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Resumen: Se describe la composicion floristica, diversidad y ecologfa de humedales herbdceos de la planicie costera de Veracruz,
entre Tecolutla y la cuenca baja del rio Papaloapan, teniendo éstos tltimos mayor diversidad, principalmente laguna Conejo. Once
localidades fueron muestreadas, encontrdndose 95 especies (41 familias y 74 géneros). La clasificacion jerdrquica Beta Flexible
conformd nueve grupos; para cada uno se graficé el régimen de inundacién anual. La ordenacion por componentes principales
explicé el 47.81% de la variacién mostrando un gradiente de riqueza de especies de los sitios de la zona norte y centro hacia los
del Papaloapan, asi como un gradiente de suelos Gleysol e Histosol (predominando histosoles en el Papaloapan). Existe gran vari-
abilidad en la composicion floristica y dominancia de los humedales herbdceos emergentes y se considera que forman un complejo
de riqueza de especies y combinaciones de monocotiledéneas y dicotiledéneas por lo que se sugiere usar el término popal-tular
para denominarlos.

Palabras clave: Cyperus giganteus, diversidad, hidroperiodo, Sagittaria lancifolia, popal

Abstract: This work describes the floristic composition, ecology and diversity of marshes along the central coastal plain of Ve-
racruz, from Tecolutla to the lowlands of the Papaloapan River, where more diverse sites were found (highest value in Conejo
Lagoon). Eleven localities were sampled and 95 species were recorded (41 families and 74 genus). The classification (hierarchic
Beta Flexible) grouped species in nine types and annual hydroperiods were represented graphically for each type. PCA explained
47.81% of the variation and samples showed a gradient in species richness from northern and central sites towards the Papaloapan
as well as a soil gradient from Gleysols to Histosols (predominating in Papaloapan). The great variability in species composition
and dominance suggests that they form a landscape complex with different combinations of monocotyledons and dicotyledons
which should be named popal-tular.

Key words: Cyperus giganteus, diversity, freshwater marsh, hydroperiod, Sagittaria lancifolia.

Los humedales tienen gran importancia por los recursos
que se obtienen de ellos (pesca, madera, miel, caceria,
plantas medicinales, entre otros) y los servicios ambienta-
les que proporcionan, ya que son la base de las actividades
pesqueras, ayudan en el control de inundaciones, en la fil-
tracion y limpieza del agua y en la proteccion de las zonas
costeras, en el aporte de nutrientes a los cuerpos de agua,
proporcionan refugio a los juveniles de especies acudticas
entre los mds importantes (Costanza et al., 1998; Semlitsch
y Bodie, 1998). Conjuntan gran variedad de comunidades
vegetales con distinta composicion, estructura y formas de

vida. Frecuentemente se les considera como un solo tipo
de ecosistema, comparable a los bosques o pastizales, sin
embargo, los humedales forman una enorme variedad de
comunidades arboreas y herbaceas (Wheeler et al., 2002).
Los principales factores fisicos involucrados en mantener
la diversidad vegetal de los humedales son la microtopo-
graffa, el nivel y tiempo de inundacién (Orozco-Segovia
y Lot-Helgueras, 1976; Mitsch y Gosselink, 2000; Flores-
Verdugo et al., 2007), la salinidad en suelo y agua (Bedford
et al., 1999; Moreno-Casasola et al., 2009). Estos factores
varfan en tiempo y espacio por lo que los humedales son
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ecosistemas altamente heterogéneos desde el punto de vista
ambiental.

Se calcula que en el mundo existe aproximadamente una
cobertura de 12.8 millones de km? de humedales (Finlayson
et al., 1999). Aunque todavia no se concluye el inventario
nacional de humedales en México, el INEGI (2005) estima
que cubren 0.66% de la superficie del pais (1.22 millones de
hectdreas), con cerca de 0.13 y 0.94 millones de hectdreas
de popales y tulares. La pérdida de superficie de nuestros
humedales debe de ser considerable ya que histéricamente
se han usado para la ganaderfa y la agricultura y mds recien-
temente han sido sustituidos por las urbanizaciones, encon-
trandose actualmente entre los ecosistemas mds amenaza-
dos (Moreno-Casasola et al., 2009).

Se considera que las mayores extensiones de humeda-
les se localizan en las planicies costeras (Olmsted, 1993).
Por ejemplo, en el Golfo de México estdn los complejos de
humedales del Rio Papaloapan y Pantanos de Centla, con-
formados por manglares, pastos marinos, selvas inundables,
popales y tulares. Pero también existen humedales de menor
extension en la desembocaduras de los rios Panuco, Tecolu-
tla y Palizada, en la planicie de inundacién de las lagunas
costeras y en los bordes de lagos de agua dulce (observacion
personal de los autores, Peralta-Peldez y Moreno-Casasola,
2009, entre otros).

Los humedales herbdceos emergentes incluyen a los po-
pales, tulares y carrizales. Son ecosistemas ampliamente
distribuidos en la planicie costera del Golfo de México. Los
términos tular y popal fueron asignados por Faustino Mi-
randa (Miranda y Herndndez-X., 1963). El popal describe
una comunidad vegetal sobre superficies pantanosas per-
manentemente estancada en la planicie costera de Tabasco,
sur de Veracruz, Chiapas y Campeche. Se establece sobre
llanuras aluviales, practicamente sin declives, atravesadas
por rios que por medio de filtraciones e inundaciones cu-
bren la superficie, en zonas con climas tropicales Af (Tro-
pical himedo con Iluvias todo el afio), Am (Tropical con
lluvias monzdnicas en verano) y Aw (Tropical sub-himedo
con lluvias en verano) (Rzedowski, 1983). Los tulares son
comunidades de plantas acudticas dominadas por monoco-
tileddneas de 1 a 3 m de alto, de hojas angostas o bien ca-
rentes de organos foliares, entre el nivel del mar y los 2,750
m s.n.m., encontrandose en climas Af, Am, Aw, Cwa y Cwb
(Templado subhiimedo con lluvias en invierno) (Rzedows-
ki, 1983). Las comunidades formadas por Typha latifolia,
T. domingensis, Scirpus spp., Cyperus giganteus, Cyperus
spp. se conocen como tulares. En Veracruz, en la cuenca del
Papaloapan, también se le nombra tule o tulillo a la cipe-
rdcea Eleocharis cellulosa. Los carrizales estdin dominados
por Phragmites communis, Cladium jamaicense (Rzedows-
ki, 1983) y Arundo donax (Martinez y Novelo, 1993). La
diversidad de nombre locales y la mezcla de especies en una
superficie determinada dificulta la aplicacién de una termi-
nologfa uniforme a los humedales herbdceos emergentes.
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En México se han caracterizado floristicamente a los hu-
medales herbdceos para varios sitios de la planicie costera
del Golfo de México (Vdzquez-Yaiiez, 1971; Orozco-Sego-
via, 1974; Orozco-Segovia y Lot-Helgueras, 1976; Rzedo-
wski, 1983; Chdzaro, 1986; Gutiérrez y Zold, 1987; Lot-
Helgueras y Novelo, 1988a; Lot-Helgueras, 1991; Martinez
y Novelo, 1993; Olmsted, 1993; Ocafia y Lot-Helgueras,
1996; Lot-Helgueras, 2004; Novelo y Ramos, 2005; Lépez-
Rosas et al., 2005; Pérez et al., 2005; Moreno-Casasola et
al., 2009; Peralta-Peldez y Moreno-Casasola, 2009). Tam-
bién se han estudiado las comunidades de herbaceas emer-
gentes en las planicies costeras de la vertiente del Pacifico
(Diego-Pérez et al., 1993; Fonseca y Lozada, 1993; Diego-
Pérez y Lozada-Pérez, 1994) y de los lagos de Michoacdn
(Lot y Novelo, 1988b; Rojas y Novelo, 1995). Estas zonas
comparten algunas especies con los humedales herbaceos
del Golfo de México como son Eichhornia crassipes, Sal-
vinia minima, Typha domingensis, Thalia geniculata, Cype-
rus articulatus, Eleocharis spp. y Sagittaria latifolia.

Para las planicies inundables del sureste de Veracruz
cercanas a Coatzacoalcos, Orozco-Segovia y Lot-Helgue-
ras (1976) reportan asociaciones casi monoespecificas de
Eleocharis interstincta, de E. mutata, de Pontederia lanceo-
lata, de Oryza latifolia, de Thalia geniculata, de Cyperus
giganteus y de Typha domingensis, asi como asociaciones
de Typha domingensis- Cyperus giganteus, de Thalia ge-
niculata-Pontederia lanceolata y de Pontederia lanceola-
ta-Typha domingensis. En los humedales del Rio Palizada,
Campeche, Ocafia y Lot-Helgueras (1996) reportan la aso-
ciacion de Typha domingensis-Eleocharis cellulosa, Leersia
hexandra y Sagittaria lancifolia subsp. media, el carrizal de
Phragmites australis, la comunidad de Typha-Phragmites,y
el popal de Thalia-Pontederia-Sagittaria. Gutiérrez y Zold
(1987) para la zona de Neverias, en la cuenca baja del Rio
Actopan, reportan las agrupaciones de Cyperus articulatus,
de Pontederia sagittata, de Hymenachne amplexicaulis, de
Thalia geniculata, de Echinodorus andrieuxii, de Heliconia
latispatha, de Limnocharis flava, de Xanthosoma robustum 'y
de Eleocharis interstincta. Moreno-Casasola et al. (2009) re-
portan para la zona de la Mancha las agrupaciones de Thalia
geniculata-Pontederia sagittata, 1a de Typha domingensis, la
de Sagittaria lancifolia, la de Hydrocotyle bonariensis-Fim-
bristylis spadicea y la de Eleocharis mutata-Batis maritima.
Peralta-Pelaéz y Moreno-Casasola (2009) registraron en las
lagunas interdunarias de Veracruz las agrupaciones formadas
por: i) Typha domingensis-Pontederia sagittata- Nymphoides
indica-Salvinia auriculata, ii) Typha domingensis-Nymphoi-
des indica- Eleocharis interstincta-Utricularia foliosa-Nym-
phaea ampla, iii) Pontederia sagittata-Hydrocotyle bona-
riensis- Eleocharis geniculata-Salvinia auriculata, y tres
grupos con una presencia importante de gramineas forrajeras:
iv) Cynodon dactylon-Sagittaria lancifolia-Ipomoea carnea,
v) Cyperus articulatus-Paspalum notatum- Hydrocotyle bo-
nariensis, vi) Setaria geniculata-Thalia geniculata.
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Los humedales herbaceos emergentes se distribuyen
desde el sur de Estados Unidos hasta Sudamérica. Se han
publicado numerosos reportes sobre este tipo de humedales
en Estados Unidos, especificamente en la costa este y en el
delta del rio Misisipi. En humedales del delta del Rio Mi-
sisipi, se reportan comunidades de agua dulce dominadas
por Sagittaria lancifolia, Panicum hemitomum, Zizaniopsis
miliacea, Hydrocotyle spp., Pontederia cordata y Eleocha-
ris spp. (Shiflet, 1963; Vissier et al., 1998). En los Evergla-
des de Florida, los humedales herbdceos de agua dulce son
dominados por Cladium jamaicense y Typha domingensis
(Doren et al., 1997; Ewe et al., 2006). En Centroamérica, los
humedales con influencia salobre o dulceacuicola presentan
herbaceas emergentes como Sagittaria lancifolia, S. latifo-
lia, Thalia geniculata, T. trichocalyx, Pontederia cordata,
Phragmites australis, Typha angustifolia, T. domingensis, T.
latifolia, asi como varias especies de Cyperaceae y Poaceae
(Ellison, 2004). Farruggia (2008) describe las sabanas inun-
dables de Belice, con 33 especies de Poaceae y 27 de Cype-
raceae. En Sudamérica, hay reportes de vegetacion herbacea
en zonas inundables estacionales o de desbordamiento de
rios en Brasil (Fortney et al., 2004) y en Argentina (Kandus
y Adamoli, 1993; Padial et al., 2009).

Los humedales herbdceos estdn siendo transformados
de manera importante en la planicie costera del Golfo de
Meéxico. Se ha alterado su hidroperiodo al drenarlos o bien
se han usado como potreros para ganado, introduciendo es-
pecies de pastos exéticos que toleran la inundacién y van
reemplazando a la vegetacion nativa (Orozco-Segovia y
Lot-Helgueras, 1976; Travieso-Bello et al., 2005; Lépez
Rosas, 2007). Estas actividades alteran el funcionamien-
to de los humedales, ya que ademds de desaparecer gran
parte de la vegetacidn propia, el suelo pierde caracteristicas
como capacidad de filtracion y retencién de agua (Ldpez
Rosas, 2007; Travieso-Bello et al., 2005). Como resultado
de las modificaciones antrdpicas o naturales, los humedales
herbaceos registran cambios en el tiempo como respuesta a
disturbios (Collins ef al., 2001), pudiéndose identificar en
ocasiones la causa de su alteracion y el efecto resultante en
sus comunidades vegetales. Este tipo de informacion es util
para evitar la degradacion de los humedales existentes o te-
ner éxito en su restauracion.

El presente trabajo tiene como objetivo enriquecer el co-
nocimiento de los humedales herbdceos emergentes de la
planicie costera de Veracruz a través de la comparacion de
la composicidn floristica y la estructura vegetal de once hu-
medales herbdceos y relacionar su distribucién con factores
ambientales como es el hidroperiodo, el tipo de suelo y las
caracteristicas fisico-quimicas del agua.

Materiales y Métodos

Se ubicaron 11 localidades con presencia de humedales
herbaceos emergentes (popales, tulares, ciperdceas o com-

binaciones de €stos). En estas localidades se seleccionaron
13 humedales para el estudio de su vegetacion y compo-
nentes abidticos (Figura 1 y Cuadro 1). Las localidades de
La Mancha y de Rio Blanco se dividieron en dos secciones
que se analizaron (diversidad y pardmetros fisico-quimicos)
por separado debido a su composicidn floristica contrastan-
te. En La Mancha se separ6 la seccion dominada por Typha
domingensis de la dominada por Sagittaria lancifolia, de-
nominados tular y popal respectivamente. En Rio Blanco se
separd la asociacion Eleocharis cellulosa-Bacopa monnieri
de la seccion compuesta por Malvaviscus arboreus, Senna
bicapsularis, Pithecellobium insigne y Spartina spartinae y
se denominaron de la misma manera. En cada uno de los tre-
ce humedales se ubicaron unidades de muestreo en forma de
cuadros de 2 X 2 m. De cada unidad de muestreo se obtuvo
la cobertura total de la vegetacion, asi como la cobertura por
especie usando la escala de cobertura-abundancia de Wes-
thoff y van der Maarel (1978). Los ejemplares colectados se
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Figura 1. Mapa de localizacion de los humedales herbdceos es-
tudiados en la planicie costera del Golfo de México en la zona
centro del Estado de Veracruz, México. Nombre de humedales: 1)
Ciénaga del Fuerte, 2) Estero Dulce, 3) Laguna Grande-Laguna
Chica, 4) La Mancha tular, 5) La Mancha popal, 6) Laguna Apom-
pal, 7) Laguna Mandinga, 8) Rio Blanco popal, 9) Rio Blanco tu-
lar, 10) Rio Limén, 11) Laguna Conejo, 12) Sombrerete, 13) La
Popotera.
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Cuadro 1. Localizacién y caracteristicas de los sitios donde se muestrearon los humedales herbaceos. Precipitacién anual histérica (1996-2003)
en milimetros de acuerdo a CONAGUA (Ericlll). El tipo de suelo se obtuvo de cada perfil edafolégico (IUSS, 2006). Se presentan los valores
promedio + 1EE de la humedad relativa del suelo (Pw). Letras diferentes indican diferencias significativas entre las medias (ANOVA de una via;
F=23.92, P<0.001). El clima se reporta segtin Soto (1986).

Nombre del Municipio  Localizacion Clima Precipitacion Tipo de Pw (media + Geoforma de paisaje
humedal anual (mm) suelo ee.)
Ciénaga del Fuerte Tecolutla 20°18"49"N, Amw”(e) 1436.3 Gleysol 375.9+22.1a Superficie lacuno-palustre
96°55'22"W mélico formada por depésitos
aluviales y biégenos
Estero Dulce Tecolutla 20°17'38"N, Amw”(e) 1436.3 Gleysol 267.4+22.4 b Superficie fluvio-acumulativa
96°52"24"W mélico formada por depdsitos
biégenos y aluviales
Laguna Grande y Vega de 20°05"46"N, Aw1(x')(e) 1397.7 Gleysol 211.9416.7 ¢ Superficie perilacustre
Laguna Chica Alatorre 96°41'23"W histico acumulativa formada por
depdsitos fluviales y bidgenos
La Mancha Actopan 19°35'48"N, Aw1”(w)(i) 1200.5 Histosol 68.9+9.7 f Depositacion intraduna
96°22'54"W saprico acumulativa formada por
depdsitos marinos y biégenos
Laguna La Apompal ~ Jamapa 19°01'23"N, Aw1” 1591.5 Histosol 288.5£38.2 b Superficie palustre-fluvial
96°17'03"W w)(ig fibrico acumulativa formada por
depésito biégenos
Laguna Mandinga Alvarado 19°00'35"N, Aw2"” 1591.5 Gleysol 289.1+36.4 b Superficie lacustre
96°05'33"W (w)e)g histico acumulativa formada por
depdsitos lacustres y aluviales
Rio Blanco popal Alvarado 18°44'47"N, Aw2” (w)(i") 1487.7 Histosol 178.6£22.8 ¢,d,f  Superficie perilacustre
95°52'42"W sdprico salico acumulativa formada por
depdsitos lacustres y biégenos
Rio Blanco tular Alvarado 18°44'47"N, Aw2”(w)(i") 1487.7 Gleysol histico  165.7+16.9 c,d,e  Superficie perilacustre
95°52'42"W endosdlico acumulativa formada por
depdsitos lacustres y biégenos
Rio Limén Alvarado 18°38’10"N, Aw2” (w)(i") 1433.6 Histosol fibrico 86.1+4.8 f Superficie perilacustre
95°53"47W” acumulativa formada por
depdsitos lacustres y biégenos
Laguna Conejo Alvarado 18°42'22"N, Aw2”(w)(i") 1729.2 Histosol tionico 112.7+4.4 ¢ ,f Superficie perilacustre
95°37'32"W acumulativa formada por
depdsitos lacustres y biégenos
Sombrerete Alvarado 18°39'48N, Aw2” (e) 2049.2 Histosol fibrico 144.3+8.1 d,e Superficie perilacustre
95°33'53W acumulativa formada por
depdsitos lacustres y biégenos
Popotera Lerdo 18°39'14"N, Aw2"(e) 2049.2 Histosol fibrico 114.7£8.5 e f Superficie perilacustre
95°32"44W” acumulativa formada por

depdsitos lacustres y biégenos

determinaron y depositaron en el herbario del Instituto de
Ecologia A.C. (XAL). El listado aparece en el Apéndice 1.
En cada humedal se obtuvo el hidroperiodo en periodos
bimestrales a lo largo de 16 meses (agosto 2007 a diciembre
2008). Los datos se obtuvieron de piezémetros (tubos de
PVC de 1.3 cm de didmetro y 3 m de largo, enterrados a 1.5
m de profundidad, ranurados y cubiertos con malla de nylon
en el extremo enterrado, para permitir el paso del agua, pero
no de sedimentos (Peralta-Peldez et al., 2009) instalados
previamente. En cada piezémetro se midid el nivel de agua
con un sensor electrénico (marca Solinst®). Junto con el
nivel del agua, se obtuvieron las medidas de pH, conducti-
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vidad y salinidad del agua intersticial a una profundidad de
30 cm usando un muestreador in situ de agua (McKee et al.,
1988; Infante et al., 2009), utilizando un sensor multipara-
métrico YSI modelo 556 MPS). Asimismo, de cada sitio se
obtuvo una muestra de suelo que se peso y posteriormente
se secd a 60 °C por 72 h para obtener la humedad relati-
va (Pw) con la férmula (Peso himedo - Peso seco)/ Peso
seco x 100 (Soil Science Laboratory Manual) y se empled
un Andlisis de Varianza (Multiple Range Test, Statgraphics
5.1) para identificar diferencias en contenido de humedad
del suelo superficial entre sitios. En cada sitio se excavaron
perfiles edafoldgicos para identificar el tipo de suelo.
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Andlisis de Datos. Se construy6 una matriz con los da-
tos de cobertura de las especies y otra con los datos de
presencia/ausencia (ambas matrices de 95 especies, 104
cuadros) que se utilizaron para analizar la vegetacién con
métodos multivariados con el programa PC-Ord (McCu-
ne y Mefford, 2006). Con base en los datos de cobertura,
se obtuvo una clasificacién numérica de las unidades de
muestreo siguiendo la metodologia Beta Flexible con un
valor de B =-0.25, y como indice de similitud se utilizé la
distancia Euclidiana relativizada, ya que conforme el valor
de B es mds negativo, el método incrementa los espacios y
los elementos se unen en grupos mds compactos (McCune
et al., 2002). Los datos de la matriz de presencia/ausencia
fueron transformados con el Método de Beal’s Smoothing
(PC-Ord). Esta matriz se utiliz6 para hacer un Andlisis de
Componentes Principales (ACP) y obtener la ordenacién
de las unidades de muestreo. Para calcular la diversidad
alfa se utilizé el indice de Shannon y para la diversidad
beta el indice de Sorensen. Para el cdlculo de la diversidad
beta se mantuvieron los sitios de La Mancha como uno
solo debido a lo pequefio del sitio y a la cercania entre
ambas zonas de muestreo. El indice de Shannon se calcul6
usando la féormula

H’=-X p,logp,

donde p;= probabilidad de importancia en la columna i =
matriz de elementos relativizada por el total de filas (Greig-
Smith, 1983 basado en Shannon y Weaver, 1949). Se calcu-
16 el valor de importancia relativa (VIR) por especie con la
formula VIR = [(FR + CR) / 2] x 100, donde la frecuencia
relativa (FR) se definié como el nimero de cuadros donde
aparece la especie, dividido entre el nimero total de cua-
dros muestreados. La cobertura relativa (CR) se considerd
como la cobertura promedio de la especie en los cuadros
donde aparece (segun escala de cobertura abundancia),
dividido entre la cobertura total del cuadro para todas las
especies.

Los datos fisico-quimicos del agua intersticial de cada
humedal se compararon con un andlisis de varianza de una
via (Zar, 1984). Cuando se detectaron diferencias signifi-
cativas entre medias con p<0.05, se aplicé una prueba de
Tukey para grupos con niimero de muestras diferentes, em-
pleando el programa Statistica Version 5.1 (StatSoft, 1998).
Los valores de Pw del suelo de cada sitio se compararon
con un andlisis de varianza no paramétrico (Multiple Range
Test, Statgraphics 5.1).

De cada uno de las agrupaciones floristicas generadas en
el andlisis de clasificacion jerdrquica se obtuvo una gréfica
de hidroperiodo.

Resultados

Se colectaron 95 especies, pertenecientes a 74 géneros y 41
familias, con siete especies sin identificar. En el Apéndice 1

se presenta la lista de especies, su forma de crecimiento y
su valor de importancia por sitio y global. Se registraron 34
especies de monocotiledoneas, 58 de dicotiledéneas y tres
helechos.

Solamente veintidés especies aparecieron en mds de 10
cuadros. En orden decreciente de frecuencia estdn Typha
domingensis (en 45 cuadros), Thalia geniculata (24), Cy-
perus giganteus (22), Echinochloa pyramidalis (20), Cype-
rus articulatus y Pontederia sagittata (17), Salvia sp. (16),
Sagittaria lancifolia subsp. media (15), Leersia ligularis
(14), Sagittaria lancifolia (14), Vigna luteola (14), Eleocha-
ris cellulosa (13), Hydrocotyle bonariensis y Zanthoxylum
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Figura 2. Gréficas que permiten comparar (a) valores de riqueza,
(b) equitatividad y (c) diversidad (mediante el indice de Shannon)
de los trece humedales herbaceos muestreados.
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caribaeum (12), Dalbergia brownei, Leersia sp. y Zizaniop-
sis miliacea (11), y Bacopa monnieri, Funastrum clausum,
Hymenachne amplexicaulis, Scleria sp.y Sesbania sp., pre-
sentes en 10 cuadros. Treinta y dos especies aparecieron en
menos de tres cuadros.

Los mayores valores de importancia relativa se encontra-
ron en Typha domingensis (12.31), Echinochloa pyramidalis
(10.33), Thalia geniculata (7.97), Cyperus giganteus (7.34),
Leersia ligularis var. ligularis (6.33), Pontederia sagittata
(5.83), Sagittaria lancifolia subsp. media (5.12), Sagittaria
lancifolia (4.98), Cyperus articulatus (4.49), Zizaniopsis
miliacea (4.11). Las familias con mayor nimero de especies
con valores de importancia altos en orden decreciente son
las Poaceae, Cyperaceae, Alismataceae y Fabaceae. Los va-
lores por especie pueden verse en el Apéndice 1.

La riqueza de especies por sitios es variable entre hume-
dales. En la figura 2 se observan los valores de riqueza de
especies (a), la equitatividad (b) y la diversidad usando el in-
dice de Shannon (c). La mayor riqueza de especies se encon-
tré en los humedales de Laguna Conejo (15.29) y el humedal
identificado como Rio Blanco popal (13.0), seguido por la
Popotera (11.5) y Rio Limén (10.17), todos ellos ubicados
en el Papaloapan. La misma tendencia se presenta en los va-
lores de diversidad alfa: Laguna Conejo (2.44), Rio Blanco
popal (2.35), Popotera (2.25), Rio Limén (1.93), Sombrerete
(1.69) y Ciénaga del Fuerte (1.60). Los valores mds bajos se
encontraron en Estero Dulce y en Laguna Grande-Laguna
Chica (0.76). Por tanto, los valores mds altos corresponden
a las comunidades herbdceas ubicadas en los humedales del
bajo Papaloapan y en Ciénaga del Fuerte, en la planicie de
inundacion del Rio Tecolutla. La mayor equitatividad se en-
contré en los humedales de Mandinga, Apompal, Sombrere-

te y Ciénaga del Fuerte. En este caso, los humedales del bajo
Papaloapan se ubican en los valores intermedios.

La diversidad beta (Cuadro 2) mostr6 que las comunida-
des de los distintos sitios difieren considerablemente entre
si. Lo valores de similitud mds altos se registraron entre los
humedales de Estero Dulce y Laguna Grande, entre Laguna
Apompal y Laguna Mandinga y entre Rio Blanco tular y
Mandingna, Apompal y Laguna Conejo. En el otro extremo,
con cero similitud, estdn Ciénaga del Fuerte con varios otros
humedales (Mandinga, Apompal, Rio Limén, Rio Blanco
tular). Lo mismo se encontrd entre Estero Dulce y los hume-
dales de Rio Limén, de Rio Blanco tular y Conejo, asi como
entre Rio Blanco popal y Laguna Grande y Chica. Laguna
Apompal también present6 valor de similitud de cero con
La Popotera y Mandinga.

Los pardmetros medidos en el agua intersticial entre sitios
también presentaron diferencias. En el cuadro 3 se observa
el resumen de los andlisis de varianza para los pardmetros
de conductividad, salinidad, pH y nivel de inundacién. La
figura 3 muestra los valores de la salinidad, la conductivi-
dad, el pH y el nivel mdximo de inundacién y su compara-
cion estadistica para los 13 sitios muestreados. La conduc-
tividad del agua intersticial mostr6 un intervalo de 0.49 a
12.06 mS cm™ (Figura 3a). Los humedales que presentaron
valores menores a 2 mS cm™ fueron Ciénaga del Fuerte, La
Mancha popal, Laguna Apompal, Laguna Grande-Laguna
Chica y La Popotera. Con valores mayores a 6 mS cm™' se
encuentran Rio Blanco tular y popal y Laguna de Mandinga.
Los valores mds altos de conductividad se localizan en los
humedales del Papaloapan, a excepcidn de La Popotera. La
salinidad present6 un comportamiento similar, fluctuando
entre 0.25 y 7.54 partes por mil (Figura 3b).

Cuadro 2. Diversidad beta que muestra las similitudes entre los humedales herbaceos emergentes de los sitios muestreados. La Mancha popal
y tular se mantuvieron como un solo sitio debido a su cercania y a la superficie pequefia que ocupan. Se agregé la localidad de Coatzacoalcos
y los alrededores del sureste de Veracruz, utilizando la lista floristica presentada por Orozco-Segovia y Lot-Helgueras (1976). A pesar de que
acumulan las especies encontradas en varios sitios de muestreo de la zona, presentan valores bajos de similitud con el resto de las zonas de
trabajo. En negritas se indican los valores altos de similitud y en subrayado los valores bajos.

L.Crande- Ciénaga L.Mandinga E.Dulce

L.Apompal R.Blanco R.Limén R.Blanco Popotera

Sombrerete  L.Conejo La Mancha Coatzacoalcos

Chica tular popal

L.Grande-Chica 0.2 0.14 0.4 0.25 0.24 0.15 0 0.18 0.22 0.07 0.17 0.1

Ciénaga 0 0.11 0.08 0 0 0.07 0.07 0.15 0.05 0.06 0.03
L.Mandinga 0.17 0.44 0.42 0.21 0.08 0 0.1 0.25 0.16 0.13
E.Dulce 0.14 0 0 A 0.2 0.25 0 0.19 0.07
L.Apompal 0.38 0.19 0 0.08 0.18 0.18 0.07 0.09
R.Blanco tular 0.38 0.15 0.07 0.17 0.46 0.14 0.15
R.Limén 0.22 0.22 0.24 0.27 0.16 0.08
R.Blanco popal 0.19 0.14 0.2 0.06 0.03
Popotera 0.5 0.05 0.18 0.06
Sombrerete 0.22 0.14 0.12
L.Conejo 0.24 0.1

La Mancha 0.08

Coatzacoalcos
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Figura 3. Conductividad (a), salinidad (b), pH (c) del agua intersticial y nivel de inundacién (d) de trece humedales herbdceos de la
planicie costera de Veracruz. Letras diferentes indican diferencias significativas, p << 0.00001.

Los humedales herbaceos presentaron un pH entre 6.8 y
7.5, es decir que hay muy poca variacion entre ellos a pesar
de presentarse diferencias significativas en los valores. Los
humedales que tuvieron un pH menor a 7 son Estero Dulce,
Laguna Apompal y Ciénaga del Fuerte. El tinico humedal
que presentd un valor de 7.5 fue La Mancha tular (Figura
3c). Cabe decir que los humedales del Papaloapan se ubica-

Cuadro 3. Andlisis de varianza para pardmetros de conductividad,
salinidad, pH e inundacién. *** p < 0.0001.

Grados de  Sumade  Gradosde Suma de F
libertad  cuadrados  libertad  cuadrados
del error  del error

Conductividad 12 71.48 91 3.85 18.59%**
(mS/cm)
Salinidad 12 29.69 91 1.90 15.63***
(partes por mil)
pH 12 0.34 91 0.04 9.65***
Nivel de inun- 12 4505.80 90 42891 10.51%*
dacién (cm)

ron en los valores centrales, por debajo de La Mancha.

El nivel de inundacién de los humedales fluctu6 entre
5.5y 69.5 cm sobre el nivel del suelo. Los humedales con
menos de 20 cm de inundacién fueron los ubicados en el
centro-norte del Estado e incluyen Laguna Mandinga, La
Mancha tular y popal, Estero Dulce, Laguna Apompal y
Laguna Grande-Laguna Chica. El resto de los humedales
present6 un nivel de agua mayor a 43 cm y se ubicaron en
el Papaloapan, con excepcion de Ciénaga del Fuerte en Te-
colutla. La figura 3d muestra los valores de inundacién y los
andlisis estadisticos indican diferencias significativas entre
los humedales.

La clasificacién jerdrquica 3 Flexible se presenta en la fi-
gura 4, con un valor de encadenamiento de 0.97, formdndo-
se nueve grupos. La primera gran divisidn separa a los tres
grupos con dominancia de Typha domingensis, Zizaniopsis
miliacea, Zanthoxylum caribaeum y Sagittaria lancifolia
subsp. media (grupo I- 36 cuadros de muestreo) de otros
grupos (grupo II) En éste se separan dos grandes conjun-
tos, por un lado las agrupaciones donde predomina Cyperus
giganteus 'y Thalia geniculata (grupo 4), y por el otro agru-
paciones con menor nimero de muestras, pero una mayor
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variedad de especies (grupos 5 a 9). En el Apéndice 2 se
describe cada una de las agrupaciones.

Los hidroperiodos (Figura 5) muestran las curvas repre-
sentativas de la fluctuacion del agua a lo largo del afio. En
la figura mencionada (5a) aparece un conjunto de dos hidro-
periodos que corresponden a las agrupaciones floristicas 2
(Sagittaria lancifolia subsp. media- Typha domingensis)y 5
(Leersia sp. -Typha domingensis). Son las que pasan mayor
tiempo inundadas. El segundo grupo (Figura 5 b) conjunta
los hidroperiodos en los que el agua se mantiene por enci-
ma del suelo durante varios meses del afio, aunque durante
la temporada de secas se reduce el nivel del agua. Corres-
ponde a las agrupaciones floristicas 1 (Typha domingensis-
Zanthoxylum caribaeum- Zizaniopsis miliacea), 4 (Cyperus
giganteus-Thalia geniculata), 7 (Paspalum sp.-Eleocharis
cellulosa- Bacopa monnieri) y la 8 (Pithecellobium calosta-
chys- Spartina spartinae). El tercer conjunto estd formado
por los hidroperiodos de las agrupaciones de Echinochloa
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pyramidalis-Typha domingensis (3), de Boehmeria cylindri-
ca- Luziola peruviana-Vigna luteola (9) y de Leersia ligula-
ris-Cyperus articulatus (6). Son los grupos que permanecen
inundados menor tiempo. Como puede verse en la figura Sc,
una buena parte del afio el agua se encuentra por debajo del
nivel del suelo.

La ordenacién por componentes principales (Figura 6)
explica el 47.810% de la varianza acumulada entre los dos
primeros ejes. En el eje 1 hacia el lado izquierdo del espa-
cio de ordenacion se separan los cuadros de vegetacidn de
los humedales del Papaloapan (Conejo, Limon, Rio Blanco,
Sombrerete- aunque la Popotera tiende hacia la derecha) y
Mandinga, en los que dominan Pontederia sagittata, Sa-
gittaria lancifolia, Cyperus articulatus, Typha domingensis,
Eleocharis cellulosa, Zizaniopsis miliacea. Hacia la derecha
y tendiendo hacia la parte superior se ubican los humedales
de la zona centro norte del Estado, entre los que La Mancha
y Laguna Apompal se ubican hacia el centro del espacio de
ordenacién. Como ya se menciond, los humedales del Pa-
paloapan son los mds diversos por lo que también se puede
interpretar un gradiente de riqueza de especies, con los va-
lores mds bajos arriba y a la derecha (excepto algunas mues-
tras de Ciénaga del Fuerte con siete a nueve especies en la
parte superior) y los mayores valores en la parte inferior y a
la izquierda.

Todos los humedales herbdceos muestreados se estable-
cen sobre variantes de dos tipos de suelo: Gleysol (Ciéna-
ga del Fuerte, Laguna Grande-Laguna Chica, Estero Dul-
ce, Mandinga, Rio Blanco tular) e Histosol (Apompal, as{
como los humedales del Papaloapan- Rio Blanco popal, Rio
Limén, Conejo, Sombrerete, Popotera). El eje uno de la or-
denacién se puede interpretar también como un gradiente
eddfico ya que en la parte superior y a la derecha predomi-
nan los sitios con suelos tipo Gleysol y en la parte inferior
y a la izquierda aquellos con suelos tipo Histosol, aunque
las muestras de Rio Blanco popal y Mandinga quedan mez-
cladas con los sitios de Histosoles. El andlisis realizado al
promedio anual del contenido de humedad en el suelo su-
perficial indica que hay diferencias entre los sitios mues-
treados (Cuadro 1) siendo mayor en Ciénaga del Fuerte
(Pw=375.9), los intermedios entre 200 y 300 se ubican en la
zona central (correspondiente a los Gleysoles), las muestras
con valores entre 100 y 199 en la parte inferior, aunque los
valores menores (50 a 100, en los suelos del tipo Histosol de
La Mancha y Rio Limén), se ubican hacia la parte central,
derecha, oscureciendo este gradiente.

Las especies con cargas negativas sobre el eje 1 fueron
Cyperus articulatus (r= -0.3328), Leersia ligularis (r= -
0.3125), Eleocharis cellulosa (r= -0.2983), Hydrocotyle
bonariensis (r= 0.2827), Pontederia sagittata (r= -0.2741)
y Bacopa monnieri (r= -0.2151). Con valores positivos
las especies con mayores cargas son Thalia geniculata (r=
0.22), Cyperus giganteus (r=0.1965), Echinochloa pyrami-
dalis (r= 0.1133), Hymenachne amplexicaulis (r= 0.1044),
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Typha domingensis (r= 0.099). Sobre el segundo eje las es-
pecies con carga positiva localizadas en la parte superior de
la gréfica fueron Boehmeria cylindrica (r= 0.1973), Salvia
sp. (r=0.1767), Luziola peruviana (r= 0.154), Ipomoea sp.
(r=0.1299) y Sagittaria lancifolia subsp. media (r=0.129),
mientras que con valores negativos aparecen Mimosa pigra
(r=-0.2538), Thalia geniculata (r=-0.265), Ipomoea squa-
mosa (r=-0.2668), Cyperus giganteus (r=-0.2873), Hyme-
nachne amplexicaulis (r= -0.2967).

Discusion

La informacién recabada muestra que los humedales herbd-
ceos de la planicie costera central de Veracruz no son homo-
géneos en su estructura y composicién de especies. Existen
especies ampliamente distribuidas y dominantes, pero otras
que alcanzan valores altos de cobertura y frecuencia, contri-
buyen a la diversidad de estas comunidades. En el presente
trabajo registramos 95 especies para los humedales herbd-
ceos muestreados, en aproximadamente 300 km de la plani-
cie costera del Golfo de México, de las cuales 11 especies
son reportadas como frecuentes en Centroamérica (Ellison,
2004). Las monocotiledéneas resultaron ser las de mayor
VIR en los humedales emergentes estudiados (Apéndice 1).
Si se analiza no solo la presencia, sino también un valor
cuantitativo como la cobertura, siete especies tienen valores
por arriba del 50 % de cobertura por cuadro: Cyperus gigan-
teus, Thalia geniculata, Typha domingensis, Pontederia sa-
gittata, Leersia ligularis, Scleria sp. y Cyperus articulatus.

El valor de importancia alto de algunas especies obedece a
dos razones. La primera es que tienen valores relativamente
altos de cobertura y frecuencia en mds de cuatro sitios (este
nimero de sitios fue definido arbitrariamente y representa la
tercera parte de las zonas de muestreo) siendo éste el caso
de Sagittaria lancifolia, Cyperus articulatus, Cyperus gi-
ganteus, Eleocharis cellulosa, Scleria sp., Thalia geniculata,
Pontederia sagittata, Typha domingensis, Vigna luteola. Ello
habla de una clara dominancia de una o pocas especies. La
segunda razon son valores altos de cobertura en pocos sitios
(1 a 3), en donde son especies dominantes Sagittaria lanci-
folia subsp. media, Echinochloa pyramidalis, Hymenachne
amplexicaulis, Leersia ligularis, Leersia sp., Zizaniopsis mi-
liacea, Ipomoea squamosa, Dalbergia brownei, Salvia sp.,
Zanthoxylum caribaeum, Boehmeria cylindrica.

Las comunidades de humedales herbdceos emergentes
reportadas tanto en la literatura como en el presente trabajo,
rednen diversas agrupaciones floristicas. Hay especies am-
pliamente distribuidas que constituyen comunidades donde
dominan por si solas o en combinacion con otras especies:
Typha domingensis, Thalia geniculata, Pontederia sagitta-
ta, Cyperus giganteus, Phragmites communis y en menor
grado Cyperus articulatus, Sagittaria lancifolia. Algunas
otras aparecen como especies asociadas y solo en algunos
sitios adquieren dominancia como en el caso de Oryza la-
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Figura 5. Hidroperiodo anual de humedales herbdceos. a) co-
rresponden a las agrupaciones floristicas 2 (Sagittaria lancifo-
lia subsp. media- Typha domingensis) y 5 (Leersia sp. -Typha
domingensis), que pasan mayor tiempo inundadas. b) en ellos
el agua se mantiene por encima del suelo durante varios meses
del afio reduciéndose en la temporada de secas y corresponden a
las agrupaciones floristicas 1 (Typha domingensis- Zanthoxylum
caribaeum- Zizaniopsis miliacea), 4 (Cyperus giganteus-Thalia
geniculata), 7 (Paspalum sp.-Eleocharis cellulosa- Bacopa mon-
nieri) y 8 (Pithecellobium calostachys- Spartina spartinae). c)
corresponde a la agrupacion 3 (Echinochloa pyramidalis-Typha
domingensis), 9 (Boehmeria cylindrica- Luziola peruviana-Vig-
na luteola) y 6 (Leersia ligularis-Cyperus articulatus), las cuales
permanecen inundadas menor tiempo.
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Figura 6. Ordenacion mediante un Andlisis de Componentes Principales (transformacién de datos con Beal’s Smoothing) de muestras de
trece humedales herbdceos. Se explica el 48.81% de la varianza acumulada. Se interpreté como un gradiente de riqueza de especies sobre
el eje 1, separdndose los cuadros de vegetacion de los humedales del Papaloapan, los de mayor riqueza (Conejo, Limdn, Rio Blanco,
Sombrerete- aunque la Popotera tiende hacia la derecha) y Mandinga. El eje uno de la ordenacién se puede interpretar también como un
gradiente eddfico ya que en la parte superior y a la derecha predominan los sitios con suelos tipo gleysol y en la parte inferior y a la izquier-
da aquellos con suelos tipo histosol, aunque las muestras de Rio Blanco popal y Mandinga quedan mezcladas con los sitios de histosoles.

tifolia, Eleocharis interstincta, Eleocharis mutata, Ponte-
deria lanceolata, Eleocharis cellulosa, Leersia hexandra,
Hymenachne amplexicaulis, Echinodorus andrieuxii, Heli-
conia latispatha, Limnocharis flava, Xanthosoma robustum,
Sagittaria lancifolia subsp. media, Eleocharis cellulosa-
Bacopa monnieri, Luziola-Setaria-Vigna luteola, Spartina
spartinae, Eleocharis mutata-Batis maritima, Hydrocotyle
bonariensis- Fimbristylis spadicea, Eleocharis interstinc-
ta- Nymphoides indica, Eleocharis geniculata con Hydro-
cotyle bonariensis 'y Pontederia sagittata (Orozco-Segovia
y Lot-Helgueras, 1976; Gutiérrez y Zold, 1987; Ocafia y
Lot-Helgueras, 1996; Moreno-Casasola et al., 2009; Peral-
ta y Moreno-Casasola, 2009).

Typha domingensis es la especie con mayor frecuencia
y es importante mencionar que se pueden encontrar tulares
monoespecificos dominados por esta especie. Es una de las
primeras en colonizar una zona que recién mantiene un ni-
vel de inundacién de varios meses, por ejemplo a orilla de
carreteras, y su capacidad de expansion le permite ocupar
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el drea y dificultar la entrada de otras especies. También se
ha reportado que es una especie que se ve favorecida por el
incremento en nutrientes (Woo y Zedeler, 2002; Lorenzen et
al.,2001) y hoy en dia, las planicies costeras reciben el es-
currimiento de los agroquimicos de muchos cultivos, siendo
la eutroficacién de las aguas uno de los principales proble-
mas ambientales en cuerpos de agua interiores y costeros.
En los humedales bajo restauracion de La Mancha se ha vis-
to como se estd incrementado su presencia (Lopez-Rosas et
al., 2010).

Los valores de riqueza de especies, equitatividad y di-
versidad variaron entre sitios. Los humedales herbdceos
mds diversos estdn en la cuenca baja del Papaloapan, se-
guidos por Ciénaga del Fuerte, en la planicie de inunda-
cion del Rio Tecolutla. La cuenca baja del Papaloapan tiene
una planicie costera inundable extensa y de alta frecuencia
de inundaciones, presentdndose 3.5 veces por afo (Ortiz-
Pérez et al., 1991) con grandes superficies de complejos
de comunidades de humedales. En este sentido aparece la
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tendencia a una mayor diversidad de humedales herbdceos
emergentes en zonas extensas, que forman planicies inun-
dables con marcada fluctuacion de los niveles de inundacién
en comparacién con hondonadas (La Mancha) o planicies
internas (Laguna Apompal) donde el hidroperiodo es mds
homogéneo a lo largo del afio. El humedal de Rio Blanco
es el menos diverso del grupo de humedales emergentes del
Papaloapan, y floristicamente difiere del resto por la pre-
sencia de individuos arbustivos como Dalbergia brownei,
Malvaviscus arboreus, Pithecellobium calostachys y Aca-
cia cornigera. La presencia de elementos lefiosos en hu-
medales herbdceos puede ser interpretada como individuos
sobrevivientes de un drea mayor de humedal con elementos
arboreos, 0 como organismos que germinaron in situ, y es
frecuente encontrar asociaciones de leguminosas en zonas
de humedales (Darch, 2000). Cabe mencionar que estos va-
lores de diversidad son bastante menores que los reporta-
dos para los humedales herbaceos emergentes del Altiplano
(Rzedowski, 1983).

Los hidroperiodos identificados para cada humedal mos-
traron que estas diferencias ambientales también contribu-
yen a mantener la variedad de estos tipos de comunidades en
la planicie del Golfo de México, como ha sido demostrado
por Yetter (2004) y Moreno-Casasola et al. (2009), quienes
encuentran para el complejo de los humedales de La Mancha
que el nivel de inundacién es uno de los principales facto-
res que diferencia a las comunidades. En el presente trabajo
también se encuentran diferencias en los niveles y periodici-
dad de la inundacién entre los distintos tipos de humedales
herbdceos. Typha domingensis es una especie dominante en
ambas agrupaciones y constituye una de las hidréfitas de mds
amplia distribucién bajo diversas condiciones ambientales y
con mayor tolerancia a una variedad de factores (Richard-
son et al., 2008). Ademds se le encuentra en lagos inundados
permanentemente. Orozco-Segovia y Lot-Helgueras (1976)
midieron la fluctuacién de agua en los humedales del sureste
de Veracruz, encontrando que las raices de las plantas perma-
necian inundadas todo el afio, ya que solo durante dos meses
el agua bajaba a nivel del suelo.

Factores como la microtopografia y la humedad del
suelo influyen en el establecimiento de las especies, sien-
do éstos determinantes para la formacion de las comuni-
dades de humedales (Rey Benayas et al., 1999; Lathrop et
al., 2003; Lépez Rosas et al., 2005; Flores-Verdugo et al.,
2007; Hopfensperger y Engelhardt, 2008; Farruggia, 2008).
De acuerdo a los resultados del contenido de humedad en
el horizonte mds superficial del suelo, Ciénaga del Fuerte
retiene mds agua, mientras que el humedal emergente de
Rio Lim6n la menor, en parte debido al manejo ganadero al
que estd sometido. La mayoria de los humedales herbaceos
estudiados mantienen el suelo saturado en la temporada de
estiaje, lo que se relaciona con las caracteristicas fisicas que
presentan. El horizonte orgdnico, de hasta 40 cm de espesor,
tiene una densidad aparente muy baja (entre 0.1 y 0.3 g cm™)

y una alta porosidad (81 a 93%) que favorece tanto el flujo
como la retencion de agua. Sin embargo en los horizontes
inferiores (en ocasiones minerales), la densidad aparente
aumenta a valores de 1.29 g cm?, lo que hace que el flujo
vertical del agua disminuya significativamente, y el hori-
zonte orgdnico se mantenga mds tiempo saturado de agua
(datos no publicados), que se ve reflejado en el contenido de
humedad reportado (Pw) en el cuadro 1.

Se sabe que los humedales herbaceos pueden establecer-
se sobre suelos minerales (Shiflet, 1963) o de origen orgdni-
co (Neubauer, 2008). Esta tltima condicion se presenta para
la mayor parte de los humedales en estudio, especialmente
de la cuenca baja del Papaloapan, donde se describen los
humedales con mds especies y los mds diversos, los cuales
se desarrollan sobre Histosoles. Sin embargo no se tiene ain
suficiente informacion para poder establecer una relacion
entre el tipo de suelo y el tipo de humedal.

No hay una relacién clara entre los pardmetros fisico-
quimicos del agua intersticial y las especies o agrupaciones
floristicas. En general Rio Blanco, Rio Limén y Mandinga
presentaron los valores mds altos de conductividad y sali-
nidad indicando una mayor influencia de la cufia salina y
materiales en solucion, debido probablemente a su asocia-
cion con rios y escurrimientos de las porciones medias y
altas de su respectiva cuenca, o escurrimientos intracuenca.
El pH no mostré grandes diferencias, con valores alrededor
de 7 en todos los humedales. El nivel de inundacién y el hi-
droperiodo fueron los pardmetros ambientales que mayores
diferencias presentaron a nivel de sitio.

Particularidades de algunas especies de los humedales her-
bdceos. Ciénaga del Fuerte presenta especies poco comunes
en otros humedales herbaceos. Boehmeria cylindrica es una
Urticaceae muy flexible a cambios en su ambiente (Wood-
ward, 1993), ampliamente distribuida en bosques himedos
y humedales de Estados Unidos (Wilmot Dear y Friis, 1996)
llegando a formar colchones flotantes. También forma parte
de humedales en Sudamérica y tiene aplicaciones médicas
(Al-Shamma et al., 1982). Vigna luteola, de origen africa-
no, es una trepadora presente en humedales herbdceos, alta-
mente palatable y productiva usada para forraje (Ludlow y
Wilson, 1971; Sasser y Gosselink, 1984). Luziola peruvia-
na pertenece a un pequefio género de gramineas que habita
ambientes acudticos de poca profundidad, que se reproduce
sexual y asexualmente, y sirve de alimento a fauna silves-
tre como los capibaras (Quintana et al., 1998), ademds se
aprovecha como alimento para ganado (Pereira et al., 2003)
y en algunos sitios se ha convertido en una plaga que se ha
buscado controlar mediante carpas (Sponchiado y Schwarz-
bold, 2009). Leersia es un género de graminea asociado a
zonas inundables, no tolera sequias prolongadas, y facilita
el establecimiento de comunidades vegetales (De Steven y
Sharitz, 2007).

Hymenachne amplexicaulis, un pasto de los humedales,
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aparece con valores altos en algunos humedales emergentes
donde se introduce ganado y es empleado en dreas inunda-
bles o de baja disponibilidad de nitrégeno, especialmente
para produccién de leche (Enriquez-Quiroz et al., 2000),
razén por la cual su propagacion se ve favorecida localmen-
te. Esta especie puede desplazar a otras especies nativas del
humedal (Houston y Duivenvoorden, 2002) y ha sido cata-
logada como la principal amenaza a humedales en otros pai-
ses fuera de su dmbito de distribucion, como Australia (Dry
Tropics Biodiversity Group Inc.). Zizaniopsis miliacea es
otra graminea de humedales, importante para la proteccion
de fauna. Entre los pastos registrados, Cynodon dactylon 'y
Echinochloa pyramidalis son introducidos (Valdes-Reyna y
Davila, 1995; Lopez Rosas er al., 2006).

En el humedal de la Popotera se observa vegetacidn
flotante dominada por FEichhornia crassipes, Pontederia
sagittata, Hymenachne amplexicaulis y Thalia genicula-
ta. Son grandes masas vegetales que se desplazan sobre el
agua, formando densas alfombras de materia orgdnica en la
superficie del rio, que con el tiempo se depositan en el fon-
do. Las masas vegetales se forman en las orillas de los cana-
les, sobre materia orgdnica muerta de plantas anuales. Con
el aumento de inundacién y corrientes en época de lluvias,
se desprenden y se desplazan con las corrientes hacia des-
embocaduras de rios de mayor orden. Cuando se aglutinan
o retienen en zonas de poca profundidad, se convierten en
superficies sin sustrato consolidado conocidas localmente
como “tembladeras”.

Actividades humanas que promueven cambio de uso de sue-
lo en humedales herbdceos. Algunos autores reportan aso-
ciaciones entre especies de hidréfitas herbaceas emergentes
y pastos forrajeros tolerantes a la inundacion como el caso
de la asociacién de Cynodon dactylon-Sagittaria lancifolia-
Ipomoea carnea- Setaria geniculata, también la de Cyperus
articulatus- Paspalum notatum- Hydrocotyle bonariensis
con algunos cuadros con Cynodon dactylon, la asociacion
de Setaria geniculata y como especie acompafante Thalia
geniculata y la de Echinochloa pyramidalis (Orozco-Sego-
via y Lot-Helgueras, 1976; Moreno-Casasola et al., 2009;
Peralta-Peldez y Moreno-Casasola, 2009). Ello habla de la
invasion en algunos casos, o de la introduccién en otros, de
gramineas exdéticas a los humedales para incrementar su pro-
ductividad para el pastoreo de ganado en zonas inundables.
En la zona de centro - norte de Veracruz no se forman
planicies de inundacion tan extensas como en el sur de Ve-
racruz o en la zona baja del Rio Pdnuco, y los humedales
emergentes ocupan superficies menores y son mucho mds
pobres en especies, con excepcion de Ciénaga del Fuerte.
Estan aislados unos de otros, rodeados por una matriz for-
mada por otros tipos de humedales arbdreos, como selvas
inundables y manglares, y por potreros o campos agricolas
(cafa de aztcar y frutales principalmente). Muchos de ellos
han sido convertidos en potreros cultivados que se inundan
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durante la época de lluvias o terrenos que se drenan para
actividades productivas. Presentan especies que indican uso
ganadero o de perturbacién humana como lo son Mimosa
pigra (Lot-Helgueras y Novelo, 1990) y la graminea exdtica
E. pyramidalis, que ha sido introducida en los humedales
para transformarlos en potreros para ganaderia (Lopez Ro-
sas et al., 2006) con graves consecuencias a la hidrologia
y la composicién de especies. Algunos humedales pueden
ser invadidos por especies introducidas o por especies na-
tivas que se propagan y colonizan el humedal rapidamen-
te convirtiéndose en problemadticas, como Phragmites spp.
(Lathrop et al., 2003), T. domingensis (Osland, 2009) y E.
pyramidalis (Lopez-Rosas, 2007). Estas especies presentan
una propagacion vegetativa por rizomas lo que les permite
expandirse y convertir un humedal diverso en uno monoes-
pecifico. El humedal que permanece menos tiempo inunda-
do es el que presenta E. pyramidalis (grupo c), es decir, un
humedal herbaceo que es invadido por una especie usada
para forraje de ganado, puede inducir que popales o tula-
res cambien su composicion floristica y funcionamiento y
muestren ain mayor predisposicion a cambios de uso de
suelo (Lopez Rosas, 2007). El VIR de esa especie (mostra-
do en Apéndice 1) es relativamente alto en algunas zonas, y
alguna modificacion en la comunidad o cambios en el régi-
men de inundacién, podria permitir un rdpido crecimiento y
traer cambios en la composicion de especies.

Variabilidad floristica y el uso de los términos popal y tular.
El presente trabajo, asi como la literatura reportada, mues-
tran una gran variabilidad en la composicién floristica de
los humedales de distintas zonas. Las explicaciones de ello
pueden ser de varios tipos. Por un lado, estdn las diferencias
regionales sobre todo en las geoformas e hidrologia de las
zonas, lo cual determina las especies que pueden sobrevivir
a hidroperiodos particulares. Por otro estdn las colindancias
con otros humedales o comunidades que pueden aportar
especies particulares a cada humedal incluyendo especies
invasoras potencialmente. Muchas de estas colindancias es-
tan en funcion del manejo y uso del humedal. La mayoria
de los humedales herbaceos emergentes han estado sujetos
a algin tipo de uso, principalmente ganaderia, durante la
cual hay modificaciones al drenaje, quemas y distintas car-
gas ganaderas. Todos estos factores funcionan como filtros
que van determinando la entrada y erradicacion de especies
localmente. Ademds existen mecanismos de regeneracion o
factores ambientales que generan cambios en la estructura
y diversidad de la vegetacion de los humedales. Entre ellos
estd la variacién de la salinidad y los nutrientes a lo largo
del afio, sea por la entrada de agua dulce de las lluvias o
por escurrimientos, los cuales son promotores de cambios
en la estructura vegetal (Bedford ef al., 1999; Dunton et al.,
2001). Typha domingensis tolera un nivel mayor de salini-
dad (Glenn e al., 1995), mds que otras especies de humeda-
les herbdceos emergentes. También se debe tener en cuen-
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ta al banco de semillas del suelo y el banco de rizomas y
estolones que favorece la regeneracion de algunas especies
sobre otras cuando la vegetacion existente es removida (L6-
pez Rosas et al. 2006; Osland, 2009) o por algtin disturbio
natural (Davis et al., 2004). La capacidad de crecimiento
vegetativo de muchas de estas especies es un factor que pro-
bablemente favorece su dominancia.

Los humedales herbdceos emergentes forman un gra-
diente desde los dominados por una especie hasta los ricos
en monocotiledéneas y dicotileddneas. Se distinguen prin-
cipalmente por la fisonomia foliar de la especie dominante,
presentdndose en un extremo los tulares, carrizales y los
humedales invadidos por gramineas y en el otro los popa-
les. Sin embargo de manera natural forman un gradiente
complejo en el paisaje caracterizado por asociaciones de
especies con distinto grado de dominancia como se discutié
anteriormente. En este sentido se pueden encontrar verda-
deros tulares (casi monoespecificos), popales, carrizales y
comunidades de ciperdceaes, aunque predomina la mezcla
de ellos formando un complejo de humedales de composi-
cion especifica variable. En este sentido se sugiere continuar
utilizando la denominacién del binomio popal -tular (esta
dltima incluyendo las comunidades de ciperdceas y los ca-
rrizales) para referirse a este complejo variable.

La composicion floristica de popales-tulares de la pla-
nicie costera central de Veracruz es variable y diversa. La
mayor diversidad se encuentra en humedales herbdceos de
la cuenca baja del Papaloapan y del Rio Tecolutla, sobre
las planicies de inundacion, por lo que se establece un gra-
diente latitudinal en la diversidad. Los sistemas de hume-
dales herbdceos del centro y norte del Estado se encuentran
fraccionados y aislados por efecto de actividades agricolas
y ganaderas, principalmente, lo cual también reduce su di-
versidad.

De acuerdo al andlisis de clasificacion se tipificaron los
humedales herbdceos en nueve grupos que varfan en su ri-
queza y composicion floristica, aunque comparten especies,
diferencidndose también por las condiciones de inundacién
y el contenido de humedad del suelo mds superficial. Cin-
co de estos grupos se presentan en un solo sitio y cuatro
en varios sitios. Ello probablemente es un reflejo de la im-
portancia de condiciones locales como la vecindad de otros
humedales, la historia de colonizacién y manejo, entre otras.
La existencia de pastos forrajeros y la predisposicién de hu-
medales herbdceos para ser colonizados por estas especies,
hace que estos ecosistemas inundables sean vulnerables a
un proceso de “potrerizacién”, mediante practicas como la
desecacion de humedales y la introduccion y siembra de es-
pecies forrajeras.

Los pardmetros medidos en el agua intersticial presen-
taron diferencias en pH, salinidad, conductividad, maximo
nivel de inundacidn, tipo de suelos y humedad del mismo.
Los hidroperiodos mostraron tres grupos, relacionados con
las agrupaciones floristicas definidas previamente. El pri-

mero corresponde a las agrupaciones que pasan la mayor
parte del afio inundadas, el segundo a aquellas en las que el
agua se mantiene por encima del suelo durante varios meses
del afio, aunque durante la temporada de secas se reduce el
nivel del agua y el tercero corresponde a los grupos en los
que una buena parte del afio el agua se encuentra por debajo
del nivel del suelo. La ordenacion puede interpretarse como
gradientes de diversidad y de tipo de suelo, predominando
los histosoles en los humedales del Papaloapan y los gley-
soles en la parte centro y norte del Estado.

El conjunto de humedales herbidceos emergentes y las
variantes potrerizadas se organizan en un gradiente de do-
minancia/riqueza que forma un complejo paisajistico. En
este sentido se sugiere utilizar la denominacién popal-tular
(incluyendo las comunidades de ciperdceas y los carrizales)
para referirse a este complejo variable. Son comunidades
que brindan servicios ambientales importantes a la sociedad,
por lo que se debe buscar su conservacion restauracion.
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Apéndice 1. Lista de especies y su distribucion en el complejo popal-tular muestreado. El valor numérico por sitio indica el Valor
de Importancia Relativa en cada localidad y la dltima columna indica el Valor de Importancia Relativa global de cada especie.
FB= Forma bioldgica, A=Arbol, Ar=Arbusto, H=Hierba, B=Bejuco. Forma de crecimiento (F Crec): EHF= Enraizada hojas flo-
tantes, EE= Enraizada emergente, LF= Libre flotadoras. Ciénaga del Fuerte (CF), Estero Dulce (ED), Laguna Grande-Laguna Chica
(LG-Ch), La Mancha (LM), Laguna Apompal (Apo), Laguna Mandinga (Man), Rio Blanco popal (RBp), Rio Blanco tular (RBt), Rio
Limén (RL), Laguna Conejo (Con), Sombrerete (Som), La Popotera (Pop). * denota las especies introducidas.

FB FCrec CF ED LG- LM Apo Man RBp RBt RL Con Som Pop VIR
Ch global
PTERIDOPHYTAS
Marsileaceae
Marsilea polycarpa Hook. & Grev. H  EHF 3.3 1.08
Pteridaceae
Adiantum sp. H EE 4.6 10.8 1.81
Salviniaceae
Salvinia minima Baker H LF 2.7 1.7 1.64
MONOCOTILEDONEAS
Alismataceae
Sagittaria lancifolia L. H EE 6.7 3.7 28.2 8.8 2.4 33 4.98
Sagittaria lancifolia L. subsp. media H EE 12 5.12
(Micheli) Bogin
Sagittaria latifolia Willd. var. latifolia H EE 6.1 5.8 2.15
Amaryllidaceae
Hymenocallis littoralis (Jacq.) Salisb. H EE 1.8 0.89
Arecaceae
Attalea butyracea (Mutis ex L. f.) A EE 53 3.19
Wess. Boer
Sabal mexicana Mart. Ar  EE 2.9 0.86
Commelinaceae
Commelina diffusa Burm. f. H EE 1.2 45 13
Cyperaceae
Cyperus articulatus L. H EE 3.9 263 6.4 4.7 11 4.49
Cyperus giganteus Vahl H EE 23.2 33.5 12.2 14.8 7.34
Cyperus hermaphroditus (Jacq.) Standl. ~ H EE 0.9 0.69
Eleocharis cellulosa Torr. H EE 29 175 33 3.6 3.67
Eleocharis elegans (Kunth) Roem. & Schult. H EE 1.8 0.89
Fimbristylis spadicea (L.) Vahl H EE 1.1 1.44
Scleria sp. H EE 3.8 7.4 3.19
Dioscoreaceae
Dioscorea convolvulacea Schltdl. & Cham. B EE 3.1 0.89
Limnocharitaceae
Limnocharis flava (L.) Buchenau H EE 14.6 1.67
Marantaceae
Maranta arundinacea L. H EE 3.9 0.68
Thalia geniculata L. H EE 5 427 1.8 4.1 122 6.7 7.97
Orchidaceae
Bletia purpurea (Lam.) D.C. H EE 16.5 1.45
Poaceae
Cynodon dactylon (L.) Pers. * H EE 8.6 2.02
Echinochloa crus-pavonis (Kunth) Schult. ~ H EE 2.3 0.9
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FB FCrec CF ED LG- LM Apo Man RBp RBt RL Con Som Pop VIR
Ch global
Echinochloa pyramidalis (Lam.) H EE 21.3 19.9 6 10.33
Hitchc. & Chase *
Hymenachne amplexicaulis (Rudge) Nees H EE 4.1 6 133 3.54
Leersia ligularis Trin. var. ligularis H EE 6.3 11.1 11 17 6.33
Leersia sp. 12.8 15.2 22.7 3.12
Luziola peruviana Juss. ex J.F. Gmel. H EE 9.6 3.1 2.39
Panicum sp. 23612 H EE 29 1.04
Paspalum sp. 23495 H EE 8.2 1.3
Setaria paniculifera (Steud.) H EE 8.7 1.98
E. Fourn. ex Hemsl.
Spartina spartinae (Trin.) Merr. ex Hitchc. H EE 1.1 7 1.51
Zizaniopsis miliacea (Michx.) Doll & Asch.  H EE 2.8 14.1 5.9 4.11
Pontederiaceae
Eichhornia crassipes (Mart.) Solms H LF 2.1 0.95
Pontederia sagittata C. Pres| H EE 16.1 8.2 3.6 0.9 8.7 243 5.83
Typhaceae
Typha domingensis Pers. H EE 35.920.4 8.8 6.4 6.6 8.8 2.3 1231
DICOTILEDONEAS
Acanthaceae
Ruellia foetida Willd. H EE 1.1 0.89
Amaranthaceae
Alternanthera obovata (M. Martens H EE 1.8 0.89
& Galeotti) Millsp.
Amaranthus dubius Mart. ex Thell. H EE 2.6 0.88
Amaranthus greggii S. Watson H EE 29 0.79
Asclepiadaceae
Funastrum clausum (Jacq.) Schult. H EE 2 24 51 23 1.76
Asteraceae
Archibaccharis serratifolia (Kunth) B EE 1.7 0.79
S.F. Blake
Eclipta prostrata (L.) L. H EE 29 09 0.88
Sphagneticola trilobata (L.) Pruski H EE 1.2 0.78
Caesalpiniaceae
Senna bicapsularis (L.) Roxb. A EE 5.9 3.9 1.72
Combretaceae
Laguncularia racemosa (L.) C.F. Gaertn. A EE 3.6 7.1 1.99
Convolvulaceae
Ipomoea jalapa (L.) Pursh B EE 2.9 1.04
Ipomoea microsepala Benth. B EE 3.7 1.13
Ipomoea squamosa Choisy B EE 5.6 3 103 3.31
Ipomoea tiliacea (Willd.) Choisy B EE 3.7 2.15
Ipomoea sp. 1 B EE 9.7 2.34
Ipomoea sp. 2 B EE 7.9 5.7 1.81
Cucurbitaceae
Cionosicys macranthus (Pittier) C. Jeffrey B EE 4.1 0.82
Cucumis anguria L. B EE 1.2 0.75
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Apéndice 1. Continuacién

FB FCrec CF ED LG- LM Apo Man RBp RBt RL Con Som Pop VIR

Ch global

Cucurbita argyrosperma K. Koch B EE 2.4 0.95
Euphorbiaceae
Phyllanthus fluitans Benth. ex Mall. Arg.  H LF 2.6 0.88
Tragia volubilis L. B EE 0.9 0.69
Fabaceae
Aeschynomene deamii B.L. Rob. & Bartlett H EE 2.4 26 2.1 26 1.82
Aeschynomene scabra G. Don. H EE 5.2 1.37
Dalbergia brownei (Jacq.) Schinz Ar  EE 4.7 7 1.8 3.39
Machaerium falciforme Rudd. B EE 1.2 0.78
Sesbania sp. B EE 5 1.2 2.29
Vigna luteola (Jacq.) Benth. * B EE 14 1.7 1.8 2.6 7.61
Hippocrateaceae
Hippocratea celastroides Kunth Ar EE 3 1.28
Hippocratea volubilis L. Ar  EE 2.9 0.9
Lamiaceae
Salvia sp. H EE 5.8 7.2 3.72
Malvaceae
Kosteletzkya depressa (L.) O.J. Blanch.,  H EE 1.2 0.75

Fryxell & D.M. Bates
Malvaviscus arboreus Cav. Ar  EE 9.2 7.4 294
Mimosaceae
Acacia cornigera (L.) Willd. Ar  EE 6 7 1.43
Mimosa pigra L. Ar EE 5.6 7.5 2.67
Mimosa sp. H EE 39 8.2 1.02
Pithecellobium insigne Micheli A EE 18.3 2.33

ex Donn. Sm.
Zygia recordii Britton & Rose A EE 1.8 1.29
Moraceae
Ficus aurea Nutt. A EE 6.3 1.06
Nymphaeaceae
Nymphaea conardii Wiersema H  EHF 1.2 0.78
Nymphaea pulchella DC. H EHF 2.9 0.8
Onagraceae
Ludwigia adscendens (L.) H. Hara H EE 0.6 0.69
Ludwigia octovalvis (Jacq.) P.H. Raven H EE 3.7 0.6 1.12
Passifloraceae
Passiflora filipes Benth. B EE 3.9 0.74
Passiflora foetida L. B EE 1.7 1.2 0.97
Passiflora sp. B EE 0.5 0.74
Plantaginaceae
Bacopa monnieri (L.) Wettst. H EE 10.1 1.2 2.6 1.93
Polygonaceae
Polygonum longiocreatum Bartlett H EE 2.9 1.04
Rubiaceae
Randia laetevirens Standl. Ar  EE 2.9 2.4 1.22
Rutaceae
Zanthoxylum caribaeum Lam. Ar  EE 7.6 2 3.41
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FB FCrec CF ED LG- LM Apo Man RBp RBt RL Con Som Pop VIR

Ch global
Sapindaceae
Paullinia costaricensis Radlk. B EE 2.9 0.84
Solanaceae
Physalis arborescens L. H EE 2 0.78
Solanum tampicense Dunal Ar EE 4.1 29 1.2 1.5
Umbelliferae
Hydrocotyle bonariensis Lam. H EE 9.6 11.1 46 12 55 2.98
Urticaceae
Boehmeria cylindrica (L.) Sw. H EE 16 3.37
Verbenaceae
Lantana camara L. Ar EE 6 0.81
Lippia dulcis Trevir. H EE 3.7 1.32
Lippia nodiflora (L.) Michx. H EE 0.6
Vitaceae
Cissus sicyoides L. B EE 1.2 2.6 0.91
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Apéndice 2. Descripcion de las agrupaciones floristicas que se formaron en el dendrograma presentado en la figura 4

Agrupacion 1: Typha domingensis (14 muestras)
Localizacién: Laguna Grande y Chica, Rio Limoén, aunque predomina en La Mancha.
Riqueza: media de seis especies y un maximo de 10 especies por cuadro.
Especies frecuentes asociadas: S. lancifolia subsp. media (fundamentalmente en La Mancha), Z. miliacea (Rio Limén y La Man-
cha), Z. caribaesum (La Mancha). Otras especies menos frecuentes son Scleria sp., Cynodon dactylon y Salvia sp.
Suelos e hidroperiodo: histosol saprico principalmente en la regién centro-norte y sobre histosol fibrico en el Papaloapan, con
inundacién moderada a prolongada. Solo hay una muestra sobre gleysol histico en Laguna Grande y Chica.

Agrupacion 2: Sagittaria lancifolia subsp. media- Typha domingensis (8 muestras)
Localizacién: solamente en La Mancha.
Riqueza: cuatro especies por cuadro y un valor maximo de cinco especies por cuadro.
Especies frecuentes asociadas: Scleria sp. y Sesbania sp.
Suelos e hidroperiodo: histosol fibrico con inundacién prolongada.

Agrupacion 3: Echinochloa pyramidalis y T. domingensis (14 muestras)
Localizacién: solamente en La Mancha.
Riqueza: media de dos especies y un maximo de cinco especies por cuadro.
Especies frecuentes asociadas: Dalbergia brownei, [pomoea tiliacea. El pasto aleman, E. pyramidalis, puede llegar a ser mono-
dominante y excluir a las otras especies.
Suelos e hidroperiodo: histosol sdprico con inundacién baja a moderada.

Agrupacion 4: Cyperus giganteus y Thalia geniculata (26 muestras)
Localizacién: 4 sitios.
Riqueza: media de cinco, con un valor maximo de especies en un cuadro de 14.
Especies frecuentes asociadas: en la zona norte en Estero Dulce dominan T. geniculata y C. giganteus con menor frecuencia
y Echinochloa pyramidalis aparece en algunas muestras. En Laguna Grande -Laguna Chica se presenta una dominancia de C.
giganteus y T. domingensis. En la zona del Papaloapan el humedal de Sombrerete presenta ademas de las especies dominantes
a Pontederia sagitatta y Limnocharis flava; por su parte La Popotera es considerablemente mas rico en especies: Hymenachne
amplexicaulis, Thalia geniculata, Mimosa pigra, Scleria sp., Sagittaria latifolia y la palma Attalea butyracea.
Suelos e hidroperiodo: histosol fibrico con inundacién moderada a prolongada en el Papaloapan, y sobre gleysol mélico con
inundacién baja y moderada en dos sitios de la zona centro norte.

Agrupacion 5: Leersia sp.-Typha domingensis (7 muestras)
Localizacién: Estero Dulce, Laguna Apompal y Laguna Grande-Laguna Chica.
Riqueza: media de tres y maximo de cinco.
Especies frecuentes asociadas: Pontederia sagittata, Sagittaria lancifolia, Hydrocotyle bonariensis.
Suelos e hidroperiodo: gleysol histico y mélico con inundacién baja a moderada e inundacién prolongada (2 muestras Laguna
Grande -Chica y una muestra en Estero Dulce respectivamente) y sobre histosol fibrico con inundacién prolongada (Apompal).

Agrupacion 6: Leersia ligularis, Cyperus articulatus, Sagittaria lancifolia, Pontederia sagittata (17 cuadros)
Localizacién: Laguna Apompal, Laguna Mandinga, Rio Blanco, Rio Limén, Laguna Conejo. Riqueza: media de especies por
cuadro de 10 y el nimero méaximo de 21.
Especies frecuentes asociadas: Hydrocotyle bonariensis, Eleocharis cellulosa, Sagittaria lancifolia, Pontederia sagittata, Lagun-
cularia racemosa (solamente en Laguna Conejo).
Suelos e hidroperiodo: predomina sobre suelos gleysol histico con inundacién moderada y en un caso con salinidades mas
altas (gleysol histico endosalico en Rio Blanco), asi como sobre histosol tiénico con inundacién baja, y sobre histosol fibrico
con inundacién moderada, todos ellos en el Papaloapan. Hay una sola muestra en la zona centro norte sobre histosol fibrico
con inundacién prolongada (una muestra en Apompal).

Agrupacion 7: Paspalum sp., Eleocharis cellulosa y Bacopa monnieri (4 muestras)
Localizacién: tular de Rio Blanco.
Riqueza: media de seis y el maximo es ocho.
Especies frecuentes asociadas: Fimbristylis spadicea.
Suelos e hidroperiodo: gleysol histico endosélico con inundacién prolongada.
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Apéndice 2. Continuacién

Agrupacion 8: Pithecellobium calostachys- Spartina spartinae (4 muestras)
Localizacién: popal de Rio Blanco.
Riqueza: media de 12 y el valor maximo de 18.
Especies frecuentes asociadas: Malvaviscus arboreus, Hymenachne amplexicaulis, Leersia ligularis, Sabal mexicana (ocasional).
Suelos e hidroperiodo: histosol sdprico con inundacion prolongada.

Agrupacion 9: Boehmeria cylindrica, Vigna luteola, Luziola peruviana y Setaria palmifolia (10 muestras).
Localizacién: Ciénaga del Fuerte.
Riqueza: media de seis especies y maximo de ocho.
Especies frecuentes asociadas: Thalia geniculata, Setaria paniculifera, y dos especies de I[pomoea sin identificar.
Suelos e hidroperiodo: gleysol mélico con inundacién moderada.
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