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Resumen

Antecedentes: El efecto de borde afecta diferencialmente a las especies en sus estadios de desarrollo. El presente estudio analizé las condi-
ciones ambientales asociadas a la abundancia por estadio de desarrollo de cuatro especies de arboles maderables en el borde de un bosque
tropical subcaducifolio.

Hipoétesis: Los bordes presentan mayor incidencia luminica y temperatura, condiciones favorables para las plantulas, por lo que se espera que
en el borde se presente la mayor abundancia de plantulas con respecto al interior del bosque.

Especies en estudio: Bursera simaruba (L.) Sarg., Cedrela odorata L., Guazuma ulmifolia Lam., Lysiloma divaricatum (Jacq.) J.F. Macbr.
Sitio de estudio y fechas: Reserva de la Biosfera “El Cielo” (Tamaulipas), México. Enero-diciembre 2016.

Métodos: La abundancia por estadios de desarrollo y las condiciones ambientales fueron cuantificadas en el gradiente. Dichas variables se
correlacionaron, ademas se contrastaron los requerimientos entre estadios y se asociaron con los ambientes identificados.

Resultados: Guazuma ulmifolia mostré una respuesta negativa al efecto de borde, mientras que Cedrela odorata respondié positivamente.
Los requerimientos ambientales difirieron entre los primeros estadios de desarrollo y los adultos. La abundancia de las plantulas se asocio a
condiciones de mayor incidencia luminica.

Conclusiones: Los requerimientos ambientales afectan diferencialmente a cada estadio de desarrollo. La abundancia de plantulas se incrementa
en condiciones de mayor incidencia luminica, pero no en el resto de los estadios, excepto en C. odorata. La pérdida de cobertura y la conse-
cuente formacion de bordes pueden llevar a una reduccion en la abundancia de estas especies, con implicaciones economicas.

Palabras clave: Arboles maderables, bosque tropical subcaducifolio, condiciones ambientales, efecto de borde, estadios de desarrollo.

Abstract

Background: The edge effect differentially affects the species in their life stages. We analyzed the environmental conditions associated with
the abundance by life stage of four species of timber trees on the edge of a subdeciduous tropical forest.

Hypothesis: The edges have higher light incidence and temperature, favorable conditions for the seedlings, so it is expected that the edge will
have more abundance of seedlings with respect to the forest interior.

Species under study: Bursera simaruba (L.) Sarg., Cedrela odorata L., Guazuma ulmifolia Lam., Lysiloma divaricatum (Jacq.) J.F. Macbr.
Study site and dates: Reserva de la Biosfera "El Cielo" (Tamaulipas), Mexico. January-December 2016.

Methods: The abundance by life stages and environmental conditions were quantified within the gradient. These variables were correlated, in
addition the requirements between stages were contrasted and they were associated with the identified environments.

Results: Guazuma ulmifolia showed a negative response to the edge effect, while Cedrela odorata responded positively. The environmental
requirements differed between the first life stages and adults. The abundance of the seedlings was associated to conditions of higher light
incidence.

Conclusions: Environmental requirements differentially affect each life stage. The abundance of seedlings increases in conditions of higher
light incidence, but not in the rest of the stages, except in C. odorata. The loss of cover and the consequent formation of borders can lead to
a reduction in the abundance of these species, with economic implications.

Key words: Edge effect, environmental conditions, life stages, timber species, tropical subdeciduous forest.
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Los arboles maderables de los bosques tropicales representan
una fuente de materia prima para la fabricacion de herra-
mientas y viviendas en las comunidades rurales (Herndndez-
Sandoval et al. 1991, Fuentes-Salinas et al. 2008, Moreno-
Casasola & Paradowska 2009). La abundancia de los arboles
maderables se encuentra determinada por su historia de vida,
las condiciones especificas de humedad, temperatura e inci-
dencia luminica (Silva-Magnago et al. 2015). La perturba-
cion incrementa la apertura del dosel, el area foliar efectiva,
la radiacion directa sobre el dosel, el indice de transmision
de luz, la humedad y temperatura. Tales variables tienen un
efecto diferente en el desarrollo de los arboles, las cuales se
relacionan con la germinacion (Figueroa & Lusk 2001), el
reclutamiento (Montgomery & Chazdon 2002, Lusk et al.
20006), la fotosintesis (Poorter & Arets 2003, Sapijanskas et
al. 2014) y el crecimiento (Riiger ef al. 2011). La tempera-
tura ambiental y la humedad relativa afectan los procesos
fisiologicos, como el desarrollo o el crecimiento secundario
(Way & Oren 2010, Cheesman & Winter 2013), lo cual
repercute en la abundancia de cada especie (Nava-Cruz et
al. 2007). Sin embargo, las caracteristicas de temperatura,
humedad e incidencia luminica se ven modificadas dentro
de las areas conservadas que se encuentran adyacentes a
sitios modificados por el hombre, debido al efecto de borde
(Murcia 1995, Lopez-Barrera 2004, Ewers & Banks-Leite
2013). El efecto de borde se define como la formacion de
un gradiente ambiental al interior de un area conservada con
vegetacion nativa adyacente a areas modificadas antropica-
mente, generado por la interaccion entre ambos ambientes
(Lopez-Barrera 2004). Dicho gradiente ambiental influye
directamente en la germinacion, establecimiento y mortan-
dad de las especies de arboles maderables, lo que causa
variaciones en la abundancia de dichas especies (Nava-Cruz
et al. 2007, Sugiyama & Peterson 2013, Silva-Magnago et
al. 2015, Suzan-Azpiri et al. 2017). Por lo tanto, el efecto de
borde es un factor que determina la estructura de categorias
de tamaios a lo largo de este gradiente (Williams-Linera
& Lorea 2009). Por ejemplo, durante el estadio de plantula
del alejo (Caesalpinia platyloba) y el jocote (Spondias pur-
purea), la mortandad se incrementa proporcionalmente a la
disminucion de la humedad en las zonas cercanas al borde
(Nava-Cruz et al. 2007). Mientras que, en el estadio adulto,
la temperatura ambiental se relaciona positivamente con el
crecimiento del tallo y la floracion, los cuales son caracteris-
ticas claves para el manejo de especies maderables (Way &
Oren 2010, Athayde & Morellato 2014). Asimismo, el éxito
del manejo de las especies de arboles maderables depende
de su abundancia y desarrollo, por lo cual, su disminucion
puede tener repercusiones economicas negativas. Por ello, el
manejo y la conservacion de las especies de arboles madera-
bles tropicales requieren del conocimiento de las respuestas
de la abundancia al efecto de borde dependiendo el estadio
de desarrollo en que se encuentren.

En México, la mayoria de los estudios que analizan el
efecto de borde se han realizado en bosques templados (L6-
pez-Barrera & Newton 2005). Sin embargo, especies tro-
picales como la chaca (Bursera simaruba), el cedro rojo
(Cedrela odorata), el aquiche (Guazuma ulmifolia) y el
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rajador (Lysiloma divaricatum), son pioneras demandantes
de luz que aprovechan los claros en el bosque para iniciar
rapidamente el proceso de colonizacidn, y asi regenerar los
sitios abandonados (Teketay & Granstrom 1997, Pearson et
al. 2002, 2003). Estas especies representan el 69 % del vo-
lumen maderable total en México (INEGI 2007). Por ello, el
conocimiento del efecto de borde a lo largo de los estadios
de desarrollo es indispensable en el manejo y conservacion
de estas especies (Williams-Linera & Lorea 2009, Sugiya-
ma & Peterson 2013), principalmente en los ecosistemas
susceptibles a la pérdida de cobertura vegetal (Nava-Sosa
et al. 2010).

Los bosques tropicales son uno de los ecosistemas que
presentan la mayor pérdida de cobertura vegetal (Challenger
et al. 2009, Thier & Wesenberg 2016), como sucede en la
Reserva de la Biosfera “El Cielo” (RBEC) (Steinberg et al.
2014). En esta reserva, los bosques tropicales subcaducifolios
fueron explotados en diferentes periodos para fines agricolas
y forestales (Sanchez-Ramos et al. 2005), siendo este tipo de
vegetacion en donde se distribuyen las principales especies
maderables utilizadas en la region (Hernandez-Sandoval et
al. 1991, Valiente-Banuet er al. 1995). Las caracteristicas
de los bosques tropicales de la RBEC, asi como de las es-
pecies que inciden en ella, confieren un escenario propicio
para analizar la relacion entre las condiciones ambientales
y la abundancia de los diferentes estadios de desarrollo de
las plantas (plantulas, juveniles, adultos juveniles y adultos
maduros) ante el efecto de borde.

El presente trabajo analiz6 la relacion de la temperatura
del aire, la humedad relativa y la incidencia luminica en la
abundancia de los diferentes estadios de desarrollo de cuatro
especies maderables de un bosque tropical subcaducifolio,
bajo condiciones de borde en la Reserva de la Biosfera “El
Cielo”. Se comparo¢ la asociacion de las caracteristicas fisico-
ambientales y la abundancia entre los estadios de desarrollo,
asi como su distribucion a lo largo del gradiente ambiental.
El estudio propuso que la abundancia de las plantulas y juve-
niles se encontrarian relacionadas positivamente con las con-
diciones ambientales del interior. Los resultados obtenidos
pueden ser la base para realizar estudios futuros relacionados
con el manejo y conservacion de especies forestales de esta
area natural protegida.

Materiales y métodos

Area de estudio. El sitio de estudio se localiza en el Ejido
Nuevo Pensar del Campesino del municipio de Gomez Fa-
rias, al sur del estado de Tamaulipas, Noreste de México
(INEGI 2006) (Figura 1). La localidad se encuentra dentro
de los limites de la Reserva de la Biosfera “El Cielo”, un
area natural protegida de jurisdiccion estatal (CONABIO
2015). El clima es calido subhtimedo (CONABIO 1998) y
el suelo dominante es litosol (INIFAP & CONABIO 1995).
La elevacion es de 285 m s.n.m., con una pendiente menor a
10° (INEGI 2013). El sitio de muestreo es un fragmento de
bosque tropical subcaducifolio, no perturbado al menos en
los ultimos 40 afios, el cual es adyacente a un area de cultivo
de nopal con 20 afios de abandono. El gradiente ambiental
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Figura 1. Mapa de ubicacion del area de estudio.

generado entre el area no perturbada y el area abandonada
por 20 afios es considerado como un borde suave (sensu Ries
et al. 2004), lo cual permite analizar el efecto de borde tanto
en las plantulas como en los adultos.

Seleccion del sitio de muestreo. El sitio de evaluacion fue
elegido en funcion de la persistencia o ausencia de cobertura
vegetal entre los afios de 1986 y 2014, lo cual fue obtenido
de la clasificacion supervisada de escenas satelitales Landsat.
Las escenas satelitales Landsat son imagenes con una re-
solucion espacial de 30 m, y en 170 x 185 km registran
el espectro electromagnético reflejado por lo objetos en la
region de la luz visible (tres bandas), el infrarrojo cercano
(dos bandas) y medio (una banda). Los objetos que se en-
cuentran en la superficie de la Tierra, y desentendiendo de
las propiedades fisicas, reflejan diferencialmente el espectro
electromagnético y esta propiedad permite identificar su-
perficies con caracteristicas similares. Las escenas fueron
obtenidas de las plataformas Global Visualization (GLOVIS,
http://www.glovis.usgs.gov) y Global Land Cover Facility
(GLCEF, http://www.glcf.umiacs.umd.edu). Las escenas fue-
ron segmentadas para agrupar a los pixeles con caracteristicas
similares, con el objetivo de facilitar la seleccion de campo
de entrenamiento, para posteriormente realizar una clasifi-
cacion supervisada dura y obtener los tipos de cobertura de
cada escena (Barrera-Salazar et al. 2015). La clasificacion
se realizdo mediante el algoritmo de maxima verosimilitud,
el cual permite clasificar los pixeles en las categorias con las
cuales tenga mayor probabilidad de pertenecer (Lillesand et
al. 2014, Barrera-Salazar et al. 2015). Las escenas clasifica-
das se utilizaron para identificar un area que fue cultivada y
abandonada hace 20 afos, contigua a vegetacion no pertur-
bada desde hace 40 afios (Harper & Macdonald 2002, Harper
et al. 2005). Los procesamientos de las escenas satelitales se
realizaron utilizando el programa IDRISI Selva 17.0 (Clark

Labs 2014), mientras que la seleccion de los sitios se realizd
con el programa ArcGis 10.2.2 (ESRI 2014).

Especies de estudio. Previo al estudio, se realiz6 un mues-
treo piloto para seleccionar a las especies maderables que se
analizarian, tomando como referencia a aquellas con mayor
abundancia. El estudio piloto consistié en registrar el niime-
ro de individuos de cada especie en un transecto de 200 m
perpendicular al limite entre ambos ambientes. Las especies
de arboles maderables mas abundantes fueron Bursera si-
maruba (L.) Sarg. (chaca), Cedrela odorata L. (cedro rojo),
Guazuma ulmifolia Lam. (aquiche) y Lysiloma divaricatum
(Jacq.) Benth. (rajador). Bursera simaruba es un arbol me-
diano que alcanza los 20 m de altura con un diametro a la
altura del pecho (dap) de 40 a 80 cm (hasta 1 m), se distribuye
desde el sur de Florida y las islas Bahamas a través de las
Antillas hasta Sur América; prospera en laderas abiertas y
pedregosas, también en laderas de cerros a menudo formados
por rocas metamorficas y terrenos planos. Se utiliza como un
arbol ornamental, setos vivientes, entre otros. Cedrela odora-
ta, es un arbol con una altura de 12-30 m y un dap de 60-150
cm. La especie ocurre naturalmente desde México hasta Sur
América; se encuentra con frecuencia en pastizales y tierras
de cultivo como arbol aislado; es una especie maderable
muy importante debido a su alta calidad de la madera (Salas
1993). Guazuma ulmifolia, es un arbol mediano o arbusto de
2 a 15 m de altura con un dap de 30 a 40 cm; es ampliamente
distribuido desde México hasta América del Sur. Es conside-
rada como una especie pionera tardia segun sus habilidades
competitivas (Herrera et al. 1997). Se reporta su uso como
forraje, lefia y sombra para el ganado. Lysiloma divaricatum
es un arbol que alcanza de 3 a 5 m de altura, se distribuye
desde México hasta Costa Rica. Las cuatro especies son una
fuente importante de madera en la region, son usadas para la
construccion de viviendas, la elaboracion de herramientas y
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posterio (Hernandez-Sandoval et al. 1991). Ademas, la cali-
dad de su madera es Optima para uso comercial e industrial
(Barcenas-Pazos 1995, Fuentes-Salinas ef al. 2008, Moreno-
Casasola & Paradowska 2009).

Diserio de muestreo. Las evaluaciones para registrar a las
especies fueron realizadas en cuatro transectos de 140 m
perpendiculares al borde, separados entre si por 20 m. En
los transectos se delimitaron siete cuadrantes de 10 X 10 m,
de los cuales cuatro se encontraron a los 10, 20, 40 y 80 m
al interior del area conservada y tres en el area perturbada a
los 10, 20 y 40 m del borde (Figura 2). El area conservada
se caracterizo por la presencia de especies de lento creci-
miento o susceptibles a la perturbacion como Enterolobium
cyclocarpum (Jacq.) Griseb., Beaucarnea recurvata Lem. y
Bromelia pinguin L.; asi como la ausencia de especies indi-
cadoras de perturbacion como Acacia farnesiana (L.) Willd.
(Valiente-Banuet et al. 1995). Mientras que el area pertur-
bada se diferenci6 porque la cobertura vegetal fue eliminada
para creacion de areas de cultivo de nopal, las cuales fueron
abandonadas a partir de 1984.

Muestreo. Cada uno de los individuos registrados se asigno a
una categoria de estadio de desarrollo, en funcion de sus ca-
racteristicas morfoldgicas, que incluyo plantulas, juveniles,

adultos juveniles y adultos maduros (Alvarez-Buylla & Mar-
tinez-Ramos 1992). Las plantulas incluyeron a los individuos
recientemente establecidos (provistos solo de cotiledones),
asi como individuos con una altura menor a 30 cm (catafilos
presentes, nomofilos ausentes). El estadio juvenil considerd
a los individuos con nomofilos desarrollados (cotiledones
y catafilos ausentes), eje principal sin ramificaciones, ejes
laterales desarrollados, tallo con un diametro menor a 5 cm
y una altura menor a 1.5 m. Los individuos categorizados
como adultos juveniles se caracterizaron por presentar ejes
laterales de tercer orden desarrollados, eje principal sin ra-
mificaciones, ausencia de estructuras reproductivas, tallo con
un didmetro menor a 10 cm y una altura menor a 2.5 m. El
estadio adulto maduro incluy6 a individuos que presentaban
ramificaciones, estructuras reproductivas presentes, tallo con
un didmetro mayor a 10 cm y una altura mayor a 2.5 m. La
abundancia de cada especie, por categoria de desarrollo, fue
registrada en cada cuadrante.

Caracterizacion ambiental de los sitios. La caracterizacion
ambiental se realizd considerando la radiacion luminica, la
humedad relativa y la temperatura ambiental. La radiacion
luminica, se analizd a partir de imagenes hemisféricas to-
madas con una camara digital Canon EOS 5D Mark III, con
un objetivo zoom ultra angular de ojo de pez USM (EF 8-15
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Figura 2. Distribucion de las condiciones ambientales dentro del sitio de muestreo, determinadas mediante el analisis de K medias generalizado.
AP: Area perturbada; BA: Borde abierto; BC: Borde cerrado; CaP: Condiciones cercanas al promedio; IB: Interior del bosque.
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mm f/4L) con 8 mm de distancia focal colocada a 50 cm del
suelo (Frazer et al. 1999, Asanok et al. 2012). Las imagenes
fueron analizadas utilizando el programa Gap Light Analyzer
V2 (Frazer et al. 1999) para estimar el porcentaje de aper-
tura del dosel (% AD), apertura del sitio (% AS), area foliar
efectiva a un zenit de 0-60° (IAFE60), area foliar efectiva a
un zenit de 0-75° (IAFE75), radiacion directa sobre el dosel
(RDSD), transmitancia directa bajo el dosel (TDBD) e indice
de transmision de luz (% trans dir).

El ambiente termal y de humedad relativa fue caracte-
rizado durante 12 meses (de enero a diciembre de 2016),
para ello se colocaron 13 registradores automaticos HOBO
(OnSet) separados entre si por 35 m (Figura 1) y que cubriera
el area conservada y perturbada. Los registradores midieron
la temperatura del aire y la humedad relativa cada quince
minutos. A partir de los registros obtenidos se estimo el valor
maximo, minimo y promedio, asi como el promedio de la
diferencia de estas variables entre el dia (3 pm) y la noche
(3 am) de la temperatura ambiental y la humedad relativa.
Los valores de las areas entre registradores se obtuvieron
generando superficies termales y de humedad relativa a partir
de la interpolacion de datos puntuales con el algoritmo de
ponderacion de distancia inversa. Los valores de cada cua-
drante fueron obtenidos a través de una extraccion del centro
de cuadrante a partir de la funcioén “extract multiple values”
en el software ArcGis 10.2.2 (Childs 2004, Eldrandaly &
Abu-Zaid 2011). Las superficies ambientales y la extraccion
de los datos fueron realizadas a través del programa ArcGis
10.2.2 (ESRI 2014).

Analisis de datos. Las unidades de muestreo fueron agru-
padas en funcién de sus caracteristicas ambientales a partir
del método divisible de K medias generalizado. El andlisis
permite estimar el nlimero de categorias, asi como identificar
las observaciones que las conforman (Fahmi ez al. 2011). De
esta manera, se identificaron cinco areas con caracteristicas
ambientales diferentes (Tabla 1). En el area perturbada y el
borde se encontraron tres condiciones ambientales (Figu-
ra 2): una categoria denominada “area perturbada”, la cual
present6 una incidencia luminica alta, temperaturas altas y
humedad relativa baja; el “borde abierto” caracterizado por
una baja humedad relativa, asi como por presentar una in-
cidencia luminica y temperaturas cercanas a la media; el
“borde cerrado” que se caracterizd por presentar temperatu-
ras altas, asi como humedad e incidencia luminica bajas. En
el interior del bosque tropical subcaducifolio conservado se
encontraron dos categorias: el “interior cercano al promedio”
caracterizado por presentar valores de incidencia luminica,
temperatura y humedad cercanos a la media; y el “interior” el
cual a diferencia del “interior cercano al promedio” presentd
los valores de humedad relativa mas alta.

La relacion de los estadios de desarrollo con las caracte-
risticas ambientales a lo largo del gradiente se realiz6 con el
indice de marginalidad media (OMI por sus siglas en inglés).
El OMI es una técnica multivariada que permite comparar
las condiciones ambientales promedio utilizadas por cada
estadio (centroide) con respecto a las condiciones promedio
del sitio de evaluacion (centro de gravedad) (Dolédec et al.

2000). El analisis ordend los sitios de muestreo en funcion
de las caracteristicas ambientales con el analisis de compo-
nentes principales, la posicién candnica de cada uno de los
cuadrantes se relacion6 con la abundancia de los estadios de
desarrollo. E1 OMI generé un nuevo sistema de referencia
(eje) el cual refleja un gradiente ambiental en el que fueron
registrados los estadios de desarrollo. Ademas, en las graficas
obtenidas en el OMI se incorporaron los resultados del anali-
sis de K medias, con el objetivo de representar las categorias
de condiciones ambientales generadas por el efecto borde. El
analisis fue realizado utilizando el programa ADE-4 (Thio-
ulouse et al. 1997).

Las caracteristicas ambientales de los cuadrantes en don-
de fueron registrados los estadios de desarrollo fueron com-
paradas con el analisis de funciones discriminantes lineales
(AFD). El AFD es una técnica multivariada que incorpora
caracteristicas del analisis de varianza y de los modelos de re-
gresion lineales, que permiten contrastar categorias identifi-
cando aquellas caracteristicas que discriminan las diferencias
entre los grupos (Legendre & Legendre 1998). El analisis
fue realizado para cada especie de manera independiente,
utilizando como variable independiente las caracteristicas
ambientales registradas en cada muestra (Venegas-Barrera
et al. 2015).

Finalmente, se asocié la abundancia de cada estadio de
desarrollo y las condiciones ambientales con el analisis de
correspondencia simple (AC). El AC es una técnica multi-
variada que analiza la relacion entre mas de dos variables
categoéricas a través de tablas de contingencia (matriz de
frecuencias), realizando a su vez una prueba de significancia
estadistica de y* (Hardle & Simar 2012, Picard et al. 2012).
La prueba fue realizada de manera independiente para cada
especie, considerando la abundancia por estadio registrada
en cada tipo de ambiente resultante del analisis de K-medias.
Los analisis de K medias, AFD y AC fueron realizados a
través del programa Statistica 12 (StatSoft Inc. 2014).

Resultados

Abundancia por estadios de desarrollo. Los adultos juve-
niles concentraron la mayor abundancia (132 individuos),
mientras que el estadio juvenil fue el menos abundante (38
individuos), siendo la abundancia en las plantulas y adultos
maduros similares (ambos con 94 individuos, Tabla 2). Las
especies que presentaron las mayores frecuencias y abun-
dancias fueron Cedrela odorata (113 individuos) y Bursera
simaruba (110 individuos), mientras que Guazuma ulmifolia
y Lysiloma divaricatum fueron menos abundantes (62 y 73
individuos respectivamente).

Respuesta entre especies. Las especies C. odorata 'y L. di-
varicatum mostraron una separacion significativa entre su
centroide y el centro de gravedad (P < 0.05), encontrando-
se en condiciones diferentes al promedio de todos los cua-
drantes (Tabla 3). El centroide de C. odorata, se relacionod
positivamente a la diferencia de temperatura entre el dia y
la noche (Figura 3), asi como con la radiacién directa sobre
el dosel (> 12.18 mol/m*d) y el porcentaje de apertura del
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Atributos ambientales Area perturbada Borde abierto Borde cerrado  Cercano al promedio Interior
Tme (°C) 21.77 21.78 22.02 21.47 21.20
Tmi (°C) 9.67 9.61 9.12 9.23 8.68
Tmx (°C) 37.00 37.44 39.61 36.19 34.34
Tdn (°C) -8.89 -8.91 -11.95 -9.24 -10.17
Hme (%) 72.83 73.22 75.53 73.95 75.60
Hmi (%) 24.19 24.07 21.56 25.94 29.00
Hdn (%) -36.04 -35.61 -24.60 -34.96 -31.76
AD (%) 31.928 15.288 8.213 7.395 9.509
AS (%) 31.910 15.280 8.205 7.387 9.501
IAF4 1.335 2.498 3.550 3.745 3.454
IAF5° 1.198 2.095 2.952 3.228 2.924
RDSD (mol/m*d) 12.185 12.113 11.923 12.197 11.944
TDBD (mol/m?/d) 2.645 3.103 0.840 0.828 0.759
ITra (%) 21.698 25.580 7.042 6.795 6.350

Tme: Temperatura ambiental promedio; Tmi: Temperatura minima; Tmx: Temperatura maxima; Tdn: Diferencia promedio de la temperatura entre

el dia y la noche; Hme: Humedad relativa promedio; Hmi: Humedad minima; Hdn: Diferencia promedio de la humedad entre el dia y la noche;

AD: Apertura del dosel; IAF4: Indice de drea foliar a 60° de cenit; IAF5: Indice de 4rea foliar a 60° de cenit; RDSD: Radiacién solar directa sobre
el dosel; TDBD: Transmitancia directa bajo el dosel; ITra: Relacion entre la transmitancia y la radiacion directa.

dosel (> 32 %). En los casos de B. simaruba, G. ulmifolia y
L. divaricatum, la abundancia se relaciond positivamente con
la temperatura del aire promedio, la temperatura maxima y la
transmitancia directa por debajo del dosel (Figura 3).

Variaciones ambientales entre estadios de desarrollo. Los
atributos ambientales asociados a los estadios de desarro-
llo difirieron significativamente en al menos en un estadio
en tres especies, siendo L. divaricatum la excepcion (Wilks
Lambda = 0.65, Fw= 1.19, P =0.25, Tabla 4). Las carac-
teristicas ambientales que aportan la mayor varianza fueron
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la temperatura del aire promedio, la humedad minima y la
transmitancia directa por debajo del dosel en las tres especies
(Figura 4 D-F).

Los cuadrantes donde fueron registrados los adultos de
B. simaruba fueron diferentes con respecto al resto de los
estadios, y las caracteristicas de los cuadrantes en donde
se encontraron a los adultos juveniles con respecto a los
cuadrantes donde fueron registradas las plantulas (Wilks
Lambda = 0.43, me =4, P<0.01, Figura 4A). Los adultos
maduros se encontraron en cuadrantes con una temperatura
ambiental media de 21.3 °C y humedad relativa minima
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Tabla 2. Abundancia registrada por estadio de desarrollo para cada una de las especies analizadas a lo largo del gradiente ambiental (perturbado-
borde-conservado) en un fragmento de bosque tropical subcaducifolio en la Reserva de la Biosfera El Cielo.

Gradiente
X Estadio de Perturbado Borde Conservado
Especie Total
desarrollo
Abierto Cerrado Cercano'al Interior
promedio
Plantulas 3 7 8 12 15 45
Juveniles 2 1 4 5 0 12
Bursera simaruba .Adult.os 4 10 15 7 0 36
juveniles
Adultos 0 0 1 5 11 17
maduros
Plantulas 7 7 1 1 0 16
Juveniles 5 1 0 2 1 9
Cedrela odorata Adultos 20 1 0 6 0 27
juveniles
Adultos 29 5 8 19 0 61
maduros
Plantulas 1 3 4 8 0 16
Juveniles 2 5 1 2 0 10
Guazuma ulmifolia Adultos 9 9 5 3 3 29
juveniles
Adultos 0 0 1 1 5 7
maduros
Plantulas 3 8 2 4 0 17
Juveniles 1 1 1 3 1 7
Lysiloma divaricatum Adult'os 6 16 11 6 1 40
juveniles
Adultos 0 4 5 0 0 9
maduros

de 28.1 % (Tabla 5). En contraste, los adultos juveniles se
encontraron en una temperatura promedio mayor y humedad
relativa menor. Las plantulas e individuos juveniles mostra-
ron una asociacion con la temperatura del aire y humedad
cercana al promedio, difiriendo entre si en la transmitancia
por debajo del dosel (plantulas con 1.49 mol/m?/d y juveniles
con 1.97 mol/m?/d).

Las plantulas en C. odorata se encontraron en cuadrantes
con caracteristicas ambientales diferentes al estadio juvenil, y
los adultos se encontraron en dreas donde la temperatura pro-
medio fue mayor y la humedad relativa menor con respecto a
los juveniles y plantulas (Wilks Lambda=0.45, F , = 3.84,

24269

P <0.01, Figura 4B). Los cuadrantes donde fueron registra-
das las plantulas presentaron una mayor transmitancia directa
por debajo del dosel (2.83 mol/m*d) con respecto al resto
de los estadios (< 2.5 mol/m?/d, Tabla 5). Finalmente, los
adultos maduros fueron registrados en condiciones de mayor
temperatura (21.85 °C), mientras que los adultos juveniles
requieren de ambientes cercanos al promedio (2.45 mol/m?/d
y 21.82 °C) para ambas caracteristicas ambientales.

Las caracteristicas ambientales asociadas a los adultos
maduros de G. ulmifolia fueron diferentes al resto de los
estadios (Wilks Lambda = 0.37, F,, .= 2.49, P < 0.01, Fi-

4,128 e
gura 4C). Los adultos maduros se asociaron a condiciones
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Tabla 3. Resumen de los parametros del analisis de marginalidad media.

Especie Iner OMI T1 T2 d2* T1* T2* P

Bursera simaruba 12.8 312.7 2.96 9.80 2 231 766 0.94
Cedrela odorata 19.5 6.21 4.62 8.71 318 236 446 <0.01
Guazuma ulmifolia 16.2 94.36 6.63 8.62 58 409 532 0.07
Lysiloma divaricatum 153 1.90 3.81 9.56 124 250 626 <0.01

Iner: Inercia; OMI: Indice de marginalidad media; T1: Tolerancia; T2: Tolerancia residual; *Proporcion aportada a la inercia; P: significancia de la

prueba de Monte Carlo.

de menor temperatura ambiental (21.33 °C) y alta humedad
(> 75 %), mientras que el resto de los estadios se asociaron
a condiciones cercanas al promedio. Considerando la trans-
mitancia directa por debajo del dosel, los estadios juveniles
y adultos juveniles se asociaron a condiciones de mayor
incidencia (2.8 mol/m%d y 1.93 mol/m*d respectivamen-
te), en comparacion con las plantulas y los adultos maduros
(< 1.5 mol/m¥d).

Asociacion de la abundancia a lo largo del gradiente. Las
condiciones ambientales a las cuales se encontraron asocia-
das las abundancias de cada estadio de desarrollo fueron
diferentes en todas las especies (Figura 5). Las plantulas y los
juveniles presentaron una mayor ocurrencia en zonas de alta
incidencia luminica (“area perturbada”, “bordes abiertos” e
“interior cercano al promedio”), mientras que los adultos
maduros se asociaron a las condiciones de los “bordes ce-
rrados” y el “interior”.

Las plantulas de B. simaruba (y*, = 43.75, P < 0.01) se
asociaron a las condiciones del “interior cercano al prome-
dio”, mientras que el estadio juvenil se asocio a las condi-
ciones del “area perturbada”, los adultos juveniles a “bordes

0°

cerrados” y los individuos adultos a las condiciones del “in-
terior” (Figura 5A). Las plantulas de C. odorata se asociaron
a las condiciones “borde abierto”, el estadio juvenil y adulto
maduro a las condiciones de las zonas perturbadas, mientras
que el estadio juvenil a las condiciones del “interior cerca-
no al promedio” (y*, = 37.85, P < 0.01, Figura 5B). Las
plantulas de G. ulmifolia mostraron una asociacion con las
condiciones del “interior cercano al promedio”, el estadio
juvenil y adulto juvenil a las condiciones de los “bordes
abiertos” mientras que los adultos maduros a las condiciones
del “interior” (y* , = 39.62, P < 0.01, Figura 5C). Finalmente
en L. divaricatum (x> = 13.03, P = 0.04) las plantulas se aso-
cian con las condiciones de los “bordes abiertos”, el estadio
juvenil al “interior cercano al promedio” y adulto maduro a
“bordes cerrados” (Figura 5D).

Discusion
El presente trabajo muestra que la abundancia al efecto de
borde varia entre los estadios de desarrollo debido a que las

caracteristicas ambientales a las que se asocian son diferentes
en las especies analizadas. Sin embargo, las plantulas se en-
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Tabla 4. Matriz de la prueba de significancia de los analisis de funciones discriminantes de las caracteristicas ambientales entre los estadios de

desarrollo.
Especie Estadio Plantula Juvenil Adulto juvenil Adulto maduro
Plantula 0.486 0.000 0.013
Juvenil 1.373 0.012 0.046
B. simaruba
Adulto juvenil 6.955 2.867 0.000
Adulto maduro 2.396 2.559 10.476
Plantula 0.486 0.000 0.013
Juvenil 4.808 0.012 0.046
C. odorata
Adulto juvenil 6.815 1.906 0.000
Adulto maduro 6.823 2.637 1.977
Plantula 0.076 0.053 0.001
Juvenil 1.924 0.198 0.015
G. ulmifolia
Adulto juvenil 2.101 1.452 0.002
Adulto maduro 3.887 2.701 3.758

Diagonales inferiores valores de f; diagonales superiores valores de p; valores de p con diferencias estadisticamente significativas en fuente roja

contraron en los sitios cercanos al borde, donde la incidencia
luminica fue mayor. Diversos estudios reportan un patrén de
respuesta diferente a los resultados expuestos en el presente
trabajo, en los cuales la abundancia de los primeros estadios
de desarrollo se relaciona negativamente a la distancia al
borde (Benitez-Malvido 1998, Benitez-Malvido & Martinez-
Ramos 2003).

La mayoria de las investigaciones que analizan las res-
puestas de las especies al efecto de borde utilizaron a la
distancia al limite entre las areas perturbadas y conservadas
como la principal variable predictiva (Nava-Cruz et al. 2007,
Gonzalez et al. 2010, Granados-Pelaez et al. 2014). Ademas,
asumen que las plantulas y el estadio juvenil responden de
forma similar a las variaciones en las condiciones ambienta-
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Figura 4. Graficas de dispersion de los analisis de funciones discriminantes: A-C) Centroides de los estadios de desarrollo; D-F) Estructura de

factores; A 'y D) B. simaruba; B 'y E) C. odorata; C y F) G. ulmifolia.
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Tabla 5. Promedio de las caracteristicas ambientales de cada uno de los estadios de las especies estudiadas.

Especie Estadio Tme Tmi Tmx Hme Hmi AD RDSD TDBD
P (°C) (°C) (°C) (%) (%) (%) (mol/m*d)  (mol/m?d)
Plantula 21.81 9.21 38.75 73.46 22.49 12 12.11 1.44
Juvenil 21.76 9.54 37.4 73.55 24.24 16.22 12.1 2.8
Bursera simaruba
Adulto juvenil 21.79 9.35 37.74 73.53 23.66 16.65 12.08 1.93
Adulto maduro 21.33 8.88 35.14 75.4 27.88 7.07 11.98 1.1
Plantula 21.86 9.47 37.5 72.89 23.45 21.11 12.16 2.83
Juvenil 21.72 9.43 37.41 73.12 23.95 24.46 12.16 1.86
Cedrela odorata ) .
Adulto juvenil 21.82 9.56 37.81 72.64 23.25 29.76 12.18 2.45
Adulto maduro 21.85 9.46 38.36 72.84 22.59 22 12.15 1.66
Plantula 21.56 9.1 36.4 74.29 25.71 12.85 12.11 1.49
Juvenil 21.64 9.18 36.7 74.51 2522 15.24 12.10 1.97
Guazuma ulmifolia
Adulto juvenil 21.91 9.41 38.75 73.96 22.52 13.2 12.08 1.58
Adulto maduro 21.29 8.81 34.81 75.32 28.11 11.76 11.98 1.25

Tme: Temperatura ambiental promedio; Tmi: Temperatura minima; Tmx: Temperatura maxima; Hme: Humedad relativa promedio; Hmi:
Humedad minima; AD: Apertura del dosel; RDSD: Radiacion directa sobre el dosel; TDBD: Transmitancia directa bajo el dosel.

les (Benitez-Malvido 1998, Benitez-Malvido & Martinez-Ra-
mos 2003). Por lo que tales estudios encontraron una corre-
lacion negativa entre la proximidad al borde y la abundancia
de las plantulas. En contraste, el presente estudio utilizo a
las caracteristicas ambientales como variables predictivas,
manteniendo a las plantulas y los juveniles como categorias
independientes. Las caracteristicas ambientales fueron consi-
deradas como variables predictivas porque son discontinuas
a lo largo del borde, determinando de esta manera que las
plantulas responden de manera diferencial con respecto a los
juveniles al efecto de borde. De esta manera, las plantulas
fueron mas frecuentes en los cuadrantes cercanos al borde,
posiblemente porque las condiciones de luz, temperatura y
humedad favorecen a la germinacion. Por ejemplo, se ha
reportado que varias especies del género Bursera son fo-
toblasticas y requieren de temperaturas altas entre 25 y 35
°C para germinar (Andrés-Hernandez & Espinosa-Organista
2012), por lo que son consideras heliofitas; particularmente
B. simaruba puede germinar y colonizar los claros en las
selvas, y ser una buena competidora con las malezas. Por otro
lado, L. divaricatum y G. ulmifolia son fotoblasticas neutras,
con altos porcentajes de germinacion (~80 %) bajo un am-
plio rango de temperaturas (15-40 °C), lo que sugiere cierta
tolerancia a los sitios abiertos cercanos al borde (Mufioz et
al. 2004, Castro-Marin et al. 2005, Cervantes et al. 2014) en
concordancia con su habitat natural (Cordero et al. 2004).
Sin embargo, dichas condiciones son desfavorables para el
resto de los estadios en las especies estudiadas, exceptuando
C. odorata. Esta ultima especie es considerada como foto-
blastica neutra con un rango 6ptimo de germinacion entre
20-25 °C, y como una especie pionera demandante de luz
que sobrevive tanto en sitios abiertos como cerrados, aunque
con mayor incidencia en los primeros (Guariguata 2000). Lo
anterior evidencia que existe un incremento en la mortandad
en la transicion entre estos dos estadios. Tal incremento de la
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mortandad puede atribuirse a la disminucion de la humedad
(Nava-Cruz et al. 2007), asi como un incremento en la de-
predacion postgerminacion generados por el efecto de borde
(Athayde & Morellato 2014).

El sitio de estudio correspondid a un bosque tropical, con-
tiguo a un area perturbada con 20 afios de sucesion ecoldgica.
Los gradientes ambientales formados a partir de la interac-
cion de estos tipos de ambientes son clasificados como bor-
des suaves, caracterizados por presentar una menor variabili-
dad ambiental que los formados por ambientes contrastantes
(Ries et al. 2004). Este tipo de bordes son caracteristicos de
sitios en estado de sucesion, los cuales pueden presentarse al
interior de bosques no perturbados adyacentes a areas con 50
aflos de sucesion (Baker et al. 2014). Dentro de las ventajas
de la seleccion de los bordes suaves como objeto de estudios
se encuentra la posibilidad de identificar respuestas tanto en
los primeros estadios de desarrollo como en los adultos ma-
duros, lo cual fue corroborado con los resultados del presente
trabajo. Ademas los tipos de ambientes de “borde cerrado”
y “cercanos al promedio” se encontraron distribuidos tanto
en el interior del area perturbada, como en el interior del
bosque no perturbado, los cuales se asociaron con las plan-
tulas de las cuatro especies. Estos resultados pueden indicar
que la respuesta de la abundancia encontrada corresponde a
la influencia del efecto de borde en estas especies y no a la
sucesion ecologica. Por otra parte, si bien la influencia de los
arboles adultos maduros sobre las caracteristicas ambienta-
les ha sido ampliamente detallada en varias investigaciones,
caracterizada por la disminucion de la temperatura del aire y
la incidencia luminica, asi como el incremento en la hume-
dad relativa (Sugiyama & Peterson 2013, Dovc¢iak & Brown
2014, Ouin et al. 2015). Sin embargo, las variaciones am-
bientales generadas por el efecto de borde pueden conllevar
a la mortandad de los estadios adultos, conduciendo a una
disminucion en su abundancia (Lin et al. 2004). Esto pudiera
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contribuir a la asociacion entre el estadio de adultos maduros
de B. simaruba, G. ulmifolia 'y L. divaricatum con las condi-
ciones del interior del bosque.

Los patrones de respuesta de B. simaruba, coinciden con
los reportados para B. fagaroides y B. palmeri (Ortiz-Pulido
& Rico-Gray 2006, Suzan-Azpiri et al. 2017), ya que se
encontré asociada a condiciones del interior con una alta inci-
dencia luminica. Ademas, las plantulas de B. simaruba tienen
una mayor probabilidad de encontrarse en bordes abiertos.
Esto indica que los ambientes moderadamente sombreados
son clave en la germinacion de este grupo de especies (Su-
zan-Azpiri et al. 2017).

La respuesta de C. odorata a las variaciones ambientales
demuestran que es beneficiada por la presencia de perturba-
ciones y del efecto borde, lo cual le confiere importancia a
esta especie, ya que al tolerar dichas condiciones puede utili-
zarse en sistemas silvopastoriles para mitigar el efecto borde
(Plath et al. 2011). Ademas, es una de las especies con mayor
volumen de madera explotados en México (20,631.88 m?),
teniendo un valor estimado de los arboles en pie de MXN
$5,282,183,404, solo sobrepasado por pinos y encinos (INEGI
2007, Romo-Lozano et al. 2017). La capacidad para incidir
en sitios perturbados y bordes en esta especie se debe a que
presenta requerimientos altos de incidencia luminica y tem-

peratura, asi como de humedad relativa baja. De igual mane-
ra, el crecimiento anual de esta especie pudiera ser un factor
determinante en el éxito de su supervivencia en estas condi-
ciones, debido a su rapido crecimiento (Diinisch et al. 2003).
Sin embargo, la tasa anual de crecimiento no pudo ser consi-
derada en el presente estudio, por lo cual se recomienda que
futuros trabajos consideren esta variable para poder explicar
el grado en que esta especie responde al efecto de borde.

El tamafio de muestra y el efecto de los afloramientos
rocosos sobre la abundancia de las especies son factores que
pueden modificar los resultados de la presente investigacion.
Los afloramientos rocosos incrementan la apertura del dosel,
ya que las rocas incrementan la separacion entre los arboles.
Sin embargo, la seleccion de especies con alta frecuencia y
abundancia asegur¢ la representatividad del muestreo, lo cual
fue confirmado en los analisis. Ademas, la medicion de los
atributos ambientales permitié identificar indirectamente los
microambientes generados por los afloramientos rocosos, por
lo cual no fue necesario su cuantificacion.

El presente trabajo plantea un nuevo escenario en el cual
es insuficiente solo analizar las variaciones en la abundan-
cia de las especies, es necesario considerar el efecto de los
bordes en cada uno de los estadios de desarrollo. Esto per-
mite identificar los estadios de desarrollo mas susceptibles al
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efecto de borde y sobre los cuales es necesario incrementar
los esfuerzos de conservacion para garantizar la estabilidad
de las poblaciones (Williams-Linera & Lorea 2009). De esta
manera, las estrategias de manejo desarrolladas bajo este
concepto serian eficaces aun en condiciones de efecto de
borde. Ademas, los atributos ambientales como predictores
de las respuestas de las especies deben ser consideradas en
el desarrollo de las investigaciones, evitando el uso de la
distancia al borde para poder obtener resultados més exactos
y extrapolables a cualquier zona geografica. Ademas, los
atributos ambientales como predictores de las respuestas de
la flora local debido a la perturbacion y su efecto a areas
conservadas permiten identificar los intervalos ambientales
que determinan la abundancia local de las especies.

El presente trabajo presenta la influencia del efecto de
borde sobre la abundancia de especies maderables, pero aun
es necesario analizar sus efectos sobre la polinizacion, la
produccion de semillas y frutos, asi como también en la dis-
persion de las semillas. Tales factores permiten identificar los
procesos que conducen a la disminucion de la abundancia,
asi como también estimar con mayor exactitud la dindmica
poblacional de los arboles maderables en condiciones de
efecto de borde (Wenny 2000, Athayde & Morellato 2014).
De igual manera, la medicion de caracteres dendrologicos a
diferentes intervalos de tiempo permitiria estimar las impli-
caciones econdmicas del efecto de borde sobre el manejo de
estas especies de arboles maderables (Binkley ef al. 2002,
Coomes et al. 2003, Enriquez-Pefia & Suzan-Azpiri 2011).
Se espera que estos aspectos sean abordados en futuros tra-
bajos, en los cuales los atributos ambientales sean utilizados
como predictores, como lo es el caso de esta investigacion.

La disminucién en la abundancia del estadio adulto ma-
duro en B. simaruba, G. ulmifolia y L. divaricatum reduce
la disponibilidad de ejemplares con las caracteristicas ideales
para su extraccion. De esta manera, la extraccion de arboles
adultos de estas especies en los bordes reduce la disponibili-
dad de semillas en el suelo, contribuyendo a la disminucion
de la abundancia de plantulas (Wenny 2000, Sampaio-Dio-
go et al. 2015). Los resultados encontrados evidencian que
los manchones con alta incidencia luminica, causada por la
muerte o la extraccion de arboles adultos, favorecen el esta-
blecimiento de las plantulas pero son desfavorables para el
estadio juvenil (Renaud et al. 2011, Tanga et al. 2014). De
esta manera, la disponibilidad de ejemplares aprovechables
dentro del borde en un periodo mayor de tiempo pudiera
disminuir, imposibilitando su manejo (Athayde & Morellato
2014). Por ello, es necesario reducir la pérdida de cobertura
de los bosques tropicales y tomar medidas para mitigar el
efecto de borde para poder garantizar la disponibilidad de
individuos aprovechables de estas especies.
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