
1

El Colegio de la Frontera Sur 

Efecto de la fragmentación sobre el nicho de regeneración de 

especies de árboles tolerantes a la sombra en Los Altos de 

Chiapas, México 

 

TESIS 

presentada como requisito parcial para obtener el grado de Maestría en Ciencias en Recursos 

Naturales y Desarrollo Rural 

por 

Vianney Beraud Macías 

2011 



3

1. Contenido 

I Resumen 1 

II Introducción 2 

III Objetivo general 7 
 a. Objetivos particulares 8 
 b. Hipótesis 8 

IV Materiales y métodos 
 

 1. Área de estudio 9 
 2. Nicho de regeneración  
  2.1 Elección de especies e individuos focales 11
  2.2 Densidad de adultos y regeneración 13
  2.3 Capacidad reproductiva actual 14
 3. Análisis de la fragmentación y disturbio local  
  3.1 Características espaciales del paisaje y los fragmentos 14
  3.2 Métrica del paisaje 16
  3.3 Intensidad y frecuencia del disturbio local 19
 4. Análisis estadístico 20

V Resultados  

 1. Densidad de  individuos adultos y regeneración 21
 2. Características espaciales del paisaje y los fragmentos  22
 3. Disturbio local y composición de especies en los fragmentos 24
 4. Relación entre la fragmentación y la densidad de individuos 25
 5. Relación entre el disturbio local y la densidad de individuos 26

VI Discusión  

 1. Características del paisaje y los fragmentos 27
 2. Relación entre la fragmentación y la densidad de individuos 30
 3. Relación entre el disturbio local y la densidad de individuos 36
 4. Recomendaciones para la conservación de las especies 37

VII Conclusiones 41

VIII Literatura citada 42

 Cuadros 63

 Figuras 72
 

Anexos 77



4

I. Resumen 

Se evalúo la estructura demográfica y el desempeño reproductivo actual (un 

componente del nicho de regeneración) de tres especies de árboles tolerantes a la 

sombra (Cleyera theaeoides, Cornus disciflora y Persea americana) de los bosques 

mesófilos de montaña y bosques de encino-pino del centro de Chiapas, en función de la 

fragmentación a escala de paisaje (área, forma, contraste del borde, aislamiento y 

conectividad) y el disturbio reciente en su vecindario cercano en parcelas de 1000m2 

(densidad, área basal de tocones, porcentaje de cobertura, composición y estructura del 

bosque). Las variables de fragmentación explicaron más del 75 % de la variación y 

tienen que ver con los síndromes de dispersión de las especies cuyas poblaciones se 

distribuyen con una estructura metapoblacional. Las relaciones de los adultos con las 

variables de fragmentación reflejan las condiciones pasadas de los bosques cuando los 

fragmentos eran de mayor tamaño y existía mayor conectividad entre ellos. Las 

variables de disturbio local no explicaron más de 58% de la variación. La densidad de 

plántulas y juveniles de C. theoides se asoció directamente con el disturbio, mientras 

que lo opuesto se encontró en P. americana y C. disciflora no mostró tener una relación 

con las variables que definen a este factor. La composición y estructura resultantes de 

la fragmentación del paisaje forestal en la región de estudio, así como la intensidad y 

atributos del disturbio local afectan en diferente grado a las especies y a cada 

componente de su ciclo de vida. Se sugiere el establecimiento estrategias de manejo de 

las poblaciones y su restauración con base en la autoecología de cada especie. 

Palabras clave: Bosque mesófilo de montaña, disturbio, especies nativas, extracción 

de leña 
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II.  Introducción 

El impacto humano sobre la estructura, composición y funcionamiento de los sistemas 

bióticos ha alcanzado niveles severos y ocurre de forma acelerada a nivel mundial y en 

todos los ecosistemas terrestres y acuáticos (Mooney et al. 2009; Pereira et al. 2010 a, 

b). Para los ecosistemas boscosos, la fragmentación y la destrucción del hábitat han 

sido reconocidas como las principales amenazas para su biodiversidad, funcionamiento 

y para la sustentabilidad de los servicios ecosistémicos  (Tilman et al. 1994; Maass et 

al. 2005; Echeverría et al. 2007; Krauss et al. 2010, Pereira et al. 2010a; FAO 2011). La 

fragmentación forestal se puede definir como el reemplazo de áreas continuas de 

bosques (entendido como todo territorio que tiene árboles de al menos 5 m de altura 

con cubierta de dosel de al menos 10 % en una superficie mayor a 0.5 ha; no se 

incluyen plantaciones forestales) (FAO 2010) por otros tipos de ecosistemas que 

ocasionan un aumento en el número y aislamiento de los fragmentos con predominio de 

cobertura arbórea (Saunders et al. 1991; Murcia 1995). 

Estos cambios, que típicamente ocurren en una escala espacial del paisaje 

(decenas de kilómetros) y en periodos de varios años o decenios, afectan atributos y 

procesos ecológicos que suelen agruparse en cuatro componentes (Turner 1989; 

Laurance et al. 1998; Forman 1999): (1) la división del fragmento original en otros de 

menor tamaño reduce el espacio que puede ser utilizado por las especies (Menges 

1991; Steffan-Dewenter y Tscharnke 1999; Honnay et al. 2005); (2) los bordes creados 

entre los ecosistemas originales y los que los sustituyen facilitan la llegada y 

establecimiento de especies pioneras generalistas (incluidas aquellas con atributos de 
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especies invasoras) y hacen vulnerables a las especialistas que ocupaban los hábitats 

originales maduros (Murcia 1995; Laurance et al. 2006; López-Barrera et al.2007); (3) 

las áreas de vegetación remanente están aisladas espacialmente entre sí y rodeadas 

por una matriz compuesta de elementos diferentes a los originales que pueden limitar la 

dispersión de los organismos (Honnay et al. 2005; Damschen et al. 2006; del Castillo y 

Pérez 2008); y (4) el microclima dentro de los fragmentos cambia en función de los 

efectos de borde y del área relativa entre los nuevos hábitats y el sistema original 

(Saunders et al. 1991; Young y Mitchell 1997; Romero-Nájera 2000; Davies-Colley et al. 

2000; Denyer et al. 2006; López-Barrera et al. 2006, 2007; Heithecker y Halpern 2007). 

Los efectos de la fragmentación sobre la biodiversidad varían de acuerdo con la 

capacidad de las especies que constituyen el conjunto original de la región (species 

pool sensu Zobel 1992) para adaptarse a las nuevas condiciones creadas por el 

disturbio del sistema original, un proceso en el cual algunas especies pueden resultar 

beneficiadas y otras perjudicadas (Chen et al. 1999; Aurambout et al. 2005). No 

obstante, los fragmentos forestales remanentes se convierten en el único hábitat 

disponible para las especies originales (Steffan-Dewenter y Tscharnke 1999; Honnay et 

al. 2005). 

Los estudios que tratan los efectos de fragmentación a menudo tienen un 

enfoque de metapoblaciones (Hanski 2001; Bowman et al. 2002; Valdivia y Simonetti 

2006; del Castillo y Pérez 2008). Una metapoblación se define como un conjunto de 

poblaciones de la misma especie que interactúan entre sí mediante la dispersión de 

individuos o flujo de genes (Stiling 2002). En un sistema de metapoblaciones se 

relacionan variables espacio- temporales que condicionan la presencia de los 

organismos en los fragmentos, por ejemplo: los organismos pueden persistir en hábitats 
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insostenibles, inviables o efímeros (sumideros) siempre y cuando la inmigración 

proveniente de hábitats sostenibles (fuentes) sea suficientemente alta (Hanski 1998). 

En este ejemplo, las tasas de migración bajas en conjunto con la reproducción limitada 

de las especies, pueden disminuir el reclutamiento en los sitios fuente y a la postre 

limitar la distribución de las especies (Pulliam 2000). Se considera que la estructura de 

las poblaciones cambia de acuerdo con la variación espacial y temporal del ambiente 

físico y biótico. Estos cambios, pueden ser el resultado de las perturbaciones naturales 

o humanas que modifican en uno o varios atributos de los ecosistemas, comunidades o 

poblaciones (Pickett et al. 1989), y puede esperarse que los efectos del régimen de 

disturbio sean diferentes dependiendo del nicho de regeneración de las especies.  

El nicho de regeneración de las especies vegetales se define como una 

expresión de las condiciones requeridas para alcanzar éxito en el reemplazo de un 

individuo maduro por otros individuos  de su misma especie en las próximas 

generaciones (Grubb 1977). La definición del nicho de regeneración incluye la 

posibilidad de que cada etapa del ciclo de vida de una especie puede resultar 

favorecida con ciertas condiciones o requerimientos que no necesariamente coinciden. 

Por ejemplo, una plántula puede establecerse bajo condiciones de sombra pero el 

adulto podría sobrevivir en espacios abiertos (Adams 2009). Estas diferencias permiten 

identificar grupos funcionales que varían en sus requerimientos de regeneración y que 

responden de manera diferente ante condiciones ambientales cambiantes (Quintana-

Ascencio et al. 1992; Galindo-Jaimes et al. 2002; Cornelissen et al. 2003; Ramírez-

Marcial et al. 2006, 2008; Díaz et al. 2007,  Lake y Ostling 2009; Lebrija-Trejos et al. 

2010). No obstante, el entendimiento de la dinámica de los grupos funcionales ante 
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factores determinantes de la fragmentación es poco conocido, particularmente cuando 

se trata de comunidades altamente diversas, con la coexistencia de cientos de especies 

y donde las variaciones dentro de las poblaciones parecen ser fundamentales para el 

entendimiento de las dinámicas demográficas y los patrones de diversidad (Comita et 

al. 2010; Clark 2010), como es el caso del bosque mesófilo de montaña. 

El bosque mesófilo de montaña (BMM), también denominado bosque de niebla o 

bosque húmedo de montaña, es uno de los ecosistemas forestales de las montañas de 

latitudes tropicales más seriamente amenazados por las actividades humanas a nivel 

mundial (Hamilton 1995; Bubb et al. 2004; Villaseñor 2010; Toledo-Aceves et al. 2010). 

El BMM se caracteriza por mantener una presencia persistente o estacional de nubes 

que favorece el establecimiento de abundantes epífitas vasculares y no vasculares y 

tener una distribución análoga a la de un archipiélago (Breedlove 1981). Se ha 

estimado que en México este tipo de bosque ha perdido alrededor del 50 % de su 

superficie original y su distribución actual se ha reducido de aproximadamente14,119 

km2 en 1993 a aproximadamente 8,800 km2 en la actualidad (Challenger 1998; 

CONABIO 2010). Se sugiere que estos bosques albergan alrededor de 3,000 especies 

de plantas vasculares, lo que representa ca.12% de la riqueza de plantas vasculares 

del país (Rzedowski 1996; Challenger 1998; Villaseñor 2010). Además de ser un 

importante reservorio de biodiversidad, estos bosques desempeñan un papel 

importante en el mantenimiento de los ciclos hídricos y de nutrimentos (Bubb et al. 

2004; Toledo-Aceves et al. 2010). 

De acuerdo con la priorización de sitios para la conservación, la Comisión 

Nacional para el Conocimiento y Uso de la Biodiversidad (CONABIO) sitúa a la región 
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de Los Altos de Chiapas como una subregión con alta prioridad al considerar que la 

mayor proporción de las áreas arboladas son sucesionalmente secundarias debido a su 

uso intensivo durante el último siglo (CONABIO, 2010; Toledo-Aceves et al. 2010). 

Estos bosques generalmente presentan una cobertura del dosel mayor a 80% 

(Quintana-Ascencio et al. 1992) sus especies características son tolerantes a la sombra 

y tienen una distribución local restringida al interior de los fragmentos. Como en los 

bosques tropicales húmedos, se sugiere que bajo un dosel cerrado las plántulas son 

probablemente los elementos más importantes en la regeneración (Benítez-Malvido 

1998; Galindo-Jaimes et al. 2002) y para lograr su establecimiento es necesaria la 

existencia de cobertura arbórea previa (Quintana-Ascencio et al. 1992, 2004). Por lo 

tanto, puede esperarse que estas especies sean negativamente afectadas por el 

disturbio y algunas estén amenazadas con su extinción local dada la baja tasa de 

recuperación de sus poblaciones (Metzger 2000; Newton et al. 2009; Ramírez-Marcial 

et al.2010). 

Se estima que la riqueza de árboles nativos en los varios tipos de bosques que 

se pueden encontrar en la región de Los Altos de Chiapas es de 250-300 especies 

(Ramírez-Marcial 2001; González-Espinosa et al. 2005; Cayuela et al. 2006a). Con 

base en la realización de varios cientos de inventarios realizados en los últimos 10 años 

(Ramírez-Marcial 2001; Ramírez-Marcial et al. 2010; Galindo-Jaimes et al. 2002; 

Cayuela et al. 2006 a, b) se dispone de información sobre algunas especies para las 

cuales no se han podido registrar etapas tempranas del ciclo de vida (detalles en 

Galindo-Jaimes et al. 2002). En algunos pocos casos en que ha sido posible el estudio 

de la estructura genética de las poblaciones, se arguye que especies como Pinus 
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chiapensis (Martínez-Carrasco 1998; del Castillo et al. 2009, 2010) y Magnolia sharpii 

(Newton et al. 2008)  muestran índices de variación genética relativamente bajos en 

algunas poblaciones, probablemente resultante de la endogamia provocada por el 

aislamiento de los fragmentos forestales (Newton et al. 2009). De una manera más 

amplia, se dispone de evidencias que señalan que la fragmentación y el disturbio 

crónico relacionado con el patrón predominante de uso del suelo han estado afectando 

la estructura de los bosques y el conjunto original de especies de flora (González-

Espinosa et al. 1995, 2009, Ramírez-Marcial et al. 2001, Ochoa-Gaona et al. 2004). Sin 

embargo, se desconocen las respuestas poblacionales relacionadas con el nicho de 

regeneración de este tipo de especies ante los efectos de la fragmentación y su estudio 

se complica cada vez más debido a su baja abundancia. En este trabajo se propuso un 

análisis a nivel poblacional local de varios atributos del nicho de regeneración de 

algunas especies de árboles tolerantes a la sombra, habitantes del bosque mesófilo y 

otros bosques afines, que pueden relacionarse con la dinámica de la fragmentación del 

paisaje (características de los fragmentos y 2.5 km de radio en torno a ellos) y el 

disturbio reciente en su vecindario cercano (parcelas 1000m2). 

III. Objetivo general 

Evaluar el nicho de regeneración de individuos de especies de árboles tolerantes a la 

sombra en bosques sometidos a la fragmentación de origen humano en función del 

tamaño, forma, grado de aislamiento de los fragmentos e intensidad y frecuencia del 

disturbio local por tala para extracción de madera y leña. 
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a.Objetivos particulares 

1. Determinar la capacidad de los individuos adultos para aportar nuevos individuos a la 

población a través de su reproducción (potencial demográfico) mediante la densidad de 

sus plántulas, infantiles, juveniles y adultos jóvenes en fragmentos con distinto grado de 

fragmentación y disturbio a nivel local. 

2. Evaluar el desempeño reproductivo actual (abundancia de plántulas, infantiles y 

juveniles) de individuos adultos en fragmentos de bosque con diferentes grados de 

disturbio a nivel local y escala de paisaje. 

3. Identificar las posibles prácticas para el incremento del potencial demográfico de las 

especies estudiadas en sitios perturbados. 

 

b. Hipótesis 

1. Los fragmentos más aislados y pequeños serán también aquellos con mayor 

extracción de leña y menor cobertura de dosel.  

2. La capacidad de los individuos para aportar nuevos individuos a la población a través 

de su reproducción (potencial demográfico) en todas la especies, bajo diferentes 

escenarios de fragmentación disminuirá conforme aumente el grado aislamiento y 

disminuya el área de los fragmentos. 

3. El nicho de regeneración de las especies será afectado de manera o grado diferente 

de acuerdo a la etapa del ciclo de vida de los individuos (semillas, plántulas, juveniles y 

adultos) y en función de su tolerancia ante las condiciones de disturbio local. Las tres 
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especies serán afectadas de forma negativa por los cambios en la estructura del paisaje 

y su vecindario cercano. 

 
 

IV. Materiales y métodos 

1. Área de estudio 

La región de Los Altos de Chiapas o Meseta Central de Chiapas es un área montañosa 

que se ubica en el centro del estado, abarca una extensión de aproximadamente 3,500 

km2 e incluye a 17 municipios (Parra-Vázquez 1989). La topografía es abrupta con 

algunas laderas de pendientes suaves (Mülleried 1957). Los suelos incluyen Rendzinas, 

Acrisoles húmicos y Luvisoles crómicos (INEGI 1985). Prevalecen los climas semi 

cálidos (Am y Aw) y templados (Cm y Cw) con lluvias en verano y una estación seca en 

invierno (García 1987), que varían de acuerdo al gradiente altitudinal que va de los 

1200- 2700 m y a la exposición de los vientos aliseos (Parra-Vázquez 1989). Las 

formaciones boscosas se dividen en dos grupos: “formaciones óptimas”, que no tienen 

una estación seca apreciable (bosque mesófilo de montaña o bosque perennifolio de 

neblina) y “formaciones estacionales”, con una estación seca de 1-6 meses (bosque 

pino-encino-liquidámbar, bosque de encino y áreas secundarías de bosque de pino) 

(Breedlove 1981, González-Espinosa y Ramírez-Marcial, en prensa).  

En décadas recientes se ha perdido en la región más de la mitad del área original 

de los bosques principalmente por la expansión de la frontera agrícola (de Jong et al. 

1999; Ochoa-Gaona y González-Espinosa 2000; Cayuela et al. 2006 b). Las tasas de 

deforestación son variables entre municipios (Ochoa-Gaona y González-Espinosa 
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2000). Se estima que la tasa de deforestación anual fue 1.3% y 4.8% en los periodos 

que comprenden los años 1975-1990 y 1990-2000 respectivamente. El grado de 

aislamiento así como el número de fragmentos de bosque incrementaron de 3,520 

fragmentos forestales en 1975 a 10,542 fragmentos en 2000 (Ochoa-Gaona 2001, 

Cayuela et al. 2006 c y d). Adicionalmente a estos procesos de fragmentación, es 

posible identificar un proceso de disturbio crónico a una escala local, de baja intensidad 

relativa pero frecuente. Entre los principales componentes de este disturbio local se 

pueden mencionar la tala selectiva de especies de Quercus, antes de que alcancen 

tallas y(o) edades reproductivas, para leña y producción de carbón, así como la tala de 

especies maderables para construcción y el pastoreo por ovejas y bovinos (Ramírez-

Marcial et al. 2001, Barrón-Sevilla 2002, González-Espinosa et al. 2009). Estos 

procesos extractivos selectivos sobre las especies de Quercus se presentan al tiempo 

que se dejan crecer en los mismos fragmentos a los individuos de Pinus spp. hasta que 

alcanzan tallas maderables y cuando ya han podido tener varios eventos reproductivos. 

En un lapso de pocas décadas (2-4) es posible apreciar el cambio en el predominio de 

las especies de Pinus sobre las de Quercus y otras latifoliadas en un proceso de 

degradación de la diversidad, estructura y funcionamiento de los bosques de amplia 

ocurrencia conocido como “pinarización” (González-Espinosa et al. 1995, 2008, 2009; 

Romero-Nájera 2000; Galindo-Jaimes et al. 2002; García-Barrios y González-Espinosa 

2004). 

2. Elección de Fragmentos 

Durante el periodo de enero a agosto de 2010 se muestrearon nueve 

fragmentos forestales: cuatro correspondientes a bosques mesófilos de montaña 
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(Rancho Merced Bazom, San Antonio Caridad, Reserva Biológica Huitepec y volcán 

Tzontehuitz) y cinco correspondientes a bosques de Pinus-Quercus húmedos (Cholol, 

Epalchén, Mitzitón y San José Yashtinín 1 y San José Yashtinín 2), los cuales fueron 

elegidos con base en inventarios previos de González-Espinosa et al. 1991, 1995; 

Ochoa-Gaona (2001), Galindo-Jaimes et al. (2002), Ochoa-Gaona et al. 2004; Cayuela 

et al. (2006b) y con base en las consultas directas a Miguel Martínez Icó (Herbario 

ECOSUR, CH) quien ha participado en la elaboración de los mismos, tomando en 

cuenta la presencia de las especies de interés y las posibilidades de acceso. Los sitios 

se localizaron entre 2000 y 2720 m s n m y pendientes de entre 11y 30° (Cuadro 1; Fig. 

1).  

 

3.Nicho de regeneración 

3.1.Elección de especies e individuos focales 

Se eligieron originalmente cinco especies de árboles del interior tolerantes a la sombra: 

Clethra chiapensis L.M.González (Clethraceae), Cleyera theaeoides (Sw.) Choisy 

(Pentaphylacaceae), Cornus disciflora DC. (Cornaceae), Persea americana Mill. 

(Lauraceae) y Styrax magnus Lundell (Styracaeae). Estas especies fueron elegidas con 

base en supuestos sobre la abundancia de individuos con diámetro a la altura del pecho 

(dap) > 25 cm y la información disponible publicada que incluía su distribución, periodos 

de fructificación y germinación (Ramírez-Marcial et al. 2010). Sin embargo, sólo pudo 

evaluarse un número suficiente de tres de ellas: C. theaeoides (n = 27), C.disciflora (n = 

32) y P. americana (n = 31); no se encontraron individuos adultos de S. magnus y C. 
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chiapensis con diámetros mayores a los establecidos para llevar a cabo el estudio (  25 

cm dap). 

Cleyera theaeoides (en adelante Cleyera) es una especie arbórea que alcanza 

los 20 m de altura y 15-45 (-80) cm de dap. Sus frutos son bayas de aproximadamente 

1.0 cm de diámetro que pueden recolectarse en abril; en condiciones de vivero las 

plántulas emergen 30 ó 40 días después de su siembra (Ramírez-Marcial et al. 2010). 

De acuerdo a un estudio reciente (Gonzalez-Espinosa et al. en prensa) se ha asignado 

la categoría de conservación “especie Casi Amenazada” (NT, Near Threatened) (UICN 

2001) después de evaluar su distribución global. Cornus disciflora (en adelante Cornus) 

es una especie arbórea de hasta 23 m de altura y 30-40 (-90) cm dap; la recolección de 

sus frutos (drupas 8-15 mm) se puede realizar entre marzo y abril y las plántulas 

emergen alrededor de 60 días después de la siembra en vivero (Ramírez-Marcial et al. 

2010). Esta especie ha sido catalogada en la categoría de conservación Vulnerable (VU 

B1a) (UICN 2001), evaluada en su distribución global (González- Espinosa et al. en 

prensa); Persea americana (en adelante Persea) es una especie arbórea de 15-20 (-30) 

m de altura y > 50 cm de dap; sus frutos son drupas de hasta 12cm de largo por 9 cm 

de ancho aproximadamente y su recolección se realiza de noviembre a enero (Ramírez-

Marcial et al. 2010). De acuerdo a su distribución global se le ha asignado la categoría 

de conservación Amenazada (EN B1ab(iii)) (UICN 2001; González-Espinosa et al. en 

prensa) Las tres especies son tolerantes a la sombra, sucesionalmente intermedias y su 

establecimiento se favorece en ambientes con sombra y humedad alta; los resultados 

de estudios previos permiten suponer que el régimen de disturbio actual tiende a reducir 

la viabilidad de sus poblaciones (Quintana-Ascencio et al. 1992; Ramírez-Marcial et al. 

2001; Galindo-Jaimes et al., 2002). 
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En cada uno de los nueve fragmentos elegidos se buscaron individuos focales 

con dap  25 cm, aislados en lo posible de sus conspecíficos por al menos 25 m, con 

una alta probabilidad de que el individuo ha estado en el fragmento desde antes o 

durante la mayor parte del periodo en que han ocurrido las mayores tasas de 

deforestación en la región (Ochoa-Gaona y González-Espinosa 2000; Cayuela et al. 

2006a). Se eligieron individuos que presentaban señales de fructificaciones previas o 

que se encontraban en floración o fructificación. Cada árbol focal se marcó con pintura 

en aerosol, se numeró consecutivamente por especie por fragmento y fue 

georreferenciado con un GPS Bushnell Onix cr 200. 

2.2 . Densidad de adultos y regeneración 

En parcelas circulares de 17.8 m de radio (1000 m2) cuyo centro fue un árbol focal de 

alguna de las tres especies, se estimó la densidad de adultos jóvenes (5-10 cm dap) y 

adultos (dap 10 cm), tanto de la especie focal como del resto de las especies que 

compartían el vecindario. Dentro de estas parcelas se trazaron dos círculos 

concéntricos: uno de 100 m2 (5.6 m de radio) donde se obtuvo el número de plántulas 

(individuos con cotiledones) e infantiles (plantas sin cotiledones < 50 cm de altura) y 

otro de 500 m2 (12.6 m de radio) en el que se contaron los juveniles de la especie focal 

(plantas  a 50 cm de altura y dap < 5 cm). Cada parcela fue visitada dos veces: los 

inventarios y conteo de juveniles y adultos se llevaron a cabo de enero a julio de 2010 y 

la estimación de plántulas e infantiles de mayo a agosto de 2010, de manera que las 

plántulas correspondieron a los individuos nacidos en la temporada de crecimiento 

previa y que sobrevivieron a las condiciones frías y secas del invierno y de la primera 
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parte de la primavera (a excepción de Mitzitón, donde no hubo posibilidades de acceso 

después de marzo, lo que impidió obtener el número de plántulas e infantiles). 

 

2.3 . Capacidad reproductiva actual (Potencial demográfico) 

Se contempló al inicio del estudio la recolecta de frutos y (o) semillas de los árboles 

focales y su posterior siembra bajo condiciones de jardín común; sin embargo, esto no 

pudo concretarse antes de septiembre de 2010 debido a la fenología de las especies 

que impidió encontrar semillas en los fragmentos durante el periodo de muestreo.  

 

4. Análisis de la fragmentación y el disturbio local 

 

4.1. Características espaciales del paisaje y los fragmentos 

Se identificaron los nueve fragmentos forestales estudiados, con base en cuatro 

escenas SPOT multiespectrales con una resolución de 10×10 m (correspondientes a 

diciembre de 2008 y enero de 2009). Con el fin de comparar entre paisajes, en cada 

fragmento se realizó un recorte circular de la imagen utilizando un radio de 2.5 km 

(1,963 ha) a partir del centro simétrico (centroide) del fragmento de interés. Para la 

caracterización del paisaje se asignaron cinco categorías de formaciones vegetales 

primarias: (1) bosque mesófilo de montaña (BMM), (2) bosque de Quercus (BQ), (3) 

bosque de Pinus-Quercus (BPQ), (4) bosque de Pinus (BP), (5) vegetación secundaría 

(VSEC), y tres categorías de uso de suelo: (1) agrícola y(o) ganadera (AA), (2) cafetales 

(CAF) y (3) asentamientos humanos (AS). Estas categorías coinciden con las 

categorías utilizadas por Cayuela et al. (2006). Las coberturas fueron clasificadas 
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mediante un método mixto que implica en primera instancia la clasificación no 

supervisada con las ocho categorías elegidas a priori. Posteriormente se realizó una 

clasificación supervisada en el programa Erdas Imagine v.8.7. Pera ello se delimitaron 

manualmente áreas de entrenamiento generadas con puntos a través de un sistema de 

posicionamiento global (GPS) Bushnell Onix cr 200 que correspondieron a cada 

categoría identificada en el terreno, con el uso de la regla paramétrica de máxima 

verosimilitud que asigna a las celdas clasificadas el valor más probable con base en las 

áreas de entrenamiento (Chuvieco 2002). Se clasificaron manualmente las nubes y 

sombras asignándoles un valor de 0 debido a que no fue posible separarlas de otras 

categorías. Para disminuir la cantidad de celdas aisladas en las imágenes clasificadas 

se aplicó un filtro de vecindad (neighborhood) en el cual cada celda en la imagen fue 

analizada espacialmente con respecto a las contiguas con una ventana rectangular de 

3×3 celdas. 

La exactitud de las imágenes clasificadas se evaluó con 270 puntos de 

verificación: 200 correspondieron a coordenadas obtenidas mediante un muestreo 

aleatorio simple en el cual los elementos a evaluar tenían la misma probabilidad de ser 

seleccionados, de manera que la selección de uno no influyó en la del siguiente 

(Chuvieco 2002); éstas se verificaron en Google Earth (2010) comparando la cobertura 

asignada en la clasificación con la observada en la imagen satelital. Otras 70 

coordenadas fueron obtenidas directamente de los sitios de muestreo; con ellas se 

construyó una matriz de confusión que permitió conocer los conflictos entre las clases 

de cobertura reales (referencia) y las producidas como resultado de la clasificación. A 

partir de la matriz se estimó la exactitud global de la clasificación que es la razón del 

total de elementos clasificados correctamente entre el total de los puntos verificados. Se 
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calculó el coeficiente de Kappa ( ), que evalúa si la clasificación ha discriminado las 

clases de interés con exactitud significativamente mayor a la que se hubiese obtenido 

con una clasificación al azar. Un valor de  = 1.0 indica una coincidencia total entre la 

clasificación y la realidad, mientras que un valor de   0 indica que la coincidencia 

entre la clasificación y la realidad es debida al azar, en el caso de valores negativos, 

supone una clasificación pobre o con escaso tamaño de muestra (Congalton y Green 

1999; Chuvieco 2002). 

 

3.2. Métrica del paisaje 

Los mapas temáticos obtenidos a partir de las clasificaciones con una resolución de 

10×10 m se analizaron con Fragstats v.3.3 (McGarigal et al. 2002). El análisis de 

fragmentación se realizó de forma independiente para cada fragmento, evaluando 

cuatro características del fragmento: (1) tamaño, (2) forma, (3) aislamiento y (4) 

contraste del borde, y dos del paisaje: (1) la conectividad entre fragmentos 

(considerando su división y agregación) y (2) la composición del paisaje (explicado 

como el porcentaje de cada tipo de cobertura y número de fragmentos). Para estas 

últimas se analizaron paisajes de 2.5 km y 1 km de radio a partir del centroide de cada 

fragmento para diferenciar efectos entre fragmentos más cercanos. 

El tamaño del fragmento se calculó considerando el área (ha) ocupada por los 

bosques. Asumiendo que los fragmentos con una extensión mayor o igual a 5 ha tenían 

mayores probabilidades de conservar los requerimientos de estructura y composición 

de los bosques (Ochoa-Gaona et al. 2004), se dividió el número de fragmentos 
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forestales de cada clase de acuerdo a su tamaño en dos categorías: pequeños (  5 ha) 

y grandes (> 5 ha). La forma del fragmento, que determina la relación borde-nucleo de 

los fragmentos y su vulnerabilidad hacia dividirse, se determinó mediante el índice del 

círculo circunscrito (CIRCLE), el cual proporciona el grado de concreción o elongación 

del fragmento: 

 

donde: aij es el área del fragmento ij  y aij
s es al área del círculo circunscrito más 

pequeño alrededor del fragmento ij. El índice se expresa con valores entre 0  CIRCLE 

 1.0; un valor de cero representa una forma circular y un valor de 1.0 representa una 

forma alargada (McGarigal et al. 2002). 

El grado de aislamiento del fragmento se calculó mediante dos medidas: (1) la 

distancia euclidiana al fragmento vecino más cercano, representada por la distancia en 

metros del fragmento focal hacia el borde del fragmento del mismo tipo más cercano y 

(2) la distancia al fragmento  5 ha más cercano (considerado como una posible fuente 

de frutos y semillas). La evaluación de los posibles efectos de borde y la relación con la 

matriz se hizo con el porcentaje de contraste entre el fragmento y la matriz circundante 

mediante el índice de contraste (ECON): 

 

donde pij representa la longitud del borde del fragmento ij adyacente al fragmento jk; dij 

es la disimilitud entre los fragmentos i y k para lo cual el índice presenta valores que 

van de 0  ECON  1.0 donde cero señala que no existe contraste entre los tipos de 
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vegetación o uso de suelo; a medida que se acerca a 1.0 uno se incrementa el 

contraste (Anexo I) y pj es la longitud (m) del perímetro del fragmento ij (McGarigal et al. 

2002).  

La conectividad del paisaje expresa la permeabilidad y textura del mosaico en 

relación con el movimiento de los organismos o materiales (Turner 1989). Para 

evaluarla se utilizó el índice de agregación (AI) el cual fue calculado a partir de una 

matriz de adyacencias tomando en cuenta solamente a la clase focal, que en este caso 

fue bosque mesófilo o bosque de Pinus-Quercus de acuerdo al fragmento analizado 

(Hong et al. 2000). 

 

donde gii  representa el número de adyacencias entre fragmentos del mismo tipo (i)  y 

max gii  es el número máximo de adyacencias entre las celdas de la clase i. max gii 

puede tomar tres valores de acuerdo al número de celdas adyacentes (n) en razón al 

área total de la clase i (ai). Con ello se calcula m que es la diferencia entre el área de la 

clase de interés menos el número de celdas adyacentes elevada al cuadrado (m = ai - 

n2). Así max gii : 

max gii = 2n(n - 1), cuando m= 0 

max gii = 2n(n - 1) + 2m - 1, cuando m  n 

max gii = 2n(n - 1) + 2m - 2, cuando m > n 

El índice toma valores 0  AI  100, donde cero indica la desagregación total de la clase 

y 100 representa que el paisaje se forma básicamente de un solo fragmento. 
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El índice de división (DIVISION) mide el grado en el que las clases forman una 

subdivisión en varios fragmentos independientemente de su tamaño ubicación o 

configuración espacial (Jaeger 2000): 

 

donde: aij representa el área (m2) del fragmento ij y A es el área total del paisaje (m2). 

Los valores van de 0  DIVISION  1.0, donde cero indica que el paisaje se forma de un 

solo fragmento mientras que las aproximaciones a uno sugieren el aumento en el 

número de fragmentos.  

Finalmente, el porcentaje de fragmentos de cada categoría (PLAND) es igual a la 

suma de las áreas (aij) de todos los fragmentos correspondientes a la clase focal (Pi) 

divididos entre el área total del paisaje (A) multiplicado por 100 para llevarlo a 

porcentaje. Los valores de PLAND están calculados entre 0 < PLAND  100: 

. 

 

3.3. Intensidad y frecuencia del disturbio local 

Se evaluó el disturbio local en un vecindario de 1000 m2 alrededor de cada uno de los 

individuos adultos focales con base en tres variables: (1) área basal de tocones por tala, 

(2) el porcentaje de cobertura del dosel, y (3) la composición y estructura del bosque. 

En el primer caso se midió el diámetro a la altura del corte de los tocones (dac) en 

parcelas circulares de 17.8 m de radio y se calculó el área basal (m2/ha) ocupada por 

los mismos. El porcentaje de cobertura del dosel se determinó con un densitómetro 
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convexo (Newton 2007), con 96 observaciones en 16 puntos en cada parcela en 

dirección a cada punto cardinal y a distancias de 2, 4, 8 y 16 m partiendo del individuo 

focal (cuatro puntos a cada distancia)(Anexo II). 

La composición y estructura del bosque se evaluó con base en el área basal de 

las parcelas centradas en los individuos focales y con la densidad de individuos de 

especies clasificadas de acuerdo a su estatus sucesional definido como: (1) pioneras, 

especies cuyas plántulas se encuentran en sitios abiertos o con sombra escasa, (2) 

intermedias, especies que predominan en comunidades secundarias con dosel bien 

desarrollado; aunque sus plántulas se desarrollan bajo sombra se ven favorecidas por 

la apertura de claros en el interior de los bosques; y (3) tardías, especies cuyas 

plántulas toleran la sombra (Anexo III) (González-Espinosa et al. 2005). Los individuos 

registrados fueron divididos en dos categorías de tamaños: árboles pequeños, con dap 

< 10 cm y árboles grandes, con dap  10 cm. 

 

4. Análisis estadístico 

Debido a que las variables evaluadas en cada especie focal no mostraron una 

distribución normal y dado que el número de muestra fue diferente para cada 

fragmento, se realizó una prueba no paramétrica de Kruskal-Wallis para evaluar las 

diferencias entre fragmentos en cuanto a los atributos estructurales, número de 

especies de diferentes estados sucesionales y los atributos poblacionales de las 

especies. Se utilizó el programa SPSS v.15.0 para realizar estas pruebas. Los 

fragmentos se ordenaron de acuerdo a la composición sucesional de las especies 

mediante un análisis de correspondencia canónica (Canonical Correspondence 
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Analysis, CCA). Para interpretar los grupos se ajustaron los vectores de las variables 

del disturbio local sobre los ejes de ordenación con la función “envfit” en el programa R 

v.2.11.1, utilizando la rutina Vegan (Oksanen 2010). Se realizó un análisis de regresión 

lineal múltiple por pasos hacia atrás (backwards) en SPSS v.15.0 para evaluar las 

posibles relaciones entre las variables de fragmentación (variables independientes) 

sobre los atributos poblacionales de las especies (variables dependientes) y otro para el 

efecto del disturbio local (variables independientes) sobre los atributos poblacionales de 

las especies (variables dependientes); para la densidad de plántulas, infantiles, 

juveniles y adultos jóvenes se agregó la densidad de Adultos como variable 

independiente en conjunto con el resto de las variables de disturbio local. Debido a que 

las variables dependientes originales no cumplían con los supuestos de normalidad 

fueron transformadas a sus logaritmos naturales. 

 

V. Resultados 

1. Densidad de individuos adultos y regeneración de las especies  

Se evaluaron 90 parcelas para el mismo número de individuos adultos (n, dap promedio 

± 1 error estándar  [e.e.]) de las tres especies focales: Cleyera (n = 27, 43.5 ± 2.60 cm), 

Cornus (n = 32, 37.5 ± 2.57 cm) y Persea (n = 31, 55.1 ± 3.94 cm). Los individuos de 

mayor talla correspondieron a Persea (5 individuos de > 80cm dap) (Fig. 2). Ninguna 

especie estuvo presente en todos los fragmentos y, en general, se evaluaron 2-6 

individuos de cada especie en un mismo fragmento, la estructura de los fragmentos fue 

diferente entre los sitios (Cuadro 1).  
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Se encontraron diferencias entre fragmentos en la densidad de plántulas de 

Cleyera y Cornus, juveniles de Persea, adultos jóvenes de Cleyera y Cornus y adultos 

grandes de Cleyera y Persea. La categoría de infantiles no mostró diferencias entre 

fragmentos para ninguna especie (Cuadro 2, Anexos IV, V, VI). En el caso de Cleyera 

sólo se registraron plántulas en dos fragmentos (San Antonio Caridad y San José 

Yashtinín 1); a excepción de San José Yashtinín 1 y San José Yashtinín 2 todos los 

fragmentos tuvieron densidades más altas de adultos que de las categorías de tamaño 

pequeñas (plántulas, infantiles y juveniles). La densidad de plántulas de Cornus fue 

variable entre fragmentos, con una proporción excepcionalmente alta (>80 %) en 

Epalchén y ausente en la Reserva Biológica Huitepec; los adultos jóvenes de Cornus se 

encontraron sólo en tres fragmentos. En el caso de Persea no se registraron las 

categorías pequeñas (plántulas e infantiles) en San Antonio Caridad pero éstas 

categorías fueron más abundantes que los adultos en la mayoría de los otros 

fragmentos donde la especie fue encontrada (Fig. 3). 

2. Características espaciales del paisaje y los fragmentos 

 

La fiabilidad global del mapa temático fue de 87% y el coeficiente kappa fue  = 0.8380. 

La precisión del mapa más alta obtenida en la clasificación de coberturas fue la 

categoría de asentamientos (AS), mientras que la más baja se obtuvo para vegetación 

secundaria (VSEC), la cual se confundió con áreas abiertas (AA). Todas las categorías 

de bosques sugirieron alta precisión para el usuario (>70%) y las clases con un mayor 
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traslape en la respuesta espectral se encontraron entre bosque de Pinus-Quercus 

(BPQ) con bosque de Pinus (BP) o con bosque de Quercus (BQ) (Cuadro 3).  

El área de los fragmentos visitados fue marcadamente diferente, con fragmentos 

pequeños (<20 ha) en Epalchén, Reserva Biológica Huitepec y San José Yashtinín 2, 

medianos (entre 20 y 100 ha) en Rancho Merced Bazom, San Antonio Caridad, Cholol, 

y San José Yashtinín 1, y grandes (>100 ha) en Mitzitón y volcán Tzontehuítz. La forma 

de los fragmentos fue alargada (valores del índice de forma cercanos a 1.0) con 

excepción de Caridad (0.48). El grado de contraste entre los bordes de los bosques fue 

bajo para San José Yashtinín 1 y San José Yashtinín 2, cuyos fragmentos estuvieron 

inmersos en otros tipos de bosque. Se encontraron contrastes de borde abruptos en 

fragmentos como Caridad y Mitzitón (60%), donde los fragmentos estuvieron rodeados 

mayormente por una matriz de áreas de cultivo; el resto de los fragmentos compartieron 

áreas de bosque con áreas agrícolas a sus alrededores. 

El índice de división mostró que los fragmentos de bosque focales (BMM y BPQ) 

se encontraron distribuidos de forma independiente uno de otro, lo que sugiere que 

todos los sitios están formados por un alto número de fragmentos (DIV = 0.999) al 

considerar paisajes de 2.5 km de radio los fragmentos se aglomeraron en un gradiente 

de 60-90 % de fragmentos adyacentes o cercanos a una distancia de 500 m con 

respecto al fragmento focal y de 57-96% en paisajes de 1 km de radio (índice de 

agregación, Cuadro 4). La distancia promedio entre fragmentos vecinos más cercanos 

fue de 32 m, mientras que la distancia a fragmentos grandes, que pudieran 

considerarse como la fuente de frutos y(o) semillas más cercana (fragmentos 

relativamente circulares >5 ha), fue mayor a un kilómetro en Caridad (1400 m), siendo 

el fragmento más aislado; en el resto de los fragmentos incluidos esta distancia varió 
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desde 27 m en el volcán Tzontehuitz hasta 640 m en San José Yashtinín 1 (Cuadro 

3.). En todos los sitios se encontraron casi todas las clases de cobertura, a excepción 

de los cafetales (CAF), que sólo estuvieron presentes en el paisaje de Caridad y el 

BMM que no se encontró en Cholol. En todos los sitios la matriz del paisaje en que se 

encontraban los fragmentos forestales incluyó en menor proporción a las áreas con 

bosques maduros (BMM, BQ y BPQ), a excepción del volcán Tzontehuitz (Fig. 4a). 

El número de fragmentos grandes (> 5 ha) fue ca. 250 veces menor que el de los 

fragmentos pequeños (  5 ha); en el caso del BMM los fragmentos grandes sólo fueron 

encontrados en Rancho Merced-Bazom, San Antonio Caridad, Reserva Huitepec y 

volcán Tzontehuitz. San José Yashtinín 1 fue el sitio con mayor número de fragmentos 

grandes mientras que Epalchén sólo mostró 10 fragmentos forestales grandes (Fig. 4b; 

ver detalles en el Anexo VI).

3. Disturbio local y compocisión de especies en los fragmentos 

 

Se encontraron diferencias significativas, después de un ajuste con la probabilidad 

crítica de Bonferroni (p  0.004), entre los fragmentos en cuanto a las variables de 

disturbio local (área basal, porcentaje de cobertura, densidad y área basal de tocones) y 

la densidad de especies tardías pequeñas (dap < 10 cm). El análisis de 

correspondencia canónica (ACC) para la ordenación de fragmentos de acuerdo a la 

composición sucesional de especies mostró una inercia total de 0.24. Los dos primeros 

ejes explicaron 90.5% de la variación del modelo (0.64 y 0.26, respectivamente). De 

acuerdo con esto se distinguieron dos grupos de fragmentos: uno de bosques 
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relativamente conservados con área basal alta y presencia de especies tardías (volcán 

Tzontehuitz, Reserva Biológica Huitepec, San Antonio Caridad y Rancho Merced 

Bazom) y otro de bosques con áreas basales bajas, mayor densidad de tocones y 

mayor abundancia de especies pioneras y sucesionalmente intermedias (Cholol, 

Epalchén, San José Yashtinín 1 y San José Yashtinín 2); el fragmento de Mitzitón se 

ubicó como intermedio entre estos dos grupos de fragmentos (Fig. 5). 

 

4. Relación entre la fragmentación y la densidad de individuos 

De los 15 modelos de regresión múltiple ajustados, en seis no se encontró evidencia de 

relaciones entre las variables de la fragmentación y la densidad de las cinco categorías 

de tamaño en cada una de las tres especies: infantiles de Cleyera y Cornus, juveniles 

de Cornus y Persea y adultos de Cleyera y Cornus; con la excepción de juveniles de 

Cleyera (R2 = 0.51) y adultos de Persea (R2= 0.62), el resto de los modelos ajustados 

explicaron más de 75% de la variación (R2  0.75) (Cuadro 6). 

La densidad de plántulas de Cornus aumentó con la distancia a la fuente de 

propágulos más cercana y disminuyó al aumentar la distancia al fragmento más 

cercano, el grado de agregación, y el área del fragmento. El modelo de regresión para 

la densidad de adultos jóvenes de Cornus presentó una alta colinearidad (tolerancia < 

0.29) entre las variables explicativas (valores de tolerancia menores a 0.5), pero sugiere 

una relación inversa de esta variable con la forma, el grado de contraste del borde, la 

distancia al fragmento vecino más cercano, la fuente de frutos y semillas, y directa con 

el área del fragmento (Cuadro 6). 
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La densidad de plántulas de Cleyera mostró una relación positiva con la distancia 

a la fuente de frutos y semillas e inversa con la distancia al fragmento vecino más 

cercano. La densidad de juveniles de Cleyera se relacionó inversamente con la 

agregación de fragmentos y la densidad de adultos jóvenes mostró una relación inversa 

con las tres variables de respuesta que explican el modelo: distancia al fragmento 

vecino más cercano, forma y contraste (Cuadro 6). 

 Para los individuos de Persea la densidad de plántulas disminuyó al aumentar 

el aislamiento de los fragmentos y conforme estos fueron más alargados mientras que 

aumentó directamente con el área del fragmento. La densidad de infantiles y adultos 

jóvenes respondió de forma inversa al aislamiento y de forma directa con al área del 

fragmento. La densidad de adultos mostró una relación inversa con el aislamiento 

(Cuadro 6). 

 

5. Relación de las variables de disturbio local y el nicho de regeneración 

 

Las densidades de infantiles y adultos de Cornus y de adultos reproductivos de Cleyera 

no mostraron relación con ninguna variable de disturbio local. El resto de los modelos 

de regresión lineal múltiple explicaron menos del 58% de la variación (en su mayoría R2 

< 0.36). En el caso de Persea se encontró denso-dependencia positiva de las plántulas, 

infantiles, juveniles y adultos jóvenes con la densidad de adultos. La densidad de 

adultos de Persea mostró una respuesta directa con el área basal del bosque  e inversa 

con la intensidad del disturbio (área basal de los tocones) (Cuadro 7). 

La densidad de plántulas de Cornus mostró una relación inversa con el área 

basal del bosque y la cobertura del dosel. La densidad de juveniles aumentó con la 
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densidad de adultos y la densidad de árboles y disminuyó con el área basal del bosque. 

La densidad de adultos jóvenes aumentó con la densidad de adultos (Cuadro 7).  

La densidad de plántulas de Cleyera se asoció negativamente con el área basal 

del bosque y con la densidad de especies tardías pequeñas y de manera directa con el 

área basal de los tocones. La densidad de infantiles aumentó con la densidad de 

tocones  y disminuyó con el área basal del bosque. La densidad de juveniles presentó 

relación directa con la densidad de adultos y la densidad de árboles e inversa con el 

área basal del fragmento, la cobertura y la densidad de especies tardías pequeñas. Se 

encontró una relación positiva entre la densidad de adultos jóvenes y la densidad de 

adultos y negativa con el área basal del bosque (Cuadro 7). 

 

VI. Discusión 

Los resultados de este estudio indican que el disturbio crónico local y los procesos de 

fragmentación infuencian de forma diferente el nicho de regeneración de las tres 

especies estudiadas. Ambos permiten explicar las dinámicas poblacionales y el 

reclutamiento de plántulas, infantiles y juveniles a lo largo de diferentes gradientes de 

sucesión.  

1. Caracterización del paisaje y los fragmentos 

 

El nivel de precisión del mapa temático obtenido en este estudio cumple con los 

estándares de calidad propuestos por Landis y Koch (1977) y Chuvieco (2002). Se 

señala que el valor de K = 1 indica un acuerdo total entre el mapa y la realidad, de 

forma que el mapa con el coeficiente K = 0.83 puede aceptarse como confiable. Las 
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inexactitudes encontradas pueden atribuirse la heterogeneidad ambiental que ocurre de 

manera común en los bosques montanos tropicales como resultado de la topografía 

que influye sobre los ángulos de iluminación del sol (Foody 2002). Cayuela et al. 

(2006a) obtuvieron errores similares entre el bosque de Pinus-Quercus con bosque de 

Pinus o bosque de Quercus utilizando un método bayesiano de clasificación en la 

misma región. Es probable que en estos bosques los errores sean resultado de 

modificaciones en las propiedades de reflectancia de la vegetación debida a la 

estructura y composición de las comunidades a pequeña escala espacial derivadas de 

su patrón de disturbio (Ramírez-Marcial et al. 2001; Galindo-Jaimes et al. 2002). 

Los cambios en la estructura del paisaje y en las tasas de deforestación a través 

del el tiempo han sido documentados anteriormente en la región (González-Espinosa et 

al. 1991, 1995, 2009; De Jong et al. 1999; Ochoa-Gaona y González-Espinosa 2000; 

Ochoa-Gaona et al. 2004, Cayuela et al. 2006 a,b,c,d). En este estudio se ha detectado 

que existe un fenómeno de “atomización” de las masas forestales, con la formación de 

fragmentos que no sobrepasan 5 ha en su extensión y que en apariencia se aglomeran 

con los fragmentos remanentes más grandes en los nueve sitios estudiados (índice de 

agregación > 50 %, índice de división = 0.99; Cuadro 3, Fig. 4b). Sin embargo, la 

conectividad es ampliamente variable entre sitios: la distancia entre el fragmentos de 

tamaño > 5 ha más cercanos varió desde 27 m en el volcán Tzontehuitz hasta 1.4 km 

en Caridad (FPR, Cuadro 3). Esto indica que aunque el fenómeno de fragmentación 

ocurre en toda la región, su intensidad es diferente en cada sitio. Como se ha 

encontrado en esta y otras regiones, los resultados de este trabajo probablemente sean 

una consecuencia de la diversidad en el patrón de uso de suelo que prevalece en la 

región y que varía por el potencial de sustento local, el tipo de propiedad, la historia de 
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colonización del sitio y las posibilidades de acceso a la tecnología o a innovaciones que 

tienen las comunidades (Parra y Moguel 1998; Scherr 2000; Cortina et al. 2005; 

González-Espinosa et al. 2008).  

Los bosques estudiados conservan densidades similares de especies 

intermedias y pioneras (prueba de Kruskal-Wallis, p > 0.004 g.l. = 8) y en todos los 

casos se encontraron especies que pudieron clasificarse en alguna de las tres etapas 

sucesionales adoptadas en este trabajo. Esto confirma la noción de que en la región de 

estudio el disturbio se deriva del aprovechamiento indígena ligado a la agricultura de 

milpa y el aprovechamiento forestal que mantiene a los bosques en diferentes etapas 

de sucesión (González-Espinosa et al. 1991; Ochoa-Gaona y González-Espinosa 2000; 

Ramírez-Marcial et al. 2001; Duarte 2010). La presencia de especies generalistas 

(intermedias y pioneras) como Arbutus xalapensis, Morella serifera, Nyssa sylvatica y, 

Pinus spp. entre otras, en conjunto con individuos de algunas especies propias de 

etapas avanzadas de sucesión (i.e. Cyathea fulva Olmediella betschleriana,Ocotea spp 

y Prunus brachybotrya) en todos los fragmentos, evidencia que todos los bosques 

estudiados están o estuvieron sometidos al disturbio. Al igual que ocurre en otros sitios 

donde la composición de especies refleja la alteración de los fragmentos (Sheil y 

Burslem 2003; Janzen 2008).  

Aunque el disturbio es común a todos los fragmentos, se observa un gradiente 

de intensidad entre ellos. De acuerdo al ACC (Fig. 5) los fragmentos más conservados 

corresponden a bosques con áreas basales grandes, pendientes abruptas y baja 

densidad de tocones (volcán Tzontehuitz y Reserva Biológica Huitepec), seguidos de 

fragmentos con pendientes moderadas y extracciones ligeras con baja densidad de 
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tocones de gran tamaño (Rancho Merced Bazom y San Antonio Caridad), y bosques 

con mayor densidad de tocones y áreas basales pequeñas con predominio de especies 

pioneras e intermedias (Epalchén, Cholol, San José Yashtinín 1 y 2). Sin embargo, 

debe notarse que el mapa obtenido tiene un valor de inercia bajo (0.216), lo que sugiere 

que otras variables físicas (precipitación, temperatura, exposición, tipo de suelo, altitud, 

entre otras)  (Duivenvoorden 1995; Cayuela et al. 2006b) o de origen socieconómico o 

formas de aprovechamiento (Scher 2000; Cortina et al. 2006); inciden en la 

composición de los fragmentos. Esto concuerda con los resultados de Ochoa-Gaona y 

González-Espinosa (2000) quienes sugieren que el nivel de conservación de los 

bosques se relaciona con las posibilidades de expandir la agricultura y la calidad del 

suelo para este fin.  

En el volcán Tzontehuitz y la Reserva Biológica Huitepec prevalecen las 

condiciones de fragmentos forestales más conservados. La cima del volcán Tzontehuitz 

(ca.413 ha) aún permanece como bosque comunal del municipio de San Juan 

Chamula, mientras que la Reserva Biológica Huitepec es un área natural protegida 

privada a cargo de Pronatura Sur, A. C.(ca. 113 ha), donde desde 1985 han suspendido 

las actividades de extracción de leña o agricultura de milpa que prevalecen a sus 

alrededores (ca. 866 ha en el volcán Tzontehuitz y ca. 423 ha en el volcán Huitepec) 

(Ramírez-Marcial et al. 1998; Cayuela et al. 2006a). El resto de los fragmentos 

estudiados, presentan un mayor grado de disturbio debido a que se mantiene un 

aprovechamiento directo y continuo de los bosques (Cuadro 1; Fig. 4a). 
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2.Relación entre la fragmentación y la densidad de individuos 

Se encontró que la densidad de adultos no se relaciona con las variables de 

fragmentación, lo cual refleja que las poblaciones estudiadas corresponden a los 

relictos forestales que probablemente aún no experimentan los efectos de mortalidad 

ocasionados por la disminución en la extensión de los bosques. Se ha encontrado en 

otros estudios de fragmentación de bosques que el efecto sobre la supervivencia de los 

individuos y su presencia en los sitios remanentes ocurre a lo largo de algunas décadas 

después del inicio del disturbio (Laurance et al. 2011). Sin embargo, el pastoreo, la tala 

selectiva de especies que prevalecen en la región modifican la estructura y composición 

de los bosques. Muchos detalles de la interacción entre el disturbio y la persistencia de 

las poblaciones de especies de árboles son todavía poco conocidos; las investigaciones 

son todavía escasas y complicadas por la longevidad de las especies arbóreas cuando 

se estudian los efectos sobre individuos adultos reproductivos (Laurance et al. 1997; 

Bruna et al. 2009). 

Se encontró evidencia de la relación entre los índices de fragmentación con las 

categorías de tamaños menores. Los cambios en la estructura del paisaje  y el disturbio 

crónico producen efectos que son directos sobre la abundancia de plántulas, infantiles y 

juveniles, por otra parte, la relación de las variables de fragmentación  sobre la 

abundancia es indirecta con los adultos jóvenes y adultos reproductivos. Probablemente 

sus efectos se relacionan con interacciones con sus mutualistas (polinizadores, 

dispersores) o patógenos no son detectadas con las métricas a escala del paisaje 

directamente sobre la abundancia de los árboles (Hobbs y Yates 2003).  
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El tamaño de los fragmentos es la variable con mayor influencia en los tamaños 

poblacionales  de acuerdo a numerosos estudios (Benítez-Malvido 1998; Cunningham 

2000; Newton et al. 2009). En este estudio se encontró que el área tiene relación 

directa con la densidad de plántulas, infantiles y adultos jóvenes de Persea, lo cual 

sugiere que a mayor área de los bosques la capacidad de regeneración de esta especie 

es mayor mientras existan adultos reproductivos. Esto obedece al comportamiento de 

las poblaciones estudiadas bajo el concepto clásico de la teoría de la biogeografía de 

islas, en el que se predice que la abundancia de los individuos aumenta de forma lineal 

con el área de las islas o los fragmentos (McArthur y Wilson 1963). Sin embargo, deben 

considerarse otros factores como la dispersión y la relación matriz-fragmento que 

también pueden afectar la densidad de individuos sin tener una relación con el área, 

sino más bien con los hábitos de los dispersores y las características per se de la matriz 

del paisaje (Bowman et al. 2002; del Castillo y Pérez 2008). Que afecta en primer 

instancia a los dispersores especialistas (aves de interior de bosques y mamíferos 

medianos y grandes).   

Malanson y Clairns (1997), Bohrer et al. (2005) y Bacles et al. (2006) señalan a la 

dispersión como el proceso que más influye en la permanencia de una población, en su 

diferenciación genética así como en la diversidad y estructura de las comunidades. No 

se estudió la dispersión de semillas de forma directa pero no se encontró una relación 

entre la densidad de plántulas e infantiles de Cleyera y Cornus con la densidad local de 

sus adultos, lo cual puede deberse a que una porción de las plántulas provenga de 

otras poblaciones; por ejemplo, es probable que la alta densidad de plántulas de 

Cleyera en San José Yashtinín sea el resultado de la llegada de semillas provenientes 
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de otros fragmentos que corresponden al mismo tipo de bosque y que se encuentran 

relativamente cercanos ( 25 m) (Cuadro 3; Anexo III). Esta falta de relación entre la 

densidad de adultos y sus plántulas observada en Cleyera y Cornus también puede 

deberse a que su reclutamiento está determinado por la contribución de sólo una 

fracción de los adultos. No se dispone por ahora de elementos para sugerir cómo la 

fragmentación puede determinar la variación en la probabilidad de éxito reproductivo de 

diferentes individuos (potencial demográfico) que comparten el mismo fragmento (Foré 

et al.1992; Bruna et al. 2009). Pero hay evidencia que señala que algunas especies 

pueden experimentar cambios fenotípicos en respuesta a las condiciones ambientales 

que se presentan en tiempos con escala ecológica (pocos años o décadas) (“feedback 

loop” sensu Schoener 2011). Hasta ahora los estudios de fragmentación para especies 

vegetales han considerado las consecuencias genéticas y demográficas sólo en 

poblaciones pequeñas (Hobbs y Yates 2003), sin distinguir la aportación demográfica 

de cada individuo en la población. Los estudios sobre los factores que determinan el 

reclutamiento de árboles a largo plazo son escasos. Connell y Green (2000) 

encontraron con datos de 32 años que los adultos de Crysophyllum sp. (Sapotaceae) 

difieren en sus tasas reproductivas entre años, que sólo una porción de los individuos 

participan en la producción de semillas cada año y que el número de plántulas que se 

establecen se relaciona con la temperatura de los años que precedieron a la floración. 

Foré et al. (1992) encontraron diferenciación genética entre adultos y juveniles de Acer 

negundo que sugiere el aumento en el flujo de genes entre fragmentos. Recientemente 

Moreira et al. (2009) encontraron que poblaciones no fragmentadas de Tabebuia 

ochracea (Bignoniaceae) sirven de fuentes semilleras para áreas fragmentadas, donde 

se han observado bajos niveles de polimorfismo y diversidad genética y alta 
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endogamia. Esto sugiere que bajo las condiciones actuales de fragmentación 

observadas en Los Altos de Chiapas, especies como Cleyera y Cornus viven en 

fragmentos que se comportan en años diferentes o a la vez, como sitios fuente y (o) 

sumidero; como resultado, algunas etapas de su ciclo de vida están ausentes o no 

guardan proporción con las poblaciones de adultos dentro de los fragmentos, como es 

el caso de la alta regeneración de Cornus observada en el fragmento de Epalchén 

asociada a una baja densidad de adultos (Fig. 3). No obstante se requiere corroborar 

estas observaciones en estudios futuros que impliquen la diversidad y el flujo de genes 

entre las generaciones de individuos en los diferentes fragmentos. 

La densidad de plántulas de Cleyera y Cornus e infantiles de Persea disminuye 

al aumentar el aislamiento de los fragmentos sin importar su tamaño y forma, lo que 

sugiere que al aumentarse la conectividad entre los fragmentos las poblaciones tienen 

la capacidad de reclutar nuevos individuos, tal como se desprende de otros estudios 

(Quintana-Ascencio y Menges 1996; Ostfield et al. 1997; Metzeger 2000). La densidad 

de plántulas se relaciona con los síndromes de dispersión de las especies cuando se 

considera la distancia hacia los fragmentos grandes y circulares (distancia a la posible 

fuente de frutos o semillas más cercana). En Cleyera y Cornus, cuyas semillas 

probablemente pueden ser dispersadas por aves a mayor distancia, la densidad de 

plántulas tiene relación directa con la distancia a la posible fuente de frutos o semillas 

más cercana, mientras que en Persea, que probablemente es dispersada por 

mamíferos pequeños o aves (Didelphis spp., Peromyscus spp., Sciurus 

aureugaster,Turdus sp. entre otras) que no consumen la semilla y la dispersan sólo 

unas decenas de metros, la densidad de infantiles disminuye al aumentar la distancia a 
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los fragmentos grandes (Cuadro 7). Se ha demostrado que existe relación de la forma y 

tamaño de las semillas en relación con la distancia de dispersión, puesto que en el caso 

de las aves suelen regurgitar las semillas grandes a pocos metros del sitio donde las 

consumen (Mazer y Wheelwright 1993; Moles et al.2005; Bacles et al. 2006; Melo et al. 

2010) que puede ser el caso de las semillas de Persea (diámetro de la semilla ca. 5 

cm). No contamos con información acerca de los dispersores de estas especies, pero 

dadas las condiciones de disturbio de la mayor parte de los fragmentos, es probable 

que por las condiciones actuales de defaunación se trate de especies generalistas que 

pueden desplazarse entre los sitios y cuya frugivoría se relacione con la abundancia de 

frutos  (Tuomisto et al. 2003; Vergara et al. 2010). Este patrón ha sido encontrado en 

otros estudios en los que se concluyó que los paisajes conectados benefician las tasas 

de supervivencia y reclutamiento de especies con dispersión limitada, ya sean animales 

o plantas (Laurence et al. 1998; Lawes et al. 2000, Jaquemyn et al. 2003); lo contrario 

ocurre en especies que tienen la capacidad de dispersarse a grandes distancias y se 

ven favorecidas por los ambientes fragmentados (Bacles et al. 2006). De esta manera, 

las especies dispersadas sobre distancias cortas pueden ser más susceptibles a los 

cambios generados por el aislamiento de los fragmentos (Metzeger 2000; Melo et al. 

2010), como parece suceder en Persea, cuyo reclutamiento se limita a la capacidad de 

los individuos para reproducirse y establecerse en la población local.  

Se encontraron adultos jóvenes de las tres especies en la mayor parte de los 

fragmentos (Fig. 3), cuya densidad disminuye al aumentar el grado de contraste del 

borde, el alargamiento del los fragmentos y el aislamiento (Cuadro 6). Esto sugiere que 

dichos individuos se reclutaron probablemente antes de que ocurrieran las tasas más 
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altas de deforestación, en un momento en que las condiciones de los bosques eran 

diferentes a las actuales tales como mayor conectividad y extensión. La matriz del 

paisaje induce cambios en las condiciones abióticas del interior de los fragmentos 

(Saunders et al. 1991; Camargo y Kapos 1995; Chen et al. 1999) y los hace 

susceptibles a la invasión de otras especies probablemente generalistas (Meiners et al. 

2002). Sin embargo, esto dependerá de la estructura del fragmento, sus condiciones 

ambientales (cobertura, densidad de árboles, entre otras) y el conjunto de especies 

disponibles a nivel del paisaje y la región (Schmida y Wilson 1985; Bustamante et al. 

2003). 

3. Relación entre el disturbio local y la densidad de individuos 

 

La viabilidad de las poblaciones tiene que ver con su respuesta al disturbio, su ciclo 

biológico y su fenología (Tuomisto et al. 2003; Moreira et al. 2009). Está bien 

documentado que la riqueza de especies arbóreas en Chiapas es muy amplia y de 

distribución heterogénea (González-Espinosa et al. 2005); el marco en el cual se 

explica esta riqueza incluye elementos locales y regionales que se relacionan con las 

diferencias en el nicho de regeneración  de las especies  que ocurren de acuerdo a sus 

requerimientos de microhábitat (Schmida y Wilson 1985; Ricklefs 1987, 2004; Chase et 

al. 2010). No puede descartarse que parte de la variación en el reclutamiento de 

individuos de las especies estudiadas, sobre todo de las plántulas, se deba al 

componente fenológico de las especies cuya tasa de producción de semillas muy 

probablemente no sea la misma cada año, como sucede en otras especies vegetales 

(Connell y Green 2000). Es común que se señale que la luz es el factor ambiental 
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limitante más importante en la regeneración de los bosques (Walter y Reis 1996; 

Ferreira y Laurence 1997; Kiama y Kiyiapi 2000) y en el caso de las especies tolerantes 

a la sombra sus individuos infantiles y juveniles crecen de forma lenta pero constante 

bajo coberturas cerradas (Canham 1989; Price et al. 2001). Méndez-Dewar (2000) y 

Pérez-Espinosa (2006) sugieren que para Cornus excelsa y Persea americana la 

asociación del crecimiento con la luz se producedurante los primeros dos años y 

posteriormente se diluye esta relación (al cabo de seis años después del trasplante 

solamente algunas variables de heterogeneidad de luz mostraron relación con el 

incremento en altura en P. americana y solo una para C. excelsa; Méndez-Dewar, 

datos no publicados). En este estudio se encontró que existe una relación inversa del 

aumento de la cobertura de dosel con la densidad de plántulas de Cornus y juveniles 

de Cleyera. Mendez-Dewar (2000) y González-Espinosa et al. (2007) sugieren que la 

heterogeneidad lumínica en el interior de los bosques favorece el establecimiento de 

especies con diferente tolerancia a la luz. El reclutamiento de Cleyera y Cornus se 

relacionan positivamente con la apertura de claros lo cual es congruente con la 

asignación de su categoría como especies sucesionalmente intermedias ya que la 

apertura de claros facilita su regeneración (González-Espinosa et al. 2005; Ramírez-

Marcial et al. 2010).   

La densidad de infantiles y juveniles de Cornus fue similar entre los sitios 

(Cuadro 3). Se encontraron diferencias en la densidad de plántulas, la cual fue baja 

tanto en sitios con disturbio ligero como en aquellos con disturbio moderado (Bazóm, 

Caridad y Yashtinín). La única variable de disturbio asociada con las categorías de 

tamaños de la especie fue el área basal de los bosques. Es probable que la calidad del 
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suelo y otras condiciones físico-ambientales (exposición, temperatura, humedad,tipo de 

suelo, entre otros) tengan implicaciones en la germinación de semillas y el 

establecimiento de los individuos. En un estudio previo (Camacho-Cruz et al. 2000) no 

se encontraron diferencias en la superviviencia de individuos de Cornus disciflora y 

Liquidambar styraciflua que germinaron sobre la hojarasca de bosques con diferente 

composición, estructura de hojarasca y edad sucesional. En este estudio no 

encontramos ninguna relación de las variables que definieron al disturbio local con la 

densidad de individuos  de Cornus en los bosques estudiados.  

Las densidades de plántulas e infantiles de Cleyera no parecen perjudicadas por 

la intensidad y características de disturbio local de los sitios estudiados. Se encontró 

que la densidad de plántulas e infantiles disminuye al incrementar el área basal de los 

bosques y la densidad de especies tardías y aumenta con el área basal y la densidad 

de los tocones (Cuadro 7). Esto concuerda con lo especificado por Ramírez-Marcial et 

al. (2010), quienes mencionan que esta especie se distribuye en sitios con condiciones 

más secas de manera que su establecimiento se facilita en áreas abiertas (Mejía-

Domínguez et al. 2004; González-Espinosa et al. 2008). La densidad de juveniles se 

relaciona de forma directa con la densidad de árboles y mantiene la relación negativa 

con el área basal. Por tanto sugiero que Cleyera es una especie que sólo se recluta en 

las etapas tempranas de la regeneración de los bosques. 

De forma contraria, Persea es una especie considerada como tolerante a la 

sombra pero intolerante a la sequía y se ha encontrado que tiene lento crecimiento 

cuando se encuentra cerca de bordes (Pérez-Espinosa, 2006). En este estudio se 

encontraron evidencias de que además existe denso-dependencia de todas las etapas 
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del ciclo de vida con los adultos (Cuadro 7), de forma que la eliminación gradual de los 

adultos reproductivos o pre-reproductivos puede ser una de las causas de la ausencia 

de las plántulas de especies arbóreas del interior en sitios con disturbio (Ramírez-

Marcial 2001). La eliminación de adultos ocasiona menores densidades de individuos 

jóvenes que, además, en su fase de plántula o infantiles, logran establecerse sólo 

cuando las condiciones de sombra y humedad son considerables (  25% humedad 

relativa) (González-Espinosa et al. 2007). Aunado a esto es probable que los vecinos 

conespecíficos puedan tener un efecto de denso-dependencia negativa reduciendo las 

probabilidades de supervivencia de los juveniles, como lo han sugerido Chase et al. 

(2010) para especies de distribución rara o escasa. Esto puede explicar que las 

densidades más altas de juveniles de Persea se hayan encontrado en los sitios de 

Huitepec, Tzontehuitz y Rancho Merced Bazom, que son los fragmentos con disturbio 

moderado (Fig. 3 y 5). 

4. Recomendaciones para la conservación de las especies 

Bajo las condiciones de fragmentación recientes y actuales es necesario mantener 

áreas que aseguren la fuente de frutos o semillas y su posterior dispersión hacia otros 

rodales (sensu Moreira et al. 2009); además, es necesario implementar medidas como 

evitar la poda selectiva de renuevos para asegurar la supervivencia de las etapas 

iniciales del ciclo de vida una vez que se ha dado la germinación y el reclutamiento para 

mantener o restaurar la diversidad de los bosques que han sufrido fragmentación y 

degradación en su composición y estructura. Dado, que las tres especies estudiadas al 

parecer resisten las condiciones del disturbio local, el enriquecimiento de rodales con 

plantas nativas producidas en vivero sigue siendo una estrategia viable para conservar 
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a las especies de dispersión limitada (Chazdon 2008), ya que mantienen la composición 

de especies y posibilitan que estos bosques sigan brindado servicios hidrológicos y la 

productividad del suelo (Mejía-Domínguez et al. 2011).  

Las áreas de vegetación secundaria o de otros tipos de bosque que rodean a 

los fragmentos de BMM, BQ y BPQ deben,  en lo posible ser conservadas, ya que al 

parecer mantienen la conectividad de los fragmentos y el flujo de organismos entre 

ellos. No obstante, dadas las condiciones de marginación y pobreza que prevalecen en 

la región de Los Altos de Chiapas esta medida puede ser poco viable por sí misma. 

Otros sistemas de uso de la tierra más amables con el ambiente pero que tienen alguna 

posibilidad de brindar rentabilidad pueden contribuir al enriquecimiento de la matriz del 

paisaje y a mantener la conectividad entre los fragmentos (Vieira et al. 2009; FAO 

2011). Entre estos se pueden mencionar los sistemas agroforestales con especies 

arbóreas nativas, el aprovechamiento de recursos forestales no maderables, el manejo 

de los acahuales, y otros. Sin embargo, esto debe tomarse con algunas reservas pues 

además de que deben probar ser una alternativa económicamente viable a largo plazo, 

estos sistemas también deben demostrar ser ambientalmente limpios y no contribuir 

con especies que se comporten como invasoras y compitan con las nativas y a la postre 

empobrezcan la diversidad y afecten el funcionamiento de los ecosistemas originales 

(Bustamante y Simonetti 2005; Norton 2009).  

La producción de semillas y la capacidad de regeneración natural de las 

especies estudiadas son ampliamente diferentes entre los sitios. Debido a que se 

desconoce la variabilidad genética de las poblaciones y que hay un alto riesgo de que 

esta se reduzca dentro de unas pocas generaciones al permitir el reclutamiento de 
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pocos individuos progenitores (Sezen et al. 2005). Es importante que la producción de 

plantas en vivero se realice a partir de semillas que provengan de los sitios con 

poblaciones que incluyan todas las clases de tamaños y que por lo tanto, exista 

evidencia de reclutamiento natural proveniente de más de un individuo. Esto contribuiría 

al mantenimiento de la variación genética de las plantas producidas, a reserva de 

continuar indagando cuáles son las condiciones  que determinan la estructura de las 

poblaciones de árboles en el resto de los sitios.  

Conclusiones 

1. Los cambios en la estructura del paisaje no se relacionan con el disturbio al interior 

de los fragmentos.  

2. La dispersión y el establecimiento de plántulas, infantiles y juveniles de las tres 

especies estudiadas se beneficia por la conectividad de los paisajes y se relaciona 

estrechamente con favorecer el hábitat de sus dispersores potenciales. 

3. La reducción en la extensión de los bosques y el contraste abrupto de la matriz del 

paisaje, probablemente ejerce selección favorable sobre el potencial demográfico  de 

Cornus y Cleyera que son tolerantes a los niveles de disturbio que se han dado en la 

región. Y limita la regeneración de Persea. 

5. La densidad de las plántulas y juveniles de las especies estudiadas también 

responde de forma diferente a la intensidad y frecuencia del disturbio local: la 

regeneración de Cleyera se beneficia por la abertura del dosel y la extracción de 

madera. La regeneración de Persea se perjudica por las mismas actividades. La 

regeneración de Cornus no se relaciona con ninguna de las variables evaluadas en este 

estudio.  
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7. Se requiere mantener la conectividad de los bosques y su diversidad mediante el 

enriquecimiento de rodales con especies nativas, principalmente  aquellas de dispersión 

limitada. 

8. La recolección de semillas para la producción de plántulas en viveros ex situ debe 

realizarse en poblaciones que presenten todas las etapas del ciclo de vida, que incluya 

la cosecha de más de un individuo, deseablemente un conjunto de individuos de edad 

avanzada y preferentemente en fragmentos conservados.  
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Cuadro 4. Valores promedio (m) de las variables de disturbio local (m ± 1 e.e.) y 

resultados de la prueba de Kruskal-Wallis para determinar las diferencias entre 

nueve fragmentos de bosque en Los Altos de Chiapas en cuanto a las 

características estructurales relacionadas con el disturbio local y el estatus 

sucesional y tamaño de las especies encontradas en el vecindario cercano. Ajuste 

de la probabilidad crítica de Bonferroni ´= 0.004. 

Disturbio local m ± 1 e.e 2 P 

Estructura  

    Densidad de árboles (ind/ha) 947 ± 23 21.55 0.006 

    Área basal de árboles (m2/ha) 36.3 ± 1.3 24.76 0.002 

    Densidad de tocones (toc/ha) 124 ± 9.7 29.60 <0.001 

    Área basal de tocones (m2/ha) 8.5 ± 0.8 47.38 <0.001 

    Cobertura (%) 70±0.73 30.07 <0.001 

 

Densidad de especies por estatus sucesional (ind/ha) 

    Pioneras <10 dap 79 ± 8 20.74 0.008 

    Pioneras >10 dap 218 ± 18 15.48 0.05 

    Intermedias <10 dap 144 ± 11 13.31 0.101 

    Intermedias >10 dap 188 ± 9 21.45 0.006 

    Tardías < 10 dap 169 ± 16 33.58 <0.001 

    Tardías > 10 dap 142 ± 14 21.64 0.006 
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Figura 2. Histogramas de frecuencia de los dap de las tres especies arbóreas 
seleccionados.
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Figura 4. A. Porcentaje de cada categoría de cobertura en los diferentes sitios; B. 

Número de fragmentos forestales de acuerdo a su tamaño. AS= asentamientos 

humanos, AA= Áreas agrícolas ganaderas, CAF= cafetales, VSEC= vegetación 

secundaria, BP= bosque Pinus, BPQ= bosque de Pinus-Quercus, BQ=bosque 

deQuercus y BMM= bosque mesófilo de montaña.  Acrónimos de los sitios igual a 

Fig. 1. 
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Anexo II. Forma, tamaño y detalle de las parcelas utilizadas para evaluar el 

disturbio; los círculos grises indican los 16 puntos donde se estimó el porcentaje 

de cobertura, los círculos concéntricos se refieren a la distancia en metros entre 

cada punto. 
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