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Recientemente algunos estudios de la fragmentacion de bosques han probado hipétesis mecanisticas sobre el efecto del borde en procesos
ecologicos tales como las interacciones planta-animal. Experimentos que comparan bordes con distinta estructura indican que estas
diferencias tienen gran influencia en la direcciéon y magnitud de la penetracion de los efectos de borde. El considerar a los bordes como
membranas que modulan el intercambio de materia y organismos entre dos habitats ha llevado al concepto de permeabilidad de bordes. La
permeabilidad determinada por distintos tipos de bordes (suaves o abruptos) tiene importantes implicaciones en términos de la conservacion
y la regeneracion de bosques, asi como en el manejo de la vida silvestre.

Introduccion

Una de las consecuencias mas evidentes de la fragmentacion de los sistemas forestales es la susceptibilidad de los
fragmentos de bosque a los efectos negativos de sus bordes. Los efectos deletéreos de los bordes que se han
documentado reportan mayor mortalidad de fauna o flora cerca del borde con respecto al interior del bosque (Chen et al.,
1992; Mills, 1995) y la consecuente reduccion del area del fragmento (Harris, 1988; Gascon et al., 2000). Sin embargo, en
la actualidad el concepto de efecto borde comprende diversos mecanismos, dependiendo del organismo o variable de
estudio. El objetivo de este articulo es el explorar los recientes aportes hacia la generaciéon de teorias de bordes de
bosques. La primera parte de esta revisién describe los conceptos relacionados con el borde e incluye una breve
descripcién del desarrollo reciente en los estudios de bordes. La segunda parte revisa algunas investigaciones que
relacionan la estructura del borde con procesos ecolégicos e indica las perspectivas para estudios futuros.

Conceptos
Borde

El borde se ha definido como la zona de transicién entre habitats adyacentes. Términos como ecotono (‘ecotone’) o limite
(‘boundarie’) se han utilizado como sinéminos de borde (‘edge’) y la diferencia entre ellos no es clara. Sarlov-Herlin (2001)
revisé la utilizacién de los tres conceptos en la literatura y encontré que el término ecotono se utiliza para indicar la
transicion entre formaciones continentales o comunidades a una escala espacial mas amplia (Weltzin y McPherson, 1999),
como por ejemplo en las transiciones entre ambientes acuaticos y terrestres. El concepto de limite ha sido ampliamente
utilizado con distintos significados, desde el término administrativo o politico hasta el funcional en ecologia del paisaje,
considerado al limite como el filtro que regula el intercambio de materia y energia entre habitats (Wiens et al., 1985; Wiens,
1995; Marin et al., 2001).

A pesar de que los bordes han sido extensivamente estudiados, la definicion y medicién del borde genera varias
restricciones al depender del investigador u observador, del organismo o variable estudiada y de la escala espacial del
estudio (Lidicker y Peterson, 1999). La percepcion de un borde por un artrépodo variard mucho de la de un mamifero. Por
ello los bordes pueden ser especificos para una especie y segln recientes estudios con mamiferos pequefios la percepcién
del borde puede ser relativa al sexo o edad de los animales dentro de una misma especie (Lidicker y Peterson, 1999).
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Efectos de borde

El término 'efecto de borde' fue utilizado por primera vez en 1933 por Leopold, quien lo uso para explicar la alta riqueza de
especies cinegéticas registrada en los bordes. Posteriormente el concepto incluy6 los efectos negativos de borde sobre la
comunidad forestal y ha sido ampliamente estudiado para el disefio de zonas de amortiguamiento en areas naturales
protegidas (Laurance, 1991; Revilla et al., 2001; Bogaert et al., 2001). En nuestros dias, el concepto comprende un amplio
espectro de procesos, influencias mutuas y flujos ecolégicos que pueden resultar en cambios en la estructura y
composicion de los bordes y habitats adyacentes (Fry y Sarlov-Herlin, 1997; Fagan et al., 1999; Sarlov-Herlin, 2001).

El efecto de borde puede definirse como el resultado de la interaccién de dos ecosistemas adyacentes (Murcia, 1995) o
cualquier cambio en la distribuciéon de una variable dada que ocurre en la transicion entre habitats (Lidicker, 1999; Lidicker
y Peterson, 1999). Recientemente Lidicker (1999) propuso dos tipos generales de efectos: el efecto de matriz y el efecto
de ecotono. Esta clasificacién se basa en reconocer si el borde presenta o no propiedades emergentes, es decir, si el
borde se comporta como un habitat diferente a los adyacentes. El efecto de matriz (efecto de habitat sensu Kingston y
Morris, 2000) se refiere a un cambio abrupto de la distribucién de una variable que ocurre en la zona borde (Fig. 1). Este
tipo de cambio se debe Unicamente a que los habitats adyacentes son diferentes y no genera ningun efecto de borde.
Existen en la literatura muchos ejemplos de efectos de matriz o de habitat, particularmente con pequefios mamiferos que
no cruzan el habitat adyacente (Heske, 1995; Mills, 1995; Stevens y Husband, 1998). Este cambio ha sido también
definido como borde abrupto en otros estudios (Fig. 1, Duelli et al., 1990).

A BORDE B
Efecto de matriz 5

Borde abrupio I
Hieet de ecotone _\_

Efecto mutuo fecotono
Borde suave
Efecto de ecotono #

Sin efecto de horde s

Figura 1. Representacion de algunas respuestas potenciales de :una variable
dada a lo largo del gradiente de dos habitats adyacentes A y B. Modificado a
partir de Duelli et al. (1990).

El efecto de ecotono comprende toda la variedad de respuestas que potencialmente el borde puede presentar (positivas,
negativas o mutuas), lo que genera que el borde pueda definirse como un habitat diferente (Fig. 1). Ejemplos de efectos de
ecotono son los que documentan una mayor riqueza de especies de plantas (Matlack, 1994; Lopez de Casanave et al.,
1995; Gehlhausen et al., 2000) y de mamiferos pequefios (Stevens y Husband, 1998) en el borde con respecto al interior
del bosque.

También existe la posibilidad de que no se registre ningln cambio en la distribucién de una variable en la transicion entre
dos habitats (Fig. 1). Esta situacion se documenta en algunos estudios con mamiferos pequefios donde se ha registrado la
misma abundancia y patrones de movimiento a lo largo del gradiente bosque-borde-exterior (Bayne y Hobson, 1998;
Menzel et al., 1999). Los cambios potenciales de una variable en la transicion de dos habitats permite probar hipétesis
experimentales. Sin embargo, pocos experimentos se han generado a partir de las mismas (Lidicker y Peterson, 1999;
Kingston y Morris, 2000). Por ejemplo, el efecto de matriz o la falta de percepcién de borde pueden ser consideradas
hipétesis nulas. Cualquier efecto de ecotono implica que el borde presenta propiedades emergentes y estas respuestas
pueden considerarse hipétesis experimentales.
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Desarrollo reciente en los estudios de bordes

Murcia (1985) realiz6 una revision sobre la investigacion de bordes y enfatizd que la mayoria de los estudios describian
patrones estaticos y que pocos probaban hipdtesis mecanisticas de los efectos del borde. Ella sugirié6 que la falta de
consenso entre los estudios se debia a la falta de consistencia en la metodologia, a la pseudorepeticion y a la alta
simplificacion en la percepcién del borde. Con respecto a este ultimo punto, indicé que factores como la edad, orientacién
e historia de uso del borde y habitat adyacente o matriz deberian considerarse en estudios futuros.

En los afios 90 se registré un incremento en los estudios de borde con respecto a los 80 (ver revision en Lidicker, 1999).
Los estudios en bosques se enfocaron principalmente a describir la composicion y estructura de la vegetacion a diferentes
distancias a partir del borde hacia el interior del bosque (Chen et al., 1992; Lopez de Casanave et al., 1995; Jose et al.,
1996; Benitez-Malvido, 1998; Euskirchen et al., 2001) y relacionaron los patrones de vegetacion con variables
microcliméaticas, principalmente los cambios en luz, temperatura y humedad del suelo (Williams-Linera, 1990a; Chen et al.,
1995; Jose et al., 1996; Kapos et al., 1997). Los estudios de Williams-Linera (1990b) fueron importantes al establecer la
comparacion de la comunidad forestal y las variables microambientales antes y después de la formacion del borde (Sizer y
Tanner, 1999). Al incluir la variacion temporal en las variables de respuesta se encontré que los bordes son muy dinamicos
(Matlack, 1994; Chenet al., 1995; Saunderset al., 1999; Newmak, 2001). También se ha documentado una alta
variabilidad en la dinamica de los procesos y comunidades de los suelos forestales en funcion de la distancia a partir del
borde, principalmente en bosques tropicales (Quintana-Ascencio et al.,, 1996; Johnson y Wedin, 1997; Didham, 1998;
Didham et al., 1998; Sizer et al., 2000).

La complejidad de los sistemas forestales con actividad antropogénica llevé a algunos estudios de bordes sobre vegetacion
y procesos de regeneracion a considerar factores como el efecto de los claros, otros bordes cercanos y diferentes formas
de disturbio en bosques tropicales (Malcolm, 1994; Fox et al., 1997), neotropicales (Restrepo y Gomez, 1998; Williams-
Linera et al., 1998; Restrepo y Vargas, 1999; Restrepo et al., 1999) y bosques templados (Goldblum y Beatty, 1999; Kupfer
y Runkle, 2003).

En cuanto a los estudios sobre el efecto de borde en la fauna, ademas de los estudios que documentaron cambios en el
borde en la riqueza, composicion y abundancia de especies (Pasitschniak-Arts y Messier, 1998; Menzel et al., 1999;
Horvath et al., 2001; Harrington et al., 2001; Wolf y Batzli ,2002; Kristan Il et al., 2003), otros mostraron que la presencia
del borde también afecta los patrones de comportamiento o movimiento de los individuos (Brotons et al., 1902; Rodriguez et
al., 2001; Anderson y Boutin, 2002).

La mayor parte de las investigaciones mencionadas se enfocaron en el gradiente borde-bosque. Algunos estudios se
enfocaron a la regeneracion de areas abiertas adyacentes al bosque, estimando la depredacion de semillas o plantulas en
el gradiente borde-pastizal (Manson et al., 1998; Jones et al., 2003). Recientemente mas estudios consideran los cambios
de las variables a lo largo del gradiente bosque-borde-exterior, como en estudios de la vegetacion (Oosterhoorn y Kappelle,
2000), abundancia de mamiferos y de invertebrados (Menzel et al., 1999; Molnar et al., 2001) y en experimentos sobre el
establecimiento y depredacién de plantulas (Meiners et al., 2002; Wahungu et al., 2002).

Los estudios que aportaron datos sobre la complejidad de las interacciones bioldgicas relacionadas con el borde fueron las
contribuciones de Ostfeld et al. (1997), quienes mostraron que los patrones de depredacién de semillas y plantulas de
arboles en el gradiente de borde-campo abandonado se deben a la competencia interespecifica entre meteoros (Microtus
pennsylvanicus) y ratones (Peromyscus leucopus). Este y estudios subsecuentes (Manson y Stiles, 1998; Manson et al.,
1998; Manson et al., 1999) resaltaron la necesidad de investigar las preferencias de microhabitat y las interacciones entre
especies de depredadores en el gradiente espacial y sus consecuencias en términos de la regeneracion del bosque.

Los estudios del efecto del borde sobre interacciones han sido extensivamente estudiados en el campo de la depredacion
de nidos de aves en las ultimas dos décadas. Existen diversas revisiones al respecto (Andren, 1994; Andren, 1995;
McCollin,,1998; Lahti, 2001). A pesar de que muchos estudios indican mayor depredacion de nidos cerca del borde
(Andren y Angelstam, 1988; Estrada et al., 2002), segln la Ultima revisién (54 estudios de 1978-1998) solo en el 43% de
los sitios se registré algun efecto de borde en al menos un tratamiento (Lahti, 2001). Igualmente contradictoria es la
relativamente reciente evidencia sobre la depredacion o remocion de semillas cerca del borde. Asi, mientras algunos
estudios reportan mayor depredacién cerca del borde (Bonfil y Soberon, 1999; Kollmann y Buschor, 2002; Jones et al.,
2003), otros documentan menor depredacion (Bowers y Dooley, 1993; Burkey, 1993; Manson y Stiles, 1998; Restrepo y
Vargas, 1999; Diaz et al., 1999), e incluso otros no encuentran diferencias significativas entre el borde y el interior del
bosque (Myster y Pickett, 1993; Notman et al., 1996). La falta de consenso en ambos casos se debe a la complejidad de
la comunidad de depredadores. En la mayor parte de los estudios los nidos o semillas estan expuestos a diferentes
depredadores, lo cual genera gran variabilidad en los resultados tanto espacialmente como temporalmente. Muy pocos
estudios llegan a identificar los depredadores a nivel de género o especie y han estudiado los factores que afectan su
abundancia, como las preferencias de microhabitat en el gradiente espacial (Manson y Stiles, 1998; Song y Hannon, 1999;
Kollmann y Buschor, 2002) o la variabilidad temporal en sus recursos y poblaciones (Conner y Perkins, 2003).
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Estructuray funcion

Tipos de borde y sus efectos

Laurance et al. (2001), al recopilar las conclusiones de un taller sobre estructura y funcién de bordes en mosaicos
ecoldgicos, describen una serie de hipétesis ecoldgicas basadas en principios fisicos, geométricos y biol6gicos. Entre
ellas se encuentra la hipotesis que indica que conforme el grado de contraste entre dos habitats se incrementa, los flujos
biolégicos (por ejemplo, el movimiento de organismos entre habitats) disminuyen y los flujos fisicos aumentan (como la
penetracion de luz lateral dentro del bosque). A pesar de que los sistemas bioldgicos son complejos y multifactoriales,
existen varios ejemplos que apoyan las hipétesis mecanisticas basadas en principios fisicos (Laurence et al., 2001).
Considerando la informacién existente sobre como la estructura del habitat afecta las interacciones de especies, recientes
estudios experimentales han definido o manipularon a priori la estructura del borde para conocer como estas diferencias
afectan los procesos ecoldgicos (Tabla 1). La constante en estos estudios es la comparacion entre bordes
estructuralmente mas complejos o intactos (con sotobosque o cobertura del estrato herbaceo) y bordes abiertos (bordes
perturbados o donde se remueve el sotobosque), modificando con ello el grado de contraste entre el bosque y el habitat
adyacente. La intensidad y direccién de los efectos de borde pueden ser modificados por el tipo de borde por distintos
mecanismos. Por ejemplo, en el estudio de Kollmann y Buschor (2002), los bordes que mantuvieron el estrato arbustivo
posiblemente proveyeron mas cobertura a los ratones y como resultado se registr6 mayor remocién de semillas
comparados con los bordes donde los arbustos fueron removidos. Sin embargo, el efecto contrario puede registrarse
(mayor depredacién en bordes abiertos) lo cual puede sugerir que los depredadores provienen del habitat adyacente hacia
el bosque y las presas (nidos o semillas) se hacen més evidentes sin una cubierta de vegetacion (Huhta y Jokimaki, 2001).

Tabla 1. Recientes estudios experimentales que comparan los efectos de bordes con distintas estructuras sobre
diferentes variables dentro del bosque.

Tipo de bordes comparados Variables estudiadas Efecto del tipo de borde Referencia
Abierto vs. | Intacto Abundancia, riqueza vy | Diferencias en la composicion de | Fleming y
depredacién de nidos de | especies de aves Giuliano,
aves 1998
Sin efectos significativos en la
depredacién de nidos
Abierto vs. | Cerrados Variables microclimaticas | De dos a cinco veces mas | Didhamy
y estructura de la |influencia del borde en las | Lawton,
(Por fuego) vegetacion variables microcliméaticas y en la | 1999
vegetacion en bordes abiertos
con respecto a los bordes
cerrados
Pastizal vs. | Pastizal en Mortalidad de arboles Mayor mortalidad de arboles y a | Mesquita et
adyacente regeneracion mayores distancias a partir del | al., 1999
(borde (borde borde en bordes abruptos que en
abrupto) suave) bordes suaves
Antropogénico | vs. | Natural Depredacion de nidos | Sin efectos significativos. Alta | Song y
(abrupto) (suave) artificiales de aves variacion temporal Hannon,
1999
Abierto vs. | Intacto Herbivoria de plantulas de | Mayor herbivoria cerca del borde | Cadenasso
arboles por meteoros en el borde intacto que en el |y Pickett,
(sin borde abierto, pero solo en un | 2000
sotobosque) sitio.
Abierto vs. | Intacto Dispersion de semillas |Las semillas en  bordes | Cadenasso
por viento del pastizal al | clareados penetraron mas en el |y Pickett,
bosque bosque que al cruzar los bordes | 2001
intactos
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Abierto vs. | Intacto Exito reproductivo de | Mas depredacion de nidos en | Huhtay
passerinas. bordes abiertos que en bordes | Jokimaki,
naturales 2001
Abierto vs. | Intacto Flujos de agua, Mayor penetracion del agua, | Weathers
concentracién de nutrientes y contaminantes en | et al., 2001
nutrientes y bordes abiertos que en el los
contaminantes bordes intactos o cerrados
Abrupto vs. | Suave Depredacion de nidos | Mas depredacion de nidos en | Connery
artificiales de aves bordes suaves que en bordes | Perkins,
abruptos 2003
Sin estrato vs. | Con estrato | Depredacion de semillas | Mayor depredacién de semillas | Kollmann 'y
arbustivo arbustivo de Prunus vy Viburnum | cerca de los bordes con estrato | Buschor,
(abrupto) (suave) spp. arbustivo (bordes suaves) 2002

Estudios de flujos de organismos apoyan la teoria de que cuanto menor es el contraste entre los habitats adyacentes
mayor es el flujo de organismos (Cadenasso y Pickett, 2000; Cadenasso y Pickett, 2001) y menor el flujo de variables
fisicas (Didham y Lawton, 1999; Mesquita et al., 1999; Weathers et al., 2001). La medida en la que borde incrementa o
disminuye los flujos de materia o energia se ha denominado permeabilidad de bordes. La permeabilidad de los bordes ha
sido estudiada evaluando otros flujos tales como invertebrados del bentos hacia los pastos marinos (Holmquist, 1998),
malezas exéticas hacia el bosque (Honnay et al., 2002) y artropodos hacia areas cultivadas (Duelli et al., 1990).

Figura 2. Representaciones de tipos de bordes con
distintos habitats adyacentes comunes en Los Altos
de Chiapas, México. De arriba hacia abajo: bosque-
pastizal, bosque-milpa y bosque-matorral. En términos
de permeabilidad de bordes pueden considerarse un
borde impermeable (borde abrupto), semipermeable y
permeable (borde suave), respectivamente (Lépez-
Barrera, 2003).

La permeabilidad de borde puede modular el efecto de la fragmentacién sobre especies caracteristicas del bosque. Stamps
et al. (1987) indicaron que los bordes abruptos (hard edges) o impermeables actlan como una barrera que nunca es
cruzada por organismos especializados en un habitat o con mayor riesgo de ser consumidos en el habitat adyacente. Los
bordes suaves (soft edges) funcionan como membranas permeables a los organismos emigrantes. Entre los bordes suaves
y abruptos pueden existir varios niveles de permeabilidad. Duelli et al. (1990) definié seis tipos de borde basados en la
resistencia que ejercia el borde al movimiento de artropodos. Si consideramos que el movimiento de organismos entre
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hébitats esta sujeto a la permeabilidad de los bordes, y que este movimiento puede determinar la movilidad de semillas, la
permeabilidad puede entonces también afectar la invasion de especies arboreas y con ello la expansion del bosque a partir
de borde. Por ejemplo, se ha encontrado que los bordes suaves (bordes con estrato herbaceo alto, Fig. 2) incrementan la
abundancia y movilidad de los dispersores (Peromyscus spp.) de bellotas a pastizales abandonados con respecto a los
bordes abruptos con pastizales pastoreados adyacentes (Lopez-Barrera, 2003).

Perspectivas para estudios futuros

La alta degradacién y fragmentacion a la que estan actualmente sujetos los sistemas forestales hace urgente el
entendimiento de sus impactos sobre las comunidades del bosque. El nivel de heterogeneidad y el grado de contraste
entre habitats (bordes suaves o0 abruptos) en paisajes forestales determinara la capacidad de recuperacion del bosque, la
penetracion de los efectos de borde y la capacidad de las especies de animales de adaptarse y moverse dentro de
distintos habitats perturbados. La escala espacial de los efectos de borde ha sido sefialada como un factor muy importante
en la detecciéon de la influencia del borde (Donovan et al., 1997; Bergin et al., 2000). Lahti (2001) revis6 55 estudios
experimentales de 1978 a 1998 sobre el efecto del borde en la depredacion de nidos de aves, indicando que estos estudios
no presentan un consenso en el efecto del tipo de borde. Sin embargo, el 63% de los sitios de estudio presentaron un
efecto de borde en al menos un tratamiento en paisajes altamente fragmentados, mientras que el 30% present6 un efecto
de borde en paisajes con ligera fragmentacién. Las futuras investigaciones deben en lo posible comparar el efecto de borde
a varias escalas espaciales como en mosaicos forestales (a una escala espacial menor y con mayor proporciéon de bordes
suaves) y paisajes muy fragmentados (escala espacial mayor y con mayor proporcion de bordes abruptos).

La manipulacion de la estructura del borde provee la oportunidad de probar hipotesis mecanisticas sobre interacciones
planta-animal. En casos como la depredacién de aves o de semillas, la identificacion de la comunidad de depredadores y el
entendimiento de su historia de vida son clave. Por ejemplo, si los depredadores y/o dispersores de una especie de
semillas consumen una amplia variedad de organismos, la manipulacién o el monitoreo de la variacién temporal de esos
recursos indicara si el efecto de borde varia segln la abundancia de depredadores y/o recursos. Se ha documentado que
en un afio con mucha abundancia de semillas, los individuos de Peromyscus spp. no cruzaron los bordes abruptos; sin
embargo, en el siguiente afio con poca abundancia de semillas y una poblacién mas grande de ratones, algunos individuos
se arriesgaron a cruzar los mismos bordes (Lopez-Barrera, 2003). El microhabitat y el ambiente luminico a diferentes
escalas dentro del gradiente espacial bosque-borde-exterior deben también ser caracterizados (Manson y Stiles, 1998;
Banks, 1998; Estrada et al., 2002) ya que permiten separar los efectos del microhabitat de los efectos del borde.

La evidencia acumulada hasta nuestros dias muestra la complejidad del efecto de borde, lo cual debe dirigir la futura
investigacion a establecer hip6tesis mecanisticas basadas en el conocimiento previo de los procesos ecoldgicos a
estudiarse. Aun cuando los sistemas biolégicos son complejos, la mayoria de los recientes estudios que consideran
bordes con distinto contraste apoyan las teorias generales basadas en modelos fisicos o de percolacion de membranas. La
generacion de teorias del efecto de borde en diferentes procesos como la dispersién de semillas dependera de la calidad
de los futuros estudios experimentales. Este conocimiento sera basico para establecer estrategias de recuperacion de
hébitats (bordes permeables) o estimar el impacto de la fragmentacion en la persistencia de especies especialistas del
bosque (bordes impermeables).
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