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RESUMEN

La deforestacion ha provocado una reduccién del 56% del adrea original de la selva de Los
Tuxtlas, originando un paisaje dominado por fragmentos aislados de diferente tamafio. Este
aislamiento da origen a una abrupta transicién entre la selva y la matriz aledaiia (pastizales y
campos agricolas, caminos y asentamientos humanos) ilamada borde. Los efectos asociados al
borde tienen que ver fundamentalmente con modificaciones en el microclima, lo que en ultima
instancia influye sobre la densidad, distribucién y diversidad de especies y por consiguiente en la
dindmica de las interacciones bidticas. Una de las interacciones mas sobresalientes debido al
enorme numero de especies involucradas (= 71% dei totat de especies descritas) asi como por su
importancia en el mantenimiento de la diversidad en los ecosistemas tropicales, es 13 herbivoria.
La informacion disponible de las posibles repercusiones de la fragmentacion sobre la herbivoria
es muy limitada.

En este estudio evalué el impacto det efecto de borde y el tamaiio del fragmento sobre la
interaccién planta-herbivoro en plantulas de historia de vida contrastante (pioneras y tolerantes),
bajo el supuesto de que el desempeno de las pldntulas, asi como el de los herbivores pueden ser
afectados por las condiciones del ambiente fisico. Considerando la relacion perimetro-drea se
puede suponer que el efecto de borde serd mayor en fragmentos pequefios. El efecto de borde
se evalubé midiendo la incidencia lumfnica, la temperatura y la humedad relativa del aire y suelo,
a lo largo de transectos que partian desde |a orilla del fragmento hacia el interior. Plantulas
transplantadas de cuatro especies se ubicaron en parcelas en un gradiente de distancias (0, 20,
40, 60, 80 m) en la direccién borde-interior, y registré el crecimiento, sobrevivencia y niveles de
herbivorfa durante un afio, en cuatro fragmentos de tamafio contrastante (3, 19, 111y 328 ha)
en la selva de Los Tuxtlas.

Los resultados mostraron que los fragmentos pequefios presentan temperaturas mayores
y bajos niveles de humedad tanto del suelo como el aire en comparacion con los fragmentos de
mayor tamaiio. Aunado a esto, existe una mayor disponibilidad luminica, asi como valores altos
de temperatura en el borde respecto al interior, mientras que 1a humedad relativa del aire y suelo
mostraron el patrén contrario. Los cambios en {a humedad relativa del aire y temperatura se
manifestaron durante los primeros 78 y 45 m de distancia al borde respectivamente. El
crecimiento de las plantulas fue influenciado por el efecto de borde y la respuesta varié segun |3
identidad de la especie. El crecimiento expresado como numero de hojas no fue influenciado por
el tamaiio del fragmento ni por el efecto de borde, en las plantulas de Ampelocera hottlel, Dussia
mexicana y Hampea nutricia. El crecimiento expresado como altura si fue determinado por el
efecto de borde, pero sélo para Dussia mexicana; el borde del fragmento representa un buen
sitio para el crecimiento de esta especie , para las otras dos especies ni el tamaiio del fragmento
ni el efecto de borde ejercen alguna influencia en el cambio en altura. En contraste, la variacion
en los niveles de herbivoria no fueron explicados ni por el tamano del fragmento ni por el efecto
de borde, pero si por la historia de vida. La herbivoria fue mayor en la especie pionera que en las
tolerantes. Por su parte la sobrevivencia de las plantulas estuvo influenciada por los dos
componentes de la fragmentaciéon. Las dos especies tolerantes presentaron una mayor
sobrevivencia en fragmentos pequenos; ademads, 1a especie pionera sobrevivié mas en el interior
que en el borde del fragmento més pequedio y sorprendentemente, también sobrevivié mejor en
el interior del fragmento més grande.

Este estudio provee evidencia de que el efecto de borde, en cuanto a las variables fisicas,
es mayor en fragmentos pequeiios. Sin embargo, no existe un paralelismo entre estos patrones y
las respuestas de |as variables biéticas. En este caso las respuestas estuvieron influenciadas por
|a historia de vida e identidad de las especies.
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PRESENTACION

La ubicacién geogréfica, asi como la compleja topografia de México, hacen de éste uno de
los paises de mayor diversidad biolégica a nivel mundial. Esta diversidad se encuentra
distribuida en una gran cantidad de ecosistemas, entre los cuales destacan las selvas
tropicales hiimedas por la cantidad de especies que albergan (Mittermeier y Mittermeier
1992; Dirzo 2001). A pesar de su enorme biodiversidad, la existencia de estos hébitats esta
seriamente amenazada por la intensa creacién de terrenos dedicados a la ganaderia y a
otros usos agricolas, que efiminan la cobertura vegetal original. Estas actividades humanas
producen un paisaje caracterizado por fragmentos de selva embebidos en una matriz de
pastizales y zonas de cultivo (Orians et al. 1995; Dirzo 2001).

La deforestacién y {a subsecuente fragmentacién del hdbitat son considerados como
una de las principales causas contemporaneas de la pérdida de biodiversidad (Dirzo 2001).
Con la fragmentacion se origina una zona de transicibn o borde. Los cambios fisicos
asociados a esta transicibn se conocen como “efecto de borde” (Murcia 1995). Como
resultado de dicho efecto las condiciones microcliméticas se ven severamente alteradas, lo
que a su vez trae consigo consecuencias negativas para la mayoria de la biota residente.

Las consecuencias de la fragmentacibn hasta ahora s6lo son parciaimente
conocidas, ya que el énfasis de la mayoria de los estudios sobre el impacto de ésta se han
centrado en la pérdida de especies. En contraste, otros procesos tales como las
interacciones ecolégicas entre plantas y animales, y en particular las posibles
consecuencias del efecto de borde sobre la herbivoria, se limitan a tan s6lo dos estudios
(Benitez-Malvido 1995; Meiners et al. 2000), a pesar de que dicha interaccién es uno de los
procesos responsables del mantenimiento y diversidad de las selvas himedas (Coley y
Barone 1996). En el primero de estos estudios (Benitez-Malvido 1995) no se detectaron
diferencias en los niveles de herbivoria entre el borde y el interior. El segundo estudio
(Meiners et al. 2000), a diferencia del primero, sugiere que la distancia ai borde es el factor
determinante en fa emergencia y mortalidad de pidntulas, y que la Ultima estd fuertemente
influenciada por los niveles de dafho causados por insectos.
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Para el caso de las selvas de México, los estudios sobre la fragmentacién y herbivoria
se restringen solamente a uno (Zenteno 2001). Este estudio se ilevé a cabo en la seiva de
Los Tuxtlas, e involucré la interaccion entre una palma (Chamaedorea alternans) y su
herbivoro especifico (Calyptocephala marginipenis). En dicho estudio se evalu6 la hip6tesis
de la modificacién en {os niveles de disponibilidad de luz producto de la fragmentacién, los
cuales pueden alterar la calidad y disponibilidad del follaje y por lo tanto tos niveles de
herbivoria. Contrario a esto, los resultados de dicho estudio sugieren que los niveles de
daio, asf como fa abundancia del herbivoro son mayorés en fragmentos de mayor tamafio.
No obstante, los niveles de luz no difirieron entre fragmentos, por lo que otras variables
fisicas (temperatura, humedad), o bifticas (p. ej. enemigos naturales de los herbivoros)
pudieran haber afectado la abundancia de los herbivoros. Bajo este escenario, resulta
interesante Investigar en qué medida estos factores bi6ticos y abibticos pueden alterar la
interaccion planta-herbivoro.

Debido al escaso nimero de estudios realizados hasta el momento y al contraste de
los resultados obtenidos, resulta de interés realizar estudios que contribuyan a esclarecer la
naturaleza de los efectos de la fragmentacion det habitat sobre la dindmica de la interaccién
planta-herbivoro. La presente investigacion estéa dirigida a evaluar el efecto de la reduccién
del drea y el efecto de borde sobre la herbivoria de ptantulas de diferentes especies que
representan diferentes historias de vida (tolerantes a la sobra y demandantes de luz), y las
consecuencias sobre el desempefio de dichas plantulas.

El conocimiento de esta drea es de interés potencial en términos de entender mejor
las consecuencias del uso de la tierra y su impacto sobre la conservacién, no sélo de la
diversidad biol6gica, si no de los procesos asociados a ella en la selva tropical himeda.



INTRODUCCION Y ANTECEDENTES

Importancia de las selvas tropicales himedas

Las seivas tropicales himedas son, de entre las comunidades mas antiguas, las de mayor
diversidad biolégica (Laurance 1999). Albergan una gran cantidad de especies, més de las
que se esperaria, en funcién del drea que ocupan a nivel global (Dirzo 1991; Erwin 1991).
De esta manera, aunque este tipo de ecosistema ocupa tan sélo el 7% de la superficie
terrestre, se estima que mantiene entre fa mitad y las tres cuartas partes del total de
especies que habitan el planeta (Whitmore 1991). A la par de esta gran riqueza, hay
evidencia de la existencia de una importante cantidad de endemismos, por lo menos en el
caso de las plantas (Gentry 1986; Orians et al. 1996).

La sobresaliente biodiversidad de este ecosistema ofrece en su conjunto una setrie de
bienes a la humanidad, que incluyen articulos de uso diario, tales como maderas, plantas de
ornato, frutas, vegetales, fibras, gomas, resinas, aceites, grasas, ceras y sustancias
quimicas utilizadas en la industria farmacéutica. Cabe resaltar que todos estos recursos
(con excepcion de la madera) han sido poco estudiados en cuanto a su potencial para la
explotacién sustentable. Hoy en dia, menos det 0.1% de las especies conocidas son
utilizadas por e! hombre (Laurance 1999). Por otro lado las selvas tropicales son fuente de
servicios ecoldgicos como la regulacion climatica local, el mantenimiento del suministro de
agua y la regulacion de la precipitacion, 1a proteccion de la capa del suelo, el
almacenamiento de carbono, asi como el mantenimiento de los ciclos geoquimicos (Myers
1993; Laurance 1999; Dirzo 2001). Asi mismo, las selvas tropicales han sido un importante
escenario para el desarrollo y mantenimiento de diversas culturas indigenas. En México,
éstos habitats estan ocupados por 23 grupos étnicos que constituyen una poblacién de 1.6
millones de personas, de los cuales los nahuas representan casi el 40%, seguidos por los
totonacas, huastecos, zoques y lacandones (Toledo 1996). '

El 50% de ta superficie de estos ecosistemas, se encuentra en la region de Indo-

Malasia y en Africa. El otro 50% se encuentra distribuido en el continente americano, siendo
3



la Amazonia Brasilefia la regién que contiene la mayor extensién. De ahi continda hacia el
norte extendiéndose hacia Colombia y Centroamérica encontrando su limite mas nortefio en
la selva de Los Tuxtlas, en México (Dirzo y Miranda 1991b; Archibold 1995).

En total estas selvas comprendian un area de 11.1 millones de ha, es decir un 5.6%
del area del pais, a principios de los anos 90 “s (Dirzo y Garcia 1992), y albergan entre un 20
y 30% del total de especies de plantas endémicas registradas de México (Toledo 1988). Sin
embargo, en la actualidad las selvas himedas enfrentan serias amenazas que ponen en
peligro su existencia, siendo la mas sobresaliente la deforestacion (Goldsmith 1998).

Deforestacién y Fragmentacién

Causas y tasas de deforestacion

A nivel mundial, la deforestacion de los ecosistemas tropicales ha sido estimada en
150,000 Km2 por afio (1.2% anual) (Whitmore 1997), causando la pérdida y fragmentacién
de éstos. Dichos habitats originalmente cubrian una extensién de aproximadamente 14.5
millones de Km2, de los cuales sélo se conservan 7.5 millones de Km?, lo que significa una
reduccién a la mitad de su extension original (Myers 1993). Whitmore y Sayer (1992)
sugieren que, asociado a la deforestacion en el periodo comprendido de 1600 a 1992, se
perdieron 83 especies de mamiferos, 113 especies de aves y 384 especies de plantas
vasculares de las selvas tropicales. Las tasas de conversién de la selva son muy variables
dependiendo de la regién, siendo mas vulnerables las dreas mas accesibles, con suelos bien

drenados, y con una topografia moderada (Laurance 1999).

Para el caso de la selvas himedas mexicanas, se ha estimado que en la década de
1980 se perdifan 501 000 ha por afio, cifra que corresponde a una tasa anual del 2%
(Masera et al. 1997).

La historia del proceso de deforestacion en México se remonta al periodo colonial
(Siglos XVt y XVII) (Gonzalez 1992), y tuvo su auge en la década de los 60 s, debido a los
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proyectos “de desarrolto”, asi como a generosos subsidios a la ganaderia, Esto propici6 una
conversién extensiva de las dreas forestales, ocupando la ganaderia un poco mas del 60%
del drea total del pais, mientras que los terrenos agricolas ocupaban un 14% adicional
{Masera et al. 1992). La deforestacion continué durante los afos 80 s, en buena medida
fomentada por la crisis econdmica del pais y la profunda pobreza rural (Masera et al. 1992).

Hasta el presente, la actividad ganadera ha sido el principal factor de deforestaci6n
en la zonas tropicales (Toledo 1990; Dirzo y Garcia 1992; Masera et al. 1992; Myers 1993;
Dirzo 1994; Gonzalez et al. 1997). En la década de los 80°s la conversion a terrenos
agricolas constituia un 13% del total, mientras que las actividades de extraccion
diversificada sumaban apenas un 4% de la conversion total (Masera et al. 1992).

Consecuencias de la Deforestacion

Una consecuencia del proceso de deforestacion es la fragmentacion del hébitat, es decir,
parches de vegetacién rodeados de potreros y/o campos agricolas (Wilcove et al. 1986;
Saunders et al. 1990; Murcia 1995). Este proceso trae consigo cuatro efectos: 1) Reduccién
del hdbitat, 2) Pérdida de la heterogeneidad espacial, 3) Aislamiento y 4) Efecto de borde
(Wilcove et al. 1986; Saunders et al. 1990; Meffe y Carroll 1994; Murcia 1995). La
consecuencia Gitima de dichos efectos es la extincion de especies y poblaciones.

1) Reduccion del habitat

La fragmentacion comienza con la reduccion de la matriz de vegetacion. No obstante,
conforme los claros se vuelven més grandes o abundantes, se convierten en la matriz
circundante, y la conectividad de la vegetacion original se rompe (Meffe y Carroll 1994),
quedando fragmentos en diferentes posiciones, tipos de suelo, topografia, tamaiio, forma,
aislamiento y grado de alteracién (Saunders et al. 1990; Lord y Norton 1990),



2) Heterogeneidad del paisaje

Una consecuencia comun de la fragmentacion es por un lado el incremento de la
heterogeneidad espacial del habitat (Wilcove et al. 1986) en el sentido de que la diversidad
no queda distribuida en patrones uniformes, sino que se producen areas dominadas por una
0 pocas especies, mientras otras areas presentan una mezcla de especies, modificando la
conformacién estructural de las comunidades naturales (Meffe y Carroll 1994). Por otra
parte, a nivel de paisaje se produce una heterogeneidad a una escala mas amplia por la
variedad de usos del terreno, ademas del habitat natural.

Todos los paisajes naturales estdn conformados por mosaicos o parches, y las
fronteras entre éstos son los ecotonos. Por ejemplo, la distribucion de los tipos de
vegetacion tipicamente esta relacionada con cambios en el suelo, la altitud y la pendiente.
Los disturbios naturales también proporcionan heterogeneidad; tail es el caso del proceso de
sucesion subsecuente en los claros. La pregunta que surge entonces es: si esta
heterogeneidad o distribucion en parches es uno de los determinantes de la biodiversidad,
dpor qué la fragmentacion producto de las actividades antropogénicas es vista como un
proceso deletéreo para 1a biota? La respuesta radica en al menos cuatro diferencias de gran

significado ecolégico :

1.- Un paisaje natural, si bien estd compuesto de mosaicos o parches, presenta una gran
estructura interna, mientras que un paisaje fragmentado, estd conformado por tierras de
cultivo, dreas de manejo forestal, en la mayoria de los casos con dominancia de una o pocas

especies.

2.- Los paisajes naturales tienen un contraste menor entre los parches adyacentes que un
paisaje fragmentado y, por lo tanto, un efecto de borde menos pronunciado (Primack 1993).

3.- Ciertos atributos de los paisajes fragmentados, como los caminos y las actividades
humanas aledanas, en general representan amenazas a |a viabilidad de las poblaciones
(Meffe y Carroll 1994).
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4.- En los paisajes naturales los parches mantienen una interrelacién. En contraste, en los
paisajes fragmentados la mayoria de los fragmentos remanentes generalmente pierden
comunicacion entre ellos, o dicha interconexion se ve seriamente limitada.

3) Efectos de insularizacion y area (aislamiento)

Los estudios sobre la fragmentacion del habitat en genera! se han analizado en el marco de
la Teoria de Biogeografia de Islas (MacArthur y Wilson 1967), en donde los fragmentos son
vistos como “islas” en un mar de matriz transformada (p.ej. pastizales). Sin embargo, cabe
sefalar que un fragmento no siempre representa un habitat insular. Esto debido
principalmente al hecho de que en muchos de los casos los fragmentos no quedan
totalmente aislados de otros fragmentos y de la inmigracion de ciertas especies, sino que
algunas veces mantienen contacto entre si (Harris y Silva-Lopez 1992). A su vez los efectos
de una matriz de agua comparados con los de un sistema antropegénico son muy diferentes.

Actualmente existen dos teorias para explicar la relacion especie-area: La Teoria del
Equilibrio y ta Teoria de la Diversidad del Habitat. La primera, propuesta por MacArthur y
Wilson (1967), predice que el nimero de especies en una isla es consecuencia del balance
entre las tasas de colonizacién y extincién. Esta teoria propone que el niimero de especies
suele fluctuar alrededor de un valor de equilibrio, el cual es directamente proporcional al
tamano de la isla, e inversamente proporcional a la distancia de otras fuentes de especies.
La teoria de la diversidad del hébitat (Lack 1969) supone que islas de tamafio grande
tienden a contener mas habitats y por consiguiente tendran mas especies.

Estas teorias no son mutuamente excluyentes y existe evidencia que apoya ambos
puntos de vista (Speigth et al. 1999). Si bien estos marcos conceptuales han sido de gran
utilidad, ain queda mucho por hacer en cuanto a su aplicacion en estudios de
fragmentacion.



Los procesos causantes de la fragmentacion del habitat difieren en su impacto, asi
como en los patrones espaciales resultantes. Estos Gitimos han sido categorizados de la
siguiente manera:

1.- Fragmentacion regresiva. Ocurre en una direccion y sélo en un borde del fragmento, de
tal manera que las actividades antropogénicas empujan el borde hacia el interior (Fig. 1A).

2.- Fragmentacion envolvente. Sucede cuando las presiones sobre el fragmento ocurren en
todos los bordes y no sélo en uno como el caso anterior, provocando una contraccion ain
mayor del drea. Aunado a ello en este tipo de fragmentacion también aumentara el area de
borde (Fig 18B).

3.- Fragmentacion divisiva. Esta es causada cuando se construyen caminos, o brechas de
una magnitud considerable, de tal manera que interrumpen el libre flujo de organismos
dentro del area dividida (Fig. 1C).

4.- Fragmentacion intrusiva. Este tipo de fragmentacién en general es producto de los
planes de manejo por parte de las empresas forestales. £n esencia, se refiere a la remocion
de vegetacion dentro del fragmento, creando “claros™, los cuales van a propiciar un cambio

en la composicion estructural del sitio (Fig. 1D).

5.- Corredores de vegetacion riberefia, que consiste en dejar arboles en las orillas de rios o
arroyos circundante a los rios (Fig. 1E) (Harris y Silva-Lépez 1992; Gonzalez et al. 1997).



NEDNO 3d VTIVA
NOO SISl

Figura 1. Tipos de fragmentacion: fragmentacion regresiva (A); fragmentacion envolvente (B);
fragmentacion divisiva (C), fragmentacion intrusiva y corredores de vegetacion riberefia (D).
(Tomado de Harris y Silva-Lopez 1992).

Es conocido que la viabilidad de ciertas poblaciones depende del movimiento de los
individuos. Muchas especies de animales requieren una mezcla de diferentes héabitats y
recursos {por ejemplo, sitios para obtener alimento o para la anidacién) (Wilcox 1980;
Primack 1993; Meffe y Carroll 1994) razén por la cual la sobrevivencia de muchas especies
dependera de su capacidad de movilidad entre fragmentos. Algunas especies de aves,
mamiferos e insectos son incapaces de cruzar aun pequenas distancias de areas abiertas,
debido a limitaciones fisiologicas o bien por el hecho de ser mas vulnerables al ataque por
depredadores. Esto limitaria las interacciones en las que participan estos organismos, en
fragmentos pequenos y alejados de |a selva continua (Duelli 1990; Primack 1993; De Vries
et al. 1996; Laurance y Laurance 1999). Asi, las plantas que dependen de ciertas especies
de animales para su dispersién y/o polinizacién (Powell y Powell 1987; Jennersten 1988;

Aizen y Feinsinger 1994; Bruna 1999) también se veran afectadas. El resultado sera que los
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fragmentos no seran colonizados por algunas especies y que con el iempo las poblaciones
sufran altos niveles de homocigosis, o deriva génica, producto de {a reduccién del tamanio
poblacional resultando en un aumento en la probabilidad de extincién (Primack 1993;
Caughley 1994; Young et al. 1996; Nason et al. 1997).

Los efectos de la fragmentaciéon conducentes a la extincibn serdn mayores para
aquellas especies de distribucién restringida como es el caso de las especies endémicas y/o
raras (Gentry 1986). Asi como para las especies con bajas capacidades reproductivas, con
requerimientos muy especializados o particulares, y aquellas que requieren grandes
territorios o que existen en bajas densidades (Aizen y Feinsinger 1994; Didham et al. 1996;
Thébaud y Strasberg 1997).

Los patrones de fragmentacion, traen como consecuencia la formaciéon de un
ecotono nuevo, correspondiendo a la zona de contacto entre la vegetacion natural
remanente y la matriz transformada. Este ecotono es el responsable del llamado efecto de
borde. Los bordes son las fronteras entre la seiva y la matriz que ia rodea, es decir son la
zona de transicion entre los dos sistemas (Murcia 1995).

4) Efecto de Borde

Los efectos de borde son muy diversos, y van desde cambios en el microclima hasta la
alteracion de procesos ecosistémicos (Saunders et al. 1990; Murcia 1995; Laurance 2000).
La interaccién entre el tamano y la forma de los fragmentos interactian y determinan la
magnitud del efecto de borde, de tal manera que las influencias climaticas externas seran
mayores en fragmentos pequefios y/0 de forma irregular, mientras que fragmentos de
tamafio grande y forma circular tendrdn un drea interior menos afectada por el efecto de
borde (Laurance y Yensen 1991).

Cambios en el microclima

Como resultado de la remocién de la biomasa vegetal y la consecuente modificacién de la
complejidad estructural, la superficie de {a selva expuesta al borde aumenta,
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incrementidndose 1a temperatura (Kapos 1989; Nichol 1994; Newmark 2001), la incidencia
de luz (Williams-Linera 1990a; MacDougall y Kellman 1992) y ila velocidad del viento
(Ferreira y Laurance 1997), y disminuyendo la humedad relativa del aire y del sueto (Lovejoy
et al. 1986; Kapos 1989; Bierregaard et al. 1992; Camargo y Kapos 1995). Asi mismo,
aumenta la probabilidad de inundaciones, las cuales a su vez propiciardn la erosién del
suelo, un aumento en la salinidad, asi comeo un incremento en el transporte de materiales
(Saunders et al. 1990), tales como sales almacenadas, nutrientes y pesticidas provenientes
de las tierras de cultivo (Saunders et al. 1990; Murcia 1995). Estos factores covarian de
forma antagbnica, sinérgica y con retroatimentacion entre ellos (Murcia 1995).

La intensidad de los factores abiéticas también esta determinada por: ia orientacién,
la fisonomia y la edad del fragmento. La primera determina la direcci6n de la radiacion solar,
mientras que la fisionomia o estructura de la vegetacion influencian la cantidad de luz que
flega al suelo, y amortiguan el impacto de los factores abibticos (Saunders et al. 1990;
Williams-Linera 1990a; Matlack 1993; Murcia 1995; Didham y Lawton 1999; Gehlhausen et
al. 2000). A su vez, la edad o tiempo de creacién del fragmento también puede determinar
la magnitud y 1a extension del efecto de borde, debido a que, con el tiempo, los bordes
estardn mas densamente poblados por plantas heliffitas y por tanto sufrirdn un cambio en
la estructura y composicion de la vegetacion en la zona de contacto entre la selva
remanente y la matriz transformada (Camargo y Kapos 1995; Kapos et al. 1997),

Consecuencias Bioldgicas

Si bien el impacto de ia fragmentacion sobre la diversidad de especies fue reportado desde
1855 por De Candolie (Harris y Silva-Lopez 1992), fue hasta la década de los 70°s que
comenzé su investigacion formal (Laurance y Bierregaard 1997).

Los efectos de ta fragmentacién sobre la biota pueden ser vistos a diferentes niveles
de organizacién, desde cambios en las frecuencias génicas de las poblaciones, hasta la
alteracion de grandes procesos ecosistémicos (Klein 1989; Saunders et al. 1990; Primack
1993; Murcia 1995; Zudeima et al. 1996; Laurance 2000). Estos efectos estan

influenciados por las caracteristicas inherentes al aislamiento —tiempo de separacidn,
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distancia entre fragmentos, y el grado de conectividad entre ellos— (Saunders et al. 1990;
Turner 1996; Maguara et al. 2001), asi como por |a escala a la cual el paisaje ha sido
fragmentado (Lord y Norton 1990).

Los cambios en las variables microclimaticas producto del efecto de borde en la
mayoria de los casos son la causa principal de los efectos mencionados anteriormente. A
nivel de ecosistema se ha visto que la alteracion en los niveles de humedad del suelo y aire
producto del aumento en la velocidad del viento y las altas temperaturas en el borde dei
fragmento, pueden alterar las caracteristicas del suelo. Esto a su vez afecta la densidad,
actividad y composicion de especies de los microorganismos invertebrados
descomponedores de materia, a través de cambios en el habitat y disponibilidad de
alimento, lo que conlieva a cambios en las tasas de reciclaje de nutrientes (Klein 1989;
Saunders et al. 1990; De Vries 1996; Didham et al. 1996). A su vez, también se ha
demostrado que los flujos de agua pueden ser alterados, ya que la remocién de la
vegetacion provoca cambios en las tasas de intercepcion de lluvia y evapotranspiracion
(Camargo y Kapos 1995).

Estos cambios microclimaticos también ejercen una gran influencia sobre el nimero,
abundancia y distribucién de muchas especies, de tal manera que con el tiempo el nimero
de especies disminuira (Lovejoy et al. 1986; Saunders et al. 1990; Primack 1993; Dale et al.
1998; Goldsmith 1998; Sizer y Taner 1999; Laurance et al. 2001). Este proceso, conocido
como “relajacion de especies” es una consecuencia inevitable del aislamiento y reduccion
del area (Saunders et al. 1990; Harris y Silva-Lopez 1991; Cutier 1991).

Para el caso de las plantas se ha demostrado que estos cambios en el microclima
traen como consecuencia un aumento en la monalidad de plantulas (Sizer y Taner 1999),
daiio fisico a la vegetacion debido a un incremento en la evotranspiracion y desecacion, asi
como por disminucién en la humedad. Con frecuencia esto causa en lltima instancia la
muerte de los arboles (Lovejoy et al. 1986; Saunders et al. 1990; Williams-Linera 1990b;
Ferreira et al. 1997). Como resultado de esta muerte aumenta la disppnibilidad de claros de
regeneracion, permitiendo con elio el reclutamiento, particularmente de especies pioneras o
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demandantes de luz, lo que resulta en un crecimiento notable de vegetacién secundaria;
restringiendo la distribucion de la especies tolerantes a la sombra al interior del fragmento
(Lovejoy et al. 1986; Wilcove et al. 1986; Williams-Linera 1990a; Turner y Corlett. 1996;
Laurance y Bierregaard, 1997).

El cambio en la composicién de especies también esta influenciado por el incremento
en la velocidad del viento, de manera que éste aumenta la transferencia de semillas, polvo,
insectos y enfermedades de la matriz circundante (Saunders et al. 1990; Murcia 1995). La
alteracién de los niveles de humedad del suelo puede influenciar el banco de semiilas. Por
otro lado la erosion provocara cambios en los patrones de drenaje y la produccién de nuevos
substratos disponibles para la colonizacion de las plantas.

La penetracién del efecto de borde es muy variable. Por ejemplo, la distancia hasta la
cual el efecto de borde influencia los factores microcliméticos va desde los 15 m hasta
500m (Williams-Linera 1990a; Laurance 1991). La respuesta de la biota también es
diversa, de tal manera que en algunos casos encontramos algin cambio detectable con
respecto a la distancia al borde y en otros encontramos que no existe diferencia alguna. En
la Tabla 1, se ilustran algunos ejemplos para las variables temperatura del aire y suelo,
déficit de la presion de vapor de agua, incidencia de luz, y 1a presencia de sustancias
quimicas en el suelo. En la mayoria de los casos se registraron valores altos de estas
variables en el borde del fragmento, mientras que la humedad de! suelo y aire son mayores
en el interior. Sin embargo, también se ha sugerido que el patréon puede ser contrario o
inexistente.

Respecto a los factores bidticos y en particular a la vegetacién, de los trabajos
reportados en la Tabla 1, once de ellos sefialan que los valores de las variables asociadas a
la vegetacion fueron mayores en el borde. En contraste, s6lo en siete casos se reportd que
estas variables fueron menores en el borde y en ocho de los casos no hubo cambio respecto
a la distancia al borde. Por su parte, para el caso de ia abundancia y riqueza de especies de
plantas, la primera parece ser menor en los bordes mientras que las segunda muestra el
patrén contrario. En contraste, los insectos son mdas abundantes en et borde o no son
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afectados por este; sin embargo, al igual que para el caso de procesos e interacciones
biéticas, los estudios son muy limitados. Un aspecto relevante de la Tabla 1 es que, en
varios de los casos, en el mismo estudio se han observado patrones de respuesta contrarios
6 sin cambio, lo que nos sugiere que el efecto de borde es hasta ahora en gran medida

impredecible.

Segin Murcia (1995) esta falta de consenso puede ser atribuida a diferencias en la
metodologia de medicibn de las variables, ausencia de réplicas y controles, asi como
inconsistencias en la definicion de! borde. Newmark (2001) ademas enfatiza que los
gradientes microcliméticos scn muy dindmicos e inconstantes por lo que no necesariamente
varian de manera uniforme con respecto a la distancia al borde (Camargo y Kapos 1995).

En contraste con las distancias de penetracién mencionadas anteriormente, algunos
estudios han demostrado que ia magnitud del efecto de borde puede alcanzar distancias de
hasta 2 km o0 mds, en particular en lo referente a la tasa de reclutamiento de arboles,
invasién por especies exéticas y sobrevivencia de grandes carnivoros (Laurance 2000).

En términos de la susceptibilidad de las especies, el efecto de borde no resulta
igualmente deletéreo para todas las especies. De hecho para algunas parece no tener
efecto alguno, como es el caso de algunas especies de ranas en Brasil (Gascon 1993),
mientras gue para algunas especies de plantas, inclusive, parece ser “favorable”. Ejemplo
de lo anterior es el caso de algunas especies de los géneros Cecropia y Vissmia en la
Amazonia Central (Didham y Lawton 1999).



Tabla 1. Sintesis de estudios del efecto de borde sobre los factores abiéticos y bidticos. Los
valores dentro del paréntesis son la distancia de penetracion y los superindices indican las
referencias. Los signos de interrogacion indican que no se sabe la distancia a la que el
borde tiene un efecto detectable (Modificada de Murcia 1995).

VARIABLE VALORES VALORES MENORES EN SIN
MAYORES EN EL EL BORDE DIFERENCIA
BORDE
ABIOTICOS
- Humedad del aire (%) (240 (50)19(80)10(40)29 19
- Déficit de la presion de vapor  (20)14(50)1%(50)28(1 19.22.2
de agua (Kpa) 3y 184)5(60)s
-Temperatura del aire (*C) (20)14(24)10 19,10,29
(157%60)4(50)2
-Temperatura del suelo (°C) (60) (10)20
-4Incidencia del viento (m s3) (240)4
-Luz (PAR) (1 mol m2s1) (20)1444)19 19
-Humedad del suelo (%) (20)2 (40)24(40)10(20)15 1448
-Substancias en el suelo (%) (50)147?)3 :
BIOTICOS
Vegetacion
-Densidad (individuos/m2) (15)23(30)24 (56)5(?)3(50)t 5.23,30,1,28
(20)%(?)y20
-Area basal (m2hat) (15)4 - 5,30
-Cobertura del dosel (%) o : (44)5(150)16(40)10(7)28 2
-Densidad de lianas (tallos/ha) (100)7 (78
-Reclutamiento (%) (100)18(10)8
-Crecimiento (cm cm/afio) (53)5(?)29(10)2¢ 25
-Emergencia (%) ()2 (?)22 2521
-Mortalidad (%) (56)5(7 )22 ()2 29.26.12
" ay100)%(25)e

TESIS CON
FALLA DE ORIGEN




Tabla 1. Continda

VARIABLE VALORES VALORES MENORES SIN DIFERENCIA
MAYORES EN EL EN EL BORDE
BORDE
Composicion de pi viq
-Riqueza de especies (10)29(15)24 (?)2° 2
-Composicién de especies (?7)20(45)% 23.29
(Individuos/m?2)
Insectos
-Abundancia {(N° de individuos (52-105)7 (?)13 7
Capturados)
Procesos
-Descomposicién de materia (% (50) 8

de pérdida de hojarasca / dia)

Interacciones Bidticas
-Depredacion de semillas (%) (200)= 12
- Herblivoria (%)} (?)27(?)22 21

1.- Benitez-Malvido 1998; 2.- Camargo y Kapos 1995; 3.- Corel 1991, 4.-Chen et al. 1995; 5.-Chen et al, 1992;
6.-Didham y Lawton 1999; 7.- Didham et al. 1998; 8.- Didham 1998; 9.- Ferreira y Laurance 1997; 10.-
Gehlhausen et al. 2000; 11 -Hester y Hobbs. 1992; 12.- Holl y Lulow 1997; 13.- Jokimari et al. 1998; 14.-
Kapos 1989; 15.- Kapos et al. 1997; 16.- Laurance y Yensen. 1991; 17.- Laurance y Bierregaard 1997; 18.-
Laurance et al. 1998; 19.-Matlack 1993, 20.- Matlack 1994; 21.- Meiners et al. 2000; 22.-Newmark 2001;
23.- Palik y Murphy 1990; 24.-Ranney et al. 1981, 25.-Restrepo y Vargas 1999; 26.Sizer y Taner. 1999; 27.-
Sork 1983; 28.-Turton y Freiburger 1997; 29.- Williams-Linera 1990a; 30.- Willlams-Linera 1990b; 31.-
Williams-Linera et al. 1998; 32.- Willson y Crome 1989.

Herbivoria y efecto de borde

La herbivoria es una de las interacciones mas antiguas segln el registro fésil (periodo
Devénico) (Price 1997), y se define como el consumo de tejidos y fluidos vegetales por parte
de animales (Crawley 1983; Schowalter 2000). En esta interaccion casi la mitad de las
especies de organismos macroscépicos de la tierra estan involucrados (48% de las especies
conocidas) (Coley y Bavone 1996; Price 1997), siendo el grupo de las plantas (22%) y el de
los insectos folivoros (26%) los principales participantes, por lo que resulta evidente que una
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gran proporcion de la biota planetaria, particularmente en los sistemas tropicales, la
constituyen especies involucradas en la herbivoria (Price 1997). A la par, aunque en estos
ecosistemas los insectos folivoros contribuyen con tan sélo un 5% a la biomasa total
(Archibold 1995), son los causantes de la mayor parte del consumo primario, ya que el 75%
def total del dafio anual del follaje se debe a éstos (Coley y Barone 1996).

La herbivoria es un proceso clave, que tiene consecuencias a diferentes niveles de
organizacién tales como ecosistemas, comunidades, poblaciones e individuos. A nivel de
ecosistema se ha documentado que ademas de abrir el flujo de materiales hacia la cadena
de los consumidores, los herbivoros influencian el reciclaje y conservacién de nutrientes
(Price 1997). A nivel de comunidad los herbivoros pueden aiterar la diversidad, densidad y
fenologia de las plantas dentro de la misma (Janzen 1970; Mattson y Addy 1975; Connell y
Slater 1977; Crawley 1983; Dirzo 1987; Dirzo y Miranda 1990 ; Schupp 1990; Schowalter
2000).

£n el caso de las poblaciones, en la mayoria de {os estudios se han reportado efectos
negativos de la herbivoria sobre diferentes componentes de la adecuacién (crecimiento,
reproduccioén y sobrevivencia) de las plantas (Dirzo 1984). Estos efectos estdn asociados
con la remocion del area fotosintética, con la reduccion en la produccion de polen, semillas
0 néctar, con la dispersion y/o facilitacion del establecimiento de infecciones causadas por
la introduccién de organismos patégenos (Garcia-Guzman y Dirzo 2001) asi como con la
interrupcién de transporte de nutrientes, agua u hormonas (Speight et al. 1999). Sin
embargo, en algunos casos, también se ha documentado que la herbivoria puede estimutar
el crecimiento de ciertas especies (Detling y Dyer 1981).

Debido al impacto negativo de los herbivoros sobre las plantas, se ha sugerido que la
herbivoria tiene el potencial de operar como presién selectiva que genera respuestas
adaptativas por parte de las plantas, tales como los mecanismos de defensa (Marquis y
Braker 1994; Price 1997; Crawley 1997). Los mecanismos defensivos de las plantas
pueden agruparse en dos: la tolerancia y la resistencia. La primera hace referencia a la
capacidad de las plantas de soportar y/o compensar el dafio (Karban y Baldwin 1997). En
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general, las especies tolerantes presentan tasas altas de crecimiento, lo que les permite
compensar y reponer el tejido perdido en un tiempo relativamente corto. Los mecanismos de
tolerancia incluyen ajustes fisiolégicos y estructurales, asi como la reasignacion de recursos
dentro de las plantas (Karban y Baldwin 1997; Speight et al. 1999).

En contraste, la resistencia implica el despliegue de atributos que impiden o limiten
el consumo de sus tejidos (Rosenthal y Kotanen 1994). Dentro de éstos encontramos las
defensas mecanicas (espinas, tricomas estructurales o glandulares, superficies cerosas,
dureza del tejido), biéticas (atraccion de los enemigos naturales de los herbivoros por parte
de las plantas) y quimicas (metabolitos secundarios) (Karban y Baldwin 1997).

Los niveles de defensa quimica y por consiguiente los niveles de herbivoria varian
entre partes de un individuo, entre individuos y entre pobiaciones de una misma especie, asi
como entre diferentes especies (Price 1997; Speight et al. 1999). Por lo anterior, y por la
universalidad de los metabolitos secundarios en el reino vegetal, se han desarroitado un
conjunto de teorias que intentan explicar la variacion en la defensa. Dichas teorias se han
propuesto considerando algunos factores como e! efecto del ambiente fisico, los costos de
la defensa, la probabilidad de encuentro de la planta y el impacto de la herbivoria sobre las
plantas. Entre las mas relevantes estan la Teoria de la Defensa Optima (Rhoades y Cates
1976), la Hip6tesis del Estrés Ambiental (White 1984) y la Teoria de la Disponibilidad de los
Recursos (Coley et al. 1985). Estas teorias estdn basadas en un marco tedrico ecoldgico y
evolutivo, y generan predicciones sobre los niveles esperados de defensa en especies de
historias de vida contrastantes, los costos de la produccion de defensa en funcion de la
calidad del ambiente, y sobre la magnitud de la especificidad de los interactuantes.

Teoria de la defensa Gptima

Postulada por Rhoades y Cates {1976), esta teoria propone que dado que existe un
compromiso entre asignar recursos a la defensa o al crecimiento y reproduccion, la variacion
en los niveles de defensa dependerd del costo energético de las mismas, y de la
probabilidad del dafio. En sintesis, aquellas defensas que maximicen los beneficios de
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reducir la herbivoria, comparadas con su costo, representan una “defensa 6ptima” (Cates y
Orians 1975).

Hipétesis del estrés ambiental

Esta teoria fue postulada por White (1984), quien sugiere que las plantas que estan bajo
alguin estrés fisiologico representan alimento de alta calidad para los insectos herbivoros.
Como resultado del estrés ambiental, se promueve la concentracion de aminoacidos y
azdcar libre en los tejidos, y esto a su vez aumenta el valor nutricional de los tejidos para los
herhivoros y por consiguiente los niveles de dafio. Por ejemplo, se ha visto que un aumento
en la disponibilidad de fuz resulta en la disminucién de ciertos giucosinolatos en Cardamine
latifolia (Brassicaceae), provocando un aumento de casi cuatro veces en los niveles de
herbivoria (Louda y Rodman 1983).

Hipé6tesis de la disponibilidad de recursos

Esta hip6tesis propone que la defensa de las plantas dependera de la tasa intrinseca de
crecimiento y de la cantidad de recursos disponibies en el ambiente (Coley et al. 1985), de
tal manera que en ambientes pobres en algin recurso limitante (como la luz en el caso de
las selvas tropicales hiimedas), las especies que crecen en estos sitos tienen una tasa de
crecimiento lenta, restringiendo la compensacién del dafio en {as hojas, por lo que es comdn
una aita asignacion de recursos a ia defensa. En cambio, 1as especies que crecen en sitios
con alta disponibilidad de recursos (p. €j. claros en las selvas tropicales), despliegan tasas
de crecimiento altas y una gran capacidad de recambio foliar. Estas plantas pueden tolerar
el dafo mediante un crecimiento rapido por lo que no invierten mucho en caracteres de
resistencia. El primer grupo de especies estaria ejemplificado por las especies tolerantes a
la sombra, y el segundo por las especies pioneras, demandantes de luz (Dirzo 1987).



Consecuencias del efecto de borde sobre la herbivoria

Es sobresaliente el hecho de que las interacciones bidticas y en particular las posibles
repercusiones del efecto de borde sobre la herbivoria han recibido muy poca atencién
(Turner 1996; Zudeima et al. 1996). Sin embargo, es previsible que esta interaccion sea
muy sensible a las perturbaciones antropogénicas (Barone 1998).

En principio la herbivoria puede verse influenciada tanto por las caracteristicas del
fragmento (tamafo, forma, aislamiento, edad), como por ei efecto de borde y en particular
por los cambios en los factores abidticos, dado que éstos afectan el nimero y abundancia
de las especies de las comunidades de plantas (Williams-Linera 1990 a y b), insectos
(Didham et al. 1996; Ozzane et al. 1997; Jokimari et al. 1998;), asi como de sus
depredadores y parasitoides (Kareiva 1987; Roland 1993; Kruess y Tschamtke 1994;
Didham et al. 1996). Por otra parte también es probable que el éxito reproductivo y de
dispersion, asi como las tasas de crecimiento, asignacién de recursos (Benedict y Halfield
1988; Speight et al. 1999; Schowalter 2000), y la calidad del recurso vegeta! pueden ser
alterados. Estos cambios pueden ser negativos, positivos, 0 neutros tanto para las plantas

como para los insectos herbivoros.

Para el caso de las plantas se ha demostrado que un aumento en la temperaturay la
subsecuente disminucién en la humedad, pueden provocar cambios fisiolégicos que afectan
la expresion de la resistencia, de manera que se incrementan los niveles de defensa
quimica (Holtzer et al. 1988); también existen cambios a nivel morfolégico como
alteraciones en la superficie de las hojas y/o del estado nutricional de las plantas, o el
enrollamiento de las mismas. Los insectos que se alimenten de dichas plantas pueden tener
alteraciones en el crecimiento, desarrolio, reproduccion, sobrevivencia y/o comportamiento,
resultando en una disminucién de los niveles de dafo (Bendict y Hatfield 1988).

En contraste, también existe evidencia de que niveles bajos de humedad provocan
situaciones de estrés que hacen a las plantas mas susceptibles al atague por los insectos
herbivoros (Speight et al. 1999) ya que el estrés hidrico puede provocar un incremento en la

concentracién de nutrientes (principalmente nitrégeno soluble) (Landsberg 1990; Louda y
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Collinge 1992), que afectan positivamente la sobrevivencia de los herbivores. Un
mecanismo adicional es que las plantas bajo estrés hidrico pueden reducir la concentracién
de metabolitos secundarios (White 1984).

Bajo este mismo contexto de efectos negativos sobre las plantas, se ha demostrado
que los enemigos naturales de los herbivoros son més susceptibles a ta fragmentaciéon que
los insectos herbivoros (Didham et al. 1996), de manera que sus poblaciones se ven
reducidas en fragmentos pequefios y aislados (Kareiva 1987; Tschamtke 1992;). En Gltima
instancia esto causaria un aumento en la poblacién de herbivoros y por lo tanto en los
niveles de herbivoria en dichos sitios. A fa par, debido a que las condiciones térmicas en el
borde son mayores que en el interior, el desarolio de algunas larvas de insectos puede ser
mas rapido, reduciendo asi el tiempo de exposicion a los depredadores y parasitoides
(Roland 1993).

Asi mismo, un aumento en la exposicién de luz puede incrementar la produccion de
follaje, las tasas de crecimiento, 1a sobrevivencia y la condicién nutritiva de las plantas. Esto
a su vez, puede incrementar las tasas de herbivoria, por un aumento de tejido joven, el cual
representa un alimento de mejor calidad nutricional para los insectos herbivoros (Murcia
19985; Coley y Barone 1996).

Por otra parte, la fragmentacion también puede afectar esta interaccién debido a que
muchas de las especies involucradas tipicamente presentan una menor capacidad de
dispersion rapida a larga distancia, por lo que pueden disminuir su capacidad de
recolonizacién de nuevos habitats (Duelli 1990; Jokimiri et al. 1998; Schowalter, 2000).

El tamafio del fragmento también puede modificar la herbivoria a través de cambios
en las poblaciones de herbivoros. Por ejemplo, Benitez-Malvido (1995) y Zenteno (2001)
encontraron que ta abundancia de herbivoros asi como los niveles de herbivoria fueron
mayores en la selva continua, comparada con los fragmentos.

En suma, podemos decir que la interaccion de los factores bidticos y abidticos

pueden tener efectos directos, dados por {a vulnerabilidad de las especies a modificaciones
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en los valores de temperatura, disponibilidad de agua y luz, o indirectos a través de cambios
en la calidad y disponibilidad del recurso y en la abundancia de enemigos naturales.

Las respuestas de las plantas a los cambios abiéticos (microclima) y bi6ticos
(herbivoria), en Ultima instancia se ven refiejados en las tasas de crecimiento y
sobrevivencia. Para el caso de las selvas tropicales himedas la luz es uno de los factores
limitantes para el crecimiento y geminacion de la mayoria de las especies, dado que la luz
que incide en el dosel va disminuyendo de tal manera que al suelo apenas llegaentreel 1y
3% de ella (Dirzo 1994). Por ello, en estos ecosistemas el acceso a este recurso estd dado
por la formacion de claros, producto de la caida de arboles o ramas, debido a vientos,
tormentas, enfermedades, incidencia de rayos, muerte por vejez o a la combinacién de esos
eventos (Whitmore 1991). Con base en la capacidad de las plantas para tolerar las
condiciones dadas por fa formacién de los claros, éstas se han clasificado en tres categorias
(Denslow 1980):

a) Las especialistas en claros grandes 6 pioneras. Son especies intolerantes a la sombra y
que requieren una gran incidencia de luz asi como temperaturas altas para su
germinacion y crecimiento.

b) Las especialistas en claros pequefios. Germinan en la sombra pero requieren de las
condiciones generadas por los claros para su crecimiento.

c) Las especies tolerantes a la sombra. Especies que pueden permanecer en la sombra en
todos los estadios de crecimiento y son especialistas para crecer en el sotobosque.

Es previsible que las condiciones del borde pudieran ser apropiadas para las
especies pioneras, mientras que podrian ser més estresantes para las especies tolerantes.
La respuesta de ambas historias de vida al efecto de la herbivoria es conocida: las especies
de rapido crecimiento presentan menor defensa quimica y por tanto altas tasas de
herbivoria, en comparacién con las especies de lento crecimiento (Coley y Barone 1996). Sin
embargo, existe muy poca evidencia que describa c6mo los cambios microclimaticos en ei
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) ‘borde de un fragmento pueden alterar el desempefio de plantulas de ambas historias de
vida y su interaccion con el gremio de los herbivoros. Para el caso de un sistema
fragmentado el poder entender cdmo ambos factores influencian el desempeiio de plantulas
‘e‘s muy relevante, ya que el desempefo de éstas determina los patrones de reclutamiento
de la poblacién y por consiguiente constituyen un factor determinante de la regeneracion y
composicion de especies (Restrepo y Vargas 1999).

Los antecedentes presentados hacen evidente que la informacion disponible sobre
fas consecuencias de la fragmentacion y el efecto de borde no permiten ver tendencias
consistentes en la respuesta de variables fisicas y bi6ticas. Si bien las variables del
ambiente fisico muestran una mejor consistencia en cuanto a su direccionalidad, la
magnitud de la respuesta es relativamente inconstante. Las variables biéticas, fuera de una
tendencia de reduccion en abundancia y diversidad de especies con la fragmentacion,
presentan respuestas muy diversas. Esto es particularmente notable en el caso de procesos
como las interacciones bidticas. En el caso particular de la herbivoria, ila cantidad de
estudios es alin tan limitada que no es posible siquiera hablar de tendencias o falta de ellas.

El presente proyecto aplica metodologias de campo y andlisis cuantitativos con el fin
de explorar el efecto de borde y de ia fragmentacién sobre un juego de variables
microclimaticas y biolégicas, en particular relacionadas con el desempeiio de plantulas y su

herbivoria.
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OBJETIVOS Y PREDICCIONES

Objetivo General

El objetivo general de esta investigacion consisti6 en evaluar las efectos de fla
fragmentacioén, especificamente los relacionados con el tamaidio del fragmento y el efecto de
borde, sobre la interaccién planta-herbivoro en plantulas de especies con historia de vida
contrastante {pioneras y tolerantes). Esto bajo la consideracion de que el desempedio de las
plantulas y la herbivoria pueden ser afectados por las condiciones del ambiente fisico, por lo
que la primera parte del estudio describe el microambiente fisico bajo condiciones de
fragmentacion.

Objetivos Particulares

1.- El primer objetivo de este estudio fue caracterizar el efecto de borde en términos de la
variacion de los siguientes factores: temperatura, humedad relativa del aire, y suelo, e
incidencia de luz.

Predicci6n:

Tomando en cuenta que la fragmentacién modifica la cobertura vegetal original, asi como la
complejidad estructural de la misma en el borde, se espera que los niveles de incidencia de
luz y la temperatura sean mayores en el borde que en el interior de cada fragmento. Por
consiguiente, se puede predecir una disminucién en los valores de humedad relativa de}
aire, asi como en la humedad del suelo hacia los bordes. A su vez los fragmentos de tamaiio
pequefio seran més influenciados por e! efecto de borde, debido a que tienen una mayor
relacion perimetro/centro. Esta gama de respuestas predichas se resumen graficamente en
la Figura 2, que combina las respuestas de la luz, temperatura y humedad con respecto al
borde, y su covariacién con el tamano del fragmento.
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Figura 2. Gréficas que describen el tipo de respuesta de cuatro variables det ambiente
fisico: disponibilidad luminica (A), temperatura (B), humedad del suelo (C) y humedad
del aire (D), con respecto a la distancia al borde de fragmentos de diferente tamafio:
grande €& =), intermedio ) y pequefio (----).
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2.- Evaluar la variacién en los niveles de herbivoria en pidntulas de especies de crecimiento
rédpido y lento desde el borde de la selva hacia el interior, en fragmentos de tamaiio
contrastante.

Prediccion:

Con base a la Teoria de la Disponibilidad de Recursos (Coley et al. 1985) se espera que las
pldntulas de crecimiento lento presenten niveles de herbivoria menores que las plantulas de
rapido crecimiento. A su vez, se espera que este patron se mantenga independientemente
de la distancia af borde, si bien tal respuesta podria exhibir un nivei de variacién restringida
dentro de cierto dmbito, en funcién de la posible variacién del ambiente fisico.

Dado que no existe suficiente informacion del efecto de borde sobre la herbivoria se

plantean tres posibles escenarios:

A) Relacion positiva entre la distancia al borde y la herbivoria

Sustentados en la hipétesis del estrés ambiental y considerando la evidencia
de que en algunos casos el estrés provocado por un aumento en la temperatura y
una disminucion de la humedad pueden inducir un aumento en los atributos
defensivos, se puede esperar que la herbivoria para ambas historias de vida sea
menor en €l borde que en el interior. Se puede hipotetizar, ademas, que dicha
respuesta sea mas evidente en las especies de crecimiento lento; las especies de
crecimiento rapido podrian presentar una respuesta menos marcada o ausencia de
respuesta (Fig. 3A). Tomando en cuenta que el efecto de borde ejerce una mayor
influencia en fragmentos pequenos se espera que el dafo por herbivoros en general
sea menor en éstos (Fig. 3B). Por otra parte es posibte, al menos teéricamente, llegar
al mismo resultado debido a un efecto negativo de las condiciones abiéticas sobre la
diversidad y/o abundancia de las poblaciones de insectos fit6fagos y/o debido a un
efecto positivo del efecto de borde en los enemigos naturales de los herbivoros (Fig.
3A).
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Figura 3. Representacion esquematica de los niveles de herbivoria en el gradiente borde
interior y los posibles escenarios de estos niveles de herbivoria para: (A) dos historias de
vida contrastantes y (B) en fragmentos de diferente tamafo.

B) Relacion negativa entre fa distancia borde-interior y la herbivoria

Es posible argumentar que el aumento en la disponibilidad luminica en el borde
puede incrementar la produccién de tejido joven y ésto a su vez aumentar las tasas
de herbivoria, ya que el follaje joven tipicamente es méas palatable a los herbivoros.

En contraposicion a lo descrito en el escenario A, existe alguna evidencia en la
literatura de que el estrés hidrico puede generar cambios positivos en la calidad
nutricional via aumento en la concentracién de nitrogeno soluble y/o la disminucion
en la concentracion de algunos metabolitos secundarios de defensa. Esto también
podria conducir a hacer el follaje mas aceptable para los herbivoros en el borde (Fig.
4A).

Por otra parte, es previsible, al menos en teoria, llegar a una relacién negativa
entre la herbivoria y la distancia borde-interior, si existen efectos positivos del borde
sobre la densidad y diversidad de herbivoros, y/o efectos negativos en las

poblaciones de enemigos naturales de los herbivoros (Fig. 4 A). En resumen, bajo
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este escenario se esperaria, en general, un aumento en los niveles de dafo en el

borde del fragmento comparado con el interior, y que, en global {a herbivoria seria
mayor en fragmentos pequeifios (Figura 4 B).
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Figura 4. Representacion esquematica de los niveles de herbivoria en el gradiente borde
interior y los posibles escenarios de estos niveles de herbivoria para: (A) dos historias de
vida contrastantes y (B) en fragmentos de diferente tamaiio.

C) Efecto nulo en los niveles de herbivoria
£s decir que ni el tamafio del fragmento como el efecto de borde alteraran los patrones
de herbivoria

3.- Determinar el efecto del tamano del fragmento, de la distancia al borde y 1a herbivoria
sobre el crecimiento y sobrevivencia de plantulas de crecimiento lento y rapido.

Predicci6n:

Con base en et conocimiento de la ecologia de plantas tropicales, se espera que tanto el
crecimiento como la sobrevivencia sean mayores en el borde para el caso de las especies
pioneras o de rapido crecimiento (Fig 5A). En contraste, es esperable que la sobrevivencia y
el crecimiento en las especies de lento crecimiento en el gradiente borde-interior no sea tan
marcado como en el caso de las especies pioneras, o que inclusive, el crecimiento y
sobrevivencia sean ligeramente mayores en el interior (Fig. 5A).
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Ya que el efecto de borde puede ser mayor en fragmentos pequenos es predecible
que la sobrevivencia de especies de rapido crecimiento sea mayor en éstos, o que la
variacién borde-interior no sea tan marcada en fragmentos pequefios, comparada
con fragmentos grandes (Fig. 5B). Lo contrario es esperable en el caso de ias
especies de lento crecimiento.
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Figura 5. Representacién esquematica que describe los escenarios esperables para el
crecimiento y sobrevivencia en el gradiente borde interior para: (A) especies pioneras y
tolerantes; (B) especies pioneras en fragmentos de tamaio contrastante; (C) especies
tolerantes en fragmentos de tamano contrastante.
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AREA DE ESTUDIO

El presente estudio se realizd en la regién de Los Tuxtlas, Veracruz, debido a que, entre otros
aspectos, presenta niveles de fragmentacion que permiten la realizacién €sta investigacion.

La regién de Los Tuxtlas es el limite mas norterio de las selvas hamedas tropicales en
ef continente americano (Dirzo y Miranda 1991a). La biota de esta regién es muy rica e
incluye una mezcla tinica de especies de plantas y animales originarios de América Centraly
Sudameérica, asi como algunos endemismos y taxa de afinidad boreal (Dirzo 1991; Dirzo y
Garcia 1992). Lo més sobresaliente desde la 6ptica de este estudio es que a pesar de su
importancia biolégica y de su enorme interés como patrimonio cientifico-cultural, su
persistencia a largo plazo estd seriamente comprometida por la gran deforestacion
predominante en la region (Dirzo y Garcia 1992) (Fig. 6).

La zona de los Tuxtias constituye la extension mas oriental de la cadena montafiosa
que forma el Eje Volcanico Transversal. La sierra es una sucesion de montafias que se
extiende diagonalmente en posicion NO-SE y que estd llena de pequeios crateres, de los
cuales los mas notables son el del volcdn San Martin, el Santa Marta y el San Martin
Pajapan. El macizo montafioso se encuentra constituido por dos porciones; una al NO,
conformada por el volcdn San Martin, y la otra al SE, la lamada Sierra de Santa Marta,
separadas ambas por una depresion en la que se asienta el Lago de Catemaco (Dirzo
1991) (Fig. 7).

La sierra de Los Tuxtlas tiene una topografia compleja y un ambito altitudinal que
abarca desde el nivel del mar hasta un poco mas de 1700 m en una distancia muy reducida.
En los diferentes conos que conforman la Sierra se sitian tas lagunas Encantada,
Chalchoapan y del Majahual. Esta region estd delimitada entre los 18°00°a 18°43° Ny 94°
40°a 95°30°W (Gonzélez-Soriano et al. 1997).

Esta zona cuenta con cinco variantes del grupo de climas cdlido himedo, con una
temperatura promedio anual de 27° C (la cual es menor en las partes aitas), y una
precipitacion promedio anual cercana a los 4,500 mm. En [a zona se presentan “nortes” de
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noviembre a febrero y una estacion “sdca” de marzo a mayo (Dirzo 1991; Soto y Gama
1997).

El sustrato sobre el que descansa la selva tiene una edad aproximada de 6 millones
de afios (Dirzo 1991), y el material subyacente al macizo montafnoso de Los Tuxtlas esta
formado por rocas basaélticas, con mezclas de cenizas volcanicas. En general, comparado
con otras regiones tropicales del pais, el suelo se considera fértil.

La vegetacion predominante es clasificada como selva aita perenifolia, aunque
existen variantes importantes dependiendo de ia elevacion y el sustrato (Dirzo 1991). La
mejor informacién disponible sobre la historia natural del sitio se encuentra compilada en
Gonzalez-Soriano et al. (1997).

Esta regién originalmente contenia aproximadamente 500,000 ha de selva alta
perenifolia. Actualmente, en la parte norte de la Sierra de Los Tuxtlas el 84% de la cobertura
vegetal ha sido eliminada (Dirzo y Garcia 1992) (Fig. 5), dejando solamente parches de la
vegetacion original. La cobertura actual de la selva ha sido estimada en alrededor de
84,000 ha (INEG! 1991), Segln esta fuente, la selva de la region se ha reducido al 16.8% de
su area original. La conversion predominante es hacia potreros para la ganaderia, entre [os
cuales se encuentran inmersos fragmentos remanentes de vegetacion de tamano variable,
pero con predominancia de aquellos de tamario pequefio (Dirzo y Garcia 1992) (Fig. 6).

31



TESIS CON
PALLA D QRIGEN:

Se Andrés
Tuxtia o

n

Catemacs | }\1

Goifo ce México

e

Figura 6. Imagenes de la cobertura de la vegetacion en la parte norte de la sierra de Los
Tuxtlas, correspondiente a los anos 1967 (A), 1976 (B), y 1986 (C). La figura muestra el
curso temporal de la deforestacion y fragmentacion en un periodo de 20 afios (Tomado de

Dirzo y Garcia 1992).
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Para este estudio utilicé cuatro fragmentos de distinto tamafio, los cuales fueron
seleccionados de un estudio previo realizado por A. Aguirre y R. Dirzo (en preparacion).
Dichos fragmentos fueron elegidos tomando en cuenta la edad o tiempo de separacién, la
matriz que los rodea y el tamafo, de tal manera que los sitos varian gradualmente en
tamanio, pero tienen una edad y elevacion aproximadas (Tabla 2). Estas precauciones fueron
tomadas ya que se ha demostrado que dichas caracteristicas modifican la magnitud del
efecto de la fragmentacion.

Tabla 2 . Descripcién de los cuatro fragmentos utilizados en el presente estudio (A. Aguirre y
R. Dirzo, datos no publicados)

Fragmento Edad (anos) Area (ha) Matriz Elevacion
(m.s.n.m)
Reserva 0 328.4 Potrero 150
Ruiz Cortinez 18 114.6 Potrero/ camino 100
Playa Escondida 10 19.4 Potrero 15
Nuevo ) 10 3 Potrero 30
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SISTEMA DE ESTUDIO

Las especies para el estudio fueron seleccionadas con base al criterio de que fueran
representativas de los dos tipos de historia de vida mas comunes en las selvas tropicales
hiimedas: pioneras y tolerantes, correspondientes a especies de crecimiento rapido y lento
respectivamente. Otros criterios complementarios fueron que tuvieran fa misma forma de
vida (arboles); que naturalmente sufrieran niveles visibles de herbivoria; que se encontraran
naturalmente en loé cuatro fragmentos de estudio y que fueran especies de germinacion
rapida.

Las especies que cumplieron con estas caracteristicas fueron Ampelocera hotleil
(“cuerillo”) (Ulmaceae), Dussia mexicana (“palo de burro”) (Fabaceae), Heliocarpus
appendlculatus ( “jonote”) (Tiliaceae), y Hampea nuticia (“tecolixtle”) (Malvaceae). Las dos
o prlmeras son tolerantes a la sombra y las segundas pioneras 6 demandantes de luz (ver
descnpcuon en el Apéndice).



METODOS

Caracterizacion de los factores abiéticos

l.as variables microclimaticas fueron seleccionados debido a que se sabe que la luz,
temperatura, humedad del suelo y humedad relativa del aire pueden influenciar o estar
correlacionadas con la abundancia, fisiologia, sobrevivencia, tasa de crecimiento y
desarrollo tanto de los insectos como de las plantas (Lovejoy et al. 1986; Williams-Linera
1990a; Chen et al. 1992; Didham y Lawton 1999; Speigth et al. 1999; Schowalter 2000) y
por tanto pueden afectar directa o indirectamente la interaccioén planta-herbivoro.

En el borde ubicado al lado norte de cada uno de tos cuatro fragmentos
seleccionados, elegi aleatoriamente cinco puntos paralelos, en cada uno de los cuales tracé
transectos de 100 m de longitud perpendiculares al borde. A lo largo de estos 100 m elegi
nuevamente 30 puntos al azar, en los que se tomaron mediciones de: humedad relativa del
aire, temperatura y humedad del suelo. Las dos primeras variables fueron tomadas con un
sensor (Visala HMP 35C, Finlandia) conectado a un Data logger Cambell-Scientific, a 50 cm
del suelo. Para determinar la humedad del suelo colecté una muestra del mismo en los 30
puntos mencionados anteriormente. Las muestras fueron llevadas al laboratorio, donde
fueron cernidas para eliminar restos de materia orgdnica. Posteriormente pesé 10 g por
muestra con el fin de estandarizar el peso inicial, y dichas muestras fueron secadas a una
temperatura de 105 °C por un periodo de 24 hrs después del cual nuevamente fueron
pesadas. Los valores de humedad del suelo fueron determinados a partir de la siguiente
formula:

Peso fresco = Pi-Pf/ Pi
donde: Pi =peso inicialy Pf = peso final o seco.

Con el fin de lograr una mayor representatividad en la caracterizacién de las variables
abiéticas,‘todas;l;s rﬁédicibnes fueron tomadas del 19 al 23 de abril del 2000, en intervalos
de tlempb que iban'_de las 9:30 a las 15:00 hrs, de tal manera que en un mismo dia obtuve
‘los datos coirespondlentes a un transecto de cada uno de los cuatro sitios. A su vez también
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me aseguré de variar {a hora en que las mediciones fueron tomadas. El protocolo especifico
del calendario y horario de la toma de las mediciones se muestra en la Tabla 4.

Tabla 4. Fechas y horas en fas que fueron tomadas las mediciones de humedad relativa del
aire, temperatura y humedad del suelo en los cinco transectos de cada uno de los cuatro
fragmentos de estudio.

Fragmento Fecha Hora Transecto
Reserva 19 10:00 5
20 14:10 2
21 11:20 4
22 11:30 3
23 12:30 1
R. Cortinez 19 .- 11:40- 5
20 10:00 2
21 12:30 &
22 13:10 ;... 5.3
23 B
PlayaE.- .. .19 o FEEPOINE
v 20 2
21 g .
22 :
:23. i
Nuevo 19w ; ‘5
© 20 - 12:40 2
21 L. 10:00 s 4
22 10:45 3
23 10:00 1

Disponibilidad de luz

Dado que los sensores del Data Logger son demasiado sensibles a pequeiios cambios en la
intensidad luminica, ésta variable fue caracterizada utilizando fotos hemisféricas, como se
describe en Rich (1989). Este método se basa en estimaciones de la cobertura del dosel,
siendo que una abertura de O corresponde a un sitio completamente cerrado, mientras que
con valor de 1 representan un sitio totalmente abierto. Las fotografias fueron tomadas con
una camara Pentax y un lente hemisférico. Utilicé una pelicula bianco y negro (Kodak Tri X
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Pan, ASA 400). La cdmara fue montada sobre un tripié a una altura de 50 cm sobre el suelo,
la cual se niveld vertical y horizontalmente. La punta de la cdmara siempre fue orientada
hacia el norte magnético. La apertura del diafragma y la velocidad de obturacién fueron
determinadas con un exposimetro. Dos fotografias fueron tomadas a cinco distancias
diferentes a partir del borde (O, 20, 40, 60, 80 m) en dos transectos por fragmento, de 8:00
a 11:00 y de 15:00 a 17:00 hrs, durante cuatro dias consecutivos, en julio del 2001. Estas
distancias correspondieron a los puntos donde se ubicaron las parcelas experimentales de
plantulas (ver mas adelante). Las peliculas fueron reveladas utilizando fa técnica de aito
contraste. Los negativos fueron digitalizados y analizados utilizando el programa CANOPY
(Rich 1989).

Niveles de herbivoria y desempeiio de pléntulas

Durante el mes de marzo del 2000, para cada una de las especies de estudio colecté
semillas provenientes de diez drboles madre elegidos al azar en cada uno de los cuatro
fragmentos. Los'frutos fGe?on Hlevados al laboratorio y de éstos se extrajeron y limpiaron tas
semillas. La semillas fueron son}etidas a una prueba de viabilidad usando el método de
flotacion, en el cual se considera que las semillas que flotan estan vanas y por lo tanto
inviables (R. Dirzo com. pers.).

A finales del mes de abril def 2000, 800 semillas de cada especie fueron sembradas
en macetas organicas (“jiffy pots”) en una mezcla de suelo de los cuatro fragmentos y fueron
germinadas en una casa de sombra dentro de la estacién de Biologia Tropical “Los Tuxtias”.
Esto lo hice con el intento de garantizar que las condiciones de germinacion fueran
homogéneas y las plantas estuvieran exentas del ataque por herbivoros.

Debido a que ese afio presentd una severa sequia algunos individuos murieron,
desbalanceando el nimero de plantas por especie. Por esta razon opté por sustituir tales
individuos con plantulas de las mismas especie extraidas directamente de la selva. Para
ésto busqué individuos que presentaran aproximadamente la misma altura que las plantas
del vivero y no presentaran dafio por herbivoros o patégenos.
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Después de cuatro meses (agosto 2000) las plantulas fueron trasplantadas a los
cuatro fragmentos. Para este fin, en cada fragmento seleccioné aleatoriamente dos de los
transectos en los que se realizaron las mediciones de los factores abi6ticos.

En cada transecto se colocaron cinco parcelas de im x 1m, cada una con 80
plantulas (20 de cada especie), distribuidas de manera aleatoria, como se indica en la
Figura 8. Dicha disposicion siempre fue la misma para las 40 parcelas de los cuatro
fragmentos. Las parcelas estaban separadas 20 m entre si a partir del borde (Fig. 8). E|
nimero de hojas por plantula y la altura hasta el meristemo apical fueron registradas al
momento del trasplante, con el fin de usar esos datos como covariables para el registro del
crecimiento, sobrevivencia y herbivoria.

TRSIS CON
FALLA DE ORIGEN

- 20m

®  Dussia mexicana
& Heliocarpus appendiculatus
-

Hampea nutricia

< Amp hottiel

Figura 8. Disposicién espacial de las parcelas por transecto en cada fragmento y de las
pldntulas en cada parcela.
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Cada dos meses a partir del trasplante y durante un afio hice censos para cuantificar
los niveles de herbivoria, el nimero de hojas y altura (del suelo al meristemo apical) de cada
una de las plantulas.

Los niveles de herbivoria fueron estimados usando un acetato con puntos,
equidistantes a 2.5 mm. Esta técnica consiste en contar el nimero total de puntos que
coinciden con partes dafiadas de la hoja y con la lamina drea foliar. Con el fin de no tener
que contar todos los puntos del drea foliar, en una muestra independiente de plantulas medi
el largo y ancho de las hojas para estimar el drea total a partir de una regresion lineal.

Para dicha regresion colecté 100 hojas de diversos tamafios, sin dano, de cada
especie. Posteriormente medi el drea foliar, el largo y el ancho de estas hojas. El area foliar
fue estimada utilizando un medidor de area foliar (Delta-T Devices Ltd, Cambridge, UK) con
elprograma yVindias ver. 2.0 (Delta-T Devices Ltd).

<« & ‘“am
i ;;Eqé__ggjbres,tajdétes del modelo de regresion para cada especie se presentan a

leteg e

continuacion.

Ampelocera hottlei
Area foliar= 0.0139292 + 0.1885 « Largo + 0.791351 e ancho; [(F=3256,2; P<0.0001; r 2
=0.971))

Dussia mexicana.
Area foliar= 0.2096 + 0.3858 e Largo [(F=831,24; P=<0.0001; r2 = 0.894)]

Hampea nutricla
Area foliar= 0.1155 + 0.2477 e Largo + 0.5475 « Ancho [(F=956,5; P=< 0.0001; r2=0,996))
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Finalmente, para calcular fa herbivoria con base en el porcentaje de dafio de una

hoja utilicé 1a siguiente formula:

Herbivoria (%) = area dafiada estimada/ area foliar * 100

donde: el area dafiada se estimé como el producto del nimero de puntos que cayeron en el
area dafiada, por el drea que representa un punto, del acetato.
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ANALISIS ESTADISTICO

Tanto las variables fisicas (temperatura, humedad relativa del aire, disponibilidad luminica y
humedad del suelo) como las biéticas (herbivoria, crecimiento y sobrevivencia), se
analizaron utilizando una aproximacién estadistica similar, a manera de que los modelos
incluyeron los efectos de la especie de planta, el efecto del fragmento y de la distancia al
borde. No obstante, los efectos incluidos varian seg(n el caso, ya que si bien siempre se
utilizaron modelos que evaluaban todas las interacciones posibles, las interacciones no
significativas se eliminaron del modelo y éste se realizd nuevamente sélo con los efectos
significativos. Se probaron ajustes lineales y curvilineos, y los ajustes finales se obtuvieron
considerando la mayor proporcion de la varianza explicada por dichos modelos.

Para el caso particular de ia sobrevivencia también se consider6 la variable transecto
debido a que Ia sobrevivencia es una variable bimodal (individuos, vivos o muenos) y no
habia posibilidad de obtener un promedio por parcela y fragmento como en los casos de la

herbivoria y crecimiento.

Caracterizacion de los factores abi6ticos

Temperatura y humedad relativa del aire

Para la temperatura y humedad relativa del aire ajusté de manera independiente un modelo
exponencial mediante un analisis de regresion no lineal, considerando como variables
explicativas la distancia respecto al borde y la identidad del fragmento. Este titimo fue
considerado como factor. El modelo se realizé en el programa GENSTAT 5 (ver. 4.1. 1995.
Lowes Agricuiltural Trust). El modelo ajustado para ambos parametros fue:y =A+ B * RX
donde: A representa la asintota, A+8B la ordenada al origen; R es una constante que indica la
tasa de cambio de la variable en cuestion, y el subindice X corresponde a las distancias (de
0a 100 m).
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Para identificar las diferencias entre fragmentos y con respecto a la distancia al
borde, comparé los datos del fragmento de menor drea con los fragmentos restantes (Nuevo
vs Reserva, R. Cortinez, Playa E); luego comparé los otros fragmentos excluyendo el de
menor drea (Reserva vs R. Cortinez y Playa E), y finaimente se hicieron comparaciones entre
ia Reserva y Playa E, y de manera independiente a esta ultima, entre los fragmentos R.
Cortinez y Playa Escondida.

La distancia de estabilizacion de las variables temperatura y humedad relativa del
aire fue estimada a partir de la diferencia del dato superior menos el inferior de la columna
de datos obtenida a partir de {a férmula y = A + B * RX, para la cual el primer dato
corresponde a la distancia O m, el segundo a la distancia 1 m y asi sucesivamente, hasta los
100 m. El criterio para elegir la distancia de estabilizacién, fue cuando por cada metro el
cambio es menor a una centésima, o criterio similar al de varianza acumulada. Para el caso
de los fragmentos que no presentaron diferencias entre si se calculé el promedio para
ambos pardmetros (Ay B) para obtener la formulay = A + B *RX

Humedad del suelo y luz directa

Para evaluar el efecto de la distancia al borde entre fragmentos realicé un andlisis de
covarianza (ANCOVA) para cada una de las variables. El modelo evalud los efectos del
fragmento como factor, la distancia y su interaccion. Para evaluar si las diferencias
encontradas entre fragmentos eran estadisticamente significativas se realizé la prueba de
contrastes y la comparacién de las pendientes se utilizé para evailuar las diferencias entre
las distancias borde-interior.

En el caso de la luz se utilizaron los valores correspondientes a la luz directa (DSF).
Este analisis se realiz6 con el programa JMP (ver. 3.2.1, SAS Institute 1989-1997).
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Niveles de herbivoria y desempeiio de las plantulas

Los anélisis correspondientes a esta seccion sélo consideraron a tres especies (Ampelocera
hottlel, Hampea nutricia y Dussia mexicana) debido a que la cuarta (Heliocarpus
appendiculatus) presentdé una gran mortalidad, producto de causas extrinsecas al estudio.
Todos los andlisis estadisticos que se describen a continuacion fueron realizados en el
programa JMP (ver. 3.2.1, SAS Institute 1989-1997).

Herbivoria

Para este andlisis utilicé el porcentaje de la herbivoria promediada por planta y por parcela
para cada especie. Para cumplir con el supuesto de normalidad del error se transformaron
los porcentajes utilizando el arco seno de la raiz cuadrada.

Con el objeto de considerar el efecto del tiempo sobre 1a variacion en los niveles de
herbivoria utilicé un analisis de varianza multiple de medidas repetidas (MANOVAR). Ei
modelo incluyé como variables explicativas la especie, el logaritmo natural del tamafio del
fragmento, la distancia y sus interacciones, pero el modelo final se realizé incluyendo sélo la

especie debido a que fue el tinico término significativo.
Crecimiento

El crecimiento fue evaluado a través de los datos de cambio en altura {cm) y nimero de
hojas, y en ambos casos no se considero el tltimo tiempo (T5) debido a una alta mortalidad
de pldntulas de todas las especies en este tiempo.

Los datos se obtuvieron calculando la media por planta por especie, y por tiempo y
sélo considerando las plantas que sobrevivieron hasta el cuarto censo. Con estos datos se
calculé la diferencia del dltimo tiempo menos el inicial y se hizo un promedio por parcela. Se
optd por utilizar tal diferencia debido a que los datos presentaron una gran heterogeneidad
en las medidas a lo largo del tiempo de estudio.

44



Con estos datos se realiz6 un andlisis de covarianza (ANCOVA), probando los efectos
de la especie, fragmento y distancia al borde. En el andlisis no se incluyeron las
interacciones que no fueron significativas.

Sobrevivencia

Para evaluar el efecto det tamaiio del fragmento y la distancia al borde sobre la
sobrevivencia de las tres especies, utilicé el método semiparamétrico de riesgo proporcional
con el siguiente modelo:

sobrevivencia=sp+intamafio+dist+tran{frag)+sp*intamano+esp*pos+sp*Intamarno*dist.

donde sp: especie; In tamadio: logaritmo natural del tamaino del fragmento; dist: distancia
con respecto al borde; tran (frag): transecto anidado dentro del fragmento.

En este anélisis se incluy6 el transecto para evaluar el efecto de la heterogeneidad
espacial sobre la mortalidad.

Este andlisis permite evaluar subsecuentemente la sobrevivencia de cada una de las
especies independientemente de su ubicacion entre fragmentos o distancia al borde
mediante un anélisis de Kiapan-Meier JMP, ver. 3.2.1, SAS Institute 19893-1997). Para
evaiuar el efecto del tamaiio del fragmento, asi como la distancia al borde en cada una de
las especies, nuevamente utilicé un andlisis de riesgo proporcional.
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RESULTADOS

Caracterizacion de los factores abi6ticos

Temperatura

La variacién en la temperatura se comportd como una funciéon exponencial de la distancia.
La ecuacién general de este ajuste exponencial fue y=A+B*RX

Los pardmetros de la funcion y=A+B*RX estimados para cada fragmento se muestran
en la Tabla 5.

Tabla 5. Parametros de la funcion y=A+B*RX para la temperatura en cada uno de los
fragmentos de estudio.

fFragmento A B R x
Reserva 28.31 347 0.94 0-100
R. Cortinez 2758 354 0.94 0-100
Playa E 27.98 1.98 0.94 0-100
Nuevo 29.03 1.98 0.94 0-100

De estos parametros se puede observar una menor variacion en el parametro A entre
fragmentos, con la mayor diferencia entre los fragmentos R. Cortinez y Nuevo. Esto significa
que el interior del fragmento Nuevo presenta los mayores valores de temperatura en
contraste con los otros sitios que parecen tener temperaturas internas similares. En
contraste el pardmetro B tuvo una mayor variaciéon sugiriendo que también existen
diferencias en los valores de temperatura entre los bordes de los cuatro fragmentos.

Existen diferencias significativas respecto al efecto del tamafio del fragmento, i1a
distancia y la interaccion de éstos, lo que refleja que los valores de temperatura fueron
diferentes entre fragmentos, y a su vez en los fragmentos la temperatura varia con respecto
a la distancia al borde (Tabla 6). El 30% de la variacion en los valores de temperatura fue
explicada por el tamario del fragmento y la distancia.
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Tabla 6. Analisis de varianza de la regresion del efecto del fragmento y la distancia al borde
sobre la temperatura del aire. El modelo se ajusté a una funcién exponencial (y=A+B*RX),

Fuente de gl gl Suma de F P
variacién numerador denominador cuadrados
Fragmento 2 559 500 88.41 0.001
Distancia 3 556 99 12.43 0.001
Frag* Distancia 3 553 39 5.02 0.002

Como se observa en los valores de la suma de cuadrados de la Tabla 6, el efecto del
fragmento fue mayor que la distancia y la interaccion; asi mismo, el valor de la suma de
cuadrados de la interaccién refleja que al menos un fragmento difiere de los demas.

Las pruebas de comparacién subsecuente (Tabla 7) mostraron la naturaleza del
contraste entre fragmentos (Fig. 9). La temperatura en el interior del fragmento mas
pequeno (Nuevo, 29.03°C), es significativamente mayor que la de los otros fragmentos
(F=17.13; P<0.001), mientras que R. Cortinez tiene |la menor temperatura interna
(27.58°C). Inesperadamente la temperatura interna de la Reserva (28.31°C) es mayor que
el interior de R. Cortinez (F=7.64; P<0.001) y similar a ia del fragmento Playa E. (F=0.25; P=
0.621) (27.98°C). La menor temperatura de R. Cortinez podria estar asociada a la gran
densidad de palmas en el sotobosque (R.Dirzo, com.pers).
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Temperatura °C

T T

Reserva R. Cortinez Playa E.

Fragmento

Figura 9. Temperatura en el interior (100 m) de cada uno de los fragmentos de estudio
(arreglados de mayor a menor tamaio) + EE. Las letras iguales indican que no existen

diferencias estadisticamente significativas.

Tabla 7. Resultados del andlisis de varianza de la comparacién de las diferencias de la

temperatura entre los fragmentos.

(A) Nuevo y los otros tres fragmentos (Reserva, R. Cortinez y Playa E.).

Fuente de variacion gl Suma de Cuadrados Tasa de P

cuadrados medios cambio

Ordenada al origen 1 47 47.05 17.13 0.001

Ordenada al origen y 1 -34 34.21 12.72 0.001

parametro B

(B) Reserva y los fragmentos R. Cortinez y Playa E.

Fuente de variacion gl Suma de Cuadrados Tasa de P
cuadrados medios cambio

Ordenada at origen 2 50 25.2 7.64 0.001

Ordenada al origen y 2 -7 3369 1.02 0.361

parametro B
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(C) Reserva y Playa E.

Fuente de variacion gl Suma de Cuadrados Tasa de P
cuadrados medios cambio

Ordenada al origen 1 -1 0.95 0.25 0.621

Ordenada al origen y 1 3.7 3.74 0.96 0.327

parametro B

El borde modificé los valores de temperatura. La tendencia general fue que a medida
que aumenta la distancia del borde, la temperatura comienza a disminuir. Los resultados de
fas pruebas de comparacion indicaron que la temperatura del borde del fragmento Nuevo
difiere del resto, mientras que la de los otros fragmentos tienen valores de temperatura
similares (Fig. 10, Tabla 7 A, B, y C). Un aspecto sobresaliente e inesperado es que el
fragmento de menor drea mostré los valores mas bajos en el borde comparado con los otros
fragmentos; sin embargo, la temperatura interna es mayor que la del resto de los
fragmentos (Figs. 10y 11).

Temperatura (°C)

Distancia (m)

Figura 10. Relacion entre la distancia con respecto al borde del fragmento y la t‘epwe:ratma
del aire. Las lineas corresponden a Reserva-(~), R. Cortinez-{=}, Playa P. {—} ¥ Niev8 —).
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Como se muestra en la Figura 10, hay una tendencia a la estabilizacion de la
temperatura con la distancia al borde, pero tal tendencia vari6 entre los fragmentos. Las
distancias a las cuales la temperatura se estabiliza en cada uno de los fragmentos, se
aprecian mejor graficando ia tasa de cambio de la temperatura en funcidn de la distancia
(Fig. 11). Las distancias de estabilizacion fueron las siguientes: Reserva y Playa E. 54 m, R,
Cortinez 52 m, Nuevo 42m (Fig. 11). Como se puede observar, el fragmento nuevo (el de
menor drea) tiene una tasa de cambio menor que los fragmentos mas grandes.
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Tasa de cambio de la
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temperatura del aire {°C)
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-
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&

Distancia (m)

Figura 11. Tasa de cambio en los valores de temperatura y la distancia de estabilizacién, en
los fragmentos de estudio: Reserva y Playa E ¢+ ); R. Cortinez =)y Nuevo (.
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Humedad Relativa del Aire

Al igual que la temperatura, los valores de la humedad relativa del aire tuvieron un
comportamiento exponencial. La ecuacién exponencial ajustada fue y=A+B*RX, y los
pardametros de dicha funcién se describen en la Tabla 8.

Tabla 8. Parametros de la funcion y=A+B*RX para la humedad relativa del aire en cada uno
de los fragmentos de estudio.

Fragmento A B R x
Reserva: 68.18 -14.35 0.94 0-100
R. Cortinez 75.52 -15.19 0.94 0-100
Playa E: 67.48 -19.15 0.94 0-100
Nuevo: 63.20 4.38 0.94 0-100

De estos resultados se puede observar que el parametro B presentd una gran
variacién, siendo mayor entre los fragmentos Playa E y Nuevo, mientras que los fragmentos
de mayor talla, Reserva y R. Cortinez, presentaron sélo una ligera variacion. Esto es
indicativo de que la humedad relativa del aire del borde difiere entre los fragmentos. En
contraste, el parametro A fue mas constante, con la mayor diferencia entre los fragmentos
R. Cortinez y Nuevo; es decir, estos dos fragmentos tienen los valores internos de humedad
relativa del aire mas contrastantes.

La humedad relativa del aire varié significativamente entre fragmentos, asi como
entre el borde y el interior de la selva, y a su vez el valor de la suma de cuadrados de la
interaccion indica que al menos un fragmento es el que difiere del resto (Tabla 9). El modelo
utilizado en este analisis explic6 el 45% de la variacién en los datos de la variable de

respuesta.
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Tabla 9. Resuitados del andlisis de varianza de la regresion del efecto del fragmento y la
distancia al borde sobre la temperatura del aire. El modelo se ajustd a una funcién
exponencial (y=A+B*R»).

Fuente de vanacion g.1. numerador [N “Suma de F P
denominador cuadrados

Fragmento 2 558 7721 4277 0.001

Distancia 3 555 8806 39.20 0.001

Frag* Distancia 3 552 1384 6.34 0.001

De acuerdo con la prueba de contrastes, el fragmento Nuevo tiene una humedad
relativa del aire interna significativamente menor que los otros fragmentos (63.20%)
(F=16.39; P<0.001), mientras que R. Cortinez tiene la mayor humedad relativa del aire
intema (75.52%). Al mismo tiempo, la humedad relativa del aire del interior de la Reserva
(68.18) es un 10% menor que la del interior de R. Cortinez (F=43.36; P<0.001) y simitar a 1a
del fragmento Playa. E. (F=2.39; P= 1.23) (67.48%) (Fig. 12,Tabla 10, A, B, y C). De nuevo, e}
contraste observado entre los fragmentos Reserva y R. Cortinez se asocia con la gran
cantidad de palmas en el sotobosque del sitio R. Cortinez (R. Dirzo, com.pers)
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Fragmento

Figura 12. Humedad relativa del aire del interior de cada uno de los fragmentos de estudio
(arreglados de mayor a- menor tamaiio) + EE. Las letras iguales indican que no existen
diferencias significativas.
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Tabla 10. Resultados del andlisis de varianza de la comparacion de las diferencias de la
humedad relativa del aire entre los fragmentos.

(A) Nuevo y los otros tres fragmentos (Reserva, R. Cortinez y Playa E.).

Fuente de variacion gl Suma de Cuadrados Tasa de P
cuadrados medios cambio

Ordenada al origen 1 -1463 146294 16.39 <0.001

Ordenada al origen y 1 -2325 232459 27.27 <0.001

parametro B

(B) Reserva y los fragmentos R. Cortinez y Playa E.

fFuente de variacion gl Suma de Cuadrados Tasa de P
cuadrados medios cambio
Ordenada al origen 2 -5808 2904.06 43.36 <0.001
Ordenada al origen y 2 -7 66.43 0.99 0.372

parametro B

(C) Reserva y Playa E.

Fuente de variaciéon gl Suma de Cuadrados Tasa de P
cuadrados medios cambio

Ordenada al origen 1 -211 210.78 2.39 0.123

Ordenada al origeny 1 133 132.76 1.51 0.220

pardmetro B

Como se esperaria, y contrario al patron encontrado en la temperatura del aire, la
tendencia general entre los cuatro fragmentos fue la de presentar una menor humedad
relativa en el borde, la cual aumenta con la distancia (Fig. 13). La tendencia general en el
cambio consistié en un incremento en los primeros metros, y una estabilidad subsecuente.

Tres de los fragmentos (R. Cortinez, Reserva y Playa E.) mostraron un
comportamiento similar, con un patrén ascendente en la humedad relativa del aire durante
los primeros 20-25 m, y este patron es estadisticamente indistinguible. En contraste, el
fragmento Nuevo no presentdé cambios muy drésticos respecto a la distancia, indicando que
en este sitio los cambios en la humedad relativa del aire no sélo afectan el borde del
fragmento sino a toda su extensién. Los otros fragmentos no difirieron en la humedad

relativa del aire en el borde.
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Humedad relativa del aire (%)
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Figura 13. Relacion entre la distancia con respecto al borde del fragmento y la humedad
relativa del aire. Las lineas corresponden a Reserva“{(~- ), R. Cortinez ¢—), Playa E. {—)y
Nuevo (—).

Las distancias a las cuales la humedad relativa del aire deja de modificarse varian
entre los fragmentos (Fig. 14). Las tasas de cambio hacen evidente las distancias de
estabilizacion: Reserva y Playa E. 77 m, R. Cortinez 78 m, y Nuevo 56 m (Fig. 14).
Nuevamente el fragmento de menor drea tuvo la menor tasa de cambio, comparado con los
otros.
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Figura 14. Tasa de cambio en los valores de la humedad relativa del aire y con respecto a la
distancia de estabilizacién en los fragmentos de estudio: Reserva y Playa E.{+) R. Cortinez
y Nuevo ( ).

Humedad del Suelo

La humedad del suelo varié entre fragmentos y entre el borde y el interior de la selva. El
modelo aplicado explicé el 21.9% de la varianza en los datos (Tabla 11).

Tabla 11. Resultados del andlisis de covarianza (ANCOVA) evaluando el tamafo del
fragmento y la distancia at borde, sobre la humedad del suelo.

Fuente de gl. Suma de F P R2
variacién cuadrados
Fragmento 3 3456.68 16.7818 0.0001 0.219
Distancia 1 1381.02 20.1142 0.0001
Frag* Distancia 3 1039.44 5.0464 0.0019

Los promedios de la humedad de! suelo por fragmento (Fig. 15) mostraron un
gradiente en la direccién Reserva (38.85) > Nuevo (30.63) y R. Cortinez (29.40) > Playa E
(27.31). Sin embargo, s6lo hubo diferencias estadisticamente significativas entre el
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fragmento Playa E. y los otros tres (Reserva, R. Cortinez, Nuevo) y entre la Reserva y los otros
tres fragmentos (R. Cortinez, Playa E., Nuevo). En contraste R. Cortinez y Nuevo no difirieron
entre si (ver Tabla 12).

Tabla 12. Comparaciones de los promedios de la humedad del suelo para los cuatro

fragmentos de estudio.

- Reserva R. Cortinez Playa. £ Nuevo
Reserva 11)=9.19 ** ty=11.27** t)=7.26 **
R.Cortinez ’ ns
Playa. E t1)=11.27** %1=2.04* t1)=-3.22%%
Nuevo

* P<0.05, **P< 0.001; n.s no existen diferencias estadisticamente significativas.
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Figura 15. Las barras representan el promedio minimo cuadrado de la humedad del suelo
(efiminando la variabilidad debida a la distancia al borde) + 1 EE, en cada uno de los cuatro
fragmentos de estudio (arreglados de mayor a menor tamaiio). Las letras iguales indican
que no existen diferencias estadisticamente significativas.

Analizando la significancia de las pendientes que comesponden a la relacion
humedad-distancia de los cuatro fragmentos, se encontrd que el suelo del borde en
comparacién con el interior del fragmento R. Cortinez es 1.4 veces més seco {t1,=2.82;
P=0.005) que el interior, mientras que la humedad del suelo no presenta variacion en el
gradiente de distancia en los otros tres fragmentos (Fig. 16).
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Figura 16. Relacion entre la distancia con respecto al borde del fragmento y el porcentaje de
humedad del suelo. Las lineas corresponden a Reserva-{—), R. Cortinez<+—), Playa E.{—)y

Nuevo ().

Disponibilidad Luminica

En el caso de esta variable detecté un efecto significativo del tamafio del fragmento, la

distancia al borde, y la interacci6bn de ambas, indicando que existen diferencias en la

disponibilidad luminica entre fragmentos, y que a su vez, en los fragmentos ésta varia

dependiendo de la distancia con respecto al borde. EI 39% de la variacion en los datos fue

explicada por este modelo (Tabla 13).

Tabla 13. Resultados del andlisis de covarianza (ANCOVA) sobre el efecto del tamaiio del
fragmento, la distancia al borde su la interaccién, sobre la disponibilidad luminica.

Fuente de vanacion gl Suma de F P R?
cuadrados
Fragmento 3 0.0029 5.93 0.0011 0.39
Distancia 1 " 0.0039 23.91 0.0001
Frag* Distancia 3 0.0019 3.99 0.0109
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Sorprendentemente, la mayor disponibilidad luminica se observé en la Reserva y el
fragmento Playa E. y los valores menores correspondieron al fragmento Nuevo, y seguido de
éste, a R. Cortinez (Fig. 17).

La prueba de contrastes indic6 que ia Reserva y el fragmento Playa E., constituyen un
grupo estadisticamente indistinguible (41=0.34; P=0.728), el cual difiere de los otros dos
fragmentos, los cuales a su vez constituyen otro grupo estadisticamente homogéneo
(41)=0.61; P=0.54). En general, el promedio de la disponibilidad luminica no muestra un
patrén conforme a lo esperado segin el area de los fragmentos (Fig. 17).
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Figura 17. Las barras representan el promedio minimo cuadrado de la disponibitidad
luminica (eliminando la variabilidad debida a ta distancia al borde) + 1EE, en cada uno de
los fragmentos de estudio (arreglados de mayor a menor tamaiio). Las letras iguales indican
que no existen diferencias estadisticamente signiﬁca’ﬁvas.

Un aspecto mteresante del modelo general ‘ge Ia dnspombil:dad luminica en
comparacion con los resultados obtenidos para las otras variables abiéticas es que en este
caso la distancia es mas importante que el tamaiio del fragmento (Tabla 13). La tendencia
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en todos los fragmentos fue de una mayor disponibilidad luminica en el borde, la cual
disminuye hacia el interior (Fig. 18). Sin embargo, esta relacién solo fue significativa para la
Reserva (ti1)=-3.45; P=0.0009) y marginalmente significativa (t;1)=-1.76; P=0.083) en el
fragmento R. Cortinez, mientras que los fragmentos de menor area no presentaron
diferencias en la disponibilidad de luz entre el borde y el interior del fragmento. Esto refieja
que la disminucién en el tamaiio, y por consiguiente la magnitud del efecto de borde afecta
la incidencia de luz, de tal manera que los fragmentos de mayor drea tienen una menor
disponibilidad luminica en su interior, mientras que en los fragmentos pequeifios se afecta
toda su extensi6n (Fig. 18).
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Figura 18. Relacién entre la distancia con respecto al borde del fragmento y el porcentaje de
luz directa. Las lineas comresponden a Reserva { ),R. Cortinez (= ), Playa E. (—) y Nuevo (—).
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Niveles de herbivorfa y desempeiio de las pldntulas

Herbivoria

Los niveles de daiio variaron significativamente entre especies (Fig. 19) (Wilk's Lambda
=0.3801, Fp2. 53=43.20;P<.0001). Las dos especies tolerantes no difirieron entre sf en la
tasa de herbivoria (Wilk's Lambda=0.9772, Fy. 57=1.32 P<0.2547), mientras que cuando
se compararon con {a pionera la diferencia fue significativa (Wilk's Lambda =0.3906, F(1, s6)
87.35; P<0.0001). En global y de acuerdo a la expectativa, al final del estudio la especie
pionera (Hampea nutricia) tuvo alrededor del doble del dafio (28%) que las especies
tolerantes (Ampelocera hotteii 14%; Dussia mexicana 19%) (Fig. 19).

Por el contrario, ni el efecto de la distancia respecto al borde ni el efecto del tamaiio
del fragmento fueron estadisticamente significativos, indicando que los niveles de daio no
son afectados por fa fragmentacién ni por la posicion de las parcelas en el gradiente
espacial borde-interior de los fragmentos (Tabla 14).

Tabla 14. Resultados del andlisis de varianza miiltiple de medidas repetidas (MANOVAR)
para evaluar ei efecto del tamafio del fragmento, el efecto de la distancia al borde, especiey
las interacciones con el tiempo, sobre los niveles de herbivoria en las tres especies
estudiadas.

Fuente de variaciébn Wilk “s Lambda gl g.1. denominador F P
numerador

Ln fragmento 0.993 1 53 0.347 0558

Distancia 0.988 1 53 0.613 0.436

Especie 0.380 2 53 43.20 0.0001

Tiempo 0.973 3 51 0.465 0.707

Tiempo*Ln 0.981 3 51 0.812 0.812

fragmento

Tiempo*Distancia 0.934 3 51 1.199 0.319

Tiempo *Especie 0.878 6 d - 102 1.136 0.346
- . - . t
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Figura 19. Variacion de! porcentaje de herbivoria a través del tiempo en las tres especies
estudiadas.

Crecimiento

El crecimiento, medido con base en el incremento en altura, vari6 significativamente entre
las tres especies (r2 =0.31, F=8.71, P< 0.0008). Los promedios del incremento en altura
difirieron de tal manera que la especie pionera desplegé el mayor crecimiento, el cual fue,
sin embargo, comparable con el de Ampelocera hottlel, la especie de tolerancia intermedia
(t)=0.13; P=0.890), mientras que Dussia mexicana, 1a especie mas tolerante a la sombra,
tuvo un crecimiento menor que las otras dos especies (Dussia mexicana vs. Ampelocera
hottiei: t1)=2.7; P=0.007; Dussia mexicana vs. Hampea nutricia: ty)=-2.9; P=0.005) (Fig.
20).
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Figura 20. Crecimiento de las tres especies de estudio expresado por el incremento en la
altura (final/inicial). Los datos corresponden a la media + EE de 60 plantulas. Las letras
iguales indican que las diferencias no son significativas.

Estas variaciones en la altura fueron independientes del tamano del fragmento (Tabla
15) y la distancia al borde para las especies Ampelocera hottlei y Hampea nutricia, sin
embargo la altura de Dussia mexicana si estuvo influenciada por la distancia al borde (t1)=-
3.30; P=0.0001). Esta especie presenté una mayor diferencia entre la altura inicial y final en
el borde. Sin embargo, se observé un crecimiento negativo en las parcelas ubicadas en e!
interior. En promedio las plantas de esta especie ubicadas en el interior tuvieron un
decremento de aproximadamente 1.5 cm (Tabla 15).

Tabla 15. Resultados del analisis de covarianza (ANCOVA) para evaluar el efecto del tamano
det fragmento, la distancia al borde y la interaccién con respecto a la altura de las plantulas.

Fuente de variacion gl Suma de F P R2
cuadrados

Ln Fragmento 1 1.41 0.466 0.497 0.23

Distancia 1 16.06 5.283 0.025

Especie 2 33.11 5.445 0.007
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El nimero de hojas por planta también varié entre fas especies (Tabla 16). La especie

pionera produijo significativamente més hojas que Ampelocera hottlei (t1)=-4.7 3; P<0.0001),

una de las especies tolerantes. Sin embargo, resulta inesperado que la produccién de hojas

de la especie pionera no difiri6 significativamente de Dussia mexicana (t1)=0.938;

P=0.351), mientras que ésta Uitima especie tuvo una produccién de hojas mayor que la otra
especie tolerante (t1)=5.31; P=0.0000) (Fig. 21).

4 - b b

Nimero de hojas

A. hottlei D. mexicana H. nutricia

Especie

Figura 21. Crecimiento de las tres especies de estudio expresado por ia media + EE del
namero de hojas. Las letras iguales indican que no existen diferencias significativas en el
ntimero de hojas.

Estas variaciones en el nimero de hojas fueron independientes del tamafio del
fragmento y de la distancia al borde en cada uno de elios (Tabla 16).

Tabla 16. Resultados del analisis de covarianza (ANCOVA) para evaluar el efecto de tamaiio
del fragmento, la distancia al borde y su interaccion sobre el nimero de hojas.

Fuente de variacion  g.l. Suma de F P RZ
cuadrados

Ln Fragmento 1 0.0245 0.101 0.751 ~ 038

Distancia 1 0.494 2.04 0.158

Especie 2 7.804 16.09 <0.0001
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Los resultados sugieren que el nimero de hojas en las tres especies de estudio no se
ve influenciado por las caracteristicas propias de la fragmentacién como son el tamaio del

fragmento y el efecto de borde, sino que la variacion estd determinada, en gran medida por
la historia de vida de las plantas (pioneras o tolerantes) (Tabla 16).

Sobrevivencia

La sobrevivencia siguié un patron general similar entre las especies (Fig. 22). De todas las
variables analizadas encontré que la interaccion triple sp*In tamafo*dist no fue
significativa, (x2= 0.375; P= 0.828). Asi mismo las interacciones dobles sp*dist, y sp*in
tamaiio, tampoco fueron significativas (x2= 4.636; P= 0.098 y %2=5.359 P= 0.068,
respectivamente), por lo que dichas interacciones fueron eliminadas y el modelo se corrié
nuevamente, considerando sélo con los efectos simples.

Los resultados mostraron que el curso temporal de la mortailidad varid entre las
especies, en funcion de la distancia al borde, el tamafno del fragmento y entre transectos
(Tabia 17).

Tabla 17. Resultados del andlisis semiparamétrico de riesgo proporcional para evaluar el
efecto del tamaiio del fragmento y ia distancia respecto al borde, sobre la sobrevivencia de
las especies de estudio.

Fuente de variacién gl %2 P
in tamano 1 8.87 <0.0029
Distancia 1 9.29 <0.0023
Especies 2 145.72 <0.0001
Transecto (frag) 4

46.36 lam <0.0001

El andlisis de Kaplan-Meier, mostré que existen diferencias significativas en la
sobrevivencia entre las especies (x2 =191.03, P<0.0001), A. hottlei vs. D. mexicana,
(Wilcoxon = 170.22, P<0.001) D. mexicana vs H. nutricia (Wilcoxon= 60.15 P<0.0001) A.
hottiei vs H. nutricia (Wilcoxon= 49.10 P<0.0001).(Fig. 22). El orden de sobrevivencia es
Ampelocera hottlel>Hampea nutricia>Dussia mexicana, con una sobrevivencia media de
249.6 (+ 3.42); 222.56 (+ 3.32) y 189.1 (+ 3.35) dias respectivamente (Fig. 23). Como
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Loy

consecuencia de estas diferencias al final del estudio permanecieron vivas 46.12%
pldntulas de Ampelocera hottlei; 30.13% de Hampea nutricika y 17.25% de Dussia mexicana

(Fig. 22).
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Figura 22, Sobrevivencia de plantulas de las tres especies de estudio.
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Sobrevivencia (dias)

A. hottlei D. mexicana H. nutricia

Especies
Figura 23. Sobrevivencia media £ E.E. de las tres especies de estudio.

El analisis utilizado para evaluar los efectos del tamano del fragmento y distancia
sobre cada una de las especies revelé que la sobrevivencia final de Ampelocera hottleii y
Dussia mexicana fue afectada significativamente por el tamafio del fragmento (P< 0.0080; P
<0.0034, respectivamente), pero no por su posicién en el borde, de tal manera que tuvieron
una mayor sobrevivencia en el fragmento pequefio, comparado con la Reserva (el fragmento
mas grande). Contrario a ésto la sobrevivencia de Hampea nutricia solo fue afectada
significativamente por la distancia al borde (P<0.0002), siendo menor en éste que en el

interior, tanto en el fragmento pequeno como en el mas grande (Fig. 24).
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Figura 24. Efecto del tamaiio del fragmento y la distancia respecto al borde sobre la
sobrevivencia de las especies de estudio.
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DISCUSION

Caracterizacion de los factores abiéticos

Los resultados de este estudio muestran que la fragmentacion del habitat, a través del
efecto de la reduccién del area y del efecto de borde, modifica los valores de temperatura,
humedad relativa del aire y del suelo, asi como la disponibilidad luminica. A su vez, la tasa
de cambio en los distintos fragmentos difiere seglin la variable; en particular, encontré que
las variables microclimaticas no presentan el mismo grado de cambio ni distancia de

penetracion.

La variacién en el tamano del fragmento tuvo una influencia importante en las
variables microclimaticas medidas en este trabajo. De esta forma, el fragmento de menor
drea tuvo una temperatura interna mayor que los otros. A su vez, la humedad relativa del
aire de este mismo fragmento fue la mas baja. En contraste, y de acuerdo con las
predicciones, los tres fragmentos de mayor drea tuvieron las temperaturas mas bajas y los
niveles mas altos de humedad relativa del aire. En estos tres fragmentos los valores de
estas dos variables fueron similares. Esto indica que la temperatura y la humedad relativa
del aire se ven profundamente modificados en fragmentos menores o iguales a 3 ha,
mientras que fragmentos mayores de 19 ha pueden mantener valores de temperatura y
humedad relativa del aire semejantes a las encontradas en el interior de sitios poco
perturbados. Por otra parte la menor humedad del suelo fue registrada en el segundo
fragmento mas pequeiio, mientras que el fragmento mayor tuvo el suelo mas himedo. Los
otros dos fragmentos tuvieron una humedad del suelo y disponibilidad luminica similar. No
obstante, estos valores fueron menores a los encontrados en la Reserva.

Respecto a la disponibilidad luminica, la evidencia empirica hacia esperar una mayor
penetracion de la disponibilidad luminica en fragmentos pequefios, ocasionada por una
mayor influencia del efecto de borde (Williams-Linera 1990a; MacDougall y Kellman 1992;
Murcia 1995; Laurance y Bierregaard 1997). Sin embargo, los resultados de este estudio
indican que la cantidad de luz que incide en el sotobosque no corresponde a esta

68



prediccién, de tal modo que tanto la Reserva y el fragmento ubicado en el tercer lugar de
tamanio, tuvieron una disponibilidad luminica mayor que los otros dos fragmentos.

En sintesis, la incidencia luminica en los cuatro fragmentos de estudio parece no
estar relacionada con el tamaiio del fragmento; probablemente la expectativa fue
obscurecida por las caracteristicas propias de cada fragmento. Chazdon y Fetcher (1984)
sugieren que los regimenes de luz son afectados por tres causas principales: posicién del
sol, condiciones atmosféricas, y estructura de la vegetacién. La primera de ellas estd
relacionada con las diferencias en la incidencia de luz a lo largo del dia. Este es un factor
importante que pudo haber contribuido a las diferencias encontradas entre fragmentos. A
pesar de que fos cuatro fragmentos se encuentran bajo et mismo régimen climdtico, las
variables no fueron medidas exactamente en los cuatro fragmentos al mismo tiempo, lo que
pudo haber resuitado en diferencias en los valores obtenidos, pues existe evidencia que
sugiere que los gradientes microclimaticos en fragmentos son muy dindmicos en el tiempo
{(Murcia 1995; Kapos et al. 1997). Ejemplo de esto es el estudio realizado por Newmark
(2001) quien document6 que fa variacién en los gradientes microcliméticos en las montafias
de Usambara (Tanzanila) fue del rango de una hora. Esta aita variabilidad temporal también
ha sido reportada por Chen et al. (1995) en bosques de coniferas en Norte Américay en el
Norte de Wisconsin por Saunders y colaboradores (1999).

La segunda causa, referente a las caracteristicas climaticas del dia en que las
fotografias fueron tomadas, sugiere que el viento, conducente a movimiento de las nubes y
del dosel (que son factores independientes al tamafio del fragmento) pudo haber
influenciado la incidencia luminica (Newmark 2001). Estos factores pueden variar en
escalas de tiempo muy pequefias, de manera que atn dentro del periodo empleado para
hacer mis mediciones (ver Tabla 3), éstas pudieron variar de manera independiente al
tamafio del fragmento. Finalmente, es probable que la estructura de la vegetacion sea
diferente entre los cuatro fragmentos (de manera que las especies de érboles que
permanecen en los cuatro fragmentos varien en su densidad, drea basal, altura y densidad
del follaje), 1o que podria generar diferencias distinguibles en la incidencia de luz entre los

" fragmentos. En este sentido, cabe resaltar el hecho de que la densidad de la vegetacién del
sotobosque es mas densa en los fragmentos de tamarfo pequeiio, conformada tipicamente
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por herbaceas. Considerando que las mediciones fueron tomadas a los 50 cm del suelo esto
pudo oscurecer los resultados.

Dado que en otros estudios se ha encontrado que la luz incidente varia con el
tamaio de los fragmentos, de tal manera que es mayor en fragmentos de tamano pequefio
(Murcia 1995; Laurance y Bierregaard 1997), seria pertinente modificar la metodologia
empleada para poder descartar si el tamano del fragmento realmente no esta relacionado
con la disponibilidad luminica en el sotobosque.

Las variables microclimaticas también fueron influenciadas por el efecto de borde,
aunque sus respuestas variaron entre los cuatro fragmentos. La temperatura y la humedad
relativa del aire fueron diferentes en el borde del fragmento mas pequefio comparado con
los otros sitios. Por su parte la humedad del suelo sélo presenté cambios en el segundo
fragmento mas grande. Similarmente, la disponibilidad luminica sélo respondié en forma de
un gradiente en los fragmentos de mayor tamafno (Reserva y R. Cortinez). Como en otros
estudios (Kapos 1989; Matlack 1993), la tendencia general fue un aumento en la incidencia
luminica, asi como de los valores de temperatura en el borde (Kapos 1989; Williams-Linera
1990a; Matlack 1993; Chen et al. 1995; Didham y Lawton 1999; Sizer y Taner. 1999). En
contraste y como se ha encontrado en otros estudios la humedad relativa del aire (Williams-
Linera 1990b; Matlack 1993; Gehihausen et al. 2000) y del suelo (Kapos 1989; Gehlhausen
et al. 2000) mostraron valores mas bajos en el borde.

Si bien el borde del fragmento de menor drea no fue el que presentd los valores de
temperatura mas altos, es interesante notar que el interior de este fragmento fue ei mas
caliente. A su vez, la humedad relativa del aire del borde, asi como del interior de este
mismo fragmento, fue la menor. Asi, estos resultados revelan que tanto la temperatura
como la humedad relativa del aire, para el caso particular del fragmento de menor tamaiio,
no sélo se ven alteradas en el borde del fragmento sino en toda el area del mismo, Dicho de
otra forma, pareceria que el efecto de borde penetra a mayor distancia en los fragmentos
mads pequenos y de forma irregular, y en el limite, el efecto de borde sobre algunas variables
fisicas se manifiesta en todo el fragmento.

70



Los dos fragmentos pequefios no presentaron diferencias a lo largo del gradiente de
distancia respecto a la humedad del suelo, y ésta se mantuvo en valores cercanos al 30% de
humedad. A su vez, a pesar que la Reserva tampoco presentd un gradiente de humedad del
suelo con respecto a la distancia al borde, tuvo valores (incluso en el borde), ain mayores
que el interior del segundo fragmento mdas grande. Por lo tanto es posible intuir que fa
humedad del suelo estd determinada por otras caracteristicas independientes a la posicion
respecto al borde y al tamafio del fragmento. En este sentido el segundo fragmento més
grande tiene la peculiaridad de que su suelo tiene grandes cantidades de afloramiento
rocoso (basalto), que pudo haber afectado su humedad, a pesar de tener una cobertura muy
densa en el dosel (R. Dirzo, com, pers). Estudios previos (Ranney et al. 1981; Chazdon y
Fetcher 1984; Williams-Linera 1990a; Didham y Lawton 1999) sobre el efecto de borde han
demostrado que después de que los bordes son creados, existe un crecimiento de la
vegetacion del borde, que la hace mdas densa, lo cual protege al suelo de la desecacién por
parte del viento y la radiacion solar. Esta caracteristica de los bordes, la cual varia mucho
entre fragmentos, podria explicar las diferencias observadas en los valores de humedad del
suelo entre fragmentos y obscurecer las tendencias esperables.

Este estudio constituye una evidencia mas de que el efecto de borde tiene un mayor
impacto en fragmentos pequeiios, en este caso los especificamente menores o iguales a 3
ha. Por su parte el hecho de que la disponibilidad luminica soto tuvo un gradiente en los
fragmentos de mayor tamafio refuerza la idea de que fragmentos de mayor tamafio tienen
una zona de amortiguamiento que impide que los cambios en las variabtes microclimaticas
penetren hasta el interior del mismo (Murcia 1995, Laurance y Bierregaard 1997).

E! efecto de borde sobre el microambiente puede alcanzar diversas distancias dentro
del fragmento (Williams-Linera 1990a; Camargo y Kapos 1995; Gelhhausen et al. 2000). En
los fragmentos de estudio, las variables microcliméticas mostraron cambios con el
incremento de la distancia al borde; no obstante, dichas variables se modificaron en el
gradiente de distancia a lo largo del cual alcanzaron un punto de estabilizacién. En general
la estabilizacién en las condiciones ambientales ocurrié dentro de los primeros 80 m. La
humedad relativa del aire fue la variable microclimatica influenciada en mayor grado, ya que
el punto de estabilizacion fue cercano a los 80 m en los cuatro fragmentos. Estos resultados
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son consistentes con los reportados por Matlack (1993), Young y Mitchell (1994); y
Gehlhausen et al. (2000), quienes encontraron que la humedad relativa tuvo una variacién
perceptible entre los 50 y 100 m a partir del borde. La temperatura del aire tuvo un dmbito
de variacién menor, de tal modo que los cambios sélo fueron perceptibles durante los
primeros 45 m. Esta distancia de estabilizacién en los valores de temperatura también ha
sido encontrada en estudios previos (Chen et al. 1995; Sizer y Taner. 1999). La humedad
del suelo y la disponibilidad luminica presentaron una variacién notable dentro de los 60y
70 m, respectivamente, a partir del borde. Esta distancia de penetracion del efecto de borde
respecto a la humedad del suelo fue mayor a la reportada en otros estudios (Kapos 1989;
Gehlhausen et al. 2000). En dichos estudios se encontréo que la distancia a la cual la
humedad del suelo se estabilizaba era de 40 m. La distancia de penetracion de la
disponibilidad luminica también fue mayor comparada con otros estudios llevados a cabo
por Gehlhausen et al. (2000), en Camping Country, lllinois, quienes reportaron una distancia
de estabilizacion de 40 m a partir del borde. La misma distancia de estabilizacion fue
encontrada en la Amazonia Central por Didham y Lawton (1999).

La distancia a la cual la influencia del borde penetra en los fragmentos es una
medida cominmente utilizada para identificar 1a intensidad de la alteracion del habitat
(Murcia 1995), por lo que la respuesta de las variables microclimaticas al efecto de borde
puede darnos informacién del estado actual de un sitio. Aunado a esto, la dindmica espacial
y temporal del microclima en el borde es de gran importancia para entender ias respuestas
biolégicas de distribucion y abundancia de los organismos dentro de un fragmento. Existe
evidencia que demuestra que, a escalas espaciales pequefas, ta radiacion solar,
temperatura y humedad determinan las caracteristicas de muchos procesos biolégicos tales
como la fotosintesis, procesos de sucesion de la vegetacion, descomposicion y reciclaje de
nutrientes, entre otros, asi como las interacciones entre plantas y herbivoros (Dirzo 1984).
Investigaciones previas realizadas en la Amazonia brasilefia han sugerido que condiciones
similares a las generadas por el efecto de borde tales como altas temperaturas y baja
disponibilidad de agua puede resuitar en un estés hidrico para las plantas (Nepstad et al.
1991), lo que puede limitar el establecimiento, crecimiento y sobrevivencia de las plantulas
en estos sitios (Uhl 1987; Nepstad et al. 1996). Si consideramos que el efecto de borde es
mayor en los fragmentos menores o iguales a 3 ha segin los resuitados obtenidos en este
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estudio, esperariamos que el reclutamiento de muchas especies de plintulas se vea
limitado. En las selvas tropicales himedas como en la mayoria de los ecosistemas las
plantas definen la estructura fisica de la selva, regulan el clima, ademéas de que son
participes de una gran cantidad de interacciones antagoénicas y mutualistas con diversas
especies de animales, hongos y microorganismos. Por ejemplo la mayoria de los arboles
requieren animales (principalmente insectos) para su reproduccién y dispersion. Por otra
parte existen algunas especies de plantas que son defendidas por hormigas (Dirzo 1994).

Se ha demostrado que los efectos del efectos de borde resultado de actividades
antropogénicas son mas grandes que aquelios producto de las claros de regeneracion, dado
que los bordes creados por los humanos no sélo abarcan grandes extensiones sino que
también persisten por mas tiempo (Restrepo y Vargas 1999). Aunado a esto los valores
reportados para el interior de los fragmentos pequenos son mayores a {0s encontrados en
claros de regeneracion natural de otras selvas, los cuales varian de 22.9 a 27 °C, (Nepstad
et al. 1996; Holl 1999); ésto puede repercutir en la germinacion y establecimiento de las
especies, asi mismo, en general se ha reportado que temperaturas superiores a los 30°C
disminuye la productividad de procesos biolégicos tales como el reciclaje de nutrientes
(Walsh 1996) . Vazquez-Yanes (1980) reporta que 1a colonizacion de especies pioneras se
dificuita en sitios perturbados, en particular con suelos deteriorados y con altas
temperaturas en los que otras plantas pueden crecer y perpetuarse, interrumpiendo el
proceso sucesional. Ponce de Ledn (1982) en un estudio realizado en costa de Marfil
reportd que muchas de las semillas y plantulas de arboles no sobreviven cuando son
expuestas a altas fluctuaciones de temperatura y baja humedad. Por su parte la humedad
del aire es un factor ecologico importante en las seivas tropicales debido a su efecto sobre
las tasas de evapotranspiracién y por tanto de las tasas de fotosintesis y transpiracion de las
plantas (Walsh 1996).

Dado que la region de Los Tuxtias es de gran importancia biologica (biodiversidad),
econdémica y social (contribuye con el 30% del agua potable para las ciudades de
Coatzacoalcos, Minatitlan, Acayucan, San Andrés Tuxtla y Catemaco) (SEMARNAP 2000) y
cuiturat para México (Dirzo 1991), y considerando que la principal amenaza para la
existencia de esta region es la deforestacion (Dirzo y Garcia 1992), el entender c6mo la
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fragmentacién y el efecto de borde modifican las condiciones microcliméticas tiene
implicaciones para el disefio e implementacion de planes de restauracion y manejo de
sistemas fragmentados. Esto es critico, ya que los fragmentos son los reservorios bidticos
que nos proveeran la fuente de indculo biolégico para los programas de regeneracion.

Si la fragmentacion de la selva himeda en México continua al ritmo actual, es
previsible que dentro de pocos aiios solo queden fragmentos, incluyendo algunos aun mas
pequefios y que, de acuerdo con los resultados de este trabajo, serian poco funcionales.
Algunas estrategias que podian contribuir a mitigar este proceso son el establecimiento de
corredores entre fragmentos y zonas de amortiguamiento (Simberloff et al. 1992), dado que
estas bandas de terreno entre fragmentos, pueden permitir la dispersion de plantas y
animales de un sitio a otro, facilitando el flujo de genes y la colonizacién de sitios adecuados
(Suarez y Araya 2001;Tewksbury et al. 2002). Sin embargo, aunque esta propuesta ha
tenido un gran auge los (ltimos afios la evidencia empirica aun es muy limitada. Los
resultados del presente estudio sugieren que fragmentos menores a 19 ha podrian no ser
representativos de las condiciones microclimaticas de un ecosistema tropical en la seiva de
Los Tuxtlas.

Existe evidencia que sugiere que la matriz que rodea al fragmento tiene influencia en
la magnitud de! efecto de borde (Laurance y Yensen 1991; Maicom 1991), por lo que otra
alternativa seria minimizar el efecto de borde a través del establecimiento de zonas con uso
de la tierra de baja intensidad que actuaran como cinturones de amortiguamiento
previniendo !a constante degradacién del terreno (i.e. erosion y compactacién del suelo).
Algunos de los usos de la tierra que podrian contribuir en esta direccién incluyen las
plantaciones forestales mixtas {con especies nativas) para una extraccion diversificada de
productos, preferentemente no maderables (Dirzo 2001). La medida en que dichas
plantaciones mixtas pueden ademads funcionar como puentes de comunicacién, por lo
menos para algunos organismos, €s un tema gue merece investigacion subsecuente en la
region.
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Niveles de herbivoria y desempeiio de las pldntulas

Herbivoria

El hecho de que los niveles de dafio variaron entre las especies de estudio y no en funcién
de la distancia al borde ni por el tamafio del fragmento, sugiere que los niveles de herbivoria
podrian estar determinados fundamentalmente por la historia de vida e identidad de las
plantas (Coley et al. 1985; Dirzo 1987). Las dos especies tolerantes (Ampelocera hottiei y
Dussia mexicana) no difirieron en sus niveles de dafio. En contraste, Ia especie pionera tuvo
airededor del doble de daiio en comparacién con aquéllas. Dichas respuesta de las especies
a los niveles de daiio son consistentes con las expectativas plateadas por la Hipétesis de la
Disponibilidad de Recursos (Coley et al. 1985). Esta hip6tesis predice una baja inversién de
defensas antiherbivoro en especies de crecimiento lento, como Ampelocera hottleiy Dussia
mexicana. Bajo este escenario, se esperaria mayor herbivoria en Hampea nutricia, tal como
sucedié en este estudio. Sin embargo, para comprobar el potencial defensivo que tienen
estas especies, seria necesario analizar los metabolitos secundarios defensivos. Contrario a
los resultados encontrados por otros trabajos, éste estudio no mostré diferencias en los
niveles de herbivoria respecto al tamano del fragmento (Benitez-Malvido 1995, Zenteno
2001), ni con ia distancia al borde (Meiners et al. 2000). Sorprendentemente fa variaciéon
interespecifica resulta consistente y no fue la esperada por los posibles efectos de la
fragmentacién sobre la abundancia de herbivoros (p. ej. Zenteno 2001), o sobre la
abundancia de enemigos naturales (Didham et al. 1996) y/o la combinacion de estos
factores.

El hecho de que los nivetles de herbivoria no dependan de la distancia al borde, es
indicativo de que probablemente la interaccién planta-herbivoro en el caso de estas
especies en el estadio de plantutas en Los Tuxtlas, no esté correlacionada con los factores
fisicos como la temperatura, humedad relativa del aire y suelo, asi como la disponibilidad
fuminica. Esto resulta inesperado, ya que las evidencias teéricas y experimentales, sugieren
que el cambio en estas variables podria afectar a ambos integrantes de la interaccién. Por
ejemplo, algunos estudios han propuesto que fos cambios que se dan a nivel microclimatico

tienen el potencial de modificar los patrones de asignacion de recursos de las plantas asi
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como el valor nutritivo y caracteristicas de defensa y por consecuencia la dinamica planta-
herbivoro (Hadad et al. 2000; Orcutt y Nilsen 2000). Por otra parte, esta interaccién también
puede verse influenciada por la diversidad y niimero de especies de insectos, los cuales se
conoce que son afectados por la fragmentacion (Didham et al. 1996; Ozzane et al. 1997;
Jokimdri et al. 1998;).

También se ha demostrado que los insectos herbivoros responden a variaciones
ambientales a pequefia escala, dafiando a las plantas en algunos sitios mientras que en
otros no (Burger y Louda 1994, 1995). Por lo tanto, la ausencia de variacién de los niveles
de daiio a lo largo del gradiente borde-interior pueden ser resultado de cambios en la
densidad o composicion de especies como consecuencia de las modificaciones en el
microclima, producto de la reduccién del drea y efecto de borde.

No obstante toda la evidencia empirica y tedrica disponible que conduciria a la
expectativa de variacion en |a herbivoria con la fragmentacion y el efecto de borde, en este
estudio no detecté variacion asignable a ninguna de esas causas de heterogeneidad. Una
expficacion que merece ser verificada, es que en el estadio de plantulas estas especies sean
afectadas por herbivoros insensibles a la fragmentacion como seria el caso de especies
cosmopolitas y de gran movilidad. Esto podria complementarse o ser reforzado por el hecho
de que las especies fuesen muy generalistas en cuanto a la gama de fitéfagos a los que
pueden servir de recurso alimenticio. Aunque no existe un estudio especifico para las
plantas de las tres especies de estudio, se conoce que el follaje de Hampea nutricia puede
alimentar a las larvas de al menos tres especies de Lepidoptera y a dos de Orthoptera (R.
Dirzo com. pers). El daio que causan estos fitéfagos se ha observado en plantas juveniles
de Hampea nutricia, tanto en claros como en bordes en la selva y en fragmentos. De ser
esta situacion extrapolable a las plantulas, esto podria explicar la falta de variacion entre
fragmentos en esta especie,

En contraste el dafio en Dussia mexicana parece restringirse a una especie
predominante de Lepidoptera, tanto en plantulas como en adultos (R. Dirzo com. pers). Esto
sugeriria que la herbivoria fuese mayor en los sitios donde este (os) fitéfagos son mas
abundantes, es decir, los sitios mas grandes, los cuales albergan mayor cantidad de adultos
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de Dussia mexicana. La ausencia de variacion entre fragmentos y en el gradiente borde-
interior sugieren que estos insectos pueden ser de gran movilidad, o que el dafio en el follaje
se debe a especies que reemplazan o0 compensan la ausencia del herbivoro especializado.
La historia natural de la herbivoria en Ampelocera hottlei, por desgracia es poco conocida,
por lo que no es posible ofrecer un escenario especulativo similar.

En todo caso, independientemente de la identidad y grado de especializacién de los
fitéfagos de estas especies de plantas, se mantiene la variacién interespecifica que se
predice conforme a sus historias de vida. Claramente se requieren numerosos estudios de
observacion y experimentacion que permitan explicar la falta de variaciéon observada en este
estudio.

Crecimiento

Los recursos varfan espacial y temporalmente y las especies difieren en sus capacidades
para tolerar la escasez de algun recurso (Latham 1992). Esta heterogeneidad puede afectar
los diferentes componentes del ciclo de vida de las plantas, tales como el establecimiento,
sobrevivencia y crecimiento. Los resultados de este estudio muestran claras variaciones en
las capacidades de las plantulas a tolerar diferentes condiciones ambientales.

Las plantulas de las especies Dussia mexicana y Hampea nutricia presentaron tasas
de crecimiento similares en términos de la produccion de hojas, en contraste con las
plantulas de la especie Ampelocera hottlei, las cuales tuvieron una menor produccion de
hojas. Estas variaciones en ef ndmero de hojas fueron independientes del tamano del
fragmento, asi como del efecto de borde, indicando que el crecimiento en términos del
namero de hojas para las especies Ampelocera hottlei, Dussia mexicana, y Hampea nutricia
no es afectado por fa fragmentacion ni el efecto de borde. A pesar que tedricamente
podriamos esperar una mayor produccién de hojas en el borde del fragmento y a su vez en
fragmentos de dreas pequefas debido a un aumento en la disponibilidad luminica, estas
especies parecen no responder a los cambios en el microclima para el despliegue de
produccién foliar. Resultados similares fueron reportados por Restrepo y Vargas (1999)
quienes encontraron que la produccion de hojas de dos especies de plantulas tolerantes a
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la sombra (Palicourea gibosa y Faramea affinis) (Rubiaceae) en un hosque meséfilo en
Colombia, no cambié con respecto a la distancia al borde. Asi mismo Benitez-Malvido (1995)
en un estudio realizado en Manaus, Brasil, encontré que el crecimiento de tres especies de
la famitia Sapotaceae no difiere (niimero de hojas) entre fragmentos de diferentes tamafios
(1ha, 10ha, 100ha).

Por su parte el crecimiento expresado como 13 altura de las piéntulas también vario
entre especies, sin embargo no en la misma direccion que el nimero de hojas, de tal
manera que las plantulas de las especies Ampelocera hottlely Hampea nutricia presentaron
un crecimiento en ja altura similar, en contraste con las plantulas de Dussia mexicana, las
gue presentaron un menor crecimiento medido como altura. Estas diferencias fueron
independientes del tamaiio del fragmento asi como de la distancia al borde para las
especies Ampelocera hottiel y Hampea nutricia, mientras para Dussia mexicana si estuvo
influenciado por la distancia al borde. Estos resultados nos sugieren que la respuesta
(cambio en altura) de las plantulas de las especies Ampelocera hottlel, Dussia mexicana y
Hampea nutricia a las modificaciones relacionadas con la fragmentacién parece ser
especie-especifica. Para el caso particular de Dussia mexicana, la cual es considerada como
una especie tolerante a la sombra, el mayor crecimiento de esta especie en el borde puede
ser atribuido al hecho de que algunas plantulas de drboles tropicales sobreviven y crecen
mejor bajo un 10 a 25 % de luz (Augspurger 1984), posiblemente debido a una aclimatacion
fisioldgica a condiciones més abiertas.

Estos resuftados difieren de los de otros trabajos, en fos cuales se encontraron
diferencias en el crecimiento de plantulas det borde al interior, de manera que el borde ef
fragmento es mas propicio para el crecimiento (Sork 1983; Williams-Linera 1990a; Sizer y
Taner 1999). El resto de los estudios que han analizado la influencia del borde sobre el
crecimiento de pldntulas han reportado resultados similares a los de esta tesis (Restrepo y
vargas 1999). Estas diferencias entre estudios pueden ser atribuidas a la variacion de las
condiciones abifticas resuftado de la creacién del borde, producto de la diferencia de
habitats, asi como a la capacidad particular de las plantulas de Ampelocera hottleil, Dussia
mexicana, y Hampea nutricia para talerar las condiciones ambientales. Sin duda, un estudio
similar abarcando una gama mas amplia de especies permitirfa poner en perspectiva los
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resultados obtenidos con estas tres especies, y permitiria evaluar la consistencia de los

mismos.

Por otra parte, es pertinente considerar que los agentes de disturbio y sus efectos
potenciales cambian a lo largo de la vida de un individuo (Martinez-Ramos y Samper 1998),
por lo que los efectos de la fragmentacion en las especies estudiadas podrian ser diferentes
en otro estadio. Dado que este estudio se concentré en plantulas recientemente
establecidas y la mortalidad fue considerable, es posible que el efecto de algunas variables
criticas, (ver Gehlhausen et al. 2000), pudo no manifestarse en este estudio.

Sobrevivencia

Un aspecto sobresaliente en este renglon es la nula sobrevivencia en las plantulas de
Heliocarpus appendiculatus, la especie mas demandante de luz incluida en este estudio. El
hecho de que esta especie tipicamente regenera en claros muy grandes (R. Dirzo, com. pers)
hace evidente que sus demandas luminicas son también muy grandes. Esto es compatible
con el hecho de que no hubo sobrevivencia en condiciones del interior de ninguin fragmento.
Dado que las plantulas de esta especie tampoco sobrevivieron en las parcelas mas
cercanas al borde, inclusive en el fragmento mas pequeiio, subraya el hecho de que se trata

de una especie de tolerancia a la sombra extremadamente restringida.

La sobrevivencia de las plantulas de las otras especies fue afectada por ambos
componentes de la fragmentacion (tamano del fragmento y el efecto de borde). En el caso
de Ampelocera hottlei y Dussia mexicana, el tamano del fragmento fue el responsable de los
cambios en la sobrevivencia de estas especies. Contrario a las expectativas planteadas,
estas dos especies presentaron una preferencia por el sitio mas pequeno. En contraste, la
sobrevivencia de la especie Hampea nutricia no estuvo influenciada por el tamano del
fragmento sino por su posicion a lo largo del gradiente borde-interior, de manera que mostré
una sobrevivencia de casi el doble (1.76 veces) en el interior que en el borde del fragmento.
Nepstad et al. (1996), en un trabajo realizado en la Amazonia Brasileia encontraron
resultados similares a los reportados por este estudio, y sugieren que algunas especies de
plantulas demandantes de luz son mas susceptibles a altas temperaturas y bajas
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humedades tanto dei suelo como del aire, que las especies tolerantes a la sombra debido a
que pierden mas rédpidamente la turgencia de las hojas, resultando en un pobre desempeiio
en sitios muy abiertos, lo que en Gitima instancia provoca ta muerte de dichas ptantulas.

Williams-Linera (1990) y Sizer y Tanner (1999) reportan el mismo patrén encontrado
para las dos especies tolerantes a la sombra (Ampelocera hottlei y Dussia mexicana)
sugiriendo que fas oportunidades para el establecimiento son las mismas en el borde que
en el interior de los fragmentos. Segun mi prediccion, la sobrevivencia de estas especies
deberia haber sido mayor en el interior del fragmento; sin embargo, también existe evidencia
de que las especies de érboles tolerantes a la sombra pueden crecer en claros pequefios y
en los bordes de dichos claros (Barton 1984). Ei aparentemente amplio rango de tolerancia
de estas especies a la sombra podria explicar los hallazgos de este estudio.

En contraste, Meiners y colaboradores (2000) si observaron diferencias en la
mortalidad de plantulas de Acer rubrum, Fraxinus americana, Quercus palustris y Quercus
rubra entre el borde y el interior, siendo mayor en el interior para las cuatro especies. Por lo
tanto se puede sugerir que la respuesta de las plantulas a la fragmentacion parece ser
especie-especifica.

Por su parte, los resultados de este trabajo demuestran que la sobrevivencia de
Hampea nutricia al parecer no se restringe sélo a los bordes o sitios abiertos dada su
condicién de especie pionera, sino que para el caso de los fragmentos estudiados muestra
una gran preferencia por el interior. Esto puede estar correlacionado con los cambios en las
variables microclimaticas descritas anteriormente, la topografia, o a las perturbaciones
edaficas causadas por el proceso de fragmentacion. Se ha demostrado que el
establecimiento de las especies pioneras se dificulta en suelos deteriorados donde otras
plantas pueden crecer y perpetuarse (VAzquez-Yanezr 1980), to que a su vez podria
aumentar la competencia con otras especies que habiten los bordes. Estos resultados
concuerdan con Williams-Linera (1990b) quien en un estudio realizado en Panama reports
que los bordes no estaban dominados por especies pioneras.



En las selvas humedas tropicales las plantulas recién establecidas tienen que lidiar
con diferentes factores ambientales que afectan negativamente su sobrevivencia y
desempefio. Un componente biético importante que afrontan las plantulas es el ataque por
herbivoros consumidores de follaje (Dirzo 1984, 1987). Para las especies estudiadas los
niveles de dafio fueron relativamente aitos, y para el caso particular de Hampea nutricia los
niveles promedio de daio fueron cercanos al 30%, mientras que para Ampelocera hottleiy
Dussia mexicana los valores registrados fueron de 14 y 19% respectivamente. Un aspecto
sobresaliente es el hecho de que Ampelocera hottlei fue la especie que tuvo una menor
mortalidad (53.88%), mientras que la especie que sufrié una mayor mortalidad fue Dussia
mexicana (82.75%). Si bien los vatores de dano de Hampea nutricia fueron los mayores, la
sobrevivencia fue relativamente alta, hecho que puede ser explicado por las caracteristicas
propias de sus historia de vida, en la cual seglin evidencias tedricas y empiricas, las
especies pioneras son capaces de tolerar el dafio mediante el crecimiento compensatorio o

algun otro mecanismo de tolerancia.

La proporcion de plantulas de Ameplocera hottlei y Hampea nutricia que
sobrevivieron después de un afo puede ser considerada aita en relacion a otros trabajos
realizados en sitios no perturbados. Garwood (1982}, Uhl (1982), Turner (1990), y Sizer y
Taner (1999) reportaron que la mortalidad concentrada en plantas menores a 20 cm de
altura fue cercana al 90%. En cambio, Dussia mexicana parece ser mas sensible a los

cambios provocados por la fragmentacion.

Como conclusion puedo decir que la variacion en los factores microclimaticos
respecto a la distancia del borde y en funcién del tamafio del fragmento son una evidencia
mas de fa importancia de los efectos de ia fragmentacién en las selvas tropicales himedas.
En particular los resultados de este estudio proponen que los fragmentos menores o iguales
a 3 ha son los mas afectados en las condiciones ambientales lo que a largo plazo pueden
repercutir sobre la biota residente. Aunque se ha demostrado que ios factores abidticos
ejercen una gran influencia sobre el desempeifio de las plantuias en sistemas tropicales,
este trabajo mostré que para el caso del crecimiento expresado como nimero de hojas, el
tamaio del fragmento y el efecto de borde parecen jugar un papel nuto. El mismo patrén es
reportado para el crecimiento expresado como altura para tas especies H. nutricia y A.
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hottlel. Sin embargo para la especie D. mexicana el borde del fragmento representa un buen
sitio para el crecimiento. Si bien los niveles de herbivoria no variaron respecto al tamaiio del
fragmento ni con el efecto de borde, dichos niveles pueden representar un factor importante
para la sobrevivencia de las plantulas de A. hottlei, D. mexicana y H. nutricia. La intensidad
del dafio fue explicada por la historia de vida, de tal manera que las especies tolerantes (A.
hottlei, D. mexicana) sufrieron un menor dafio que la especie pionera (H. nutricia).

Una hipdtesis para fa explicacion de los patrones detectados en esta interaccion
puede ser el efecto de los enemigos naturales de los herbivoros tales como depredadores o
parasitoides, no obstante este mecanismo requiere de investigaciones subsecuentes que
permitan evaluar la influencia de éstos sobre la abundancia de los insectos herbivoros.

El estudio de los efectos de la fragmentacion de las selvas tropicales es de particular
interés debido a la condicién actual de estos ecosistemas, resultando evidente que todavia
gquedan muchas preguntas que deben ser contestadas para tener un panorama general de
dichos efectos. Este estudio no consider6 el efecto del viento, lo que podria se muy Util para
observar cambios en la estructura de la vegetacion, la cual se ha visto que es influenciada
tanto por las caracteristicas biéticas como abiéticas. Tampoco consideré el reclutamiento,
densidad natural, y lluvia de semillas de las plantulas utilizadas. Dado que el despeiio de las
plantulas estd determinado tanto por variables biéticas como abibticas y que es en éste
estadio donde ocurre la mayor mortalidad, una alternativa interesante seria evaluar la
influencia del efecto de borde sobre el desempeno de plantas de mayor tamafo y/o
estudios a largo plazo.

Las selvas hiimedas tropicales estan en constante cambio por lo que el objetivo de
su conservacién debe ser mantener suficientes muestras de su biota y de los procesos
naturales que persistan a escala temporal y espacial (Laurance y Bierregaard 1997). El
mantenimiento de la biodiversidad per se, es evidente. Sin diversidad no hay selecciéon (ni
natural ni artificial) de organismos adaptados a un determinado hébitat que después
experimenta cambios. La diversidad de especies, el acervo genético de que el mundo
dispone, es uno de los recursos principales e insustituibles del planeta, y el funcionamiento
y los servicios ambientales de los ecosistemas dependen de {a biodiversidad.
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APENDICE

A continuacién se presenta la descripcién general de fas especies de estudio.

Ampelocera hottlef (Uimaceae)
“Cueriflo”

Arbol de hasta 30 m y un didmetro a la altura del pecho (d. a. p.) de hasta 60 cm, con
el tronco muy recto y limpio, con pequefos contrafuertes en la base; ramas ascendentes
situadas en la parte superior del tronco; copa irregular.

Corteza externa lisa, pardo amarillenta, con abundantes lenticelas suberificadas y
prominentes. Grosor total de la corteza de 7 a 8 mm.

Hojas alternas simples, laminas de 6.5 x 3 a 18 x 7.5 cm, oblongas o anchamente
elfpticas, con el margen entero, dpice acuminado, base anchamente cuneada o redondeada;
verde oscuras y brillantes en el haz, verde amarillentas y pélidas en el envés, glabras en
ambas superficies; laminas con numerosos puntos grandulosos transparentes y con 3-5
nervios que salen de la base; ldminas ceridceas, peciolos de 5 a 9 mm, glabros. Las hojas
muy nuevas tienen color azul oscuro. Los drboles de esta especie son perenifolios.

En los fasciculos axiales tienen muy pocas flores de hasta 7mm de largo, bracteadas,
pubescentes, color crema alargadas (Pennington y Sarukhan1998) (Fig. 25).

Heliocarpus appendiculatus (Tilaceae)
“Jonote”

Arbol de 15 -25 m de altura y de 15-50 cm de didmetro a la altura del pecho (d. a. p.), sin
contrafuertes. Fuste cilindrico, recto. Corteza lisa, parda, con lenticelas ligeramente més
obscuras, pequeiias en lineas longitudinales de dimensién variable. Exudado escaso,
pegajoso anaranjado. Copa redondeada abilerta.



Tiene hojas simples en espiral. Entrenudos pardo pubescentes, pelos estrellados.
Lamina de 9-18 cm de largo y 3.5-10cm de ancho ovada o eliptica, con glandulas en su
margen, el dpice cuspidado. Son plantas dibicas, flores estaminadas. Infrutescencia de 9-20
cm. Nueces aplanadas, elipsoides o redondeadas, con los margenes rosas y de 1 a 2
semillas por fruto. Las semillas son piriformes, pardo negruzcas. Endospermo presente.

De enero a marzo produce hojas j6venes pardo rojizas. Florece de febrero a marzo y
fructifica de marzo a abril (Ndfiez-Farfan 1985).

Hellocarpus. appendiculatus recibe un daio considerable por varias especies de
insectos, los niveles de dafio van desde 10 a 80 % del &rea foliar total de las plantas
juveniles. También se han registrado algunos valores de defoliacion elevados por insectos
en individuos adultos (aprox. 30% del &rea folear total). ElI dafio foliar reduce
significativamente la supervivencia de las hojas; 1a supervivencia de esta especie en estado
juvenil también es afectada por los herbivoros. H. appendiculatus tolera niveles de daio
elevados sin mostrar un detrimento significativo en la tasa de recambio de hojas,
crecimiento en didmetro y altura o inciuso en supervivencia de hojas e individuos.

Las especies de este género habitan regiones tropicales y subtropicales desde el
norte de México hasta América del Sur (Nufiez-Farfan 1985) (Fig. 25)

Dussla mexicana (Leguminosae).
“Palo de burro”

Arbol de hasta 35 m y d. a. p. de hasta 1m, con grandes contrafuertes céncavos,
ramificados, que alcanzan hasta 3 o 4 m desde la base del tronco, fuste irregular con
abultamientos irregulares; copa de ramas ascendentes, irregular. Corteza externa
escamosa, de color crema pardusco, con pocas lenticelas grandes.

Hojas dispuestas en espiral, imparipinadas, de 20 a 30 cm de largo, incluyendo el
peciolo, compuestas por 11 a 17 fotiolos opuestos o alternos, de 9 x 3 a 15 x 5.4 cm,
elipticos con el margen entero, apice agudo acuminado, base redondeada o truncada,
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generalmente muy asimétrica, verde intenso en el haz, flores cotor lila en la parte superior y
en la base blancas.

Los frutos son vainas de 5 a 6 cm de largo, elipsoideas y ligeramente aplanadas,
agudas, contienen varias semillas de color verde 1ustroso, cubiertas por un arilo anaranjado,
maduran de mayo a agosto (Pennington y Sarukhén1998) (Fig. 25).

Hampea nutricla (Malvaceae)
“Tecolixtle”

Arbol de §-10 m de altura y 10-20 cm de d. a. p. Con contrafuertes, tronco
cilfndrico, recto. Corteza lisa, pardo grisécea, lenticelas pardo obscuras, arregladas en lineas
de 2-6 cm de largo. Copa abierta redondeada. Hojas simples en espiral. Peciolo de 4 -15 cm
de largo, rojizo con pelos estrellados, grisdceos dificiles de observar. Son plantas dioicas,
con flores estaminadas, color blanco amarillento. El fruto consiste de capsulas de 10-18 mm
de largo y 9-12 mm de ancho, ovolde, elipsoide, verde grisdceo, dehiscente por 3 valvas y 2
a 3 semillas por fruto. Semillas de 7.5-8.5 mm de largo,4-6 mm de ancho, 4-4.5 mm de
grueso, negras brillantes elipsoides, con un arilo blanco. Endospermo presente.

Florece de agosto-octubre. Fructifica de (febrero) abrit-mayo.

Se localiza por el Golfo en Puebla, Veracruz y Tabasco y por el pacifico en el estado
de Chiapas (Ibarra-Manriquez 1985) (Fig. 25).

7+




TESIS CON
PALLA DE ORIGEN

Heliocarpus appendiculatus

Figura 25. Esquemas de ramas con hojas de las cuatro especies de estudio (Tomado
de Pennigton y Sarukhan 1998).
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