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El debate sobre los efectos de la fragmentacion del habitat: causas y consecuencias

Resumen: Con la creciente pérdida y fragmentacion de los ecosistemas naturales, entender como responden las especies a estos cambios nunca
ha sido mas urgente. Hoy existe consenso acerca del fuerte impacto negativo de la pérdida de habitat sobre la biodiversidad. Sin embargo, el efecto
de la fragmentacion del habitat ha sido muy debatido. En esta revision, proponemos un esquema que evalla las causas y consecuencias del debate.
Sugerimos que es causado por el uso de diferentes definiciones y conceptualizaciones de la fragmentacion (causas distales), las cuales promueven
el uso de distintas metodologias de estudio (causas proximales). Algunos estudios consideran la fragmentacién como un proceso inseparable de la
pérdida de habitat y de otras amenazas locales (p.ej. efectos de borde y aislamiento), por lo que miden sus efectos a escala de sitio, de parche o
de paisaje, sin controlar necesariamente el efecto de la pérdida de habitat. Otros consideran la fragmentacion como un patrén que describe la con-
figuracion del habitat en el paisaje, y cuyo efecto puede y debe ser evaluado independientemente del efecto de la cantidad de habitat (i.e. fragmen-
tacion per se) usando el paisaje como unidad de analisis. Como consecuencia, los primeros usualmente concluyen que la fragmentacion tiene
efectos fuertes y negativos sobre la biodiversidad, mientras que los segundos concluyen que dichos efectos son generalmente débiles, y positivos
cuando son significativos. Entender las causas y consecuencias de este debate es critico para aplicar medidas de conservacién mas adecuadas.

Palabras clave: cambio de uso del suelo; debate cientifico; deforestacion; ecologia de paisaje; escala espacial; fragmentacion per se; pérdida de
habitat

The debate about the effects of habitat fragmentation: causes and consequences

Abstract: Understanding how species respond to the increasing loss and fragmentation of natural ecosystems has never been more urgent. Nowa-
days there is consensus on the negative impact of habitat loss on biodiversity. However, the effect of habitat fragmentation is strongly debated. In
this review, we propose a scheme that evaluates the causes and consequences of this debate. We suggest that it is caused by the use of different
definitions and conceptualizations of fragmentation (distal causes), which promote the use of different study methods (proximate causes). Some stu-
dies consider fragmentation as a process that is inseparable from habitat loss and other local threats (e.g., edge and isolation effects), and measure
its effects at the site, patch, or landscape scales, without controlling necessarily the effects of habitat loss at the landscape scale. Others consider
fragmentation as a pattern that describes the configuration of the habitat in the landscape, the effects of which can and should be evaluated inde-
pendently of the effect of habitat amount (i.e., fragmentation per se), using the landscape as the unit of analysis. Consequently, the former group of
studies concludes that fragmentation has strong and negative effects on biodiversity, while the latter group concludes that these effects are generally
weak, and positive when significant. Understanding the causes and consequences of this debate is critical to apply more appropriate conservation
measures.

Keywords: deforestation; fragmentation per se; habitat loss; land-use change; landscape ecology; scientific debate; spatial scale

Introduccion

La creciente pérdida y fragmentacion de los ecosistemas natu-
rales a nivel mundial esta forzando a un numero cada vez mayor
de especies a habitar paisajes modificados por actividades huma-
nas (Hansen et al. 2013; Taubert et al. 2018). Ante esta situacion,
los cientificos han evaluado durante décadas los efectos que tienen
la pérdida y fragmentacion del habitat sobre las especies, con el
objetivo ultimo de conocer sus requisitos ecoldgicos y poder reme-
diar asi el dafio que causan a la biodiversidad. La evidencia cienti-
fica sobre el efecto de la pérdida de habitat es clara — la mayoria

de las especies responden negativamente — por lo que este feno-
meno se considera una de las principales causas contemporaneas
del declive de la biodiversidad a nivel mundial (Fahrig 2003; New-
bold et al. 2016; Betts et al. 2017; Thompson et al. 2017; Powers y
Jetz 2019; Gongalves-Souza et al. 2020; Watling et al. 2020). A me-
dida que el habitat desaparece, la disponibilidad de recursos se re-
duce, provocando, a corto y mediano plazo, la reduccion del
tamafio poblacional de las especies (Pardini et al. 2017). Si la pér-
dida de habitat continda, las poblaciones pueden llegar a cruzar los
denominados “umbrales de extincion”, y desaparecer (Hanski y
Ovaskainen 2002; Swift y Hannon 2010; Macchi et al. 2019).
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Este hecho es especialmente relevante para los organismos que
son especialistas de cierto tipo de habitat, por lo que su flexibilidad
ecolégica al cambio de uso del suelo es significativamente menor
que la de especies generalistas (Morante-Filho et al. 2015; Arroyo-
Rodriguez et al. 2020; Arasa-Gisbert et al. 2021a).

En contraste con lo anterior, el efecto de la fragmentacion del
habitat sobre la biodiversidad ha sido fuertemente debatido (Fahrig
2003, 2017; Fletcher et al. 2018; Fahrig et al. 2019). Por un lado,
existen estudios que sugieren que la fragmentacion es una de las
mayores causas de la pérdida de diversidad a nivel mundial (p. €j.,
Haddad et al. 2015; Betts et al. 2019). Sin embargo, otros estudios
sugieren que los efectos de la fragmentacion son generalmente dé-
biles, y cuando son significativos, la mayoria de las respuestas a
la fragmentacién son positivas, no negativas (Fahrig 2017). Las
causas de estas conclusiones tan contrastantes parecen originarse
en diferentes concepciones filoséficas y metodoldgicas del con-
cepto ‘fragmentacion’ (Miller-Rushing et al. 2019). Por tanto, vale
la pena analizarlas en mayor detalle para evitar confusién, particu-
larmente cuando esté en juego la toma de decisiones con fines de
conservacion (Fahrig et al. 2019).

En este trabajo identificamos y evaluamos de forma critica al-
gunas causas y consecuencias potenciales del debate sobre los
efectos de la fragmentacion del habitat (Fig. 1). Para mejorar el en-
tendimiento de este debate, proponemos un esquema nuevo que
distingue las causas distales y proximales, enfocandonos en los
aspectos mencionados en revisiones previas sobre el tema (Fahrig
2003, 2017; Fletcher et al. 2018; Fahrig et al. 2019). Con relacion
a las consecuencias, discutimos tanto las implicaciones tedricas
como las aplicadas. Al final de la revision mencionamos algunos
elementos que deberian ser incorporados en estudios futuros sobre
fragmentacion, con el fin de mejorar su concepcion y disefio.

Causas distales del debate

Diferentes definiciones: ;Fragmentacion como proceso o
como patrén?

Para entender el efecto de un fenémeno natural o antrépico
sobre la biodiversidad, debemos definir primero de qué se trata
dicho fendmeno. Existen claramente dos definiciones generales de
fragmentacion de habitat, la fragmentacion como proceso o como
patrén (Tabla 1). Por eso, consideramos que esta es la causa distal
del debate, pues a partir de dicha definicién se determinan las va-
riables que se van medir y la forma (metodologia) de medirlas
(Fig. 1).

La fragmentacion ha sido histéricamente definida como un pro-
ceso mediante el cual un habitat continuo es dividido en parches
de habitat cada vez mas pequefios y aislados, y con mayor super-
ficie de borde expuesta a la matriz (Wilcove et al. 1986; Ewers y
Didham 2006; Tabla 1). Por tanto, los estudios que definen la frag-
mentacion como proceso suelen considerar que las respuestas de
las especies a los cambios en el paisaje (p.ej. cantidad de habitat),
en el parche (p.ej. tamario y aislamiento del parche), y/o en los bor-
des de los parches (i.e. escala de sitio), son en primera instancia
causadas por el proceso de fragmentacion.

En contraste con esta definicidn, desde finales del siglo pasado
e inicios del presente, Fahrig (1997, 1999, 2003, 2017) propuso que
la cantidad de habitat y su grado de fragmentacién deben ser defi-
nidos como patrones espaciales del habitat en el paisaje. En parti-
cular, la cantidad de habitat es un patron que describe la
composicion del paisaje (i.e. el area del paisaje que esta compuesto
por habitat), y la fragmentacion pertenece a la configuracion espa-
cial del habitat en el paisaje (p.ej. el niumero o densidad de parches
de habitat en el paisaje). Como se discute mas adelante, esta de-
finicion implica que para estudiar los efectos de la fragmentacion
debemos utilizar el paisaje como unidad de analisis, ya que las res-
puestas de las especies a variables locales (p.ej. distancia al borde)
o de los parches, no pueden ser extrapoladas a escala de paisaje
(Fahrig et al. 2019).
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El efecto relativo (independiente) de la pérdida y fragmenta-
cion del habitat

El uso de distintas definiciones de fragmentacion (patrén o pro-
ceso) también ha resultado en diferentes conceptualizaciones, cau-
sando importantes debates acerca de sus efectos (Fig. 1). En
particular, los estudios que definen la fragmentaciéon como un pro-
ceso que es causado por la pérdida progresiva del habitat y su di-
visiéon en parches cada vez mas pequefios y aislados, argumentan
que ambos procesos (pérdida y fragmentacion) son colineales, que
ocurren al mismo tiempo y que, por tanto, probar sus efectos inde-
pendientes no es posible ni necesario (Didham et al. 2012; Fletcher
et al. 2018). Dado que todos estos cambios en el habitat (p.ej. pér-
dida de habitat, fragmentacion, reduccion del tamafo de parches,
incremento del aislamiento, formacion de bordes de habitat) ocu-
rren al mismo tiempo, Didham et al. (2012) proponen que se deben
incluir todas estas variables explicativas en modelos estadisticos
adecuados (p.ej. modelos de ecuaciones estructurales o analisis
de caminos) para identificar el efecto directo e indirecto de la pér-
dida de habitat sobre la biodiversidad.

En contraste con esta conceptualizacion, los estudios que defi-
nen la cantidad de habitat y su grado de fragmentacion como dife-
rentes patrones del paisaje (no como procesos), sugieren que el
efecto de ambos atributos puede y debe ser medido de forma in-
dependiente para evitar efectos potenciales de confusion (Fahrig
1997, 1999, 2003, 2017). Aunque ambos patrones pueden estar
correlacionados (McGarigal y Cushman 2002; Smith et al. 2009; Vi-
llard y Metzger 2014), cada uno mide diferentes caracteristicas del
paisaje, por lo que pueden tener efectos distintos sobre la biodiver-
sidad. De hecho, debido al impacto fuerte y negativo que tiene la
pérdida de habitat sobre la biodiversidad (ver arriba), Fahrig (1997,
1999, 2003, 2017) y otros autores (p.ej. Lindenmayer y Fischer
2007) argumentan que es importante controlar su efecto para en-
tender mejor el efecto puro de la fragmentacion. A este efecto, Fah-
rig (1999) lo denominé ‘fragmentacion per se’ (i.e. efecto de la
fragmentacion, controlando la influencia de la pérdida del habitat;
Tabla 1).

El control del efecto de la cantidad de habitat puede hacerse
de forma experimental o estadistica (Fahrig et al. 2019). Por ejem-
plo, los estudios experimentales y de modelacién pueden crear
paisajes con la misma cantidad de habitat, pero con diferente
grado de fragmentacion (i.e. nUmero de parches), para evaluar el
efecto de la fragmentacién per se (Fahrig 2003). Esta misma es-
trategia puede llevarse a cabo en estudios observacionales, eva-
luando paisajes con una cantidad de hébitat similar, pero con
diferente nimero de parches de habitat (Fahrig 2003). Dado que
esta alternativa no siempre es posible, muchos estudios sobre
fragmentacion per se optan por controlar el efecto de la cantidad
de habitat de forma estadistica (Fahrig 2017). Para ello, se pueden
usar regresiones multiples y/o modelos de ecuaciones estructura-
les (Fahrig et al. 2019). También se pueden utilizar regresiones li-
neales simples para evaluar el efecto de la cantidad de habitat
sobre una respuesta determinada, y evaluar después si los resi-
duales del modelo de regresion simple (i.e. componente de la va-
rianza no explicada por la cantidad de habitat) se asocian con la
fragmentacion. Sin embargo, esta ultima metodologia ha sido cri-
ticada, ya que puede producir resultados sesgados al inflar la mag-
nitud del efecto directo de la pérdida de habitat, y debilitar el poder
explicativo de la fragmentacion per se (Didham et al. 2012; Flet-
cher et al. 2018). De cualquier forma, los estudios que definen la
fragmentacién como proceso no aprueban el uso de técnicas es-
tadisticas para controlar el efecto de la pérdida de habitat, ya que
consideran que conceptualmente ambos procesos (pérdida y frag-
mentacion) ocurren simultdneamente, y son indisociables (Fletcher
et al. 2018).

Finalmente, vale la pena sefialar que existen muchos estudios
en paisajes fragmentados que no son necesariamente estudios
sobre fragmentacion de habitat, por lo que no se ajustan a nin-
guna de las definiciones y conceptualizaciones descritas arriba.



CAUSAS Y CONSECUENCIAS DEL DEBATE SOBRE LOS EFECTOS DE LA FRAGMENTACION DEL HABITAT

Hallazgos: la fragmentacién tiene efectos fuertes y
negativos sabre la biodiversidad

Hallazgos: la fragmentacidn tiene efectos débiles y
mayormente positivos cuando son significativos

Figura 1. Principales causas y consecuencias del debate acerca de los efectos de la fragmentacion del habitat sobre la biodiversidad. Siguiendo las re-
visiones mas recientes del tema (Fahrig 2003, 2017; Fahrig et al. 2019; Fletcher et al. 2018), el debate es causado por diferencias en la definicion y con-
ceptualizacion de la fragmentacion, las cuales provocan que los estudios utilicen diferentes metodologias de estudio. En conjunto, estas diferencias tienen
importantes consecuencias teéricas y aplicadas.

Figure 1. The main causes and consequences of the debate on the effects of habitat fragmentation on biodiversity. Following recent reviews on this topic
(Fahrig 2003, 2017; Fahrig et al. 2019; Fletcher et al. 2018), the debate is caused by differences in the definition and conceptualization of fragmentation,
which cause studies to use different study methods. Together, these differences have important theoretical and applied consequences.

Tabla 1. Definicién de los conceptos clave.
Table 1. Definition of key concepts.

Concepto Definicion Referencia
Fragmentacion Proceso mediante el cual un habitat determinado es transformado en un conjunto de parches mas pequefios ~ Wilcove et al.
Ccomo proceso con un area total mas pequefia, aislados entre si por una matriz de habitat diferente del original (1986)

Fragmentacion
per se

Estudio a escala
de sitio

Estudio a escala
de parche
Estudio a escala

de paisaje

Estudio
sitio-paisaje

Estudio
parche-paisaje

Escala del efecto

Patron que describe el grado de rotura o division del habitat en paisajes que tienen la misma cantidad total
de habitat

Investigacion del efecto de una o varias variables locales, medidas en muestras (p.ej. parcelas, trampas,
recorridos) localizadas en diferentes localidades o espacios (p.ej. borde o interior del bosque). La unidad
muestral es la localidad (o sitio)

Investigacién del efecto de una o varias caracteristicas (variables explicativas) de parches de un tipo de
cobertura (p.ej. bosque). La unidad muestral es el parche (o fragmento)

Investigacion del efecto de una o varias caracteristicas (variables explicativas) del paisaje sobre una o varias
respuestas medidas en todo el paisaje. Tanto la variable explicativa como la variable respuesta estan medidas
a nivel de paisaje.

Investigacion del efecto de una o varias caracteristicas del paisaje (variables explicativas) sobre una o varias
respuestas medidas en localidades (sitios) ubicadas en el centro de cada paisaje de estudio. La variable
explicativa se mide alrededor de cada localidad de estudio

Investigacion del efecto de una o varias caracteristicas del paisaje (variables explicativas) sobre una o varias
respuestas medidas en diferentes parches (fragmentos) ubicados en el centro de cada paisaje de estudio. La
variable explicativa se mide alrededor de cada parche

Extension espacial dentro de la cual la relacion entre una variable de paisaje y una variable de respuesta es
mas fuerte

Fahrig (2003)

McGarigal y
Cushman (2002)

McGarigal y
Cushman (2002)

McGarigal y
Cushman (2002);
Bennet et al. 2006

McGarigal y
Cushman (2002)

McGarigal y
Cushman (2002)

Miguet et al. (2016)
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Este es el caso de un gran numero de estudios de primates en par-
ches de bosque que analizan principalmente el efecto del tamario,
aislamiento y/o calidad del parche (Arroyo-Rodriguez et al. 2013).
Estos estudios son validos y valiosos para evaluar el efecto de va-
riables locales sobre las especies, pero no deberian considerarse
estudios de fragmentacion ya que no evaluan el efecto de esta va-
riable. Sorprendentemente, en una revision de 100 articulos de este
tipo, 74% argumentan que la fragmentacion puede ser la causa del
patron observado (Arroyo-Rodriguez et al. 2013). Por ejemplo,
Gomez-Posada et al. (2009) evaltan la densidad y el estatus pobla-
cional de monos aulladores en un parche de bosque de bambu en
Colombia, y concluyen que sus resultados demuestran la tolerancia
de la especie a la fragmentacion. Como describimos mas adelante,
estas conclusiones deben ser tomadas con mucha cautela, pues la
presencia de una especie en un parche puede ser promovida por
muchos patrones y procesos diferentes a la fragmentacién, como es
la ausencia de competidores y/o cazadores en el parche.

Causas proximales del debate

El uso de diferentes escalas de analisis

Dependiendo de la definicién y conceptualizacion de la fragmen-
tacion, las variables explicativas que son evaluadas en cada estudio,
asi como su escala de analisis, pueden ser muy diferentes (Fig. 2).
Esta es una de las causas directas de confusion y debate mas im-
portantes en los estudios de fragmentacion (Fig. 1). En particular,
debido a que el proceso de fragmentacion promueve cambios en el
habitat a diferentes escalas (i.e. sitio, parche y paisaje), los estudios
que definen la fragmentacion como proceso pueden evaluar el
efecto de variables medidas a multiples escalas, aunque la mayoria
evalua el efecto de variables locales, como la distancia de un sitio
(p. €j. transecto, cuadrante, trampa) al borde, o el tamafio y aisla-
miento del parche (Hadley y Betts 2016; Figs. 2A'y 2B). Esta apro-
ximacién ha generado una gran confusion y ambigliedad en relacion
al efecto de la fragmentacion, ya que una gran variedad de respues-
tas biologicas a diferentes variables explicativas son todas conside-
radas respuestas a la fragmentacion (Lindenmayer y Fischer 2007).
Ademas, es comun que cuando se evallan respuestas a escala de
paisaje, los estudios comparen una 0 mas muestras en un paisaje
continuo con una o varias muestras en un paisaje fragmentado
(Fig. 2C). Esta aproximacion también ha sido criticada, ya que su
tamafo de muestra a escala de paisaje es n = 1y, por tanto, estos
estudios no permiten evaluar la magnitud de la respuesta al gra-
diente de fragmentacion (i.e. unicamente evaluan si la respuesta
bioldgica difiere entre ambas condiciones; Fahrig 2003).

Por otro lado, los estudios que definen la fragmentacion como
un patron del paisaje, miden su efecto solamente a escala de pai-
saje, evaluando cémo varia la respuesta de interés en paisajes con
diferente grado de fragmentacion (Fahrig et al. 2019). Para ello, se
pueden utilizar tres tipos de disefios experimentales: estudios sitio-
paisaje, estudios parche-paisaje, y estudios a escala de paisaje. La
seleccién de disefio depende de la pregunta del estudio, y la inter-
pretacion de los resultados también va a ser diferente. En todos
ellos, la variable explicativa es medida a escala de paisaje (p.ej.
numero o densidad de parches dentro del paisaje), pero la escala
a la que se mide la respuesta (escala de sitio, escala de parche o
escala de paisaje) depende del disefio. Los estudios sitio-paisaje
(Fig. 2D) miden la respuesta (p.ej. diversidad de especies) en un
sitio determinado (p.ej. en una parcela) y evalian cémo responde
esta respuesta a la fragmentacién del paisaje que lo rodea. Este
disefio tiene la ventaja de usar un esfuerzo de muestreo constante
(i.e. sitios o muestras del mismo tamafio) en todos los paisajes, evi-
tando asi el llamado “efecto de muestreo”. Dicho efecto debe ser
controlado en estudios parche-paisaje (Fig. 2E) ya que, en estos
estudios, los parches de mayor tamafo representan muestras de
mayor tamafio y, por lo tanto, pueden contener mas especies sim-
plemente porque fueron muestreados mas intensamente (Galan-
Acedo et al. 2019). Aunque los estudios a escala de paisaje tienen
la ventaja de poder evaluar las respuestas a escala de paisaje
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(Fig. 2F), son mas dificiles de llevar a cabo, lo que puede limitar el
nuamero de paisajes de estudio. Ademas, las muestras del paisaje
que se localizan cerca del borde del paisaje pueden estar mas fuer-
temente influenciadas por atributos de paisajes vecinos y, por tanto,
estos estudios deberian de evitar muestrear el borde del paisaje
para evitar este potencial efecto de confusion.

Un aspecto crucial a la hora de medir el efecto de una variable
de paisaje es considerar a qué escala (extension espacial) debe
medirse (i.e. el tamafio del paisaje; Jackson y Fahrig 2015). Dado
que esta informacion no suele estar disponible, se han desarrollado
métodos para seleccionar el tamafio del paisaje 6ptimo para medir
el efecto de cada variable. Dicho tamafo o escala 6ptima es deno-
minada ‘escala de efecto’ (Tabla 1), y se refiere a la extension es-
pacial dentro de la cual, la asociacién entre una variable de paisaje
y una respuesta se hace mas fuerte o evidente (Jackson y Fahrig
2015). Para ello, se sugiere medir la variable de paisaje a diferentes
escalas concéntricas (i.e. con radios de diferente tamafio) para
identificar la escala que resulta en asociaciones paisaje-respuesta
mas fuertes (Jackson y Fahrig 2015). Este tema no es trivial, ya
que si se evalua el efecto de la fragmentacion a la escala incorrecta
(p-ej. demasiado pequefia o demasiado grande), podemos concluir
erroneamente que dicho efecto es débil o nulo. Por esta razon,
cada vez mas estudios optan por usar una aproximacion multies-
calar para identificar con mayor precisién y confiabilidad el efecto
de la estructura del paisaje sobre la biodiversidad (Galan-Acedo et
al. 2018; Martin 2018).

Las caracteristicas del sitio y del parche son medidas ambi-
guas de fragmentacion

Como sefialamos arriba, los estudios que definen la fragmenta-
cion como proceso evaluan comunmente el efecto de variables lo-
cales, como la distancia al borde o el tamafio del parche y su
aislamiento. Esto se debe en gran medida a la extrapolacion que
hizo Levins (1970) de la Teoria de la Biogeografia de Islas (MacAr-
thur y Wilson 1967) a los ecosistemas terrestres fragmentados. En
particular, los parches de habitat rodeados por una matriz antropica
asemejaban las islas rodeadas de mar, por lo que parecia légico
pensar que los principios utilizados en esta teoria debian funcionar
en los ecosistemas fragmentados. En particular, dado que esta te-
oria propone que las islas mas pequenas y aisladas tienen menor
probabilidad de ser colonizadas y mayor probabilidad de extincion,
el nimero de estudios acerca del efecto del tamafio y aislamiento
del parche se incrementé exponencialmente (Fahrig 2019). Estas
dos variables son las mas usadas en estudios de fragmentacion, y
han sido frecuentemente asociadas con los efectos negativos de la
fragmentacion sobre las especies (p. ej., van Dorp y Opdam 1987,
Beier et al. 2002; Hill y Curran 2003; Bailey et al. 2010). De hecho,
el aislamiento y la reduccion del tamaio del parche son considera-
das a menudo como las consecuencias mas perjudiciales de la frag-
mentacion, ya que pueden interrumpir la dispersion de los individuos
y reducir el tamafo de las poblaciones (Haddad et al. 2015; Fletcher
et al. 2018). Ademas, los parches mas pequefos tienen una mayor
proporcion de superficie expuesta a las condiciones de la matriz an-
tropica, lo que puede detonar varias respuestas negativas en la bio-
diversidad, como la alteracion del microclima, el incremento de la
mortalidad de arboles, y el aumento en la incidencia de caza, tala
selectiva y fuegos (Laurance et al. 2000, 2002; Fletcher et al. 2018).

El uso del tamafio del parche, el aislamiento y la cantidad de
borde como medidas de fragmentacion ha sido muy criticado, ya
que la pérdida de habitat por si misma (i.e. sin que haya fragmen-
tacion) también resulta en parches mas pequefios, aislados y con
mayor superficie de borde (Fahrig 2003; Fahrig et al. 2019). De
hecho, como demuestra Fahrig (2003), estas medidas estan signi-
ficativamente relacionadas con la pérdida de habitat. En particular,
los parches mas pequefios y aislados se localizan usualmente en
paisajes que han sufrido mayor pérdida de habitat (Fahrig 2013).
Por tanto, estas variables del parche son medidas ambiguas de
fragmentacion (no son exclusivas de ésta), y no deben de ser usa-
das como sinénimos de fragmentacion.
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Figura 2. Disefios de muestreo en estudios que definen la fragmentacién como proceso y como patrén. Los estudios que definen la fragmentacién como
proceso suelen evaluarla a diferentes escalas espaciales. En los estudios a escala de sitio, la parcela o transecto es la unidad muestral (A). En los estudios
a escala de parche, el parche es la unidad muestral, y se evaliian métricas derivadas de la Teoria de Biogeografia de Islas como el tamafo de parche
(B). Los estudios a escala de paisaje que miden la fragmentacién como un proceso comparan paisajes continuos con paisajes fragmentados, y su tamafio
de muestra a escala de paisaje es usualmente n = 1 (C). Los estudios que definen la fragmentacién como patrén trabajan siempre a escala de paisaje.
Eso significa que la variable explicativa (p. ej., fragmentacion) es evaluada a nivel de paisaje, si bien la variable respuesta puede ser obtenida en un sitio
concreto dentro del parche (estudios sitio-paisaje, D), en todo el parche (estudios parche-paisaje, E) o en todo el paisaje (estudios a escala de paisaje,
F). En las mediciones de la fragmentacion como patrén a escala de paisaje, la cantidad de habitat se mantiene constante para controlar su efecto (40%
de cantidad de habitat en todos los paisajes en D, E y F). El recuadro alrededor de los parches representa el paisaje. En verde se muestra el habitat; en
blanco, la matriz de no-habitat y en marrén, el borde. Los cuadros amarillos representan las unidades muestrales.

Figure 2. Sampling designs in studies that define fragmentation either as a process or as a pattern. Studies that define fragmentation as a process usually
evaluate it at different spatial scales. In site-scale studies, the plot or transect is the sampling unit (A). In patch-scale studies, the patch is the sampling
unit, and they use metrics derived from the Island Biogeography Theory such as patch size (B). Landscape-scale studies that measure fragmentation as
a process compare continuous landscapes with fragmented landscapes, and their landscape-scale sample size is usually n = 1 (C). Studies that define
fragmentation as a pattern always work at the landscape scale. This means that the explanatory variable (e.g., fragmentation) is evaluated at the landscape
level, although the response variable can be obtained at a specific site within the patch (site-landscape studies, D), throughout the patch (patch-landscape
studies, E) or throughout the landscape (landscape-scale studies, F). In the measurements of fragmentation as a landscape-scale pattern, the amount
of habitat is kept constant to control its effect (40% of the amount of habitat in all landscapes in D, E and F). The box around the fragments represents
the landscape. Habitat is shown in green; the non-habitat matrix is shown in white and the border is shown in brown. The yellow boxes represent the
sampling units.
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Otro aspecto crucial relacionado con la escala es que las res-
puestas bioldgicas a variables locales no pueden ser extrapoladas
a escala de paisaje. Si bien es cierto que a medida que aumenta el
grado de fragmentacion se reduce el tamafio de los parches, el
efecto del tamafo del parche no puede ser extrapolado a escala
de paisaje, ya que pueden existir mecanismos ecoldgicos a escala
de paisaje que debilitan o anulan el efecto del tamafio del parche a
esta escala (Fahrig et al. 2019). Por ejemplo, el tamafo de la po-
blacién de una especie puede ser menor en parches mas peque-
fos, pero eso no implica que en paisajes con muchos parches
pequefos debamos encontrar menos individuos. Esta extrapola-
cion puede ser una hipétesis de trabajo, pero no es una evidencia
de que la fragmentacion tiene efectos negativos, ya que a medida
que aumenta el numero de parches, la distancia entre parches se
reduce (no aumenta), lo que puede favorecer la dispersion de indi-
viduos entre parches y la disponibilidad de recursos. Estos y otros
mecanismos a escala de paisaje pueden anular las respuestas ne-
gativas de la biodiversidad a las caracteristicas de los sitios o del
parche (Chase et al. 2018, 2019; Fahrig et al. 2019). De hecho,
Chase et al. (2018, 2019) demuestran que, al cambiar de una es-
cala a otra, el efecto de una variable puede aumentar, disminuir y,
en un 10% de los casos, hasta cambiar de sentido (de negativo a
positivo, o viceversa). Por lo tanto, el efecto de una o varias varia-
bles locales no deberian ser extrapolados a escala de paisaje.

Consecuencias tedricas: diferentes metodologias
generan diferentes resultados

Las diferentes definiciones, conceptualizaciones y metodolo-
gias empleadas para estudiar la fragmentacion en distintos estu-
dios tienen importantes consecuencias tedricas y aplicadas. En
relacién a las implicaciones tedricas, es interesante observar que
los estudios que definen la fragmentaciéon como un proceso y que
no controlan el efecto de la cantidad de habitat, tipicamente con-
cluyen que la fragmentacion tiene efectos fuertes y negativos (re-
visado por Haddad et al. 2015; Fletcher et al. 2018). En contraste,
los estudios que definen la fragmentacion como un patrén, y que
controlan el efecto de la cantidad de habitat, usualmente concluyen
que la fragmentacion per se tiene efectos mayormente nulos, aun-
que positivos cuando son significativos (revisado por Fahrig 2017).
Esta discrepancia de resultados parece estar asociada a la pre-
sencia o ausencia (control) del efecto de confusién generado por
la cantidad de habitat. Por ejemplo, Haddad et al. (2015) evaltan,
en 76 estudios experimentales de largo plazo, el efecto del pro-
ceso de fragmentacion sobre diferentes grupos taxondémicos (p.
ej., plantas, aves, artropodos) y procesos ecoldgicos (p. €j., acu-
mulacion de carbono y biomasa). Para cuantificar el efecto de la
fragmentacion, usaron atributos del parche, como su tamafio,
grado de aislamiento y la proporcion borde/interior. Los investiga-
dores observaron una reduccion del nimero de especies, su abun-
dancia y la productividad del ecosistema de entre el 13% y 75% a
medida que disminuia el tamafio del parche y aumentaban su ais-
lamiento y proporcién de borde.

En contraste con lo anterior, Fahrig (2017) revisé todos los es-
tudios sobre fragmentacion per se realizados a escala de paisaje.
Del total de articulos encontrados, seleccioné solamente aquellos
que reportaron efectos significativos de la fragmentacion del habi-
tat, aunque encontrd que en la mayoria de casos (71%) la frag-
mentacion no tenia ningun efecto significativo. De los 381 efectos
significativos reportados en la literatura (de un total de 118 estu-
dios), 290 efectos (76%) fueron positivos. Vale la pena destacar
que esta proporcion mayor de efectos positivos que negativos fue
independiente del grupo taxonémico, de las variables de fragmen-
tacion estudiadas (p. ej., niumero de parches o densidad de borde),
la localizacion geografica del paisaje (p.ej. zona tropical vs. tem-
plada), el tipo de variable de respuesta o el estatus de conserva-
cion de las especies, por lo que no encuentra apoyo a la hipotesis
de que las respuestas a la fragmentacion debian ser mayores en
los tropicos, especialmente en especies especializadas y mas
amenazadas.
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Consecuencias aplicadas: el valor de conservacion
de los parches pequeiios

El propdsito ultimo de los estudios de fragmentacion es enten-
der los requerimientos espaciales de las especies y los procesos
ecolégicos, para asi poder dar recomendaciones que favorezcan
su conservacion a largo plazo. En este sentido, dado que los estu-
dios que definen la fragmentacién como proceso suelen encontrar
que la fragmentacion tiene impactos negativos sobre la biodiversi-
dad, suelen concluir que las estrategias de conservacion deben en-
focarse en preservar parches grandes de habitat continuo y
promover la creacion de corredores que eviten la fragmentacion del
habitat (Wilcox y Murphy 1985; Gilbert-Norton et al. 2010; Haddad
et al. 2017). Esta recomendacion tuvo (y sigue teniendo) una gran
influencia sobre gestores, administraciones y organizaciones con-
servacionistas de todo el mundo. Por ejemplo, la Unién Internacio-
nal para la Conservacion de la Naturaleza (IUCN por sus siglas en
inglés; IUCN 1980) recomend? el disefio de reservas que prioriza-
ran habitats continuos por encima de paisajes fragmentados, lo cual
tuvo un fuerte impacto en las recomendaciones de conservacion
de las administraciones publicas (p. €j., las politicas de gestion fo-
restal en Ontario, Canada, recomiendan eliminar del paisaje los
parches de habitat pequefos, Fahrig et al. 2019).

La recomendacion de priorizar areas grandes sobre las peque-
fias no es exclusiva de los estudios de fragmentacion. Desde fina-
les de los 60’s e inicios de los 70’s, los principios de la Teoria de
Biogeografia de Islas fueron usados para sugerir que se enfocaran
los esfuerzos de conservacion en los parches grandes, ya que la
probabilidad de extincion de las poblaciones se espera que dismi-
nuya en reservas de mayor tamafio (Diamond 1975). Sin embargo,
¢qué sucede cuando se compara la efectividad de una reserva
grande (Single Large) con varias pequenas (Several Small) que
sumen la misma cantidad de area? Esta pregunta dio lugar al fa-
moso debate SLOSS (Single Large Or Several Small). Aunque Dia-
mond (1975) propuso que la reserva grande seria mas efectiva que
varias pequeias, Simberloff y Abele (1976, 1982) y otras revisiones
y meta-analisis posteriores (Quinn y Harrison 1988; Fahrig 2020)
demostraron lo contrario, apoyando asi los ultimos hallazgos sobre
los efectos de la fragmentacion per se (Fahrig 2017).

En particular, la evidencia sobre los efectos de la fragmentacion
per se indica que sus efectos son mayormente neutros (o positivos
cuando son significativos) (Fahrig 2017). Por tanto, estos estudios
sugieren que debemos conservar la mayor cantidad de habitat po-
sible, sin importar el tamafio de los parches (Arroyo-Rodriguez et
al. 2020). En otras palabras, no debemos guiar las estrategias de
conservacion en funcién del tamafio de los parches, sino de la can-
tidad de habitat en el paisaje. Cuanto mas habitat, mejor. Ahora
bien, los estudios sobre el debate SLOSS y sobre la fragmentacién
per se sugieren que un mayor numero de parches pequefios po-
drian tener mayor valor de conservacion que pocos parches gran-
des (Fahrig 2017, 2020; Volenec y Dobson 2020). Por tanto, dada
una cantidad determinada de habitat, contar con un mayor niumero
de reservas pequefias puede ser mas valioso para la conservacion
que enfocarnos en pocas areas de mayor tamafio (Arroyo-Rodri-
guez et al. 2020).

Reconocer el valor de los parches pequefios es especialmente
importante en regiones muy deforestadas, donde no existen par-
ches grandes. En estas regiones, los ultimos remanentes de flora
y fauna autdéctona pueden estar presentes en parches muy peque-
fos (Hernandez-Ruedas et al. 2014; Fahrig 2020). Sin embargo, a
pesar de la creciente evidencia acerca de la importancia de los pe-
quefios parches de bosque como reservorios de biodiversidad (ver
Hernandez-Ruedas et al. 2014; Galan-Acedo et al. 2019; Palmeirim
et al. 2019; Arasa-Gisbert et al. 2021b), auin no ha sido reconocida
y trasladada a la gestion y disefio de reservas. Por tanto, muchos
parches pequefios estan en riesgo de desaparecer en las proximas
décadas. Por ejemplo, en regiones tropicales de México, como Los
Tuxtlas (Fig. 3A) y el norte de Chiapas, donde la riqueza bioldgica
es elevada pero también la deforestacion, la mayoria de los par-
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Figura 3. Los estudios sobre los efectos de la fragmentacion per se concluyen que sus efectos sobre la biodiversidad son en su mayoria débiles, aunque
generalmente positivos cuando son significativos, resaltando asi el gran valor de conservacion de los parches de habitat (A). Sin embargo, el modelo de
disefio de reservas clasico, que prioriza parches grandes por encima de los pequefios, puede provocar la desaparicion de parches forestales pequefios,
como el de la imagen B, para establecer pastizales para el ganado (C y D). Imagen A, paisaje fragmentado de Los Tuxtlas, Veracruz, México; imagen B,
parche < 5 ha en Los Tuxtlas; imagenes C y D, parches deforestados para establecer pastizales para el ganado en Juarez, Chiapas, México. Fotos
tomadas por Ricard Arasa-Gisbert.

Figure 3. The studies on the effects of fragmentation per se conclude that its effects on biodiversity are mostly weak, although usually positive when they
are significant, thus highlighting the great conservation value of habitat patches (A). However, the classic reserve design model, which prioritizes large
patches over small ones, can lead to the disappearance of small forest fragments, like the one in picture B, to establish pastures for livestock (C and D).
Image A, fragmented landscape at Los Tuxtlas, Veracruz, Mexico, image B, fragment < 5 ha in Los Tuxtlas; images C and D, cleared fragments to establish

pastures for cattle in Juarez, Chiapas, Mexico. Photos taken by Ricard Arasa-Gisbert.

ches forestales tienen un tamafio que no supera las 8 ha (Fig. 3B;
Guevara y Laborde 2012). EI Programa Nacional de Pago por Ser-
vicios Ambientales solo incentiva econémicamente a los propieta-
rios de parches de bosque de mas de 100 ha (CONAFOR 2020).
Por tanto, en estas regiones tropicales los parches de menor ta-
mafio estan siendo deforestados para crear pastizales para el ga-
nado (Figs. 3C y 3D).

Recomendaciones para estudios futuros

El debate acerca de los efectos de la fragmentacion sobre la
biodiversidad es uno de los mas importantes en ecologia y biologia
de la conservacion de los Ultimos tiempos. El andlisis de sus causas
y consecuencias puede ayudar a mejorar la concepcion y el disefio
de este tipo de estudios (Miller-Rushing et al. 2019). En este sen-
tido, creemos que es importante tener en cuenta las siguientes con-
sideraciones. Primero, dado que la fragmentacién ocurre a nivel
paisajistico, los estudios sobre sus efectos deberian ser disefiados
a escala de paisaje, tratando de controlar experimental o estadis-
ticamente los efectos de confusion de otras variables importantes,
como la cantidad de habitat. El control de variables de confusion
es una practica basica en disefio experimental, y deberia ser una
prioridad en este tipo de estudios. Con esto, no queremos decir que
los estudios a escala de sitio y de parche no sean valiosos. Al con-
trario, muchos procesos ecolégicos dependen de estas variables
locales, pero las conclusiones de estos estudios deberian de limi-

tarse a esta escala de andlisis para evitar confusion. Aunque el pro-
ceso de fragmentaciéon puede promover cambios en el habitat a
nivel local, creemos que es mas claro y util llamar a cada variable
por su nombre. Por ejemplo, si evaluamos el efecto de la distancia
al borde, hablemos de efectos de borde, si evaluamos la distancia
entre parches, hablemos del efecto del aislamiento, etc. Denominar
a todos estos efectos ‘efectos de fragmentacion’ es confuso y no
contribuye a mejorar nuestro entendimiento acerca de los efectos
de la fragmentacion. Por otro lado, es evidente que necesitamos
mas estudios para esclarecer los mecanismos detras de los efectos
positivos de la fragmentacion per se sobre la biodiversidad (Fahrig
et al. 2019). Algunos de los mecanismos que podrian explicar los
efectos positivos de la fragmentacion per se sobre la biodiversidad
son: (1) mayor diversidad de habitats, (2) mayor conectividad en el
paisaje, (3) dinamicas de complementacién y suplementaciéon en
el paisaje, (4) estabilizacion de las relaciones entre depredador y
presa, y (5) evitar la proliferacion de los competidores mas fuertes
(Fahrig et al. 2019). Las evidencias empiricas sobre estos meca-
nismos son aun escasas (pero ver Hernandez-Ruedas et al. 2018),
por lo que necesitamos mas estudios sobre el tema. Otro aspecto
poco conocido es la interaccion entre la fragmentacion y otras ame-
nazas, como las enfermedades emergentes y el cambio climatico.
Entender estas interacciones nos va a permitir disefar estrategias
de conservacién y manejo mucho mas efectivas. Por ultimo, pero
no menos importante, debemos ampliar el nimero de variables de
respuesta que son evaluadas, ya que ademas de la riqueza de es-
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pecies, es importante conocer como afecta la fragmentacion a otras
variables importantes, como la persistencia poblacional, la salud
de los individuos, la natalidad/mortalidad, los patrones de disper-
sion y el uso del habitat, entre otras. En conjunto, todas estas con-
sideraciones contribuiran a la generacién de un conocimiento
mucho mas completo y profundo de los efectos de la fragmenta-
cion, permitiendo asi disefiar paisajes amigables con la biodiversi-
dad y los humanos.
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