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RESUMEN

Los fragmentos de bosque estan delimitados por bordes y rodeados de matriz circun-
dante. La interaccién entre estas comunidades disimiles en estructura y composicién, se
define como efecto de borde. Este fenémeno genera localmente cambios abidticos y
bidticos alterando procesos ecosistémicos del suelo. Para determinar la existencia de este
efecto sobre la descomposicién de hojarasca y sus factores de control, se seleccionaron
dos fragmentos de bosque nublado en la Sabana de Bogotd. En cada fragmento se
trazaron transectos con longitud de 64 m en direccién oriente-interior y occidente-interior,
donde se dispusieron en siete distancias desde el borde experimentos de descomposicién
de hojarasca con duracién de 90 y 180 dias. En cada transecto y distancias se estimaron
el porcentaje de descomposicién y humedad de hojarasca, densidad de vegetacidn,
densidad de hongos anamorfos y relacién carbono:nitrégeno. Se determinaron la dis-
tancia maxima del efecto de borde sobre la descomposicién y su interaccién con la
orientacién, distancia y factores reguladores. Se evidencié un efecto de la orientacién
cardinal del borde sobre la descomposicién y sobre sus factores reguladores. En las zonas
de borde oriental se presenté un efecto de borde marcado sobre la humedad de hojarasca
hasta los 7 my sobre la densidad de vegetacién hasta los 30 m. En los fragmentos de bos-
que la descomposicién fue regulada por la humedady la relacién C:N de la hojarasca. La
poca penetracién del borde sugiere efectos menores sobre el ciclaje de nutrientes,
proporcionando un valor adicional a la conservacién de fragmentos pequefios.

Palabras clave: bosque tropical, regulacién, fragmentacién, humedad, orientacién.
ABSTRACT

Forest fragments are physically delimited by edges and encircled by a surrounding matrix.
The interaction between these communities dissimilar in structure and composition is
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defined as the edge effect. This occurrence generates local abiotic and biotic changes
altering soil ecosystem processes. To determine the existence of the effect on leaf litter
decomposition and its control factors, two fragments of cloud forest in the southwest
region of the Bogotd Savannah were selected. Within each, two 64 m long transects were
laid out bearing east and west from edge to center respectively, a leaf litter decomposition
experiment of a 90 to 180 day duration was set up at seven distances measured from the
starting point of each transect. The percentage of leaf litter moisture and decomposition,
vegetation density, anamorphic fungi density and carbon:nitrogen ratio were estimated at
each point. The maximum distance of the edge effect on the decomposition was
determined, and the interaction between orientation, distance and the regulating factors
of the decomposition process were ascertained. The results established an effect of the
cardinal orientation of the edge on the decomposition and its regulating factors. Marked
edge effects on leaf litter moisture extending up to 7 m and up to 30 m on vegetation
density were displayedin Eastern border areas. In forest areas, decomposition was
regulated by leaf litter moisture and its C:N ratio. The limited penetration of edge effect
suggests minor effects regarding nutrient cycles and provides justification and additional
value to the use of small fragments.

Key words: tropical forest, regulation, fragmentation, moisture, orientation.
INTRODUCCION

Debido a la expansién de la frontera agricola y de los sistemas urbanos se estima que en
Colombia 70% de los bosques montanos han sido transformados en un mosaico de
remanentes de bosque llevando a la pérdida y fragmentacién de hébitat natural (Etter y
Van Wyngaarden, 2000; Etter et al., 2006) con importantes consecuencias sobre la gene-
racién de bienes y servicios ambientales (Foster, 2001; Ruizetal., 2008). La fragmentacién
como proceso, ocurre a escala de paisaje y genera modificaciones en la estructura y fun-
cién del habitat original, ocasionando su separacién en unidades de paisaje (fragmentos
o parches) diferentes en tamarfio y estructura, en mayor nlimero y mds aislados respecto
a una condicién anterior (Fahrig, 2003). Los fragmentos estan fisicamente delimitados
por sus bordes, espacio donde interacttian con la matriz que les rodea (Fernandezet al.,
2002). El gradiente de cambios abidticos y bidticos que ocurre en esta zona de contacto
o transicién entre comunidades que difieren en estructura vegetal y biota, se define como
efecto (Williams-Linera, 1990; Murcia, 1995) o influencia de borde (Harperetal., 2005).
Los bordes son zonas criticas en el manejo para la conservacién, especialmente en areas
protegidas (Fernandez, et al., 2002). Los bordes interacttan e inducen una variedad de
cambios ambientales para los fragmentos (Laurance y Curran, 2008) al influir negativa
o positivamente sobre las comunidades y procesos del ecosistema, por la alteracién de
flujos de materia y energia (permeabilidad) entre fragmentos y la matriz circundante
(Fahrig, 2003). Entre los cambios bidticos mas importantes estan la simplificacién en
estructura y funcién vegetal, dindmica de plantas invasoras, reduccién de la captura
de carbono y vulnerabilidad al fuego (Laurance, 2004; Laurance y Curran, 2008).

El efecto de borde es un fenémeno bien estudiado en ecologia del paisaje y teoria de
metapoblaciones de zonas templadas y tropicales. Es una constante que en diferentes
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estudios se determine la distancia maxima (hacia el interior del fragmento respecto al
borde) donde ocurren cambios significativos de la respuesta ecolégica de variables
estructurales y funcionales (Ries et al., 2004) y cémo sobre éstas influye la orientacién,
edad y tipo de vegetacién del fragmento (Murcia, 1995; Harper, etal., 2005). Por ejem-
plo, en zonas tropicales el cuerpo de conocimiento mds consistente proviene del trabajo
desarrollado por dos décadas en remanentes del Amazonas. En este conjunto de frag-
mentos se ha monitoreado la respuesta a la fragmentacién y efecto de borde de diversos
organismos, particularmente de vertebrados, artrépodos y plantas; asi como de proce-
sos ecoldgicos, presentando respuestas positivas, negativas o neutras y dependientes al
organismo o proceso estudiado (Laurance etal., 2002; Laurance et al., 2006).

Sin embargo, otros procesos igualmente relevantes que involucran la interrelacién del
suelo con el componente autétrofo del ecosistema y su interaccién con el disturbio
derivado del efecto de borde, no han sido abordados frecuentemente (Davies, 2002;
Laurance, et al., 2002). El cambio local del entorno bidtico y microclima suponen la
alteracién de los factores que regulan procesos ecosistémicos como la descomposicién
de materia organica (Powers et al., 2009) y el almacenamiento de carbono en suelo
(Didham, 1998; Vasconcelos y Laurance, 2005; Pereira et al., 2008).

El efecto de borde modifica los factores que regulan el proceso de descomposicién de
materia orgdnica mediante cambios en el ambiente fisicoquimico (Kapos, 1989; Camargo
y Kapos, 1995) calidad del recurso (Laurance, et al., 2002) y biota descomponedora
(Luczaj y Sadowska, 1997; Davies, 2002). La biota del suelo tiene efectos positivos, ne-
gativos o neutrales sobre la tasa de descomposicién (Hattenschwiler y Gasser, 2005) y
existe evidencia que la pérdida y fragmentacién de habitat influyen sobre la riqueza,
diversidad y biomasa de termitas y escarabajos (Fonseca de souza y Brown, 1994; Davies,
2002; Vasconcelos y Laurance, 2005). Sin embargo, la respuesta de la microbiota, como
los hongos descomponedores, ha sido poco explorada (Luczaj y Sadowska, 1997), a
pesar de su reconocido papel en descomposicién (Berg y Mcclaugherty, 2008). Los
hongos anamorfos son particularmente sensibles a modificaciones del microclima y
disponibilidad del recurso, y los cambios en la humedad pueden tener efecto sobre su
distribucién, abundancia y actividad (Schimel et al., 1999; Mclean y Huhta, 2000).
Como consecuencia de su estado fragmentado y continua presién antrépica debido a
su cercania a grandes centros urbanos, los remanentes de bosques de niebla en el cos-
tado occidental de la Sabana de Bogotd, han sido un escenario ideal para comprender
el cambio de procesos ecoldgicos bajo escenarios de intervencién antrépica. Por mds
de una década, sobre estos bosques remanentes se ha estudiado estructura, composicién
y funcién de grupos de organismos como aves (Trujillo y Ahumada, 2005; Echeverry-
Galvis etal., 2006), anfibios y reptiles (Urbina-Cardona y Perez-Torres, 2002), mamiferos,
artrépodos y plantas vasculares (Perez-Torres, 2004), mostrando globalmente que en
fragmentos pequefios (< 20 ha) respecto a otros de mayor tamafio, ocurren efectos de-
letéreos para la mayoria de estos grupos. Asi mismo, sobre algunos de estos fragmentos,
se compararon algunos procesos de importancia edafica como la nitrificacién entre
pastizales y fragmentos (Gonzalezet al., 1999), asi como la descomposicién de hojarasca
entre bordes y zonas del interior de bosque (Varela et al., 2002). Estos estudios deter-
minaron la ausencia de diferencias en los procesos estudiados, no asf, en algunas varia-
bles del microclima, como la humedad de hojarasca. Con base en esta evidencia se
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planted el uso de disefios de muestreo complementarios para probar otras hipétesis
asociadas al fenémeno del efecto de borde, entre ellas, la importancia de la orientacién
y microclima de los bordes en los fragmentos (Varela, et al., 2002).

Con base en lo anterior, se plante como hipdtesis que el efecto de borde influiria sobre
la descomposicién de hojarasca al modificar sus factores reguladores. De tal manera,
el presente trabajo tuvo como objetivos: (i) determinar la existencia de un efecto de
borde sobre el proceso de descomposicién de hojarasca y sobre sus factores reguladores
(humedad de la hojarasca, densidad de la vegetacidn, relacién Carbono:Nitrégeno del
sustrato y micobiota descomponedora) y (ii) determinar los factores generales que
regulan la descomposicién en los fragmentos de bosque estudiados.

MATERIALES Y METODOS

AREA DE ESTUDIO

En el sur-occidente de la Sabana de Bogotd, Colombia (Fig. 1), se seleccionaron dos
fragmentos de bosque himedo de niebla (F1 4°45’66,7” Ny 74°23°54,3” W) y (F2
4°38’53,8” Ny 74°19°28”W), con un drea aproximada de 3 y 15 ha, respectivamente.
Los criterios de seleccién de los fragmentos fueron su similitud en altitud, pendiente,
orientacién, forma, posicién sobre la vertiente de la cordillera y baja perturbacién.
Adicionalmente, fueron criterios importantes el acceso y factibilidad logistica para realizar
el estudio (Varela, 2004) y la existencia de informacién base (Mendoza y Etter, 2002).
Los fragmentos estdn a una altitud promedio de 2.800 m, poseen una temperatura
media anual de 12 °Cy una precipitacién media anual de 2.700 mm, con dos periodos
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Figura 1. Esquema de la regidn y areas de estudio localizadas al occidente de la Sabana de Bogota.
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de lluvia de marzo a mayo y de octubre a noviembre (IDEAM, 2001). En la zona pre-
dominan los suelos del orden de los Andisoles e Inceptisoles encontrdndose suelos de la
formacién Guadalupe, asociacién Tribuna, del tipo Typic Dystrandept y Andic Humitropept,
los cuales son de textura franca y franco-arenosa, respectivamente (Varela, 2004). Por
el origen y la situacién geogréfica de esta formacién, predominan paisajes ondulados y
pendientes (Espinal y Montenegro, 1963). Los fragmentos tienden a tener una forma
elipsoidal; sus bordes se encuentran cercados con postes y alambre que los separa de
pastizales para ganaderia semiintensiva y hacen abrupto el limite entre la vegetacién
boscosa y el pastizal. Se estima, fueron fragmentados y cercados hace al menos 60 afios
(Mendoza y Etter, 2002).

DISENO DEL MUESTREO Y VARIABLES AMBIENTALES

Se planed un disefio de muestreo de bloques con parcelas divididas (Split plot) (Federer
etal., 2010). Entre marzo y agosto de 2000 en cada fragmento de bosque se trazaron
desde los bordes hacia el interior, dos transectos con orientacién oriente-interior y
occidente-interior. Siguiendo a Williams-Linera et al., 1998 asumimos como borde a
los primeros 20 m de bosque, enfatizando sobre esta zona el muestreo. Sobre los
transectos se establecieron siete puntos de muestreo desde el borde en las distancias 0,
2,4,8,16,32y 64 m. Empleando cinta plastica de color, en cada distancia se deli-
mitaron transectos perpendiculares con direccién norte-sur (paralelos al borde) de 15
m de largo y 1 m de ancho, sobre los cuales, se midié la humedad de la hojarasca, la
densidad de la vegetacidn y se dispuso el experimento de descomposicién. La humedad
de hojarasca se estimé mensualmente entre marzo y agosto, recolectando en cada
distancia cinco muestras de hojarasca superficial arrojando aleatoriamente un cua-
drante metdlico de 25 x 25 cm. Las muestras se almacenaron en bolsas de polipropileno
y en el laboratorio se estimé gravimétricamente su porcentaje de humedad (ver métodos
en experimento de descomposicién). Asi mismo, en cada distancia desde el borde se
midié aleatoriamente el porcentaje de densidad de la vegetacién a un metro de altura
del suelo empleando un densiémetro esférico convexo a intervalos de 3 m de distancia
entre cada punto de medicién. Se consideraron como bloques aleatorios a los frag-
mentos (F1y F2), como unidad completa a los transectos (dos niveles: oriente y occi-
dente) y como subunidades a las distancias desde el borde (con siete niveles).

EXPERIMENTO DE DESCOMPOSICION

En el inicio del estudio, también se recolectd aleatoriamente en cada distancia desde el
borde una muestra entre 500 a 1.000 g de hojarasca recién caida. Para cada distancia
(sin mezclar entre distancias), la muestra se homogenizé en una bolsa plastica y pos-
teriormente se utilizé como sustrato en el experimento de descomposicién. Varela, 2004
y Trujillo y Ahumada, 2005 describieron para estos transectos que la vegetacién predo-
minante correspondia a las familias Amaryllidaceae (Bomarea sp.), Araceae (Anthurium
sp.), Asteraceae, Chlorantheaceae (Hedyosmum sp.), Ericaceae (Cavendishia sp. y Macleania
sp.), Guttiferaceae (Clusia sp.), Melastomataceae (Miconia sp., Tibouchina sp., y Bucquetia
sp.), Rubiaceae (Palicourea sp.) y Winteraceae (Drymis sp.).

De la mezcla de hojarasca recolectada en cada distancia, se tomaron seis muestras de
50 a 60 g (peso fresco). Utilizando el método de bolsas de malla (Bergy Mcclaugherty,
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2008), esta se confiné en bolsas de malla plastica de forma circular con 30 cm de dia-
metroy 2,25 mm? de ojo de malla. Adicionalmente, se tomaron por cada distancia tres
muestras control de la mezcla de hojarasca para estimar por gravimetria peso seco
inicial (PSI) colocado en campo (Bergy Mcclaugherty, 2008). Posteriormente, las bolsas
de hojarasca se ubicaron en cada distancia paralelamente al borde (siguiendo una linea
con direccién norte-sur) con un espacio entre ellas de 5 cm. Las bolsas se colocaron
sobre el suelo desnudo y se cubrieron levemente con hojarasca circundante. Se ubicaron
un total de 168 bolsas con hojarasca (6 bolsas x 7 distancias x 2 transectos x 2
fragmentos); sin embargo, se consideré como unidad de respuesta al promedio de
descomposicién de tres bolsas por cada distancia, resultando en total 28 unidades de
respuesta independientes por trimestre (Tabla 1). Después de 90 dias de descom-
posicién, en cada distancia se recogieron tres bolsas, y después de 180 dias las restantes
tres. En cada evento de recoleccién las muestras se empacaron en bolsas plasticas
estériles con el fin de transportarse y almacenarse a 4 °C en el laboratorio para su pos-
terior procesamiento. Se estimé el promedio de pérdida de peso de tres bolsas por cada
trimestre como la unidad de respuesta independiente.

Variable de respuesta Unidad de muestreo Unidad de respuesta
(unidad experimental)

Porcentaje de descomposicién | Area de 180 x 50 cm en cada | El conjunto de tres bolsas de

de hojarasca distancia hojarasca en cada distancia
Porcentaje de densidad de la Sitio de medicién de la Promedio de cinco medidas de
vegetacion densidad en cada distancia la densidad en cada distancia
Porcentaje de humedad de Area de 180 x 50 cm de la Promedio trimestral de la
hojarasca humedad en cada distancia humedad de cinco cuadrantes
en cada distancia
Densidad (UFC) de hongos Area de 180 x 50 cm en Muestra combinada de tres
anamorfos cada distancia bolsas de descomposicion
en cada distancia
Diversidad de hongos Area de 180 x 50 cm en Muestra combinada de tres
anamorfos cada distancia bolsas de descomposicién en

cada distancia

Relacién C:N Bolsa de hojarasca Muestra compuesta proveniente
de tres bolsas por distancia

Tabla 1. Variables de respuesta, unidades de muestreo y unidades de respuesta por unidad de muestreo
empleadas en el disefio experimental.

En el laboratorio, sobre un plato pléstico estéril cada bolsa de hojarasca descompuesta
se limpid retirando raices y material vegetal extrafio. Cada una de las tres muestras por
distancia se fragmenté y mezclé manualmente, tomando de cada muestra una sub-
muestra aleatoria con peso conocido, las cuales se mezclaron paraformar una sola
muestra compuesta (Osono et al., 2002) por cada distancia, transecto, periodo de
tiempo y fragmento. Sobre la muestra remanente de hojarasca descompuesta, se esti-
maron su peso fresco final (PFF) y después de un secado en horno a 60 °C por 72 h,
su peso seco final (PSF). Utilizando la diferencia entre los valores del PSI y el PSF se
calculé el por-centaje de descomposicién (1 - (PSF/ PSI) * 100) y su porcentaje de hu-
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medad como la relacién entre el peso seco (PS) y peso fresco (PF) a través de la férmula
(1 - (PS/ PF) * 100; Berg y Laskowski, 2005). Utilizando las muestras finales de
hojarasca seca, también se midié el contenido y proporcién relativa de carbono y
nitrégeno final (rela-ciéon C:N) por unidad de masa seca, andlisis realizado por el
Laboratorio de Suelos del Instituto Geogréfico Agustin Codazzi (IGAC) a través de la
técnica de espectrofoto-metria infrarroja y conductividad térmica.

DENSIDAD Y DIVERSIDAD DE HONGOS ANAMORFOS

En condiciones de laboratorio, de cada muestra combinada de hojarasca descompuesta
se registré en peso fresco, equivalente a un gramo en peso seco (previos cdlculos
gravimétricos), el cual se maceré en un medio estéril con 99 mL de agua destilada
(Cornejo etal., 1994). A partir del macerado se realizé andlisis micolégico de anamorfos
empleando la técnica de dilucién y siembra en placa profunda (Gams et al., 1987;
Bettucci et al., 2002) con diluciones seriadas 1:10 hasta un factor de 1:10000. Alicuotas
de 1 mL de esta dltima dilucién se sembraron por triplicado en agar rosa de Bengala
(Difco) y en agar extracto malta (Oxoid), adicionando cloranfenicol (50 mg.L") y
ampicilina (40 mg.L'") de marca comercial.

Tras su incubacién a 22 °C en oscuridad durante siete dias se realizé el recuento del nu-
mero de unidades formadoras de colonia (UFC g') totales y por morfotipo,de acuerdo
con su morfologia macro y microscépica (Kuter, 1986; Bills y Polishook, 1994; Bettucci,
et al., 2002). Los morfotipos se identificaron hasta género con base en Ellis, 1971,
Domsch etal., 1972 y Barnett y Hunter, 1998.

ANALISIS ESTADISTICO

Se realizé andlisis de varianza al disefio de parcelas divididas con el fin de evaluar la
interaccién de bloques, unidad completa y subunidades sobre las variables de respuesta
independientes (descomposicién de hojarasca, humedad de hojarasca, densidad de la
vegetacion, relacién C:N de |a hojarasca y densidad y diversidad de hongos anamorfos).
Utilizando el programa Statistica (Statsoft, 2004) se ajusté un modelo lineal general
para aplicar un ANDEVA empleando la suma de cuadrados Tipo | (secuenciales). Para
realizar comparaciones entre las medias de las variables de respuesta, se empled una
prueba de Tukey. Las densidades de hongos anamorfos se transformaron a log'® (Sokal
y Rohlf, 2000) para estimar su diversidad por medio de los indices de Shannon y
Simpson (Krebs, 1989; Cabello y Arambarri, 2002). Por otra parte, para determinar la
existencia de un efecto de borde y estimar su distancia méxima de penetracién sobre las
variables de respuesta, se ajustaron modelos de regresién lineal por partes (Toms y
Lesperance, 2003), utilizando el programa Statistica (Statsoft, 2004). En todos los
casos se tuvo encuenta el cumplimiento de sus supuestos (& independientes N (0, ¢2))
y un nivel de confianza del 95%.

Con el fin de establecer los factores generales que regulan la descomposicién en los
fragmentos de bosque, se realizé un andlisis preliminar por medio de correlaciones lineales
de Spearman entre el porcentaje de descomposicién y las demds variables de respuesta
(humedad de hojarasca, densidad de la vegetacién, densidad y diversidad de hongos
anamorfos y relacién C:N de la hojarasca). Posteriormente, se realizé un andlisis confirma-
torio con el fin de establecer |a relacién de dependencia lineal entre el cambio promedio
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del porcentaje de descomposicién y las variables seleccionadas, por medio de una
regresion lineal multiple. Las regresiones emplearon suma de cuadrados Tipo | (secuen-
ciales), se consider6 el cumplimiento de supuestos de una regresién (e independientes N
(0, 6?)) y los valores de colinealidad (Chatterjee y Hadi, 2006). En todos los casos se
utilizé un nivel de confianza del 95% utilizando el programa Statistica (Statsoft, 2004).

RESULTADOS

EFECTO DE BORDE SOBRE LA DESCOMPOSICION DE HOJARASCA Y FACTORES REGULADORES

No se encontré efecto del factor tiempo (diferencias entre 90 y 180 dias) sobre todas
las variables estudiadas, por esta razén se consideraron todos los datos como una sola
muestra. En el porcentaje de descomposicién de hojarasca existié interaccién entre los
fragmentos y la orientacién de los transectos (bloques x unidad completa; F = 7,39; gl
=1;p <0,05), asi como entre la orientacién y distancia (unidad completa x subunidad;
F=9,61;gl=6;p<0,01). En los transectos occidentales ocurrié una mayor descom-
posicién que en los orientales (MSE = 101,67; gl = 40; p < 0,01), diferencias causadas
localmente por menor descomposicién en las distancias 2, 4y 16 m de los transectos
orientales. Se encontré correlacién positiva (rs = 0,50; p< 0,01) débil entre el aumento
de la distancia y el aumento del porcentaje de descomposicién en los transectos orien-
tales (Fig. 2); sin embargo, el modelo de regresién por partes no se ajusté al modelo
esperado para determinar una distancia maxima del efecto de borde.
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Figura 2. Relacién entre la distancia desde el borde y el porcentaje de descomposicién de hojarasca en
los transectos orientales () y occidentales (o).

Sobre la humedad de hojarasca (Fig. 3A) se evidencié un efecto de interaccién de los fac-
tores distancia y orientacién (F = 10,42; gl = 6; p <0,05). El efecto de la orientacién se ex-
plica debido a que la humedad en los transectos orientales fue significativamente menor
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y mds variable (CV = 38%) que en los transectos occidentales (CV = 8%). Asi mismo, en
los transectos orientales la humedad fue menor en las distancias 0, 2 y 4 m (MSE = 93,84;
gl =40; p <0,01), que en los occidentales, donde no fueron evidentes las diferencias.
Se encontré que, respecto a la densidad de la vegetacién existié un patrén similar,
presentdndose una interaccién entre distancia y orientacién (F = 13,67; gl = 6; p <0,01),
donde los transectos orientales tuvieron significativamente menor densidad de la
vegetacion respecto a los occidentales. En tal sentido, en los transectos orientales, las
distancias 0,2 y 4 m desde el borde presentaron significativamente menor densidad de
la vegetacién que las demas (MSE = 1,93; gl = 40; p < 0,01; Fig. 3B).

Los patrones de cambio tanto de la humedad de hojarasca (Fig. 3A), como de densidad
de la vegetacién (Fig. 3B), se ajustaron al modelo de regresién lineal por partes, exclu-
sivamente en los transectos orientales. De tal manera, se determiné la existencia de un
efecto de borde sobre el porcentaje de humedad de la hojarasca hasta aproximada-
mente 7 m de distancia desde el borde (R = 0,94; n = 28; varianza explicada = 79,80 %)
y para el porcentaje de densidad de la vegetacién hasta 30 m (R =0,91; n = 28; varianza
explicada = 82,85 %). En los transectos occidentales los datos no se ajustaron al modelo
mencionado (R < 0,3; n = 28; p >0,05) en todos los casos.

Por otra parte, respecto a la relacién final C:N de la hojarasca descompuesta, sus
valores medios fueron para el transecto occidental 42,35 (DE = 19,50) y para el oriental
79,90 (DE = 19,50); sin embargo, no existieron interacciones o diferencias entre tran-
sectos o distancias (F = 1,01; gl = 40; p = 0,42; Fig. 3C). La ausencia de diferencias se
originé por la alta variabilidad de los datos en los transectos occidental (CV = 46%) y
oriental (CV = 57%).

Por dltimo, en el ensamblaje de hongos anamorfos se identificaron 7.045 UFC en 72
unidades taxonémicas. El ensamblaje estuvo dominado por la presencia de géneros de
la clase artificial Deuteromycetes, particularmente del género Penicillium con 55,7% de las
colonias aisladas; por el Phyllum Zygomycota, y en menor medida, por cepas con micelio
estéril. Los valores medios de densidad total (log'?) para el transecto oriental fueron de
5,66 (DE = 0,28) y en el occidental de 5,73 (DE = 0,31); no obstante, no existié
interaccién entre la orientacién o distancia sobre la densidad total y diversidad de hon-
gos anamorfos (p>0,05 en todos los casos; Fig. 3D). Los valores de diversidad de
Shannon oscilaron entre 0,23 a 2,1 bits. El indice de dominancia de Simpson presenté
valores entre 0,11y 1,12. Finalmente, la respuesta de densidad y diversidad de hongos
anamorfos no se ajusté al modelo de regresién por partes (R< 0,3; n = 28; p >0,05) en
ninguno de los casos.

REGULACION DE LA DESCOMPOSICION EN LOS FRAGMENTOS DE BOSQUE

Se consideré como un todo al conjunto de datos para buscar patrones emergentes. Se
obtuvieron valores promedio para el porcentaje de descomposicién (24,89%; DE =
15,41), humedad de hojarasca, (67,06%; DE = 19,57) densidad de vegetacién (93,57%;
DE = 3,31), relacién C:N (61,12; DE = 39,82), densidad de hongos anamorfos 24,89
%; DE = 15,41, diversidad de hongos anamorfos (Shannon = 1,50; DE = 0,59 y Simpson
=0,73; DE = 0,27) respectivamente. En este conjunto de datos, el andlisis exploratorio
encontré correlaciones positivas entre porcentaje de descomposiciéon y humedad de
hojarasca (rs = 0,51; n = 56; p < 0,01), densidad de la vegetacién (= 0,41; n = 56; p <
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0,05) y correlacién negativa con la relacién C:N (rs = -0,49; n = 56; p < 0,01) (Fig. 4).
También, la densidad de la vegetacién estuvo correlacionada positivamente con el
porcentaje de humedad de la hojarasca (rs = 0,78; n = 56; p < 0,01).

El andlisis de regresién multiple mostré que la descomposicién de hojarasca dependié
lineal, aunque débilmente de la humedad de hojarasca y de la relacién C:N (Reajustado
=0,26;n=55;p <0,05), mas no de la densidad o diversidad de hongos anamorfos (p>
0.07). No se tuvo en cuenta el porcentaje de densidad de la vegetaciéndebido a valores
de colinealidad altos (VIF> 10; Chatterjee y Hadi, 2006). El porcentaje de descom-
posicién se predijo por la ecuacién D = 13,235 + 0,339 % Humedad - 0,25 C:N.

DISCUSION

El estudio establecié que la distancia desde el borde y su orientacién influyeron sobre
el porcentaje de descomposicién de hojarasca y sus factores reguladores; asi mismo, se
indicé que éstos interactuaron con los fragmentos, sugiriendo alguna influencia de las
caracteristicas locales de cada fragmento sobre la descomposicién. El porcentaje de
descomposicién fue menor en los transectos orientales, respecto a los occidentales. En
éstos ultimos, existieron condiciones homogéneas de alta humedad y cobertura vegetal,
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que indujeron mayor descomposicién y ausencia de diferencias entre distancias. Por
otra parte, en los transectos orientales aunque no fue posible estimar una distancia
maxima de penetracién del efecto borde sobre la descomposicién, los datos sugieren
que esta se redujo significativamente desde los 0 m hasta los 16 m.

La descomposicién involucra un conjunto de procesos regulados por factores fisicos,
quimicos y biolégicos que actiian sobre una variedad de sustratos orgdnicos, los cuales
en si mismos estdn en constante cambio (Agren y Bosatta, 1996). En hdbitats frag-
mentados, el efecto de borde supone la alteracién de estos factores reguladores, que en
interaccién con factores locales, causan respuestas variables sobre la magnitud y distancia
del efecto de borde. Entre estos factores locales, son determinantes la estructura y
composicién de la vegetacién (Mcintyre y Hobbs, 1999; Ries, et al., 2004), la orientacién
(Chenetal., 1993; Ries, etal., 2004) y edad del borde, asi como la historia de manejo del
fragmento (Murcia, 1995). También se ha documentado la importancia de la latitud y
atributos temporales como el momento del dia y la estacién climatica (Didham y Lawton,
1999) y de forma similar, (Arango-Caro 2002) mencioné la relevancia de la topografia en
bosques de montafia, como factor que afiade complejidad al fenémeno.

En el presente trabajo fueron relevantes la orientacién y edad de los bordes, asi como
la historia de manejo de los fragmentos. La orientacién interactta localmente con la
cobertura vegetal y el clima (direccién de los vientos). Los resultados mostraron menor
humedad de hojarasca en los bordes orientales debido a disminucién en la cobertura
vegetal. Esta menor cobertura vegetal, aunque permiten mayor entrada de lluvia al
suelo, maximiza la pérdida de humedad por una mayor exposicién al viento y luz solar
(Camargo y Kapos, 1995; Mesquita etal., 1998; Hylander, 2005). Esta interaccién entre
los cambios del porcentaje de cobertura vegetal y la humedad edéfica, estd acorde con
trabajos realizados sobre bordes de fragmentos de bosque tropical de la Amazonia
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central (Didham, 1998), Panamd (Camargo y Kapos, 1995) y bosques montanos de
India (Jose et al., 1996). Sin embargo, en estos trabajos la respuesta de la humedad en
el gradiente borde-interior, presenté comportamientos lineales y no lineales, por lo cual
no es posible una generalizacién, sugiriendo que la respuesta al efecto de borde es es-
pecifica de sitio (Mcintyre y Hobbs, 1999).

Por otra parte, en contraste a los transectos orientales, las zonas de borde occidentales
evidenciaron alta humedad de hojarasca y cobertura vegetal. Sobre esta zona se registré
constante desplazamiento y choque de neblina en direccién occidente-oriente (Varela,
2004), evento que induce niveles elevados de humedad atmosférica e incrementa entrada
de agua al suelo (Bruijnzeel y Veneklaas, 1998; Tanner et al., 1998), favoreciendo local-
mente el establecimiento y tasas de crecimiento de la vegetacién. Por otra parte, aunque
en el gradiente de distancias borde-interior existieron condiciones particulares de hume-
dad y cobertura de la vegetacion, la temperatura del suelo no se afecté por la cercania
al borde, porque no existieron diferencias entre bordes e interiores (Varela, 2004).

Asi mismo, |a historia de manejo y antigiiedad de los bordes permitié la interpretacién
de los resultados obtenidos. En la zona de estudio, Mendoza y Etter, 2002 estimaron
que los fragmentos se crearon hace al menos 60 afios, época desde la cual han tenido
pocos cambios, porque sus propietarios por razones ecoldgicas y estéticas los han
conservado. Esto sugeriria que en estos fragmentos, acciones de manejo como uso
continuo de una cerca con postes y alambre que separa a los pastizales del bosque,
han minimizado el efecto de borde al ocurrir una recuperacién efectiva de la vegetacién
sobre los bordes. Esta recuperacién descrita entre otros, por Forero y Finegan, 2002,
en bordes de bosque htiimedo de Costa Rica tras 20 afios de fragmentacién, funcionaria
como barrera contra los efectos de la penetracién del viento y de luz solar.

Por otra parte, no se encontraron efectos de la orientacién ni de la distancia sobre la
composicién quimica de la hojarasca debido a una alta variabilidad en las observaciones.
La importancia de la quimica de la hojarasca ha sido extensamente explorada como uno
de los principales factores reguladores de la descomposicién (Agren y Bosatta, 1996;
Adair et al., 2008; Cusack et al., 2009), donde relaciones altas de C:N se asocian con
concentraciones elevadas de celulosa o lignina, y con menor disponibilidad de nitrégeno
en los tejidos vegetales, caracteristicas que limitarian la tasa de descomposicién de la
hojarasca (Bergy Mcclaugherty, 2008; Austin y Ballaré, 2010). La alta variabilidad en la
calidad de la hojarasca por los valores extremos (e.g. C:N = 150) ocurridos sobre las
zonas de borde orientales, sugiere que el recurso que entra al suelo posee caracteristicas
quimicas altamente heterogéneas, atributo que es inherente a la hojarasca de bosques
de niebla (Cavelier y Goldstein, 1989) y acorde con lo planteado por Powers, 2009 y
Zech, 1997, quienes plantearon que la calidad del recurso es un factor relevante para
explicar las diferencias en la descomposicién de materia orgdnica a escala local. Aunque
las condiciones en campo buscaban simular las condiciones naturales del proceso de
descomposicién, esta heterogeneidad en la calidad del sustrato empleado en el estudio
de descomposicién, lleva a sugerir se controle en futuros trabajos la composicién
quimica de la hojarasca empleando un sustrato de caracteristicas quimicas homogéneas.
En cuanto al ensamblaje de hongos anamorfos, se esperaba un patrén de cambio en
la densidad y diversidad desde los bordes hacia el interior de los fragmentos; sin
embargo, alta variabilidad entre distancias y transectos, asi como ausencia de asocia-
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cién con la humedad y calidad de la hojarasca, no permitieron detectar un patrén de
cambio a lo largo del borde, o la comprensién de su variabilidad. La estructura y
composicién de hongos anamorfos sobre la filésfera es inherentemente variable a micro
escala (e.g. competencia interespecifica en una hoja), meso escala (e.g. crecimiento
micelial entre hojas contiguas), asi como entre periodos cortos de tiempo (e.g.
influencia del microclima; Kinkel, 1997), e influida también por las propiedades fisi-
coquimicas de la cuticula (Knoll y Schreiber, 2000), que en conjunto dificultan la
compresion de la dindmica del ensamblaje de microhongos (Frankland, 1998). De esta
forma, se sugiere que los indices de diversidad de Shannon o Simpson no fueron
medidas apropiadas para describir el problema estudiado. Otras aproximaciones que
hagan énfasis en el papel funcional de los organismos, mds que en su taxonomia, como
la medicién de la actividad enzimdtica o deteccién de genes que codifican para enzimas
de importancia en procesos ecolégicos (Deacon et al., 2006; Hirsch et al., 2010), son
deseables para dar una mejor aproximacién a la relacién de la micobiota y la descom-
posicién de materia organica.

Se evidenciaron patrones emergentes en el conjunto de datos de este estudio respecto
al proceso de descomposicién de hojarasca. Para los fragmentos de bosque, se observé
que el promedio total de la pérdida de peso de hojarasca (24,89%), fue menor respecto
a otros bosques tropicales montanos ubicados en un rango altitudinal similar, con
metodologias y tiempos de descomposicién equivalentes. Por ejemplo, en bosques
montanos de Costa Rica la pérdida de peso fue de 75% (Clark et al., 1998); en bosque
tropical lluvioso de Nueva Guinea 85% (Edwards, 1977) y en las mismas dreas de
estudio del presente trabajo utilizando un sustrato diferente, Varela et al., 2002,
describieron un porcentaje de pérdida de peso entre 38 y 41%. Estos valores inferiores
de descomposicién respecto a otros trabajos estan asociados, ademds de la calidad de
la hojarasca (C:N final = 72), con la baja temperatura promedio del suelo, la cual,
oscilé entre 10,3 y 12,3°C (Varela, 2004).

Asi mismo, los datos agrupados también determinaron que el porcentaje de descom-
posicién fue predicho por la humedad y relacién C:N de la hojarasca. Lavelle et al.,
1993, plantearon que en las zonas hiimedas del trépico la descomposicién es mds
rdpida y completa que en otro tipo de ecosistemas por el efecto combinado de tempe-
ratura, humedad y organismos del suelo, proponiendo una jerarquia de factores que
regulan el proceso de descomposicién (clima > mineralogia de arcillas > nutrientes del
suelo > calidad del recurso > organismos del suelo), predominando el efecto del com-
ponente bidtico sobre el abidtico al presentarse condiciones abidticas uniformes. No
obstante, la regulacién de la descomposicién puede ser mediada principalmente por
factores individuales.

Recientemente, varios modelos regionales y globales de prediccién de ladescomposicién
en zonas tropicales, han planteado la predominancia de factores como el climay calidad
del recurso (Wall etal., 2008), la precipitacién media anual (Powers, etal., 2009), el indice
climdtico de descomposicién (Cusack, et al., 2009) y atributos funcionales de las hojas
(Santiago, 2007; Cornwell etal., 2008; Wieder et al., 2009). Evidencia de lo anterior, se ha
reportado en algunos bosques de la Amazonia de Pert y Brasil (Palm y Sanchez, 1990;
Vasconcelos y Laurance, 2005; Cusack, et al., 2009) donde la calidad del recurso fue el
principal factor regulador; en bosques himedos de Panama (Wiedery Wright, 1995)
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resaltando el papel de la humedad; como también, en un gradiente altitudinal de
vegetacién natural de Venezuela, donde fue importante el efecto de la temperatura sobre
la fraccion |abil y recalcitrante de la materia orgdnica en descomposicién (Couteaux et
al.,2002). Debido a que nuestro modelo de descomposicién presenté una alta varianza
no explicada, no se apoya o niega la jerarquia propuesta por Lavelleet al., 1993. Nuestra
evidencia sugiere que el control de la descomposicién en estos fragmentos ocurrié por
pocos factores, sin olvidar que el error residual podria decrecer al controlarse la calidad
del recurso empleado en las bolsas de descomposicién, al considerar variables como el
contenido y tipo de arcillas, asi como el papel de la fauna del suelo.

CONCLUSIONES

Se establecié que la existencia del efecto de borde sobre los fragmentos fue determinada
por la orientacién cardinal, presentandose este efecto solo en los transectos orientales,
con una distancia maxima de penetracién sobre la descomposicién, humedad de la hoja-
rasca y densidad de la vegetacién de 16, 7 y 30 m, respectivamente. En el costado occi-
dental de los fragmentos se evidencié mayor de descomposicién, humedad de hojarasca
y cobertura vegetal, consecuencia del ingreso adicional de agua por el choque directo de
la neblina. Por otra parte, no se detecté efecto de borde sobre la relacién C:N de la hoja-
rasca, ni sobre la densidad y diversidad de hongos anamorfos debido a alta variabilidad
estadistica. Para estos fragmentos de bosque, la evidencia sugirié que la descomposicién
se regulé principalmente por la humedad y por la relacién C:N de la hojarasca, sin existir
un efecto detectable de la micobiota a través de las técnicas utilizadas.

En términos generales, en los fragmentos de bosque existieron condiciones de interior
para la humedad de hojarasca y densidad de la vegetacién. Factores como edad de los
fragmentos, estimada en 60 afios, uso de cercas y el interés de conservacién por parte
de sus propietarios, minimizaron el efecto de borde sobre las variables estudiadas, lo
cual, proporciona una justificacién y valor adicional a la conservacién de fragmentos
pequefios. Con el fin de disefiar estrategias adecuadas de conservacién de los mismos,
en escenarios de fragmentacién de habitat, efecto de borde y cambio climdtico regional,
deben ser evaluados otros atributos ecolégicos de los fragmentos como la vegetacién y
el papel de la edafofauna presente, asi mismo, considerar fragmentos de otros tamarfios
para determinar hasta qué grado los fragmentos estudiados conservan caracteristicas
estructurales y funcionales. Bajo el contexto de los procesos ecolégicos edaficos y varia-
bles estudiados, se sugiere realizar acciones de manejo, como el uso de cercas, el favoreci-
miento de barreras de vegetacién en los bordes y la educacién ambiental a propietarios
de bosques fragmentados respecto a sus beneficios ecolégicos y estéticos.
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