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RESUMEN

Los bosques de montafia proporcionan numeroso habitats para diversas especies, por
lo que se convierten en sitios idoneos para el entendimiento del impacto cambio climatico en
la biodiversidad y el suministro de servicios ecosistémicos. Usando el poder explicativo de
los rasgos funcionales (&rea foliar- AF, area foliar especifica- AFE, contenido foliar de materia
seca -CFMS, fuerza tensil -FT, densidad de madera -DM, contenido foliar de Nitrégeno-N,
contenido foliar de Fdsforo -P, contenido foliar de Potasio -K) se evalu6 la respuesta de la
vegetacion a la variabilidad ambiental y el impacto potencial del cambio climético a los
ecosistemas de montafia. Se midieron los rasgos a 108 especies arboreas, helechos
arborescentes y palmas dominantes (las que conformaban el 80% del area basal por parcela)
en 35 parcelas de 0.25 ha ubicadas en bosque primario en un gradiente de elevacién de 400 a
3000 msnm en Costa Rica. La comunidad se caracterizd a traves de tipos funcionales de
plantas (TFP), medias ponderadas de la comunidad e indices multirasgo multidimensionales
(equidad, divergencia, riqueza y disimilitud) de diversidad funcional. ElI grado de
autocorrelacion espacial de la composicion funcional y las variables ambientales fue evaluado
a través de correlogramas de Mantel y se usé anélisis de particion de la varianza para evaluar
la contribucion del suelo, temperatura, precipitacion y espacio a la variabilidad de la
composicion funcional, expresada esta en términos de las medias de los valores de los rasgos,
ponderadas tanto por la abundancia como por el area basal de cada especie. La relacion de la
distribucion actual de valores de rasgos con el clima se determind por medio de modelos
multivariados de regresion a partir de un andlisis de redundancia (RDA) y se usaron escenarios
de emisiones de los afios 2020 y 2080 para observar el impacto del cambio climatico. Los
datos climaticos vinieron de WorldClim con una resolucion espacial de aproximadamente 1

km?y las variables de suelo fueron medidas por muestreo en las parcelas.

Entre las especies estudiadas existen correlaciones entre valores de rasgos foliares
gue se ajustan al esperado espectro de economia foliar y una correlacion positiva entre DM y
CFMS que sugiere un espectro adicional conservativo-adquisitivo. Los analisis delimitaron
seis TFPs, uno netamente adquisitivo, uno netamente conservativo, tres intermedios, y un

grupo conformado Unicamente por palmas.
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Los factores ambientales medidos permitieron explicar >75% de la variacion de la
composicion funcional. La particion de la varianza mostré que las variables de temperatura
son las mas importantes en la definicion de la variacion de la composicién, aunque los efectos
de los factores individuales fueron relativamente débiles. En la zona alta del gradiente a causa
de las bajas temperaturas hay ademas limitacion del crecimiento por Nitrogeno, esto se vio
reflejado en la alta relacion C-N del suelo, en la presencia de altos valores de las medias
ponderadas del CFMS y DM vy bajos de la del N foliar y en la dominancia del TFP netamente
conservativo. En zonas bajas el crecimiento es principalmente limitado por el Fosforo y la
acidez del suelo, reflejado esto por valores bajos de la media ponderada del P foliar. En esta
zona se presentd la coexistencia de todos los TFPs, alta variacion del espectro de rasgos
foliares y mayor uniformidad en la distribucion de la abundancia de rasgos con ausencia de
valores extremos de acuerdo a los indices de diversidad de equidad (FEve) y divergencia
funcional (FDiv). En general la diversidad funcional disminuye con la altitud. Las mejores
condiciones para el crecimiento de las plantas respecto a las condiciones del suelo se
presentaron, sin embargo, en la zona intermedia la cual presenta mayor abundancia de los
TFPs de caracteristicas intermedias y los mayores valores de las medias ponderadas de AFE,
AF, NyK.

Bajo escenarios climéaticos futuros se extienden areas caracterizadas por medias
ponderadas de rasgos que indican bosques adquisitivos, rapidos. Tal tendencia puede
aumentar la productividad del gradiente y la fijacion de CO; y disminuir el almacenamiento
potencial de Carbono en el bosque. Para el 2020 se observa disminucion de la distribucion de
zonas con medias ponderadas de DM elevadas aunque para el 2080 reaparecen valores altos.
Sin embargo, la adaptacién del sistema bosque a estos cambios potenciales de composicién
funcional, depende en gran medida de la capacidad de migracion de las especies ademas de su

plasticidad fenotipica; desconocidas hasta ahora.

Debido a la alta influencia del clima en los rasgos funcionales, fue posible inferir en
procesos a nivel de comunidad, a escala espacial y temporal, resaltando el alto potencial de la

ecologia funcional en el monitoreo del cambio climatico.

Palabras clave: altitud, cambio climatico, rasgos funcionales, tipos funcionales de planta,

indices de diversidad funcional.
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SUMMARY

Mountain forests provide numerous habitats that favor a range of species and are
important sites for understanding the impact of climate change on biodiversity and the supply
of ecosystem services. Using the explanatory power of functional traits (including leaf area,
LA, specific leaf area, SLA; leaf dry matter content, LDMC; leaf tensile strength, LTS; wood
density WD; leaf nitrogen content, N; leaf phosphorus content, P; leaf potassium content, K)
this thesis assesses the response of vegetation to environmental variability and the potential
impacts of climate change on forest functional composition. Functional traits were measured
for 108 dominant tree, tree fern and palm species (species that made up 80% of the basal area
per plot) among individuals >=10 cm dbh in 35 0.25-ha primary forest plots in Costa Rica,
across an elevation gradient of 400 to 3000 masl. The community was characterized by six
plant functional types (PFTs), community weighted mean trait values (CWM) and multitrait
indices (functional evenness, dispersion, divergence and richness). The degree of spatial
autocorrelation of the functional composition and environmental variables was assessed with
Mantel correlograms, and variance partitioning was used to assess the contribution of soil,
temperature, precipitation and space variability to functional composition expressed in terms
of community weighted mean trait values (CWM). Multivariate regression models and
redundancy analysis were used to calculate the current relationship between CWM trait values
and climate variables, and the Alb emissions scenario was used to simulate forest functional
composition in the years 2020 and 2080. All climate data came from WorldClim with a

spatial resolution of approximately 1 km?.

We found correlations among trait values for the species studied that represent the
expected leaf economics spectrum, and a positive correlation between WD and LDMC
suggested a secondary conservative-acquisitive spectrum. We delimited six PFTs, one
conservative, one acquisitive, three with intermediate characteristics, and one composed of

palm species.

The environmental factors measured explained >75% of the variation of forest
functional composition. Variance partitioning suggested that temperature variables are the
single most important factor, although the individual effects were relatively weak. In the
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highlands, the low temperatures contribute to a low rate of mineralization and mean that
nitrogen limits growth; this pattern was reflected in the high C-N ratio in the soil, in the high
CWM WD and LDMC, the low CWM N and the dominance of the conservative PFT. In the
lowlands growth is primarily limited by phosphorus and soil acidity, this was reflected in the
low CWM P. According to the diversity indices of evenness (FEve) and functional divergence
(FDIV), lowland areas were characterized by the coexistence of all PFTs, high variation of
leaf traits values, relative uniformity in the distribution of traits abundance and the absence of
extreme trait values. In general, functional diversity decreased with altitude. The intermediate
zone exhibited the best soil conditions for plant growth and had a greater abundance of TFPs
with intermediate characteristics and high CWM, SLA, N and K.

Using future climate scenarios, acquisitive CWM values are likely to become more
extensive and probably this would increase productivity and CO, fixation. However, the
models indicate lower CWM wood density and this may bring decreased carbon storage in the
forest. For 2020, there was a decrease in the distribution and abundance of conservative CWM
values, though by 2080, the high values reappeared. Whether or not the forest will show these
changes, however, depends greatly on the migration capacity of the species and their

phenotypic plasticity, which are currently unknown.

Because of the strong influence of environmental variables on functional traits,
community level processes can be inferred at across both spatial and temporal scales. These
findings highlight the potential for functional ecology to improve our understanding of climate

change.

Keywords: altitude, climate change, functional traits, plant functional types,

functional diversity indices, functional composition.
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1. INTRODUCCION

La biodiversidad es afectada principalmente por la pérdida de hébitats vy
fragmentacion provocadas en su mayoria por procesos de deforestacion (Hughes 2000), que
junto con el cambio climatico componen los principales impulsores de su pérdida a nivel
mundial (MEA 2005). Entre los impactos potenciales del cambio climatico en los tropicos se
encuentran cambios de distribucion altitudinal y pérdida de especies de tierras bajas o de
rangos climaticos limitados como las especies endémicas de bosques de montafia (Colwell et
al. 2008, Malhi et &l. 2010). El aumento de temperatura provocara migraciones hacia los polos
0 a mayores altitudes, durante estas migraciones los organismos encontraran cultivos, fabricas,
carreteras o asentamientos urbanos (Hannah et al. 2005) que dificultan la conectividad
comprometiendo aquellas especies cuya dispersion y polinizacion depende de animales
mutualistas como es el caso de la gran mayoria de especies arbéreas de los bosques tropicales
(Ghazoul y Sheil 2010).

Los ecosistemas proveen bienes y servicios que contribuyen a que las sociedades
puedan afrontar los efectos negativos del cambio climatico, por lo que se requiere frenar el
ritmo de avance de la degradacion ambiental y la definicion e implementacion de medidas de
conservacion que consideren los impactos del cambio climéatico (Bunn et al. 2010, Clark 2007,
Peterson et al. 1998, Peterson et al. 2002). Las diferentes combinaciones de factores
ambientales que ofrecen los bosques de montafia favorecen una multitud de habitats para
diferentes especies (Foster 2001), es por ello que estos bosques han sido usados ampliamente
para entender las causas de la variacién de la vegetacion (Gentry 1995, Lieberman et al. 1996)
y se convierten en sitios idoneos para entender el impacto del cambio climético y su afectacién

a la oferta de servicios ecosistémicos (Malhi et al. 2010).

La diversidad funcional ofrece una forma de aproximarse a las relaciones entre los
impulsores de cambio climatico, la biodiversidad, el funcionamiento ecoldgico y los servicios
esenciales para el bienestar humano que brindan los ecosistemas (MEA 2005); a pesar de que
su uso se ha incrementado en las Ultimas décadas (Martin-Lopez et al. 2007) son escasos los

conocimientos sobre la relacion de la diversidad funcional y el ambiente.



2.

3.

En la presente investigacion se analiza la composicion y diversidad funcional de los
bosques en un gradiente altitudinal en Costa Rica, buscando contribuir al conocimiento de la
respuesta de la vegetacion a la variacion ambiental por medio del uso de rasgos funcionales.
Se caracterizo funcionalmente la comunidad a través de tipos funcionales de plantas (TFP),
indices de diversidad funcional (IDF) y medias ponderadas de la comunidad (MPC) y se
identificaron relaciones con el clima, lo que permitid inferir sobre los impactos potenciales del
cambio climéatico en las comunidades vegetales y el aprovisionamiento de los Servicios

Ecosistémicos.

OBJETIVO GENERAL
Contribuir al entendimiento de las respuestas de las comunidades de plantas y los

procesos ecoldgicos a la variabilidad climatica por medio del enfoque funcional aplicado
dentro de un gradiente altitudinal en Costa Rica.

OBJETIVOS ESPECIFICOS

e Identificar y comparar tipos funcionales de especies arbdreas entre diferentes pisos
altitudinales en el gradiente Caribe-Villa Mills con base en rasgos funcionales

e Evaluar la relacion de la composicion y diversidad funcional con variables ambientales.

e Determinar los efectos potenciales del cambio climético en la composicién funcional y

las consecuencias en la oferta de servicios ecosistémicos



4.

5.

HIPOTESIS DEL ESTUDIO

La composicion y diversidad funcional se encuentran relacionadas con factores
climéaticos y edéaficos presentando respuestas diferenciadas en un gradiente de variacion

ambiental

MARCO TEORICO

5.1 Rasgos funcionales

Para comprender procesos ecoldgicos es util la determinacion de la variacion de
rasgos entre las diferentes especies que componen los ecosistemas (Chave et &l. 2006). Los
rasgos funcionales corresponden a un caracter morfologico, fisioldgico o fenoldgico relevante
de la planta para comprender y explicar la relacién con su entorno, describen diferentes
aspectos de las estrategias de vida de las plantas y son el resultado tanto de inercia filogenética

como de seleccion natural del medio ambiente (Felsenstein 1985).

El tamafio, peso, contenido de nutrientes y resistencia de la hoja; estan
correlacionados con crecimiento y defensa (Cornelissen et al. 2003). La densidad de madera
influye en la cantidad de carbono fijado y estd inversamente relacionada a la tasa de
crecimiento, mortalidad y tiempo de reproduccién (Swenson y Enquist 2007), especies con
baja densidad de madera son por lo general especies oportunistas de claros en el bosque, de
crecimiento rapido, con menor resistencia mecanica y a menudo de gran estatura (Williamson
1984; Zanne y Falster 2010). Una alta densidad de madera se encuentra a menudo en
ambientes con presencia de factores que generan estrés en las plantas: baja radiacion solar,
viento, bajas temperaturas, abundancia de hongos descomponedores de madera y baja
fertilidad del suelo (Chave et al. 2006). Williamson (1984) encontré en un estudio preliminar
que bosques de tierras bajas presentan valores altos y bajos de densidad de madera, a mediana
elevacidn son escasos valores bajos y a mayor elevacion se carece de los dos extremos; las
diferencias no son grandes en el valor medio de la densidad de madera pero si se reduce la

varianza en comunidades de alta elevacion.



El tamafio y cantidad de semillas por fruto, los vectores de polinizacion y dispersion,
la sexualidad y madurez reproductiva, son rasgos asociados a procesos reproductivos y
dispersion que juegan un importante rol en el entendimiento de la migracion de plantas en el
paisaje en respuestas a las perturbaciones en el lugar. Los sindromes de dispersion, el tamafio
de la semilla y la altura total estan correlacionados, la altura del arbol adulto y emergencia en
el dosel facilita la dispersion por el viento presentando semillas livianas (Falster y Westoby
2003, Condit et al. 1996). Por medio de patrones observados de dispersion de semillas en
bosques latifoliados de zonas templadas y bosques tropicales inundables, Clark et al. (1999)

encontraron una mayor distancia de dispersion para especies dispersadas por el viento.

Especies que crecen en gradientes ambientales tolerantes al estrés son de crecimiento
lento con caracteristicas conservativas: Cornelissen (1999) encontré una disminucién de la
masa de la semilla y el tamafio de la hoja bajo estrés hidrico en especies maderables de zonas
templadas, Fonseca et al. (2002) encontraron hojas méas gruesas y pequefias en sitios aridos en
bosques del sureste de Australia, Thuiller et &l. (2004) encontraron en la distribucion del
género Leucadendron en la Region Floristica del Cabo (Sur Africa), que especies tolerantes al
estrés hidrico se encuentran especializadas a habitats de zonas aridas, reflejando posiblemente
una menor capacidad competitiva respecto a especies con hojas mas grandes de habitats mas

humedos.

5.2 Ecologia Funcional

El enfoque tradicional de medicion de la biodiversidad ha permitido caracterizar
patrones de distribucion espacial y temporal de las especies (Magurran 1988), comparar el
estado de la biodiversidad a diferentes escalas, respaldar prioridades de conservacion, entre
otras. Sin embargo este enfoque no considera la diferenciacion morfolégica y fisioldgica que
da lugar a las estrategias de vida de las plantas (Hooper et al. 2005) por lo que presenta fuertes
limitaciones para explicar procesos ecoldgicos (Cornelissen et al. 2003).

Ante la alta tasa de degradacion ambiental y cambio climatico que afectan los
ecosistemas es necesario entender el funcionamiento de los bosques y su efecto en los bienes y
servicios que estos proveen. La ecologia funcional surge ante dicha necesidad como una

herramienta para simplificar la complejidad floristica y para entender la respuesta de la



vegetacion a variables ambientales (Maharjan et al. 2011). La ecologia funcional se refiere al
componente de la biodiversidad que influye en la dindmica y funcionamiento del ecosistema
(Tilman 2001), establece principios y herramientas que buscan unir las caracteristicas de
comunidades con funciones y servicios ecosistémicos (Cornelissen et al. 2003). Se basa en
rasgos morfolégicos, fisiologicos o fenoldgicos (que puede ser medidos en un organismo)
relacionados con un efecto sobre uno 0 méas procesos ecoldgicos o0 con una respuesta a uno o
mas efectos ambientales (Martin-Lopez et al. 2007). Por medio de protocolos estandares se
miden rasgos foliares o de tallo, como contenido foliar de materia seca o densidad de la
madera, rasgos relacionados con la inversién de carbono que comparten compensaciones
comunes implicadas en costos de construccion (Cornelissen et al. 2003; Diaz y Cabido 1999;
Swenson y Enquist 2007).

Las propiedades funcionales de una comunidad pueden ser medidas por medio de la
diversidad de valores y rangos de rasgos funcionales de plantas; y también por su composicion
a través de tipos funcionales y sus abundancias proporcionales (Diaz y Cabido 1997); sin
embargo, no estd clara la variacion de la composicion funcional con cambios ambientales
(Fajardo y Piper 2010). A pesar del incremento en la Gltima década de medicion de rasgos
funcionales (Petchey y Gaston 2006), son escasos los conocimientos sobre su variacion
espacial que permita conocer la influencia de los factores ambientales y la distancia geogréfica
en la variaciéon funcional de las comunidades. Swenson et al. (2011) muestran un fuerte
patron de disminucion de la similitud funcional de la comunidad con la altitud, como un
primer analisis de diversidad beta en comunidades arboreas tropicales, intuyendo un modelo

deterministico de ensamblaje y recambio.

5.2.1 Tipos Funcionales de Plantas

Los TFP son ensamblajes de plantas parecidas ecolégicamente que difieren en su
taxonomia, son definidos basados en un conjunto de rasgos Utiles para explicar efectos
ambientales o propiedades ecosistémicas (Diaz et al. 2007). Los TFP pueden agrupar especies
tolerantes a altas temperaturas, o resistentes a sequias o heladas (Casanoves et al. 2011), sin
embargo la capacidad de aplicar respuestas funcionales a maltiples factores y la interpretacion
de la distribucion de plantas a lo largo de gradientes puede ser compleja y limitada (Lavorel y
Garnier 2002).



El funcionamiento de las especies en el ecosistema no sélo se debe a sus atributos
funcionales, sino también a la abundancia relativa con que estos atributos estan presentes a
nivel de la comunidad (Martin-Lopez et al. 2007). El tipo de atributos funcionales que
presentan las especies dominantes en un area reflejan cuales son los factores ambientales
selectivos més importantes que a su vez influyen sobre la tasa y magnitud de los principales
procesos de los ecosistemas (Diaz et &l. 2002; Lavorel y Garnier 2002).

La redundancia funcional es el nimero de especies que contribuyen de manera
similar a una funcion del ecosistema y la diversidad de respuesta es como especies
funcionalmente similares responden de manera diferente a las perturbaciones (Laliberté et al.
2010). La disminucion en la riqueza de especies causada por la intensificacion del uso del
suelo puede reducir el funcionamiento de los ecosistemas, presentando una reduccién
significativa de la redundancia funcional y la diversidad de respuesta (Flynn et al. 2009). La
redundancia funcional es proporcional a la probabilidad de que al menos una especie
sobreviva ante posibles perturbaciones, si no hay redundancia funcional, entonces la pérdida
de una sola especie puede resultar en la pérdida completa de un grupo funcional y por tanto, en

la pérdida de los servicios que es capaz de proveer (Martin-Lopez et al. 2007).

5.2.2 Diversidad Funcional

La diversidad funcional involucra la comprensién de las comunidades y los
ecosistemas con base en lo que hacen los organismos y es un componente vital de
investigacion sobre las consecuencias funcionales de la biodiversidad (Petchey et al. 2009).
Los indices méas usados en los primeros estudios de diversidad funcional son los indices
unidimensionales multirasgos: Indice de diversidad de atributos funcionales (FAD1 y FAD 2;
Walker et al. 1999), que se refieren al nimero de diferentes combinaciones de los rasgos que
ocurren en la comunidad y el indice de diversidad funcional (FD; Petchey y Gaston 2002) que
considera distancias entre especies a lo largo de clasificaciones jerarquicas. Posteriormente se
han propuesto otros indices que miden diferentes atributos de la diversidad funcional, como la
Divergencia Funcional (FDvar; Mason et al. 2003) la cual es la variacion de valores de rasgos
de las especies presentes en un sitio, ponderada por su abundancia. Se han propuesto indices
multirasgos multidimensionales de riqueza (FRic), equidad (FEve) y divergencia (FDis)

funcional (Villéger et al. 2008), que junto con el indice de dispersion funcional (FDis)



propuesto por Laliberté y Legendre (2010) caracterizan funcionalmente la comunidad (Pla et
al. 2011) (Cuadro 1).
Cuadro 1. Clasificacion de las medidas e indices usados en estudios de diversidad funcional, sugerida por Casanoves

et al. (2011), incluyendo indices multirasgo y monorasgos asi como la media ponderada de la comunidad (MPC) que
integra los rasgos de las especies ponderados por valores de abundancia (Violle et al. 2007).

indices rasgos simples

Monorasgo+ abundancia de especies MPC (Media Ponderada de la comunidad)
FDVar (Divergencia funcional)
FRO (Regularidad funcional)

Indices multirasgos

Sin abundancia de sp Con abundancia de sp.
FAD1 wFD (DF ponderada)
o ] FAD2 (Diversidad de atributos f.) wFDc
Unidimensionales MFAD (FAD modificado) Rao (entropia cuadrética)
FD (Diversidad funcional) wRao (entropia cuadratica)
FDc

GFD (FD generalizado)
Chull (Convex Hull)

FEve (Equidad funcional)
Multidimensionales FRic (Rigueza funcional) FDiv (Divergencia funcional)

FDis (Dispersién funcional)

FSpe (Especializacién funcional)

5.1 Respuestas de las plantas a ambientes heterogéneos de luz y nutrientes

El suministro de nutrientes del suelo es uno de los factores mas importantes que
afecta la productividad y la composicidn de especies, generalmente especies de sitios fértiles
tienen mayor productividad (Tilman 1984). En hébitats pobres de nutrientes, las plantas
desarrollan adaptaciones que se pueden clasificar dentro de tres diferentes lineas (Berendse et
al. 2007): la primera es maximizando la adquisicion de nutrientes incrementando su capacidad
competitiva ya sea por medio de simbiosis con bacterias fijadoras de nitrégeno u hongos
micorrizos, o explorando otras fuentes de recursos a traves del incremento en la inversion de
carbono en la biomasa de raices finas y/o aumentando la longitud de las raices. La segunda
linea estd relacionada con cambios en la eficiencia con la cual los nutrientes que estan
presentes en la planta son usados para la asimilacion de carbono y subsecuentemente para el
crecimiento. La tercera es incrementando el periodo durante el cual los nutrientes pueden ser
usados, aumentando la esperanza de vida de las hojas, raices y otros rganos por inversion en

tejidos de soporte y compuestos defensivos que reducen el riesgo de la herbivoria.



Los recursos pueden acumularse si su suministro excede la demanda para crecimiento
y otras funciones durante cierto periodo, esta acumulacion permite a las especies de
crecimiento lento absorber nutrientes para los requerimientos de crecimiento inmediato en
periodos de agotamiento de nutrientes; es por ello que el crecimiento de plantas perennes no
solo es determinada por la cantidad de nutrientes que adquiere sino también por la cantidad de
nutrientes almacenados que pueden ser reusados (Chapin et &l. 1990). Plantas con alta
utilizacion de nutrientes para reproduccion, tienen bajas tasas de crecimiento, el crecimiento
también es reducido si una proporcion significante del recurso es usado en almacenamiento de
reservas que envuelven la regulacién metabdlica o sintesis de compuestos de almacenamiento
(Chapin et &l. 1990).

Los macroelementos son esenciales para la vida de las plantas y participan en el
metabolismo directamente (N, P y S) o indirectamente (K). Algunos investigadores han
argumentado que una clasificacién entre macronutrientes y micronutrientes es dificil de
argumentar fisiolégicamente (Taiz y Zeiger 2002), por lo que se ha propuesto que los
elementos esenciales se clasifiquen de acuerdo a su rol bioquimico y fisiolégico (Mengel y
Kirkby 1987). EI N es el nutriente requerido en mayor cantidad después de los carbohidratos,
es linealmente dependiente del crecimiento y puede ser almacenado como aminoacidos,
proteinas, acidos nucleicos, entre otros. EI P es fundamental en el metabolismo, es un
componente de acidos nucleicos, nucleétidos, coenzimas, fosfolipidos, entre otros; y tiene un
rol clave en funciones que involucran el ATP y reacciones que involucran transferencia de
electrones. El K regula la concentracion osmotica y el PH de la célula, es fundamental en
procesos de regulacion de la fotosintesis y transporte del floema (Schulze et &l. 2002).

La distribucion de luz en los bosques es profundamente heterogénea espacial y
temporalmente, esto se refleja en la alta diferenciacion de las hojas determinando gran
amplitud de respuestas adaptativas segun la escala (Pearcy et al. 2007). La estrecha relacién
entre disponibilidad de luz, parametros fotosintéticos y crecimiento de la regeneracion se ha
demostrado en muchas especies cuyo crecimiento en etapas sucesionales tempranas es mas
rapido en ambientes de luz altos en comparacién con el crecimiento lento de especies

tolerantes a la sombra (Pearcy et al. 2007).



5.2 Factores que afectan la distribucion de especies

Entre los factores que regulan la distribucion de especies se encuentran los limites de
tolerancia fisiologica a algun factor ambiental (e.g. temperaturas minimas, heladas o
intensidad luminica) (Hannah et &l. 2005) y la combinacién de factores edéficos y climaticos,
los cuales tienen un fuerte efecto en la variacion de la estructura del bosque a escala de paisaje
y en la disponibilidad de recursos de las plantas (Toledo et al. 2010). La elevacidn representa
una compleja combinacién de condiciones ambientales por lo que ha sido considerada un
factor importante que afecta indirectamente la estructura, composicion y riqueza de las
comunidades vegetales (Malhi et al. 2010), de manera general el nimero de especies
disminuye conforme aumenta la altitud, aunque a veces es mayor la riqueza a elevaciones

intermedias, probablemente por su condicion transicional (Lieberman et al. 1996).

Diversas teorias buscan explicar la alta diversidad en los trépicos, una hipétesis muy
popular es la existencia de maltiples nichos ecoldgicos proporcionados por la heterogeneidad
ambiental que brindan los tropicos (Montagnini y Jordan 2005). Las condiciones particulares
presentes en los bosques de montafia como: variabilidad en la topografia, formacidn de nubes
orograficas y presencia de bosque nublados; favorecen una gran diversidad de microclimas,
convirtiéndolos en refugio de maltiples especies, debido probablemente a una mayor particion

de nichos al interior de las montafias (Malhi et al. 2010).

La diversidad beta es un factor clave para entender el funcionamiento de los
ecosistemas tropicales y las causas de su diversidad (Condit et al. 2002). Se refiere al cambio
en la composicion de especies con la distancia y puede reflejar procesos deterministicos, como
la adaptacion de especies a diferentes climas o sustratos, 0 como resultado de la limitacion a la
dispersion (Condit et al. 2005). Aunque no se puede dudar del papel de la heterogeneidad
ambiental y la diferenciacion de nichos en la diversidad alfa y beta de los ecosistemas de
montafia, en los Gltimos 15 afios ha aumentado investigaciones que revelan la importancia de
procesos denominados ensamble por limitacion a la dispersion (Hubbell 2001), los cuales son
considerado por Tuomisto et al. (2003) un propulsor de la composicion floristica a escala de
paisaje. En la amazonia peruana el 95% de los arboles y palmas jovenes en el sotobosque

surgieron a partir de semillas transportadas por animales (Terborgh et al. 2002), por lo que es



probable que la limitacidn a la dispersidn disminuya la posibilidad de que las semillas lleguen
a sitios seguros y distantes de los arboles padres (Schupp et &l. 2002).

De acuerdo con la teoria neutral planteada por Hubbell (2001) si las especies arboreas
son similarmente competitivas, sus abundancias relativas se determinaran por limitacion de la
dispersion y el azar, ademas sugiere que la similitud de la composicion decae
monotonicamente con la distancia. En este aspecto se asemeja a lo encontrado por Condit et &l
(2002) en bosques del centro de Panama y la Amazonia Occidental, donde se mostraron
diferencias notables en la diversidad beta argumentando que los patrones del recambio en la
composicion de las especies arboreas no se puede explicar solamente por limitacion a la
dispersion y especiacion. Para diferentes escalas se debe incluir la estructura del habitat
(heterogeneidad del habitat a escala local) y evaluar el impacto de especies de amplia
distribucion, por ultimo afirma que la teoria de la dispersion solo puede explicarse en areas
pequefias y uniformes, sin embargo Terborgh et al. (2002) reportdé continuidad en la

composicion del bosque a grandes escalas usando imagenes Landsat en la Amazonia.

5.3 Modelacion de distribucion de especies y comunidades

El clima y otros factores ambientales han sido usados para explicar los principales
patrones de distribucion de la vegetacion (Holdridge 2000), como insumo de los modelos de
distribucion de especies (Guisan y Zimmermann 2000) y para predecir cambios en la

composicion de especies arbdreas (Ruokolainen et al. 2005).

Grinell (1917) definié el concepto de nicho ecolégico de una especie como la
combinacion de factores ambientales que determinan su distribucion geografica,
posteriormente este concepto fue redefinido incluyendo interacciones con otras especies y la
diferenciacion de nicho fundamental y realizado (Hutchinson 1957). EI nicho fundamental
incluye el rango de condiciones ambientales adecuadas para la existencia de una especie sin la
influencia de competencia interespecifica, depredacion, limitacion de la dispersion y
perturbaciones naturales o humanas (Pulliam 2000), mientras el nicho realizado describe la
parte del nicho fundamental realmente ocupado por las especies bajo estas limitaciones,
resultando en la distribucion que actualmente se observa de la especie en la naturaleza
(Silvertown 2004).
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En la representacion geografica de la distribucion de especies, el nicho fundamental
(el cual es un abstraccién formal de lo que generalmente se conoce como nicho ecolégico;
Hutchinson 1957), presenta una vison de amplia escala que puede ser representada a través de
modelos “climaticos de envoltura”, referidos como el "enfoque mecanicista” de modelos de
nicho (Guisan y Zimmermann 2000, Guisan y Thuiller 2005). Los modelos climético de
envoltura relacionan datos de ocurrencia o abundancia de especies con conjuntos de datos
climaticos actuales que pueden ser proyectados bajo escenarios de cambio climatico para

identificar posibles areas de distribucion en el futuro (Peterson et al. 2002).

Consideraciones del concepto de nicho en relacion con la distribucion de especies han
servido de inspiracién para incluir parametros como dispersion, invasion de especies
(Dullinger et al. 2004) y dindmica poblacional para explicar y predecir patrones
biogeograficos observados (Peng 2000). Thuiller et al. (2004) presentan un enfoque que
relaciona la distribucion de especies y rasgos funcionales, estableciendo la relacion entre las
propiedades de nicho de las especies (posicion, amplitud y el tamafio del rango) y gradientes
bioclimaticos; encontrando que especies tolerantes al estrés no ocupan amplios rangos
ambientales y que los atributos funcionales de las especies varian con la posicion de nicho de

las especies.

Condit et &l. (2005) mencionan que la naturaleza es demasiado compleja y
heterogénea para ser predicha con exactitud en todos sus aspectos de tiempo y espacio a partir
de un modelo simple o complejo, por lo que ademas de considerar las fuerzas que estructuran
la composicién de especies, se debe considerar y analizar lo que no es predecible, como las
fuerzas aleatorias las cuales son también importantes en la composicion de especies en los

tropicos.

54 Cambio climéatico

El clima varia a través del tiempo, bajo la influencia de mecanismos internos propios
(tales como El Nifo) y de factores externos (conocidos como ‘“forzamientos”). Entre los
forzamientos externos naturales mas importantes que afectan el clima se encuentran las
variaciones solares, los movimientos planetarios, las erupciones volcanicas y los cambios en la

composicion de la atmosfera (Cifuentes-Jara 2009).
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Evidencia cientifica ha determinado que las actividades humanas, especificamente el
aumento en las concentraciones de gases de efecto invernadero en la atmdsfera, se han
convertido en un forzamiento externo dominante sobre el clima, siendo los responsables de la
mayoria del calentamiento observado en los ultimos 50 afios (IPCC 2007). La actividad
humana genera varios gases de efecto invernadero (GEI), siendo los principales: dioxido de
carbono (CO2), metano (CH4), 6xido nitroso (N20), y halocarbonos (gases que contienen
fldor, cloro y bromo), la cantidad de GEI emitida por actividades humanas aument6 en un
70% entre 1970 y 2004 (IPCC 2007).

El cambio climético es un proceso de mdultiple escala temporal y espacial que afecta
diferentes sectores a nivel mundial (salud, agricultura, econémico, social, ambiental). La
Convenciéon Marco sobre el Cambio Climatico (CMCC) de las Naciones Unidas, lo define
como “el cambio de clima atribuido directa o indirectamente a la actividad humana que altera
la composicion de la atmdsfera mundial y que se suma a la variabilidad natural del clima
observada durante periodos de tiempo comparables” (IPCC 2007). En todo el mundo se ha
observado un aumento del promedio del nivel del mar y de la temperatura del aire y los
océanos, asi como cambios en los patrones de distribucion e intensidad de la precipitacion,
derretimiento generalizado de los glaciares, desplazamiento del hielo marino en el Artico y
disminucion de la capa de nieve en el hemisferio norte; fendbmenos que confirman el

calentamiento del planeta.

Entre los impactos regionales proyectados para América Latina se esperan (IPCC
2007):

e Sustitucion gradual de los bosques tropicales por las sabanas en el este de la Amazonia
originados por los aumentos de temperatura y las correspondientes disminuciones de la

humedad del suelo
e Sustitucion de la vegetacion semiarida por vegetacion de tierras aridas.

e Pérdidas de diversidad bioldgica importantes con la extincién de especies en muchas

areas
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e Disminucién de la productividad de algunos cultivos importantes y con ello la
productividad pecuaria, con consecuencias adversas para la seguridad alimentaria que

en conjunto aumentaria el nUmero de personas amenazadas por el hambre

e Afectacion notable de la disponibilidad de agua para consumo humano, agricola e
hidroeléctrico debido a cambios en las pautas de precipitacion y la desaparicién de los

glaciares

5.5 Biodiversidad y Servicios ecosistémicos

Numerosos sistemas naturales estan siendo afectados por cambios del clima regional,
particularmente por un aumento de temperatura observandose cambios en la fisiologia y
fenologia de las especies (Parmesan y Yohe 2003) y afectando ecosistemas sensibles como los
bosques nublados. EIl calentamiento de la atmosfera ha elevado el nivel promedio de nubes
orogréficas del bosque nublado en Monteverde, Costa Rica y se percibe cada vez menos lluvia
horizontal y lloviznas experimentando una reduccion en la formacion de nubes (Pounds et al.
2005). Estos cambios en la humedad del aire pueden causar marchitez 0 muerte de la
comunidad de epifitas de estos bosques, donde estas juegan un papel importante en los ciclos
de luz, hidroldgico y de nutrientes y su desaparicion podria tener efectos de cascada en los

bosques nublados (Foster 2001).

Se predice que el calentamiento climatico alterara la cantidad, calidad y distribucién
de habitats adecuados para las especies, produciendo la reorganizacion de asociaciones
bioldgicas y transformando la biodiversidad (Hannah et &l. 2005, Parmesan y Yohe 2003). La
supervivencia de las especies dependera de su capacidad de adaptacién in situ a nuevas
condiciones climaticas, o de modificar su distribucion geografica para ubicarse en climas
adecuados (Bennett 2004). De no lograrse la adaptacion evolutiva ni la migracion, las especies

se extinguiran localmente (Peterson et al. 2005).

Debido a los grandes cambios en precipitacion y temperatura que se espera para
Centroamérica, se pronostica un cambio de la vegetacion de humeda a seca, impactando
fuertemente a Costa Rica y Panama debido a la alta proporcion de bosques himedos que

presentan estos paises (Imbach et &l. 2012). Estudios recientes a partir de modelacion de
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distribucion de insectos y plantas en un gradiente altitudinal en Costa Rica (Colwell et al.
2008) sefialan como muchas especies presentan vacios entre sus distribuciones actuales y
potenciales con extinciones principalmente en tierras bajas, al no existir especies adaptadas a
temperaturas mayores (desgaste bidtico). En el mejor de los escenarios de emisiones algunas
zonas de la cuenca del Amazonas pueden perder hasta un 50% de la diversidad de especies de
plantas en el préximo siglo (Feeley y Silman 2010).

En las rutas de migracion las poblaciones encontraran poblaciones de otras especies,
donde las interacciones interespecificas e intraespecificas pueden cambiar de manera
importante, particularmente nuevas interacciones competitivas que en adicion a limitaciones
de dispersion, tolerancias individuales y corredores de movimiento disponible pueden ser una
limitacién adicional a la sobrevivencia de cada especie (Peterson et al. 2005, DeClerck y
Decker 2009). La dispersion desde los habitats existentes puede ser un proceso lento y a
menudo los nuevos hébitats habran sido ocupados por especies capaces de dispersarse y
establecerse con mayor rapidez (IPCC 2007).

La alta tasa de cambio global en combinacién con el estado actual de fragmentacién
hace que la extincion sea una opcion probable para muchas especies, particularmente aquellas
poco mdviles, altamente dependientes de otras especies y con largos ciclos de vida como es el
caso de muchas especies arboreas de los bosques de montafia (Brook et al. 2008).

La modelacion de multiples especies y regiones ha sugerido que el cambio climatico
puede aproximarse o superar la pérdida de habitat como la principal causa de extincion de
especies en este siglo (Peterson et &l. 2005). La conservacion de los recursos naturales del
planeta, dependera de nuestra capacidad de gestionar el cambio climéatico y los cambios
bidticos asociados, por lo que se requiere escenarios de emisiones y cambios de uso del suelo
como insumos a los modelos climaticos de envoltura, considerando los corredores o enlaces a
través de gradientes de elevacion como apoyo a la ampliacién del ambito geografico de los
organismos para encontrar condiciones climéaticas favorables. EI manejo de areas para la
transicion a un nuevo tipo de vegetacion o el mantenimiento de la vegetacion actual necesitara
ser coordinado para asegurar que el cambio en una region sea manejado armoniosamente
(Hannah et al. 2005).
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7.

ARTICULO 1

CARACTERIZACION DE TIPOS FUNCIONALES DE PLANTAS EN
BOSQUES DE UN GRADIENTE ALTITUDINAL EN AMERICA
CENTRAL Y SU RELACION CON LA ALTITUD

INTRODUCCION

La diversidad funcional se define como la presencia y abundancia relativa de los
rasgos funcionales de los organismos presentes en un ecosistema (Diaz y Cabido 2001), los
rasgos funcionales son atributos con los cuales se puede inferir sobre la relacién de las
especies con el ambiente o su influencia en procesos ecosistémicos (Petchey y Gaston 2006).
La diversidad funcional puede ser medida a través de indices o grupos funcionales que en
comunidades vegetales son conocidos como Tipos Funcionales de Plantas (TFP) (Diaz et al.
1999) y representan ensambles de especies similares ecolégicamente pero que difieren en su
taxonomia (Diaz et al. 2003; Lavorel et al. 2007). Los TFP han sido usados ampliamente para
observar la respuesta de la vegetacion frente al manejo forestal (Finegan et &l. 1999),
disturbios (Lavorel et al. 1997), fuego (Bradstock y Kenny 2003) y cambio climatico (Condit
et al. 1996; Diaz y Cabido 1997); respecto a este Ultimo se esperan cambios en la abundancia
relativa de los TFP a causa de la redistribucion y extincion local de especies (Diaz y Cabido
1997). Estas consecuencias pueden incrementarse en ecosistemas de montafia debido a su alta
diversidad y especies endémicas que alli se encuentran (Foster 2001, IPCC 2007).

Debido a la estrecha relacion de la temperatura con la altitud y la alta influencia de la
temperatura en la biodiversidad se da alto recambio de especies en gradientes altitudinales
(Hannah et &l. 2005; Malhi et &l. 2010; Clark 2007). De igual manera la baja variacion de la
temperatura anual en zonas altas promueve que las especies se especialicen en rangos de
condiciones estrechas (Ghazoul y Sheil 2010). Sin embargo ademas de la temperatura existen
otros factores como precipitacion, suelo, geologia, entre otros; que influyen en la
heterogeneidad ambiental y junto con la limitacion a la dispersion determinan el recambio de

especies segun la escala y el contexto.
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En este articulo se presenta la caracterizacion de TFP (y su distribucion con la altitud)
definidos con base en los valores de rasgos funcionales elegidos por su relacion con la
productividad, ciclo de nutrientes, crecimiento, longevidad, defensa, resistencia, tasa de
descomposicion y capacidad de dispersion de especies arboreas en un gradiente altitudinal

ubicado en la vertiente Caribe de Costa Rica.

MATERIALES Y METODOS

8.1 Localizacion del estudio

La zona de estudio es un gradiente altitudinal ubicado sobre la vertiente Caribe de la
Cordillera de Talamanca en Costa Rica. Esta delimitado por la divisoria de aguas continental
en la parte superior, y por los rios Reventazon y Matina al Norte y Sur respectivamente, abarca
desde los 300 a los 3000 msnm y tiene un &rea de 227674 ha (Figura 1).

N

N

Figura 1. Mapa de Costa Rica con la ubicacion del Gradiente altitudinal Caribe Villa Mills

El gradiente altitudinal se encuentra dentro de la Reserva de Biosfera La Amistad y

presenta diferentes categorias de Proteccion (Cuadro 2) disefiadas y manejadas con el
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proposito de conservacion de la biodiversidad. De acuerdo con Bernard et al. (2009) el
suministro de agua del Parque Nacional Tapanti-Macizo de la Muerte esta valorado en
aproximadamente US $0.2 y 1.7 millones al afio para consumo humano y produccion de

energia, respectivamente.

Cuadro 2. Diferentes figuras de proteccion en la zona de estudio

Area de Conservacion Figura de Proteccion

Zona de Proteccién Reserva Indigena
ACCVC Cuenca del Rio Tuis Alto Chirripé
Avrea de Conservacion Cordillera Volcénica Central Nairi Awari

Refugio de Vida Silvestre

La Marta

Parque Nacional Reserva Forestal
ACLA-C Barbilla Rio Pacuare

Area de Conservacién La Amistad Caribe

Reserva Forestal
Rio Macho
ACLA-P

Area de Conservacion La Amistad Pacifico Parque Nacional
Tapanti-Macizo cerro de la muerte

El gradiente no presenta estacion seca, la precipitacion tiene un comportamiento
unimodal con una estacién de baja precipitacion en el primer trimestre del afio, un ligero
aumento en julio y agosto y su pico maximo en noviembre y diciembre. De acuerdo con los
valores registrados en los ultimos 20 afios de las estaciones meteoroldgicas del Instituto
Costarricense de Electricidad (ICE) y del Instituto Meteorolégico Nacional (IMN), la
precipitacion anual del gradiente va desde los 2805 mm/afio (Estacion Cerro de la Muerte a
3100 msnm) hasta 6120 mm/afio (Estacion Destierro a 1800 msnm); y la temperatura media
anual va desde 7.5 °C (Estacion Cerro de la Muerte a 3100 msnm) hasta alrededor de 25.2 °C
(Estacion Siquirres a 100 msnm) que aunque esta fuera del gradiente es la estacion mas
cercana en la zona baja. La zona de estudio presenta ocho zonas de vida y tres zonas de
transicion (Holdridge 2000) (Figura 2). Los suelos se caracterizan por ser fuertemente acidos y
son principalmente Ultisoles (85%) e Inceptisoles (15%) (ITCR 2008).
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Figura 2. Zonas de Vida del gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills (ITCR 2008). Los cuadros representan la
ubicacion de las parcelas. bh-MB: bosque himedo Montano Bajo, bmh-MB: bosque muy himedo Montano Bajo, bmh-
P: bosque muy himedo Premontano, bmh-T: bosque muy himedo Tropical, bp-M: bosque pluvial Montano, bp-MB:
bosque pluvial Montano Bajo, bp-P: bosque pluvial Premontano, pp-SA: paramo pluvial Sub Andino, bh-P6: bosque
himedo premontano transicién a basal, bmh-P4: bosque muy himedo Premontano transicién a Pluvial y bmh-
T12:bosque muy himedo Tropical transicién Premontano.

En la parte alta del gradiente se encuentra la zona de vida Bosque pluvial montano,
los cuales son rodales mixtos de especies del género Quercus (Q. bumelioides, Q.
costaricensis y Q. seemannii) (Kappelle 2008); en la parte media se ubica el Bosque pluvial
premontano y montano bajo, donde se encuentra el Parque Nacional Tapanti-Macizo de la
Muerte y la Reserva Bioldgica ElI Copal. La parte baja comprende la zona de vida Bosque
muy himedo premontano, donde se encuentra el Parque Nacional Barbilla en el cual hay una
reconocida presencia de grupos indigenas del pueblo Cabécar, dicho parque colinda con las
Reservas Indigenas de Alto Chirripé y de Nairi Awari.
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8.2 Seleccidn de sitios y especies de estudio

De la red de Parcelas Permanentes de Muestreo establecida por el Programa de
Produccion y Conservacion de Bosques del CATIE (Veintimilla 2013) se seleccionaron
aquellas ubicadas en bosque primario, ademas se establecieron nuevas parcelas en zonas sin
muestreo o vacios altitudinales, conformando 34 parcelas de 0.25 ha ubicadas en lugares con
facilidad de acceso, sin evidencias de perturbacion humana, y en pendientes menores a 45 °©
(Anexo 1). De cada parcela se tiene informacion de arboles, palmas y helechos con un
didmetro a la altura del pecho DAP > 10 cm los cuales se encuentran marcados en campo con
un cédigo unico en una placa de aluminio. La identificacion de las especies fue llevado a cabo
por el parataxénomo Vicente Herra y el curador del Instituto Nacional de Biodiversidad

(INBio) Nelson Zamora.

Las parcelas se agruparon por altitud y cercania, en cuatro sectores (Barbilla, Copal-
Atirro, Tapanti, Esperanza-Tres de Junio y Villa Mills) en los cuales se estimaron las especies
dominantes considerando aquellas que conforman el 80% del area basal de cada parcela
(Cornelissen et al. 2003). En total se obtuvieron los valores de rasgos para 108 especies
dentro de las cuales se incluyen 10 que se midieron mas de una vez ya que resultaron

dominantes en mas de un sector del gradiente.

8.3 Muestreo de rasgos

La seleccion de rasgos a medir se realiz6 con base a aquellas caracteristicas
relevantes que poseen las plantas como respuestas a la variacion ambiental (Diaz et &l. 1997;
Casanoves et al. 2011). La colecta, procesamiento de muestras y medicion de rasgos foliares
se realizd con base en el protocolo de Cornelissen et al. (2003) y el de Chave (2005) para la

densidad de la madera.

8.3.1 Rasgos foliares
El material colectado correspondio a la parte de la copa con maxima exposicion a la
luz y para especies del dosel inferior se seleccionaron aquellas partes mas expuestas a la luz
del sol, la hora para colectar las muestras fue de 7-11 am y de 2-4 pm. Las muestras se

guardaron dentro de bolsas plasticas en una hielera, selladas y codificadas (con la especie y
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namero de individuo) por un méaximo de 48 horas. A su llegada al laboratorio se rehidrataron
colocando la punta cortada del tallo en agua durante al menos seis horas antes de la medicion.

De cada muestra se seleccionaron cinco hojas al azar totalmente expandidas,
endurecidas, sin dafios de herbivoros o patdgenos, las cuales fueron pesadas, medidas y
vueltas a pesar para obtener valores promedio de peso fresco, area foliar y peso seco. El valor
de cada rasgo corresponde al promedio de 5 individuos diferentes por especie.

A continuacion se indican la definicion de cada rasgo y los procedimientos para su

medicion:

e Area foliar (AF): Es el éarea superficial proyectada de un lado de una hoja (lamina
foliar) y esta dada en mm?. Cada hoja fresca (simple y compuesta) fue pasada por el
medidor de area foliar (L1-3100C con una resolucién de 0.01 cm?) sin incluir el peciolo
y raquis. Para el caso de hojas grandes (como las palmas) se dividieron en dos
partes simétricas y se escanearon 11 foliolos, los cuales fueron promediados y
multiplicados por el numero total de foliolos para obtener el AF total.

e Area foliar especifica (AFE): Es el area de la hoja fresca dividida por su peso seco, esta
dada en mm? /g. Una vez obtenida el &rea foliar, cada muestra fue secada al horno
(65°C durante 48 horas) y pesada inmediatamente para que la muestra no tome
humedad ambiental, por Gltimo se divide el &rea foliar de cada individuo entre su peso
seco

e Contenido foliar de materia seca (CFMS): Es el peso seco de una hoja dividido por su
peso fresco y esta dado en mg/g. Antes de medir el area foliar se determina el peso
fresco y se divide por su peso seco obtenido previamente.

e Fuerza tensil foliar (FTF): Es una medida de fuerza fisica definida como la fuerza
necesaria para romper una seccion de hoja y estd dada en N/mm. Para cada especie se
tomo una hoja sana por individuo cortando una seccion longitudinal paralela alejada de
la vena principal la cual fue sometida a traccion en un “tearing apparatus” que registra
la fuerza méaxima en Newtons (N) que resiste la seccién de la hoja.

e Concentracidn foliar de Nitrégeno, Fdsforo y Potasio: Es la cantidad total de N, P y K

por unidad de peso seco, y estd dado en mg/g. Para ello se colectdé una muestra
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homogénea por especie de aproximadamente 500 gramos (100 gramos por individuo),
que fue llevada al laboratorio de suelos y foliares del Centro de Investigaciones
Agronomicas (CIA) la Universidad de Costa Rica para un analisis quimico completo.
El procedimiento usado para la medicién del contenido de Nitrégeno es por combustion
seca en autoanalizador y del P y K por digestion humeda con HNOj3 y determinacion
por espectrometria de emision atdbmica con plasma (ICP).

8.3.2 Rasgos de tallo
Densidad de madera: se obtuvo de acuerdo al protocolo descrito por Chave (2005)
donde la densidad de madera se define como el cociente entre la masa del material seco al
horno y la masa del agua desplazada por su volumen verde (gravedad especifica de madera de
acuerdo a Williamson y Wiemann 2010).

Se seleccionaron cinco individuos adultos, sanos y expuestos a la luz que estuvieran
fuera de las parcelas permanentes para evitar la afectacion con tasas de crecimiento o
mortalidad. A estos individuos se les tomé muestra con un barreno de Pressler de 5.15 mm de
didmetro y un largo de 25.5 cm. Para las palmas se sac6 una porcion de la seccion transversal
del tallo. Las muestras fueron enrolladas en una servilleta saturada por agua y almacenadas
herméticamente en pequefias bolsas codificadas. EI volumen verdadero se calculé con el
método dimensional de desplazamiento de agua (Williamson y Wiemann 2010), el cual
requiere la inmersion (usando aguja de diseccion con volumen despreciable) de la muestra de
madera en un recipiente con agua colocado sobre una balanza analitica, la masa del agua
desplazada es el volumen de la madera. Posteriormente las muestras se secaron al horno entre

101-105°C por 24 horas y se pesaron inmediatamente.

8.3.3 Rasgos Regenerativos
Incluyen rasgos relacionados con la capacidad de migracion de las plantas a fin de
mantenerse dentro de los limites de sus nichos térmicos (Cornelissen et al. 2003). Debido a la
dificultad de tomar estos datos en campo, se utilizé informacidén secundaria de los rasgos
seleccionados y se corroboraron con el botanico Nelson Zamora ampliamente reconocido por

su conocimiento de la flora de Costa Rica.

e Modo de dispersion (MD)
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La capacidad de migracion de las plantas para colonizar nuevos sitios depende de la
dispersion de sus semillas por diferentes vectores. Es una variable indicadora no excluyente y
permiten identificar presencia-ausencia de diferentes estados de un mismo rasgo funcional. A
continuacion se describen las categorias y caracteristicas observables de los individuos de
acuerdo con Chan (2010) y Salgado (2007):

i) anemocoria: las semillas generalmente son de tamafio pequefio con apéndices como pelos,

penachos o alas

i) autocoria: las especies se dispersan por sus propios medios principalmente a través de la

explosion y/o gravedad
iii) zoocoria: se clasificd en dispersion por animales voladores y no voladores.

iv) hidrocoria: las semillas estdn adaptadas a través de membranas que garanticen la

impermeabilidad, y camaras de aire o aceite que permitan la flotacion.

e Sexualidad (S):

i) hermafroditas: flores con anteras y pistilo funcionales
i) dioicas: los individuos producen flores masculinas o flores femeninas
1ii) monoicas: se producen flores femeninas y masculinas en el mismo individuo

iv) poligamas: las estructuras masculinas, femeninas, y hermafroditas se manifiestan en la

misma planta

8.4 Identificacion de TFP y distribucion altitudinal

Para observar la relacion entre rasgos se usaron analisis de correlacion de Pearson, y
la FT fue transformada a logaritmo natural, esto permitié encontrar correlaciones significativas
que no se encontraron con los valores del rasgo sin transformar. La identificacion de TFP se
realizd mediante Andlisis Multivariado por medio de un analisis de conglomerados jerarquicos
a partir de una matriz de objetos (especies) y atributos (rasgos), usando como método de

encadenamiento Ward y la medida de distancia Euclidea. Para observar el grado de
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asociacion de los TFP con los rasgos, sindromes de dispersion y sexualidad de la planta, se

usaron Andlisis de Componentes Principales (CP) y de Correspondencias (AC).

La distribucion de la abundancia de cada TFP con la altitud, se realizo utilizando la
técnica de Ordenacion Aditiva Restringida (CAO por sus siglas en inglés), la cual esta basada
en modelos aditivos generalizados (GAM). Para los tipos funcionales ponderados por nimero

de individuos se us6 una funcion Poisson y para areas basales la distribucién normal.

RESULTADOS

9.1 Rasgos funcionales

Las especies evaluadas fueron principalmente de sexualidad hermafrodita (53%) y
dioica (32%) y el agente de dispersion fue principalmente animales voladores (59%) seguido

por viento (19%) y animales no voladores (18%) (

Figura 3) (Anexo 2). Los atributos de sexualidad y agente de dispersion no fueron

utiles para separar los TFP por lo que no se incluyeron en el analisis de conglomerados.

60%
53% 70% 59%
50% 60%
50%
0%
2% 40%
30%
30%
n/o 19% 18%
20% 20% -
8%
11% 1
2% . 0% -~ T T T
0% dioi hermafrodit § ) viento autocoria hidrocoria voladores no voladores
loica iermatrodita poligama monoica
a b

Figura 3.Frecuencia de la sexualidad entre 108 especies arbdreas de bosques primarios de un gradiente
altitudinal en Costa Rica (a) hermafroditas: flores con anteras y pistilo, dioicas: flores masculinas o femeninas en
un individuo, monoicas: flores femeninas y masculinas en el mismo individuo y poligamas: las estructuras
masculinas, femeninas, y hermafroditas se manifiestan en la misma planta. Sindrome de dispersion (b)
anemocoria: viento, autocoria: las especies se dispersan por sus propios medios, zoocoria: dispersién por
animales voladores y no voladores

Los coeficientes de variacion de los rasgos van de 21 a 481% para el CFMS y AF

respectivamente (Cuadro 3). La DM present6 un valor promedio de 0.5 g/cm3, su valor
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maximo corresponde a la especie Chrysophyllum colombianum (familia Sapotaceae) y el
minimo a Heliocarpus appendiculatus (familia Tiliaceae). El alto coeficiente de variacion del
AF y FT se debe a los valores maximos de rasgos dados por las palmas (Welfia regia,
Socratea exorrhiza y Euterpe precatoria). EI N present6 un valor maximo de 36.3 mg/g para
Inga sapindoides (familia Fabaceae) y un valor minimo de 9.4 mg/g para Roupala montana
(familia Proteaceae), esta Ultima especie a su vez presento el valor mas alto de CFMS.

Cuadro 3. Estadistica descriptiva de los rasgos funcionales

Coeficiente. de

Rasgos Promedio Desviacién estandar variacion % Amplitud
CFMS (g) 380.94 82.93 21.77 198.21 - 573.16
AFE (mm%g) 11.30 334.70 29.66 4.63-22.12
AF(mm2) 478029.98 2301774.06 481.51 346.20 - 19771839.87
FT (New/mm) 0.34 0.76 221.94 0.03-5.99

DM (g/cm3) 0.50 0.13 25.41 0.16 - 0.86

N (mg/g) 22.04 6.33 28.72 9.40 - 44.20
P(mg/g) 1.05 0.44 41.71 0.40 - 3.70
K(mg/g) 9.19 4.24 46.08 3.10 - 22.00

CFMS: contenido foliar de materia seca, AFE: Area foliar especifica, AF: Area foliar, FT: Fuerza tensil, DM: Densidad

de madera, N: contenido foliar de Nitrégeno, P: contenido foliar de Fosforo, K: contenido foliar de Potasio

A través del analisis de correlacion se observaron tendencias entre pares de rasgos
(Cuadro 4). EI N y P presentaron el coeficiente de correlacion mas alto (0.69) y estan
relacionados positivamente. La correlacion positiva entre DM y CFMS es indicativa de alta
inversion de las especies en la construcciéon de tejidos (tallo y hojas) mas durables. Esto
también explica la relacion de la FT con el CFMS, que hace referencia a la inversion en

lignina que hace las hojas mas resistentes a la herbivoria.

ElI N, P, Ky AFE se correlacionan positivamente con estrategias de recoleccion de
luz, altas tasas fotosintéticas y crecimiento en las plantas. La correlacién negativa de estos
rasgos con la FT y CFMS se debe a que una mayor inversion en estructura y resistencia de las
hojas se compensa con la disminucion de la tasa fotosintética y el crecimiento. La DM y AF
estan correlacionados negativamente ya que para las plantas es costoso energéticamente
producir hojas y tallo gruesos, densos y resistentes al ataque de patdgenos; por lo que especies
con baja AF tienden a tener alta DM (Wright et al. 2004; King et al. 2005), sin embargo
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aunque las hojas de mayor tamafo presenten mayor captura de luz no son las que presentan

mayor tasa fotosintética ya que esta se presenta tanto en hojas de tamafio grande y pequefio.

De manera general estas correlaciones infieren dos tendencias fisiologicas muy
marcadas, rasgos cuyos valores altos estan relacionados a rapido crecimiento (AFE, N y P)
estan inversamente correlacionados con rasgos afines con la longevidad y la conservacion de
nutrientes en los tejidos (FT, CFMS y DM).

Cuadro 4. Coeficientes de correlacion de Pearson entre rasgos funcionales. De la diagonal hacia abajo se presentan

los coeficientes de correlacion y de la diagonal hacia arriba la significancia (a=0.05).

CFMS AFE AF FT LN FT DM N P K
CFMS 1 1.2E-06 028 0.1 0.05 7.3E-08 0.03 8.5E-04 4.1E-06
AFE -0.45 1 021 0.01 95E-11 0.27 1.6E-10 8.8E-07 1.8E-06
AF 0.1 -0.12 1 0 2.2E-07 0.05 0.63 0.89 0.1
LNFT 0.19 -0.57 047 0.68 1 0.78 6.5E-07 1.8E-05 4.5E-03
DM 0.49 -0.11 -0.19 -0.14 -0.03 1 3.1E-03 6.1E-06 0.02
N -0.21 0.57 -0.05 -0.17 -0.46 -0.28 1 0 2.5E-03
P -0.32 0.45 -0.01 -0.14 -0.4 -0.42 0.69 1 2E-05
K -0.43 0.44 -0.16 -0.21 -0.27 -0.22 0.29 0.4 1

9.2 Tipos Funcionales de Plantas

El agrupamiento construido en base en los rasgos funcionales CFMS, AFE, AF, FT,
DM, N y P muestra la asociacion de las especies en seis tipos funcionales (p < 0.01)

claramente definidos (Figura 4).
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Figura 4. Dendrograma resultante del analisis de conglomerados (método de Ward y distancia Euclidea) para
108 especies a partir de rasgos foliares (AFE, AF, CFMS, FT, Ny P) y de tallo (DM)

Para confirmar la pertenencia o no de las especies a los TFP, se realizé un analisis

discriminante el cual tuvo una tasa de error de 8,3%. La tabla de clasificacion cruzada sefiala

que los individuos del TFP4, 5 y 6 presentan una tasa de error de clasificacion de 0% y los
demas de 7 % (TFP1) y 16% (TFP2 y TFP3); es decir en general fueron bien clasificados los

TFP (Anexo 3).
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El Andlisis de la varianza multivariado (MANOVA) y la prueba multiple de
diferencias de vectores medios entre grupos de Hotelling mostraron diferencias significativas
(p <0.01) (Cuadro 5).

Cuadro 5. Valores promedio de los rasgos calculados por TFP y Analisis de la Varianza Multivariado (Prueba
Hotelling). Medias con una letra comdn no son significativamente diferentes (p<= 0,01)

CFMS  AFE AF FT DM N P K

TEFP (9) (mm%mg) (mm?)  (New/mm) (g/cm®) (mglg) (mg/g) (mg/g) N p<=0.01
1 330.23 1274.06 151138.94 0.15 0.5 22.8 1.13 11.25 40 A
2 389.01 857.63 93207.85 0.41 0.49 17.02 0.76 6.85 25 B
3 438.58 995.34 223090.92 0.16 0.44 29.17 1.25 6.88 12 C
4 258.8 1737.67 93889.64 0.12 0.33 31.55 1.71 16.65 8 D
5 436.91 923.17 12921657 4.48 0.37 19.67 0.93 493 3 E
6 478.15 1043.01 52915.26 0.22 0.66 19.07 0.91 706 20 F

Con el fin de observar que rasgos aportaban mas en la separacion de los grupos, se
realiz6 un andlisis de varianza sin incluir las palmas. El anélisis de varianza indica que todos
los rasgos a excepcion del AF, fueron Utiles en la separacién de los grupos, se resaltan el

CFMS como de los mas utiles ya que separa en 5 grupos (Cuadro 6).

Cuadro 6. Diferencias entre tipo funcional de plantas (TFP segun cada rasgos), letras diferentes indican diferencias

significativas, prueba LSD de Fisher (0=0.05). p <0,0001.

Rasgos TFP1 TFP2 TFP3 TFP4 TFP6 F

DM (g/cm?) 05a 0.49a 0.44a 0.33b 0.66 ¢ 21.88
CFMS (g) 330.23 a 389.01b 438.58 ¢ 258.8d 478.15 e 42.05
AFE (mm?/mg) 1274.06 a 857.63 b 995.34 be 1737.67d 1043.01c 25.89
FT (New/mm) 0.15a 0.41b 0.16? 0.12a 0.22a 15.65
N (mg/g) 22.8a 17.02b 29.17c 31.55¢ 19.07b 25.72
P (mg/g) 1.13a 0.76b 1.252 1.71c 0.91b 12.25
K (mg/g) 11.25a 6.85b 6.88b 16.65¢ 7.06b 23.68

El analisis de componentes principales (ACP) explico el 57% de la variabilidad en los
dos primeros ejes, el eje uno (40.8%) esta siendo separado positivamente por el AFE, N, Py K
asociados a los TFP 6 y 2, y negativamente por DM, CFMS asociados a los TFP 1, 3y 4. El
eje 2 (16.2%) esta siendo separado por los rasgos CFMS, DM y AFE en la parte positiva con

una relacion negativa con la FT, separando los TFF 6 y 2 (Figura 5,Cuadro 7)
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Figura 5.Biplot de las especies y rasgos foliares (AFE, AF, CFMS, FT, N y P) y de tallo (DM). Cada color
representa un TFP y cada punto una especie. No se incluyeron las palmas (TFP5).

Cuadro 7. Tabla de autovectores del ACP. La varianza explicada se encuentra entre parentesis al lado de cada eje.
Variables  Eje 1(40.8%) Eje 2 (16.2%)

CFMS -0.34 0.41
AFE 0.42 0.35
AF 0.12 -0.28
FT -0.33 -0.49
DM -0.30 0.56
N 0.43 0.23
P 0.44 -0.05
K 0.34 -0.14

A través del analisis de correspondencia se asociaron los rasgos de dispersion y
sexualidad con los grupos funcionales (Figura 6). Esta se construy6 a partir de una tabla de
contingencia de presencia 0 ausencia de rasgos (tipos de dispersores y sexualidad de la planta
con una contribucion al chi cuadrado de 79%). Los TFPs no se asocian a dispersién autocoria
e hidrocoria ya que son muy pocas las especies representadas por estos sindromes. EI TFP 1 se
asocia a sexualidad dioica y dispersion por el viento y autocoria, el TFP5 por animales
voladores y no voladores, al igual que el TFP 4 que se caracteriza por especies hermafroditas y

dioicas.
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Figura 6. Analisis de correspondencia que muestra la asociacion de sindromes de dispersion y sexualidad de la
planta con los TFP. No se presenta el TFP 6 ya que este presenta una combinacién de todos los rasgos de
dispersion y sexualidad.
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Figura 7.Frecuencia del sindrome de dispersion y sexualidad de las plantas en los TFP

A continuacidn se describe cada tipo funcional, el listado de las especies de cada TFP
se presenta en el Anexo 4.
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El TFP1 las especies se encuentran dispersas a lo largo del eje 1 asociado al AFE, N,
Py K hasta alcanzar valores altos de DM en la parte superior del eje (Figura 5). Es el grupo
funcional con mayor namero de especies (40) y son principalmente dispersados por el viento y

tienden a mostrar sexualidad dioica.

El TFP2 estd compuesto por 25 especies asociados a sindromes de dispersion
anemocora y sexualidad poligama. Presentan rasgos de tipo intermedio con hojas menos
grandes que el TFP1, sus especies se encuentran dispersas desde la parte negativa del eje 2

asociadas ala FT y la DMy CFM en la parte positiva del eje.

El TFP3 esta compuesto por doce especies asociadas a la dispersion autocoria y
sexualidad hermafrodita. Aunque tiene valores intermedios de FT y DM tiene caracteristicas
moderadamente adquisitivas como se observa en la Figura 5, este grupo esta asociadas al lado

positivo del eje 1.

El TFP4 esta compuesto por ocho especies asociadas a la sexualidad monoica y
hermafrodita y dispersion por autocoria y viento. Son especies netamente adquisitivas como se
puede observar en sus altos valores de AFE, N, P y K; algunas corresponden a las

tradicionalmente denominadas pioneras.

El TFP5 presenta los valores superiores extremos de AF y FT, estd compuesto por
tres palmas de sexualidad monoica y dispersion por animales voladores y no voladores. Las
palmas se caracterizan por su gran abundancia y densidad en los bosques tropicales hiumedos y

son una de las familias de plantas con ciclos de vida de mayor duracién (Scariot 2000).

El TFP6 son especies netamente conservativas asociadas al CFMS y DM e
inversamente con AF, N y P. Esta compuesta por 20 especies que se asocian con sindromes de

dispersion por animales no voladores y sexualidad poligama.

9.3 Distribucion de tipos funcionales de plantas

Los modelos de distribucion identificaron puntos optimos de distribucion, asi como
rangos de tolerancia ambiental. EI TFP4 es un grupo netamente adquisitivo con un pico

méaximo alrededor de los 1100 msnm debido a disturbios locales por la caida de arboles

38



NUmero de especies esperada

350 623 =) 1168 1440 1713 1585 2258 2530 2803 TS

producto de los fuertes vientos y baja profundidad del suelo en esta zona produciendo aumento
de especies netamente adquisitivas colonizadoras de claros en el bosque. EI TFP6, dominantes
a elevaciones mayores presenta especies netamente conservativas, aunque tambien se
encuentran en zonas bajas, con una tendencia a disminuir a elevaciones intermedias EI grupo
de las palmas es representativo de las zonas bajas, principalmente ponderado por nimero de
individuos ya que este grupo presenta baja area basal por hectarea debido a sus didmetros

reducidos (Cuadro 8 y Figura 8).

Ponderador TFP1 TFP2 TFP3 TFP4 TFP5 TFP6
Ndmero de Individuos 049 0.25 0.25 0.85 0.85 0.62

Avrea Basal 046 0.22 033 0.44 0.63 0.69

Cuadro 8. Valores de R? de cada tipo funcional ponderado por area basal y nimero de individuos

TFPG
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Figura 8. Distribucion de la abundancia de seis tipos funcionales respecto a la altitud usando Modelo de ordenacion

Aditivo Restringido (CAO). a:TFP ponderados por nimero de individuos y b. TFP ponderados por area basal. El eje

10. DISCUSION
El sindrome de dispersion y la sexualidad de la planta no fueron dutiles en la
delimitacién de TFP, probablemente porque sus correlaciones son filogenéticas y no tanto

funcionales; estos atributos son mas relevantes en etapas sucesionales tempranas debido a su
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influencia en estrategias de colonizacion y establecimiento (Castellanos-Castro y Bonilla
2011).

El CFMS y DM son rasgos que estan relacionados positivamente a mayor resistencia
y durabilidad del tallo y las hojas (Chave et al. 2006; Wiemann y Williamson 2002), valores
altos de estos rasgos estan asociados a especies conservativas de alta longevidad con baja tasa
de crecimiento (Fine el &l. 2006). Valores altos del N, P y AFE estan asociados con especies
de crecimiento rapido, demandantes de luz con alta tasa fotosintética (Garnier et al. 2001;
Chave et al. 2006). Lo anterior obedece a la interrelacion de parametros fisioldgicos y
morfologicos que determinan la economia foliar, donde ninguna especie podra ser a la vez

muy competitiva y muy productiva en lo que se refiere a sus hojas (Wright et &l. 2004).

Las palmas solo se presenta en la parte baja del gradiente, este grupo pertenece a una
linea evolutiva diferente a las especies arbdreas, son especies longevas y resistentes a
ambientes de alto estrés (Aguilar y Jimenez 2009). No presentan cambium vascular por lo que
carecen de crecimiento secundario, sus hojas son megafilas con bajo contenido de N y alta FT
y CFMS, lo que produce una baja tasa de descomposicion obstruyendo el desarrollo de la
regeneracion de otras especies en lugares donde las palmas son dominantes (Clark y Clark
1991).

El presente estudio muestra un espectro de combinaciones de valores de rasgos entre
las especies estudiadas. EI eje 1 del ACP es un espectro de economia foliar y el eje 2
evidencia una faceta adicional secundaria de la variacion entre especies adquisitivas y
conservativas, con un espectro de valores de DM y CFMS. Esta variacion de estrategias de
especies permitié distinguir seis tipos funcionales entre arboles y palmas del gradiente
altitudinal. EI TFP6 es un grupo netamente conservativo que domina los bosques a altitudes
mayores, donde las especies crecen lentamente debido a restricciones en la disponibilidad de
nutrientes en el suelo debido en parte a las bajas temperaturas (Tanner et al. 1998, Grubb
1977), para esta zona ademas se espera menor radiacion debido al aumento de la presencia de
nubes con la altitud (Kappelle 1996). Sin embargo el TFP6 no es exclusivo de zonas altas, ya
gue se encuentra por todo el gradiente con una distribucién bimodal, con un segundo pico de
abundancia y area basal debajo de los 500 msnm. En la zona baja este TFP en lugar de ser

dominante, comparte el bosque con todos los demas TFPs identificados, y es posible que la
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estrategia conservativa esté ligada a la tolerancia de la sombra tanto como la eficiencia en el

uso del Fosforo (Tanner et &l. 1998).

Al otro extremo del espectro funcional se encuentra el TFP 4, interpretado como
netamente adquisitivo con un pico maximo alrededor de los 1100 msnm debido al aumento de
individuos colonizadores de claros en el bosque producto de disturbios locales como la caida
de arboles por los fuertes vientos y baja profundidad del suelo observado en esta zona. ElI TFP
4 junto con las palmas (TFP 5) estan ligados a elevaciones intermedias y bajas y del gradiente,
es posible que la baja temperaturas y radiacion solar de las montafias sean los factores que

limitan la distribucion altitudinal de estos TFPs.

Los TFP 1, 2 y 3 tienen su punto 6ptimo de distribucion a elevaciones medias del
gradiente indicando menor limitacion del crecimiento de las plantas a alturas intermedias. La
presencia de varios TFPs puede mostrar la optimizacién del uso del recurso mas escaso, la luz;
dando lugar a mayor diversidad de valores de rasgos foliares por la competencia de este
recurso generando una gama de estrategias en las especies (Chave et al. 2006, Pearcy 2007).

En zonas bajas hay un nimero mayor de TFP en comparacion con zonas altas, esto
implica menor resiliencia al cambio climético de las zonas altas frente a la extincion local de
especies y desaparicion de TFP (Diaz y Cabido 1997). Como especie clave sobre la cual deben
dirigirse los esfuerzos de conservacion es el roble (Quercus bumelioides) perteneciente al
TFP6, esta especie presenta amplia distribucion, fue medida en tres rangos altitudinales desde
1308 a 2920 msnm y presenta gran area basal, es decir es una especie Unica y dominante de la
parte media y alta del gradiente (Walker 1992, Allison et &l. 1996) potencialmente con efectos
sombrilla sobre la diversidad de especies (Davic 2003).

CONCLUSIONES

Entre las 108 especies estudiadas, valores de rasgos relacionados con altas tasas
fotosinteticas son inversos a aquellos que confieren mayor resistencia y durabilidad de la hoja
siguiendo un espectro global de economia foliar que indica estrechas relaciones entre
parametros fisioldgicos y morfoldgicos de las plantas, donde ninguna especie podra ser a la

vez muy competitiva y muy productiva en lo que se refiere a sus hojas.
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El espectro de economia foliar, junto con un espectro secundario basado en una
correlacion entre DM y CFMS, permite la identificacion de seis tipos funcionales entre las

especies arboreas dominantes del gradiente altitudinal estudiado.

Los tipos funcionales muestran diferentes rangos de distribucion altitudinal debido
probablemente a estrechas relaciones de los valores de rasgos con el ambiente. Este resultado
es menos apreciable cuando se pondera por area basal debido al aumento de la abundancia de

especies con la altitud.

Mientras que el rango superior de elevacion del gradiente es dominado por el
conservativo TFP 6, y tanto el adquisitivo TFP 4 como las palmas son ausentes alli, las tierras
bajas muestran una representaciéon mas equitativa de todos los seis TFP. Los factores que
determinan la viabilidad de la estrategia conservativa pueden diferir entre tierras bajas y altas
— siendo posiblemente, limitacién por P y la sombra de competidores, y limitacion por N y

baja iluminacion solar, respectivamente.

Los resultados presentados pueden servir como linea base de estudios a largo plazo

de efectos del cambio climatico en la abundancia relativa de TFPs.
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13.

ANEXOS
Anexo 1. Parcelas permanentes de muestreo ubicadas en en el gradiente altitudinal Caribe-
Villas Mills.
Coordenadas
Sectores Sitio N wW Altitud
Barbilla_P1 560610 1101413 435
Barbilla_P5 561013 1101390 469
Barbilla_P2 560715 1101056 473
Barbilla Barbilla_P7 561248 1100976 528
Barbilla_P8 561569 1100363 541
Barbilla_P4 561140 1100308 566
Barbilla_P3 560912 1100767 586
Barbilla_P6 561221 1100598 613
Atirro 1 538740 1082737 1000
_ Atirro 2 538338 1083140 1010
Alirro-Copal Copal 1 527475 1081183 1010
Copal 1 526760 1081567 1120
Yukka 1 523484 1077813 1308
Yukka 2 522935 1078099 1308
Solitaria 523164 1077473 1308
Quebrada seca 1 522072 1079639 1362
Tapanti Quebrada seca 2 522288 1079211 1362
Yukka 4 522060 1078028 1570
Quebrada seca 3 522284 1078881 1591
Quebrada seca 4 522109 1078549 1591
Yukka 3 522480 1078142 1591
RFRM P1 533280 1058232 2700
RERM P2 533056 1058483 2810
o RFRM P3 532341 1058763 2740
Villa Mills RERM P4 532494 1058567 2780
RFRM P5 534132 1057111 2750
RFRM_P6 534435 1057075 2730
Lorena 534679. 1056513. 2791
Esperanza 1 515616 1074178 2150
Esperanza 2 515749 1073770 2220
_ Esperanza 2 515510 1073296 2350
Esperanza-Tres de Junio Esperanza 2 514165 1070765 2600
3 de Junio 1 519596 1063551 2950
3 de Junio 2 519868 1063746 2920
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Anexo 2. Referencias bibliograficas de los rasgos de dispersion y sexualidad de las especies del

gradiente. Cada numero corresponde a una referencia numerada que se encuentra al final de la

tabla.

Modo de Dispersion Sexualidad

FAMILIA ESPECIE

viento | autocoria | hidrocoria | voladores | no voladores | dioica monoica | poligama | hermafrodita
Euphorbiaceae Alchornea latifolia 9 11
Annonaceae Anaxagorea crassipetala 1,10 1,2,3
Tiliaceae Apeiba membranacea 52 11 11,22 1,2,3,11
Rubiaceae Arachnothryx buddleioides 7 7
Myrsinaceae Ardisia capitellata 12 12
Myrsinaceae Ardisia fimbrillifera 9,22,26 11,22
Myrsinaceae Ardisia palmana 12,14 12,14
Hippocastanaceae | Billia rosea 11 43
Moraceae Brosimum guianense 26 26 1
Moraceae Brosimum lactescens 26 26 1
Clusiaceae Calophyllum brasilense 52 36
Meliaceae Carapa guianensis 9,22 3
Cecropiaceae Cecropia angustifolia 22 22 1,3,11
Cecropiaceae Cecropia insignis 22 22 1,3,11
Meliaceae Cedrela tonduzii 9,22 2,311
Rubiaceae Chimarrhis parviflora 52 11
Sapotaceae Chrysophyllum colombianum 9 11
Lauraceae Cinnamomum chavarrianum 9 28
Moraceae Clarisia biflora 52 1,3,26
Clethraceae Clethra consimilis 11 11
Clethraceae Clethra gelida 8 8
Clethraceae Clethra pyrogena 6 6
Theaceae Cleyera theoides 25 25
Rubiaceae Coussarea sp. 9 37
Sapindaceae Cupania macrophylla 9 29,45
Araliaceae Dendropanax arboreus 5,9 1,2,3,11
Araliaceae Dendropanax sp. 5,9 1,2,3,11
Winteraceae Drimys granadensis 8 8 8
Fabaceae Dussia macroprophyllata 52 4,11
Rubiaceae Elaeagia auriculata 38 38
Sapotaceae Elaeoluma glabrescens 52 34
Rubiaceae Elaeagia glossostipula 38 38
Myrtaceae Eugenia octopleura 9 19
Arecaceae Euterpe precatoria 9 9 1,11
Moraceae Ficus crassiuscula 9,22 22 1,2,3,4,11
Clusiaceae Garcinia macrophylla 52 10,36
Melastomataceae | Graffenrieda sp. 22 22
Meliaceae Guarea rhopalocarpa 16 16
Annonaceae Guatteria oliviformis 9,10 11
Chlorantaceae Hedyosmum scaberrimum 33 1,2,3,11
Tiliaceae Heliocarpus appendiculatus 39,41 39,41
Hernandiaceae Hernandia didymantha 11 1,2,3,11
Chrysobalanaceae | Hirtella triandra 22,27 27,24
Humiriaceae Humiriastrum diguense 52 52
Euphorbiaceae Hyeronima oblonga 9 2,3,11
Aquifoliaceae llex lamprophylla 21 21
Mimosaceae Inga longispica 17,22 1,3
Mimosaceae Inga micheliana 17,20 1,3
Mimosaceae Inga pezizifera 17,20 1,3
Mimosaceae Inga sapindoides 17,20 1,3
Mimosaceae Inga thibaudiana 17,20 1,3
Rubiaceae Ladenbergia brenesii 42 42
Flacourtiaceae Lozania mutisiana 52 2,3
Euphorbiaceae Mabea occidentalis 46 46
Caesalpiniaceae Macrolobium costaricense 11 3
Flacourtiaceae Macrohasseltia macroterantha 35,18 35,18
Magnoliaceae Magnolia sororum 47 47
Hamamelidaceae | Matudaea trinervia 30 30
Icacinaceae Metteniusa tessmanniana 54 54
Melastomataceae | Miconia brevitheca 9,15 1,3,22
Melastomataceae | Miconia caudata 9 1,3,23
Sapotaceae Micropholis crotonoides 52 31
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Celastraceae Microtropis occidentalis 47 47
Olacaceae Minquartia guianensis 26 1,22
Lauraceae Nectandra umbrosa 9 44
Lauraceae Ocotea endresiana 47 47

Lauraceae Ocotea meziana 47 47

Lauraceae Ocotea praetermissa 47 47

Juglandaceae Oreomunnea mexicana 49 49

Myristicaceae Otoba novogranatensis 10 1,3,10,11,14

Bombacaceae Pachira aquatica 52 52 1,2,3,11
Euphorbiaceae Pausandra trianae 46 46 46

Rubiaceae Pentagonia costaricensis 37,42 37,42
Lauraceae Pleurothyrium palmanum 47 47

Cecropiaceae Pourouma bicolor 9 32 1,11

Sapotaceae Pouteria reticulata 9 34

Burseraceae Protium ravenii 9,22 22

Podocarpaceae Prumnopitys standleyi 8 8 8

Fabaceae Pterocarpus rohrii 1,15 1,3
Fagaceae Quercus bumeliodes 8 8 8
Fagaceae Quercus costaricensis 8 8 8
Fagaceae Quercus seemannii 8 8 8
Proteaceae Roupala montana 50 50
Arecaceae Socratea exorrhiza 1,11,9 1,119

Clusiaceae Symphonia globulifera 51 51
Burseraceae Tetragastris panamensis 9 1,2,3,11

Euphorbiaceae Tetrorchidium sp. 52 40

Ticodendraceae Ticodendron incognitum 52 52

Clusiaceae Tovomita weddelliana 6 6 6

Myristicaceae Virola guatemalensis 9,10 14

Myristicaceae Virola multiflora 9,10 14

Vochysiaceae Vochysia allenii 53 53
Cunoniaceae Weinmannia pinnata 8 8
Cunoniaceae Weinmannia wercklei 8 8
Arecaceae Welfia regia 11 11 1,11

1. Chazdon, RL; Careaga, S; Webb, C; Vargas, O. 2003. Community and phylogenetic structure of
reproductive traits of woody species in wet tropical forest. Ecological Monographs 73:331-347.

2. Kress, WJ; Beach, JH. 1929. Flowering plant reproductive systems. En McDade, LA; Bawa, KS;
Hespenheide, HA; Hartshorn, GS. eds. La Selva. Ecology and natural history of a neotropical
rain forest. The university of Chicago Press.

3. Bawa, KS; Perry, DR; Beach, JH. 1985a. Reproductive biology of tropical lowland rain forest trees.
I. Sexual systems and incompatibility mechanisms. American Journal of Botany 72(3):331-345.

4. Bawa, KS; Bullock, SH; Perry, DR; Coville, RE; Grayum, MH. 1985b. Reproductive biology of
tropical lowland rain forest trees. Il. Pollination systems. American Journal of Botany 72(3):346-
356.

5. Wheelwright, NT; Haber, WA; Murray, KG; Guindon, C. 1984. Tropical fruit-eating birds and their
food plants: a survey of a Costa Rican lower montane forest. Biotropica 16(3):173-192.

6. Zamora, N; Jiménez, Q. & Poveda, L. J. 2004. Arboles de Costa Rical Vol Ill. Centro Cientifico
Tropical, Conservacion Internacional & Instituto Nacional de Biodiversidad. Ed. INBio. 556. p

7. Tropicos.org. Missouri Botanical Garden. Disponible http://www.tropicos.org/Name/27903550
consultado el 15 Agosto 2012

8. Kappelle, M. 2008. Biodiversidad de los bosques de roble (encino) de la América tropical. Heredia :
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Anexo 3. Resultados en InfoStat del Analisis discriminante lineal

Casos leidos 108

Prueba de Homogeneidad de Matrices de Covarianzas
Grupos N Estadistico gl p-valor
6 108 -34,65 180 >0,9999

Autovalores de Inv(E)H

Autovalores S % acumulado
17,11 74,97 74,97
4,14 18,15 93,12
0,94 4,10 97,23
0,57 2,48 99,71
0,07 0,29 100,00
Funciones discriminantes canénicas
1 2
Constante -2,19 -1,21
AFE (mm2/mg) 1,2E-03 -1,8E-03
AF (mm2) 8,1E-07 -6,3E-08
FT (New/mm) 3,31 -0,17
DM (g/cm3) -0,87 3,50
N (mg/g) -5,0E-03 -0,07
P (mg/q) -0,11 0,52
K (mg/g) -0,02 -0,21
CFMS (9) 3,5E-04 0,01

Funciones discriminantes - datos estandarizados con las varianzas comunes

1 2
AFE (mm2/mg) 0,30 -0,43
AF (mm2) 0,75 -0,06
FT (New/mm) 0,88 -0,05
DM (g/cm3) -0,08 0,33
N (mg/g) -0,02 -0,32
P (mg/qg) -0,04 0,19
K (mg/g) -0,06 -0,63
CFMS (q) 0,02 0,60

Centroides en el espacio discriminante
Grupo Eje 1 Eje 2
1 -0,79 -1,25
-0,31 1,22
-0,92 0,83
-0,45 -4,093
23,74 0,05
-0,86 2,45

oy U i W N

Tabla de clasificacién cruzada

Grupo 1 2 3 4 5 6 Total Error (%)
1 37 1 0 1 0 1 40 7,50
2 0 21 1 0 0 3 25 16,00
3 0 1 10 0 0 1 12 16,67
4 0 0 0 8 0 0 8 0,00
5 0 0 0 0 3 0 3 0,00
6 0 0 0 0 0 20 20 0,00
Total 37 23 11 9 3 25 108 8,33




Anexo 4. Especies asociadas a cada Tipo Funcional de Plantas

Arachnothryx buddleioides
Ardisia capitellata

Ardisia fimbrillifera

Ardisia palmana

Cedrela tonduzii
Chimarrhis parviflora
Chrysophyllum colombianum
Clethra gelida

Clethra pyrogena

Cyathea sp.

Dendropanax arboreus
Dussia macroprophyllata
Elaeagia auriculata
Elaeagia glossostipula
Ficus crassiuscula-Copal

TEP 1 Ficus crassiuscula-Tapanti
Medio altos de AFE, DMy K  Graffenrieda sp.
Intermedios de Ny P Guarea rhopalocarpa
Medio bajo de CFMS Guatteria oliviformis
n=40 Hyeronima oblonga-Barbilla

Hyeronima oblonga-Tapanti

llex lamprophylla

Lozania mutisiana

Macrohasseltia macroterantha_Barbilla
Macrohasseltia macroterantha_Copal
Macrolobium costaricense

Magnolia sororum

Microtropis occidentalis

Ocotea meziana

Pachira aquatica

Pentagonia costaricensis

Pouteria reticulata

Prumnopitys standleyi

Symphonia globulifera

Ticodendron incognitum

Tovomita weddelliana-Barbilla

Virola guatemalensis

Virola multiflora

Weinmannia pinnata

Calophyllum brasilense-Barbilla
Calophyllum brasilense-Copal
Carapa guianensis
Cinnamomum chavarrianum
Clethra consimilis

Cleyera theoides

Dendropanax sp.

Drimys granadensis_3 de Junio
Drimys granadensis_Tapanti

54



TFP 2
Alta FT
Intermedio DM y CFMS
Medio bajo AF y K
Bajo AFE, Ny P
n=25

Elaeoluma glabrescens
Garcinia macrophylla
Ladenbergia brenesii
Matudaea trinervia
Metteniusa tessmanniana
Miconia brevitheca

Nectandra umbrosa
Oreomunnea mexicana
Otoba novogranatensis_Atirro
Otoba novogranatensis_Barbilla
Pausandra trianae

Pourouma bicolor

Quercus seemannii

Tovomita weddeliana_Tapanti
Vochysia allenii

Weinmannia wercklei

TFP 3
Alta AF
Medio alto de CFMS, Ny P
Intermedio de K, AFE, FT y DM
N=12

Cecropia angustifolia
Cecropia insignis

Inga longispica

Inga micheliana

Inga pezizifera

Inga sapindoides

Inga thibaudiana

Miconia caudata_Esperanza
Miconia caudata_Tapanti
Ocotea endresiana
Ocotea praetermissa
Pleurothyrium palmanum

TFP4
Alta AFE, N, P, K
Intermedio AF

Anaxagorea crassipetala
Apeiba membranacea
Coussarea sp.

Hedyosmum scaberrimum
Heliocarpus appendiculatus
Hernandia didymantha

Bajo FT y DM Pterocarpus rohrii

n=8 Tetrorchidium sp.
TEP5 Euterpe precatoria
Palmas Socratea exorrhiza

Valores muy altos de FT y AF

Welfia regia

TFP6
Alto CFMS
Intermedio AFE, FT y K
Medio bajode Ny P
Alto AF
n=20

Billia rosea-Barbilla
Billia rosea-Copal
Billia rosea-Tapanti
Brosimum guianense
Brosimum lactescens
Clarisia biflora
Cupania macrophylla
Eugenia octopleura
Hirtella triandra
Humiriastrum diguense
Mabea occidentalis
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Micropholis crotonoides
Minquartia guianensis

Protium ravenii

Quercus bumeliodes-3 de Junio
Quercus bumeliodes-Tapanti
Quercus bumeliodes-Villa Mills
Quercus costaricensis

Roupala montana

Tetragastris panamensis
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ARTICULO 2

PATRONES ESPACIALES DE COMPOSICION Y DIVERSIDAD
FUNCIONAL EN BOSQUES DE UN GRADIENTE ALTITUDINAL EN
AMERICA CENTRAL, E IMPACTO POTENCIAL DEL CAMBIO
CLIMATICO

INTRODUCCION

Los bosques neotropicales de montafia son reconocidos por su alta diversidad y
endemismo, se extienden a lo largo de las cadenas montafiosas de los Andes, Mesoameérica y
el Caribe y se encuentran fuertemente amenazados por la deforestacidn, fragmentacion
(Gentry 1995, Foster 2001, Brown y Kappelle 2001) y cambio climéatico (MEA 2005). Entre
los servicios ecosistémicos derivados del mantenimiento de estos bosques y su biodiversidad
se encuentran: regulacion hidrica para consumo humano y energia, recreacion (Bernard et al.
2009), regulacion climatica (Helmer y Brown 2000), provision de medicamentos (Kappelle y
Juarez 2006); ciclaje de nutrientes, formacion y retencion del suelo, control de plagas y control de

la contaminacion, entre otros (MEA 2005, Ranganathan et al. 2008).

La historia biogeografica de estos bosques se ha caracterizado por la migracién
altitudinal de las especies en respuesta a un clima cambiante (Van der Hammen y
Hooghiemstra 2001) dada la alta influencia del clima en la actividad fisiol6gica de las plantas
y la distribucion de comunidades vegetales (Holdridge 2000, Korner 2003).  Evidencia
paleoecoldgica muestra una tendencia coherente de desarrollo climatoldgico y vegetacion en
la Cordillera de Talamanca (Costa Rica), lugar donde se llevé a cabo la presente investigacion,
de hace més de 200000 afios (Islebe y Hooghiemstra 1997). Con la disminucion de la
temperatura (respecto a la actual) se presenta descenso altitudinal del limite superior de
crecimiento de arboles (conocido como “treeline” o “timberline”) implicando extensas
migraciones de especies principalmente de aquellas con estrecha tolerancia fisioldgica a

factores ambientales.

La tolerancia fisiologica a algun factor ambiental (e.g. temperaturas minimas, heladas
o intensidad luminica) se encuentra entre los factores que regulan la distribucién de especies

(Hannah et al. 2005), asi como su reaccion a la combinacion de factores edéaficos y climaticos,
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los cuales tienen un fuerte efecto en la variacion de la estructura del bosque a escala de paisaje
y en la disponibilidad de recursos de las plantas (Toledo et &l. 2010). La elevacion representa
una compleja combinacién de condiciones ambientales por lo que ha sido considerada un
factor importante que afecta indirectamente la estructura, composicion y riqueza de las

comunidades vegetales (Malhi et &l. 2010).

Patrones predecibles de cambio pueden ser observados en los bosques de montafia y
su ambiente a medida que se avanza en altitud: la temperatura media declina mientras su
variacion diurna incrementa y generalmente se reduce el ciclaje de nutrientes en comparacion
con las tierras bajas (Grubb 1977, Tanner et &l. 1998). El nimero de especies arbdreas
disminuye conforme aumenta la altitud aunque a veces es mayor la riqueza a elevaciones
intermedias probablemente por su condicion transicional (Lieberman et al. 1996), sin embargo
la abundancia de algunos grupos vegetales aumenta con la altitud (Heaney 2001) como ocurre
con las epifitas (Whitmore 1998). Con la altitud las lianas son cada vez mas escasas y luego
desaparecen, algunas Gimnospermas pueden llegar a ser comunes e incluso dominantes
(Ghazoul y Sheil 2010). La transicion abrupta de la dominancia de hojas mesofilas (4500-
18200 mm?) en la baja montafia a micréfila (225-2025 mm?)* con frecuencia coincide con la
zona de condensacién de nubes (Ghazoul y Sheil 2010), de acuerdo con Kappelle et al. (1996)

se encuentra alrededor de los 2000 msnm en la Cordillera de Talamanca.

En el presente articulo, se determina la composicion (evaluada a traves de medias
poderadas de la comuniad -MPC) y diversidad funcional (usando indices multirasgo
multidimensionales) de bosques en un gradiente altitudinal de 400-3000 msnm en la vertiente
Caribe de Costa Rica evaluados con base en la medicion de ocho rasgos en 108 especies
arboreas dominantes. A través del poder explicativo de los rasgos funcionales se evalud la
respuesta de la vegetacion a variables ambientales (Cornelissen et al. 2003, Lavorel et al.
2007, Diaz y Cabido 2001) y se determinaron factores de variacion de la composicion
funcional relacionados con el clima, permitiendo determinar efectos potenciales del cambio

climatico.

! Clasificacién del tamafio de la hoja (Iamina) de acuerdo con Raunkiaer (1934) y ajustado por Webb (1959)
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Debido al alto porcentaje de cobertura boscosa y presencia de diferentes figuras de
proteccion, el gradiente altitudinal se convierte en un sitio estratégico de investigacion y
adaptacion al cambio climatico debido a que su alto grado de conservacion disminuye el costo
de desplazamiento de las espacies aumentando la conectividad, a la vez que permite mayor
regulacion climatica por fijacion de carbono y mantenimiento de la precipitacion (Spracken et
al. 2012).

15. MATERIALES Y METODOS

15.1 Localizacién del estudio

La zona de estudio es un gradiente altitudinal ubicado sobre la vertiente Caribe de la
Cordillera de Talamanca en Costa Rica. Esta delimitado por la divisoria de aguas continental
en la parte superior, y por los rios Reventazon y Matina al Norte y Sur respectivamente, abarca
desde los 300 a los 3400 msnm y tiene un &rea de 227674 ha (Figura 9).

Figura 9. Mapa de Costa Rica con la ubicacion del Gradiente altitudinal Caribe Villa Mills
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El gradiente altitudinal se encuentra dentro de la Reserva de Biosfera La Amistad y
presenta diferentes figuras de Proteccion (Cuadro 9) disefiadas y manejadas con el propdsito
de conservacion de la biodiversidad. De acuerdo con Bernard et al. (2009) el suministro de
agua del Parque Nacional Tapanti-Macizo de la Muerte esta valorado en aproximadamente US

$0.2 y 1.7 millones al afio para consumo humano y produccién de energia, respectivamente.

Cuadro 9. Diferentes figuras de proteccion en la zona de estudio

Area de Conservacion Figura de Proteccion

Zona de Proteccion Reserva Indigena
ACCVC Cuenca del Rio Tuis Alto Chirripé
Area de Conservacion Cordillera Volcénica Central Nairi Awari

Refugio de Vida Silvestre

La Marta

Parque Nacional Reserva Forestal
ACLA-C Barbilla Rio Pacuare

Area de Conservacion La Amistad Caribe

Reserva Forestal
Rio Macho
ACLA-P

Area de Conservacion La Amistad Pacifico Parque Nacional
Tapanti-Macizo cerro de la muerte

El gradiente no presenta estacion seca, la precipitacion tiene un comportamiento
unimodal con una estacién de baja precipitacion en el primer trimestre del afio, un ligero
aumento en julio y agosto y su pico méximo en noviembre y diciembre. De acuerdo con los
valores registrados en los ultimos 20 afios de las estaciones meteoroldgicas del Instituto
Costarricense de Electricidad (ICE) y del Instituto Meteoroldégico Nacional (IMN), la
precipitacion anual del gradiente va desde los 2805 mm/afio (Estacion Cerro de la Muerte a
3100 msnm) hasta 6120 mm/afio (Estacion Destierro a 1800 msnm); y las temperaturas medias
anuales van desde 7.5 °C (Estacién Cerro de la Muerte a 3100 msnm) hasta alrededor de 25.2
°C (Estacion Siquirres a 100 msnm) que aunque esta fuera del gradiente es la estacion mas
cercana en la zona baja. La zona de estudio presenta 8 zonas de vida y tres zonas de transicién
(Holdridge 2000) (Figura 10). Los suelos se caracterizan por ser fuertemente acidos y son
principalmente Ultisoles (85%) e Inceptisoles (15%) (ITCR 2008).

En la parte alta del gradiente se encuentra la zona de vida Bosque pluvial montano,
los cuales son dominados por especies del género Quercus (Q copeyensis, Q. costaricensis y
Q. seemannii.) (Kappelle 2001); en la parte media se ubica el Bosque pluvial premontano y
montano bajo, donde se encuentra el Parque Nacional Tapanti-Macizo de la Muerte y la

60



Reserva Biologica El Copal. La parte baja comprende la zona de vida Bosque muy humedo
premontano, donde se encuentra el Parque Nacional Barbilla en el cual hay una reconocida
presencia de grupos indigenas del pueblo Cabécar, dicho parque colinda con las Reservas
Indigenas de Alto Chirrip6 y de Nairi Awari. Veintimilla (2013) presenta un estudio detallado

de la composicion y diversidad taxondémica de los bosques del gradiente.
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Figura 10. Zonas de Vida del gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills (ITCR 2008). Los cuadros representan la
ubicacidn de las parcelas. bh-MB: bosque himedo Montano Bajo, bmh-MB: bosque muy hiumedo Montano Bajo, bmh-
P: bosque muy himedo Premontano, bmh-T: bosque muy himedo Tropical, bp-M: bosque pluvial Montano, bp-MB:
bosque pluvial Montano Bajo, bp-P: bosque pluvial Premontano, pp-SA: paramo pluvial Sub Andino, bh-P6: bosque
himedo premontano transicion a basal, bmh-P4: bosque muy himedo Premontano transicion a Pluvial y bmh-
T12:bosque muy himedo Tropical transicién Premontano.

15.2 Seleccion de sitios y especies de estudio

De la red de Parcelas Permanentes de Muestreo establecida por el Programa de

Produccion y Conservacion de Bosques del CATIE se seleccionaron aquellas ubicadas en
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bosque primario, ademas se establecieron nuevas parcelas en zonas sin muestreo o0 vacios
altitudinales. En total se midieron rasgos funcionales en 34 parcelas de 0.25 ha ubicadas en
lugares con facilidad de acceso, sin evidencias de perturbacion humana, y en pendientes en el
rango de 10° a 45 ° (Anexo 5). De cada parcela se tiene informacion de arboles, palmas y
helechos con un didmetro a la altura del pecho DAP > 10 cm los cuales se encuentran
marcados en campo con un codigo Unico en una placa de aluminio. La identificacion de las
especies fue llevado a cabo por el parataxénomo Vicente Herra y el curador del Instituto

Nacional de Biodiversidad (INBio) Nelson Zamora.

Las especies seleccionadas para la medicion de rasgos son aquellos que conforman
alrededor del 80% de la biomasa total de cada parcela (Cornelissen et al. 2003) considerando
que las especies dominantes son las mas importantes como determinantes de las propiedades
ecosistémicas de acuerdo a la hipotesis de razon de biomasa de Grime (1998). En total se
obtuvieron los valores de rasgos para 108 especies dentro de las cuales se incluyen 10 que se

midieron méas de una vez ya que resultaron dominantes en méas de un sector del gradiente.

15.3 Muestreo de rasgos

La seleccion de rasgos a medir se realizd con base a aquellas caracteristicas
relevantes que poseen las plantas como respuestas a la variacion ambiental (Diaz et al. 1997,
Casanoves et al. 2011). La colecta de datos, procesamiento de muestras y medicion de rasgos
foliares se realizo con base en el protocolo de Cornelissen et al. (2003) y el de Chave (2005)

para la densidad de la madera.

15.3.1 Rasgos foliares
El material colectado correspondio a la parte de la copa con méaxima exposicion a la
luz y para especies del dosel inferior se seleccionaron aquellas partes mas expuestas a la luz
del sol, la hora para colectar las muestras fue de 7-11 am y de 2-4 pm. Las muestras se
guardaron dentro de bolsas plasticas en una hielera, selladas y codificadas (con la especie y
namero de individuo) por un méaximo de 48 horas. A su llegada al laboratorio se rehidrataron

colocando la punta cortada del tallo en agua durante al menos seis horas antes de la medicion.
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De cada muestra se seleccionaron 5 hojas al azar totalmente expandidas, endurecidas,
sin dafios de herbivoros o patégenos, las cuales fueron pesadas, medidas y vueltas a pesar para
obtener valores promedio de peso fresco, area foliar y peso seco. El valor de cada rasgo

corresponde al promedio de 5 individuos diferentes por especie.

A continuacion se indican la definicion de cada rasgo y los procedimientos para su

medicioén:

o Area foliar (AF): Es el area superficial proyectada de un lado de una hoja (Iamina foliar)
y esta dada en mm?. Cada hoja fresca (simple y compuesta) fue pasada por el medidor de &rea
foliar (L1-3100C con una resolucién de 0.01 cm?) sin incluir el peciolo y raquis. Para el caso
de hojas grandes (como las palmas) se dividieron en dos partes simétricas y se escanearon 11
foliolos, los cuales fueron promediados y multiplicados por el nimero total de foliolos para
obtener el AF total.

o Area foliar especifica (AFE): Es el area de la hoja fresca dividida por su peso seco, esta
dada en mm? /g. Una vez obtenida el 4rea foliar, cada muestra fue secada al horno (65°C
durante 48 horas) y pesada inmediatamente para que la muestra no tome humedad ambiental,
por Gltimo se divide el area foliar de cada individuo entre su peso seco

o Contenido foliar de materia seca (CFMS): Es el peso seco de una hoja dividido por su
peso fresco y estd dado en mg/g. Antes de medir el area foliar se determina el peso fresco y se
divide por su peso seco obtenido previamente.

o Fuerza tensil foliar (FTF): Es una medida de fuerza fisica definida como la fuerza
necesaria para romper una seccién de hoja y esta dada en N/mm. Para cada especie se tomo una
hoja sana por individuo cortando una seccion longitudinal paralela alejada de la vena principal
la cual fue sometida a traccion en un “tearing apparatus” que registra la fuerza maxima en
Newtons (N) que resiste la seccién de la hoja.

o Concentracion foliar de Nitrogeno, Fosforo y Potasio: Es la cantidad total de N, P y K
por unidad de peso seco, y estd dado en mg/g. Para ello se colectdé una muestra homogénea por
especie de aproximadamente 500 gramos (100 gramos por individuo), que fue llevada al
Laboratorio de Suelos y Foliares de la Universidad de Costa Rica para un analisis quimico

completo. El procedimiento usado para la medicion del contenido de Nitrégeno es por
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combustion seca en autoanalizador y del P y K por digestion himeda con HNO;3; y

determinacion por espectrometria de emision atdbmica con plasma (ICP).

15.3.2 Rasgos de tallo
Densidad de madera: se obtuvo de acuerdo al protocolo descrito por Chave (2005)
donde la densidad de madera se define como el cociente entre la masa del material seco al
horno y la masa del agua desplazada por su volumen verde (gravedad especifica de madera de
acuerdo a Williamson y Wiemann 2010).

Se seleccionaron cinco individuos adultos, sanos y expuestos a la luz que estuvieran
fuera de las parcelas permanentes para evitar la afectacion con tasas de crecimiento o
mortalidad. A estos individuos se les tomd muestra con un barreno de Pressler de 5.15 mm de
didmetro y un largo de 25.5 cm. Las muestras fueron enrolladas en una servilleta saturada por
agua y almacenadas herméticamente en pequefias bolsas codificadas. EI volumen verdadero se
calcul6 con el método dimensional de desplazamiento de agua (Williamson y Wiemann 2010),
el cual requiere la inmersion (usando aguja de diseccién con volumen despreciable) de la
muestra de madera en un recipiente con agua colocado sobre una balanza analitica, la masa del
agua desplazada es el volumen de la madera. Posteriormente las muestras se secaron al horno

entre 101-105°C por 24 horas y se pesaron inmediatamente.

15.4 Estimacion de Indices de Diversidad Funcional (IDF)

Para cada una de las parcelas se estimaron indices de diversidad funcional y medias
ponderadas de la comunidad (MPC), los primeros se calcularon con las variables
estandarizadas, mientras que los Gltimos no. Se utilizo la distancia de similitud euclidea y se
seleccionaron los indices de riqueza, (FRic), Equidad (FEve), Divergencia (FDiv), propuestos
por Villéger et al. (2008) y Dispersion funcional (FDis) (Laliberté y Legendre 2010). Todos
los indices se calcularon mediante el programa FDiversity (Casanoves et al. 2010). . No se
calcularon todos los indices de DF en las parcelas ya que aquellas ubicadas en el rango 2700-
2810 msnm (Villa-Mills) contaban con una o dos especies dominantes y se debe tener al
menos tres para definir FDiv, FEve y FRic y dos para FDis (Weiher 2011).
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Para comparar los indices de diversidad funcional entre pisos altitudinales se
realizaron andlisis de varianza y una prueba de comparaciones multiples de LSD Fisher para
evaluar diferencias de los indices con la altitud. Para conocer la relacién de los indices con el
clima se ajustaron modelos de regresion con las variables predictoras y los indices

transformados a logaritmo

155 Relacion de la diversidad y composicion funcional con variables
ambientales

Se usaron 19 variables biocliméticas de temperatura y precipitacién tomadas de las
capas digitales de WorldClim, para un periodo de referencia de 50 afios (1950-2000), con una
resolucion espacial de un kilometro cuadrado equivalente a 30 arco-segundos (Hijmans et al.
2011). Para cada una de las parcelas se obtuvieron los valores de las variables climéticas,
extrayendo el valor del pixel en la coordenada central de cada parcela, aunque algunos pixeles
llegaron a cubrir dos o mas parcelas EI manejo de las capas de informacion climética se
realizd en el programa ARCGIS 10. Los datos de Analisis fisico-quimicos (textura, materia
orgénica, pH, acidez extraible, Calcio (Ca), Magnesio (Mg), Potasio (K) y Fosforo (P) del
suelo para cada una de las parcelas del area de estudio, se tomaron de un estudio de
caracterizacion de tipos de bosques del proyecto CLIMIFORAD en las parcelas (Veintimilla

2013), la metodologia empleada para el muestreo de suelo se presenta en el Anexo 6.

Para evaluar el grado de asociacion de cada una de las variables ambientales con
indices y medias ponderadas se realizé un analisis de componentes principales y correlaciones
simples utilizando el estadistico de Pearson; esto permitio conocer qué atributos de la
diversidad funcional estdn asociados a cambios de las variables ambientales y cuél es la
direccion de esos cambios. Para conocer el nivel de autocorrelacion espacial de la
composicion funcional y las variables ambientales y de distancia geografica, se realizo
correlogramas de Mantel en el software libre R version 2.15.2 (R Development Core Team
2008) y se compararon clases de distancia para observar las relaciones de autocorrelacion

espacial a lo largo de un rango de distancia ente parcelas.

Se realiz6 un andlisis de particion de la varianza para conocer la contribucion del

clima, suelo, elevacion y el espacio en la variacion de la composicion funcional y la
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contribucion conjunta que no se puede separar de los conjuntos de variables (Legendre et al.
2005). La altitud fue transformada a Logaritmo y la estructura espacial fue representada por
valores propios positivos generados por un analisis PCNM (Principal Cordinates of neighbour

matrices) usando la libreria PCNM en R.

Para determinar la relacion de las variables biocliméaticas con la composicion
funcional se realiz6 un andlisis de redundancia (RDA). Para este analisis se seleccionaron
previamente las variables que se incorporarian al modelo mediante un analisis de seleccion de
tipo forward. Los analisis de forward selection, particion de la varianza y RDA se realizaron a
través del software QEco (Di Rienzo et al. 2012) donde las medias ponderadas de la
comunidad de los rasgos se transformaron a rangos y las variables predictoras a logaritmo

natural.

15.6 Modelos predictivos actuales y futuros

Para predecir la distribucion potencial actual de las medias ponderadas de los
diferentes rasgos se ajusté un analisis de redundancia (RDA) con las 34 parcelas evaluadas;
para las medias ponderada por area basal se utilizaron las variables: Ti, Te, Txmc
(Isotermalidad y temperatura estacional y maxima del mes mas calido) y para las medias
ponderada por nimero de individuos: Tmrd, Pa y Pe (Temperatura media del rango diurno y
precipitacion anual y estacional respectivamente). La bondad de ajuste del modelo, se realiz
evaluando el factor de inflacion de la varianza de cada una de las variables predictoras a través

del porcentaje de varianza explicado segun cada rasgo.

Para conocer la distribucion espacial actual de los valores de los rasgos, se utilizo el
modelo RDA para predecir basado en las variables climaticas. Para evaluar el efecto del
cambio climéatico basado se utilizd el modelo ajustado y se predijo con los valores de las
variables climaticas de los escenarios climaticos, se usaron 14 escenarios de emisiones
provenientes de la familia Al (siete para cada horizonte de tiempo: 2020 y 2080). Esta familia
describe un mundo con rapido crecimiento economico; una poblacion mundial que alcanza su
valor maximo hacia mediados del siglo, disminuyendo posteriormente; y una rapida
introduccidn de tecnologias nuevas y mas eficientes; ocurre una convergencia entre regiones y

se reducen significativamente las diferencias de ingreso personal (IPCC 2000). Esta familia se
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divide en tres grupos: uso intensivo de combustibles fosiles (A1F), energias de origen no fosil
(ALT) y equilibrio entre diferentes fuentes (A1B). Para la modelacion se eligio este ultimo
grupo, el cual se le relaciona una emision de gases de efecto invernadero media con respecto a
los otros (IPCC 2000).

Los escenarios de climas futuros fueron descargados de la pagina web del
International Centre for Tropical Agriculture (CIAT) (http:// www.ccafs-climate.org/) con una
resolucién de 30 segundos (1 km? de pixel) en formato ASCII y resolucién por medio del
método Delta. De los siete escenarios de cada afio se seleccionaron los tres que abarcaran la
mayor variabilidad del cambio climético: el de mayor cambio (pesimista), menor (optimista) y
el promedio. Por Gltimo se us6 una prueba de Mantel para observar el grado de correlacion
entre los mapas actuales y futuros debido al aumento, disminucion o mantenimiento de la
variacion espacial de los valores de los rasgos funcionales en el gradiente. EI cambio de pixel
de la distribucion actual con la futuro se hizo a partir de la herramienta tabulate disponible en
ArcGis y fue atil para diferenciar tendencias de cambio entre la distribuciéon de valores de

rasgos.

RESULTADOS

16.1 Relacion del climay propiedades del suelo con la altitud

El Cuadro 10 muestra las medidas de resumen de atributos climéticos de las parcelas
de muestreo, asi como sus abreviaturas. EI componente principal de las variables climaticas
explica el 91% de la varianza y se presenta en las Figura 11 con su tabla de autovectores en el
Cuadro 11.

Para las variables climaticas se observa como el eje 1 (73.5%) es un gradiente que va
desde valores positivos con parcelas de baja altitud y alta temperatura (media anual, maxima
del mes mas célido, minima del mes maés frio y media del trimestre méas calido, mas humedo y
mas seco) hacia valores negativos donde se encuentran las parcelas de zonas altas donde la

precipitacion es mas estacional que en el resto del gradiente (mayores coeficientes de
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variacion); este eje separa las parcelas en tres grupos, y no diferencia las parcelas entre 1000 y
1600 msnm.

El eje 2 (19%) es un gradiente principalmente de precipitacion (del mes mas humedo
y del trimestre mas humedo y del méas calido) a temperatura estacional sin relacion con la
altitud, incluye en la parte superior los valores més altos de precipitacion en las parcelas de
1300-1660msnm (PN Tapanti-Macizo de la Muerte) considerada una de las zonas mas
lluviosas del pais. Asi, se aprecia que el gradiente climatico secundario es la variacion de la
precipitacion entre parcelas en el rango altitudinal de 1000 a 1600 msnm, que por su cercania

relativa de elevacion no se diferencian en el ejel.

Cuadro 10. Variables climéticas actuales y medidas de resumen. La temperatura esta dado en °C y la Precipitacion

en mm. La fuente es Hijmans et al. (2005) a excepcion de la evapotranspiracion real, que es de Imbach et al. (2010).

Abreviatura Variable Media D.E. CV Min Maéax
EVT Evapotranspiracion real (mm/afio) 1033.88 358.19 34.64 535 1463
Tma Temperatura media anual 17.27 506 2932 10 243
Tmrd Rango medio diurno (media mensual (t° méx.- t° min.)) 9.11 094 1027 79 102
Ti Isotermalidad (Tmrd/Tra) (* 100) 8.03 0.22 275 77 84

Te Temperatura Estacional (desviacion estandar *100) 61.01 7.00 1148 522 76.2
Txcm Temperatura méaxima del mes mas célido 23.04 555 2409 151 305
Tnfm Temperatura minima del mes mas frio 11.78 487 4131 48 189
Tra Rango de Temperatura Anual (Txcm-Tnfm) 11.26 0.89 7.89 101 124
Tmht Temperatura media del trimestre mas humedo 17.21 483 28.04 103 244
Tmst Temperatura media del trimestre mas seco 17.21 553 3210 94 25

Tmct Temperatura media del trimestre mas calido 17.95 525 2923 105 254
Tmft Temperatura media del trimestre mas frio 16.41 504 3071 9.1 234
Pa Precipitacion anual 3233.38 674.16 20.85 2353 4261
Phm Precipitacion del mes mas himedo 413.18 48.87 11.83 343 513
Psm Precipitacion del mes mas seco 105.06 59.65 56.78 29 199
Pe Precipitacion estacional (Coeficiente de variacion) 43.41 1448 3335 23 64

Pht Precipitacidon del trimestre mas humedo 1160.97 162.66 14.01 977 1500
Pst Precipitacidon del trimestre mas seco 361.47 194.71 53.87 108 648
Pct Precipitacion del trimestre mas calido 72735 129.90 17.86 465 1139
Pft Precipitacion del trimestre més frio 620.74 325.43 5243 179 1012

D.E.=Desviacion estandar, C.V.= Coeficiente de Variacién (%), Min.=Minimo, Max.=Méaximo
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Figura 11. Biplot de las variables biocliméticas por piso altitudinal. El significado de las abreviaturas se presenta en
el siguiente cuadro.

Cuadro 11. Autovectores del PCA de las variables bioclimaticas

Abreviatura Variables ejel eje2
Tma Temperatura media anual 0.26 -0.12
Tmrd Rango medio diurno (media mensual (t° max.- t® min.) 0.22 0.17
Ti Isotermalidad (Tmrd/Tra) (* 100) 0.17 0.31
Te Temperatura Estacional (desviacion estandar *100) 0.19 -0.34
Txcm Temperatura maxima del mes mas calido 0.26 -0.11
Tnfm Temperatura minima del mes més frio 0.26 -0.14
Tra Rango de Temperatura Anual (Txcm - Tnfm) 023 0.11
Tmht Temperatura media del trimestre mas himedo 0.26 -0.13
Tmst Temperatura media del trimestre mas seco 0.26 -0.13
Tmct Temperatura media del trimestre méas célido 0.26 -0.13
Tmft Temperatura media del trimestre més frio 0.26 -0.12
Pa Precipitacion anual 0.23 0.26
Phm Precipitacion del mes méas himedo 0.11 0.48
Psm Precipitacion del mes més seco 0.26 0.01
Pe Precipitacion estacional (Coeficiente de variacion) -0.26 0.08
Pht Precipitacion del trimestre mas himedo 0.12 0.48
Pst Precipitacion del trimestre mas seco 0.26 0.03
Pct Precipitacion del trimestre mas calido 0.04 0.32
Pft Precipitacion del trimestre mas frio 0.26 0.03
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En el Cuadro 12 se muestran las medidas de resumen de atributos de suelos de las parcelas

de muestreo.

Cuadro 12. Variables de suelo evaluadas y medidas de resumen (Veintimilla 2013)

Variable Media D.E. C.V. Min Max
Arena (%) 43.37 16.33 37.64 16.00 75.00
Limo (%) 23.77 8.02 33.75 15.00 54.00
Arcilla (%) 32.87 15.70 47.76 10.00 61.00
pH 4.42 0.31 6.94 3.90 5.10
Acidez 6.80 4.30 63.18 1.09 18.78
Calcio -Ca (cmol (+)/1) 1.09 151 139.32 0.05 6.30
Magnesio- Mg (cmol (+)/1) 0.62 0.58 92.81 0.07 2.55
Potasio -K (cmol (+)/1) 0.08 0.05 60.63 0.01 0.19
CICE 8.59 4.51 52.53 1.88 20.79
Aluminio saturado- SA% 79.20 23.16 29.24 17.00 96.00
Fosforo- P (mg/l) 3.50 2.18 62.21 1.00 9.00
Zinc -Zn (cmol (+)/1) 2.50 0.89 35.75 1.10 4.70
Cobre- Cu ( cmol (+)/1) 5.50 3.43 62.39 1.00 14.00
Hierro -Fe (cmol (+)/1) 637.23  428.94 67.31 220.00 1807.00
Manganeso -Mn (cmol (+)/  38.43 37.27 96.98 1.00 146.00
Calcio -C 5.48 2.52 46.00 2.29 13.46
Nitrégeno- N 0.36 0.11 30.08 0.18 0.63
CIN 15.02 3.71 24.72 10.00 22.62

El componente principal de las variables de suelos explica el 59% de la varianza y se

presenta en la Figura 12 con su tabla de autovectores en el Cuadro 13.

Para las variables de suelo la varianza explicada es menor, el eje 1 (33%) esta siendo
separado positivamente por el C, relacion C/N, Fe y P, negativamente por CICE, K Mg y Mn,
representando un gradiente altitudinal que va desde suelos ubicados a baja altitud con altos
contenido de CICE, Potasio y Manganeso hasta zonas de mayor altitud con altos valores de

Carbono y relacion C/N.

El eje 2 (25%) esta separado en la parte superior por la acidez, Zn, arcillay SA'y
negativamente por arena, Ca y Ph. Es un gradiente de acidez, textura (desde suelos arcillosos y
acidos con mayor saturacion de aluminio (SA) mas asociados tanto con la parte baja del
gradiente como con la parte alta, a suelos arenosos menos acidos que tienden a asociarse con
la parte media) relacionados negativamente con PH, Ca, Mg y suelos arenosos. La parte baja y
alta del gradiente tienen suelos arcillosos y la parte media tiene suelos arenosos (1000-1120

msnm) y un gradiente de textura (1300-1660).

70



4.00+

0 A SA%
o acidez pcilla
O Zn Py o
1.70 © O
O CIcE S A/SA ke, a P
Limo
o A e
MHO\ C/N .
< Ko— ~ &
~ ———0 |
S Cu o
& 060 N a
o~ O
[a
o Mg <& ©
Ca A
pH Arena
-2.90- ® A
O
A
-5.20-I O T T T 1
-5.00 -250 0.00 250 5.00
CP 1 (33.5%)
O 440620 @ w0010+ () 11101120 A\ 13001660 > 21502600 @ 27002810 1 [ 29202950

Figura 12. Biplot de las variables de suelo por piso altitudinal en el Gradiente Caribe Villa Mills

Cuadro 13. Autovectores del PCA de las propiedades del suelo

Variables ejel eje2
Acidez -0.21 0.37
Arcilla -0.19 0.34
Arena 0.19 -0.38
C 0.26 -0.04
C/N 0.34 0.03
Ca -0.24 -0.32
CICE -0.33 0.22
Cu 0.16 -0.02
Fe 0.19 0.15
K -0.33 0.01
Limo -0.01 0.10
Mg -0.33 -0.22
Mn -0.26 0.06
N 0.12 -0.13
P 0.24 0.17
pH -0.24 -0.31
Aluminio saturado- SA% 0.18 0.39
Zn -0.13 0.30
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16.2 Diversidad y composicion funcional

16.2.1 Diversidad Funcional y su relacién con la altitud
Los indices que reportaron mayor y menor coeficiente de variacion fueron FRic y
FDiv, respectivamente (Cuadro 14). Se observaron por medio de un andlisis de la varianza
(Cuadro 15) efectos de la altitud y usando la prueba de comparacion de medias (LSD Fisher)
se encontraron diferencias significativas (a. =0.05), a excepcion del indice de equidad (FEve)

ponderado por namero de individuos.

Cuadro 14. Indices de Diversidad Funcional y medidas de resumen

indice Ponderador n Media D.E. CV Min Max
FEve : Equidad N. de individuos 27  0.77 0.09 11.95 0.55 0.92
Area basal 27 071 0.14 19.22 0.36 0.86

FDiv: Divergencia N. de individuos 27 0.88 0.05 5.76 0.80 0.98
Area basal 27 0.85 0.08 8.84 0.68 0.99

FDis: Disimilitud N. de individuos 30 2.86 0.97 34.10 0.58 4.32
Area basal 30 249 0.88 35.23 0.57 3.53

FRic: Riqueza 27 192 3.18 165.32 0.00 10.94

D.E.=Desviacion estandar, C.V.= Coeficiente de Variacién (%), Min.=Minimo, Max.=Méaximo

Se observaron por medio de un andlisis de la varianza (Cuadro 15) efectos de la
altitud y usando la prueba de comparacion de medias (LSD Fisher) se encontraron diferencias
significativas (o =0.05), a excepcion del indice de equidad (FEve) ponderado por nimero de
individuos. EI valor bajo del indice de equidad (FEve ponderado por area basal) a mayor
altitud (2150-2600msnm) refleja menor uniformidad en la distribucion de la abundancia de las
especies en el espacio de rasgos, asi como irregularidad de las distancias entre especies;

comparado con la parte media y baja del gradiente (Villéger et al. 2008).

La Divergencia Funcional (FDiv) cuantifica la dispersion de los valores de los rasgos
en el espacio multivariado y es mayor cuando las especies mas abundantes tienen valores
extremos de rasgos. Este indice aumenta con la altitud y cuando se pondera por area basal y
namero de individuos muestra diferencias significativas. Si el nUimero de rasgos es
relativamente alto respecto al nUmero de especies (como ocurre con las parcelas ubicadas a
2150-2600 msnm) FDiv se incrementa debido a que todas las especies son vértices del
volumen de espacio de rasgos ocupado por la coexistencia de especies (Convex Hull) (Weiher
2011). FEve junto con FDiv sugieren un grado menor de similaridad funcional entre los

dominantes en la zona alta.
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El indice de Dispersion (FDis) es tal vez el indice mas util de los usados aqui ya que
toma en cuenta el volumen funcional absoluto que ocupan las especies (Anderson et &l. 2006;
Laliberté y Legendre 2010). FDis disminuye conforme aumenta la altitud mostrando para las
zonas bajas mayor desviacion media absoluta o mayor distancia promedio de los rasgos al
centroide de la comunidad, una medida clara de diversidad funcional. Ademas, FDis es el
indice que mas capacidad muestra de diferenciar entre los pisos altitudinales, indicando
inclusive que hay una disminucién de la diversidad funcional con la altitud dentro del piso
2000 — 3000 msnm.

La riqueza funcional (FRic) no presenta una tendencia clara con la altitud. Este indice
representa el espacio (o volumen) de rasgos ocupado por la coexistencia de especies en una
comunidad (Pla et al. 2011). Presenta sus mayores valores en parcelas de zonas altas y en las
zonas intermedias. Este indice es muy sensible a valores extremos de rasgos, un problema que

es tal vez agudo para los bosques de altitudes mayores y de baja riqueza de especies.

En sintesis, la parte baja refleja mayor uniformidad en la distribucion de la
abundancia de las especies en el espacio de rasgos y los rasgos se distribuyen en todo el
espacio en ausencia de valores extremos. Esto junto con la mayor distancia promedio en el
espacio de rasgos de cada centroide de la comunidad — una mayor diversidad funcional en
general - muestra una tendencia de mayor diferenciacion de nichos y optimizacién de uso de
los recursos sobre gradientes ambientales mas amplios, representado a través de la presencia

de un amplio espectro de valores de rasgos.

Cuadro 15. Analisis de la varianza para los indices por tratamiento (rango altitudinal), letras diferentes indican

diferencias significativas, prueba LSD de Fisher (a=0.05).

Rango FEve FDiv FDis ERic
altitudinal N G N G N G

440-620 078 A 072 A 0.84 B 0.76 B 3.82 A 3.08 A 0001 C
1000-1120 082 A 0.80 A 0.88 B 0.86 A 3.24 B 2.97 A 2778 B
1300-1660 076 A 0.76 A 0.86 B 0.88 A 3.04 B 2.93 A 0481 BC
2150-2950 0.75 A 0.56 B 0.94 A 0.92 A 2.12 C 1.65 B 6086 A
2700-2810 0.74 D 0.69 C

F 0.53 4.99 9.67 14,15 58,46 39,64 11.01

p <0,6 <0,008 <0,0003 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001
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Los modelos de regresion lineal de los indices de diversidad en funcion de variables
climéticas se presentan en el Cuadro 16 y la Figura 13 (el cumplimiento de los supuestos en el
Anexo 7).

Cuadro 16. Modelos de regresién lineal de la diversidad funcional (Y, en logaritmo) en funcién de variables
climaticas transformadas a Logaritmo: Pe: precipitacién estacional y Txcm: temperatura maxima del mes més calido.

indice __Ponderador R,, P Modelo
FDiv  Area basal 0.62 <0.0001 Y=-0.98 +0.3Pe
FDis Ndmero de individuos 0.76 <0.0001 Y=-1.93 +0.95Txcm

-0.01+ 1.48+ o
5} O
A 0
(0]
-0.10- 1.23 A ° g
A
[a)
o
< Z A A &
>' -0.201 2 098 A
3 B
w [m]
(] &
-0.30- 0.74
&
-0.40- r O T T T 1 0.49- r <> T T T 1
3.0 335 361 3.87 413 2.68 2.87 3.07 326 3.45
Pe Txcm

() 440620 @ 10001010 )y 11101120 A 130060 > 21502600 [[] 29202950

a b

Figura 13. Relacion entre el indice de divergencia (ponderado por area basal) y la precipitacién estacional: (a) y
entre el indice de dispersion (ponderado por nimero de individuos) y la temperatura maxima del mes mas calido:
(b). Ver también el Cuadro 15.

16.2.2 Composicion funcional
La media ponderada del CFMS present6 el menor coeficiente de variacion, mientras
el del AF fue superior al 100% (Cuadro 17).

La varianza explicada para las medias ponderadas por area basal fue de 75% y para el
numero de individuos fue de 70% (Figura 14 y Cuadro 18). Para este analisis fueron excluidas

las palmas.
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Cuadro 17. Medidas de resumen de las Medias Ponderadas de los rasgos

Ponderador Rasgo  Media  Desviacién Coeficiente de Rango
Estandar. Variacién
CFMS  398.32 45.93 11.53 302.8-478.99
AFE 1052.21 172.36 16.38 704.3315-1417.89
Ntmero de individuos AF 103810.46 113832.72 109.65 11604.44-456977.76
FT 0.24 0.09 37.50 0.14-0.49
DM 0.53 0.08 14.26 0.34-0.65
N 21.08 2.97 14.10 16.13-29.32
p 1.13 0.28 24.96 0.71-1.56
K 7.69 2.36 30.70 5-14.7
CFMS  422.69 41.87 9.90 312.28-492.95
AFE 999.73 148.64 14.87 677.98-1232.21
Area basal AF 88142.51  89823.26 101.91 12057.57-349478.02
FT 0.26 0.10 38.78 0.13-0.51
DM 0.55 0.08 14.40 0.34-0.66
N 20.95 2.64 12.61 16.85-27.36
P 1.12 0.28 25.36 0.65-1.75
K 7.20 1.94 26.88 4.99-12.31

El eje 1 separa bosques rapidos de lentos, que posiblemente difieren en tasas de
crecimiento y mortalidad, asi como en estructura, defensa y uso de nutrientes. Los altos
valores de la media ponderada del CFMS y DM (en parcelas con valores positivos del eje 1)
reflejan la dominancia en la comunidad de individuos pertenecientes a especies de larga vida
de las hojas y del tronco a mayor altitud. La zona baja presenta una media ponderada baja de
P, la zona intermedia tiende a ser dominado por individuos pertenecientes a especies mas
adquisitivas y la zona altas tiene bajo N, mostrando junto con las altas medias ponderadas de

DM y CFMS, la dominancia por individuos de especies conservativas.

CP 2 (23.9%)
°
2
8

CP 2 (23.3%)
°
2
8

-5.00 -2.50 0.00 250

CP 1 (50.6%) -5.00 -2.50 0.00 250

CP 1 (46.6%)

a b

O 440-620 . 1000-1010 D 1110-1120 A 1300-1660 <> 2150-2600 . 2700-2810 D 2920-2950

Figura 14. Biplot de las medias de valores de los rasgos ponderados por (a) Area Basal y (b) Numero de
individuos
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Cuadro 18. Autovectores del PCA de las medias de los valores de rasgos ponderados por area basal y ndmero de

individuos

16.2.3 Variacion espacial del gradiente ambiental y la composicion funcional

encuentran en el Anexo 8. Los correlogramas sugieren que las parcelas ubicadas a poca
distancia se parecen mas de lo esperado por el azar en cuanto a composicion, elevacion, clima
y suelo. La estructura espacial de la elevacion y temperatura muestran los mismos patrones, la
composicion funcional es similar a la precipitacién pero también a la temperatura, lo que

sugiere que el recambio esta fuertemente influenciado por la variacion del clima.

16.2.1 Relacion de las Variables ambientales con la composicion funcional

Ponderador Rasgo ejel eje?2
Contenido foliar de materia seca CFMS 0.44 0.10
Avrea foliar especifica AFE -0.40 -0.09
Area foliar AF -0.28 -0.41
Area Basal Fuerza tensil FT 0.30 -0.38
Densidad de madera DM 0.41 0.04
Contenido foliar de Nitrogeno N -041  0.29
Contenido foliar de Fosforo P -0.20 0.59
Contenido foliar de Potasio K -0.30 -0.49
Contenido foliar de materia seca CFMS 0.45 0.19
Area foliar especifica AFE -0.39  -0.12
Area foliar AF -0.35 -0.11
Numero de  Fuerza tensil FT 0.23 -0.52
Individuos  Densidad de madera DM 043  0.07
Contenido foliar de Nitrégeno N -0.38 0.34
Contenido foliar de Fosforo P -0.15 0.62
Contenido foliar de Potasio K -0.35 -0.40

analisis de correlacion (Anexo 8).

Las variables usadas por los componentes de temperatura, precipitacion y suelo se

El analisis de particion de la varianza se realiz6 con los mismos componentes del
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Figura 15. Correlogramas de Mantel para 16 clases de distancia geogréfica. El analisis es a partir de matrices de
distancia de temperatura, precipitacion, altitud, propiedades quimicos y fisicos de suelo y composicién funcional.
Los circulos negros corresponden a correlaciones significativas (p<0.05), y los circulos blancos a correlaciones
no significativas.

La contribucién conjunta del espacio, suelo, precipitacion y temperatura explican el
75% de la variacion de la composicion funcional ponderada por area basal y 83% por nimero
de individuos. Para la composicion funcional ponderada por area basal 54% de la variacién
total es asociada a la temperatura, 59% al suelo, 40% al espacio y 6 a la precipitacion. El
efecto puro (la proporcion de un componente controlando los otros tres) es mayor para la
temperatura (7%), seguido por el suelo (3%). La composicion funcional ponderada por

numero de individuos esta explicada por la temperatura en 57%, suelo 56%, espacio 42% vy
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precipitacion 2%, y el efecto puro es mayor para la temperatura (18%) y el suelo (12%)
(Cuadro 19 y Figura 16).

Cuadro 19. Valores de Rag (en %) resultantes de la particion de la varianza de la composicion funcional
poderada por (a) Numero de Individuos y (b) Area Basal, donde T: temperatura, P: precipitacién S: suelo y E:
espacio. La diagonal principal explica el efecto puro de cada factor.

T P S E Total T P S E Total
Temperatura 18 63 77 72 57 Temperatura 7 70 69 72 54
Precipitacion 63 4 64 52 2 Precipitacion 70 -0.4 64 60 6

Suelo 77 60 12 68 56 Suelo 69 64 3 68 59
Espacio 72 52 68 3 42 Espacio 72 60 68 0.2 40
a b

200 200
175 175
150 A 150
125 125
100 100
75 75
50 50
25

25
0

o0

B Temperatura M Precipitacién m Suelo M Espacio

B Temperatura M Precipitacion i Suelo B Espacio

a b

Figura 16. Contribucién proporcional del clima, suelo, elevacion y el espacio en la variacion de la composicion
funcional y contribucién conjunta. Composicion funcional ponderada por (a) Nimero de Individuos y (b) Area
Basal. Esta Figura explica el Cuadro 18. Cada columna de la figura representa la contribucion de un factor
(temperatura, precipitacion, suelo y espacio) representado por un color (azul, marron, verde y morado) ya sea en
su efecto puro (cuando coincide cada color con su columna)o conjunto con otros factores (el color de cada factor
en una columna diferente a la suya).

16.3 Distribucion espacial potencial actual de la composicién funcional

La bondad de ajuste de la distribucion actual de los valores de rasgos predicha con
base en las variables climéaticas se muestra en el Cuadro 20, el modelo tiene mayor poder
explicativo para la MPC de K y menor para FT.
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Cuadro 20. Bondad de ajuste (R?) de cada una de la media ponderada de cada rasgo

Ponderador Media Ponderada de la Comunidad

CFMS AFE AF FT DM N P K
Numero de individuos  0.45 0.39 0.42 0.27 0.61 0.39 0.65 0.72
Area Basal 0.36 0.43 0.48 0.11 0.53 0.38 0.46 0.74

Las comparaciones de la distribuciéon actual y futura de los valores de rasgos
realizados por medio de una prueba de Mantel, presentan mayores diferencias para el modelo

ponderado por éarea basal (Cuadro 21) para el 2080.

Cuadro 21. Coeficientes de Mantel entre la distribucién actual y futura de los valores de rasgos, valores de
correlacion mas bajos significan mayor discrepancia entre los modelos

2020 2080
mpi ukar ncar Mpi ukar ncar
NUmero de individuos 0.98 0.97 098 092 0.82 0.60

Area Basal 0.60 0.62 0.61 0.40 0.57 0.57
mpi es un escenario optimista es decir presenta menor cambio de clima, ukar presenta

cambio promedio y ncar el mayor cambio y es considerado como un escenario pesimista

El modelo de distribucidon de valores de las medias ponderadas de Densidad de
Madera actual y futuro muestra poca variacion para el niamero de individuos (Figura 17), los

rasgos restantes se presentan en el Anexo 9.

De manera general se observa disminucion y desaparicion de valores altos de MPC
de DM (categorias 4 y 5) para el 2020, para el 2080 reaparecen en baja proporcion en zonas
que alcanzan valores climaticos donde actualmente se encuentran altos valores de medias

ponderadas para este rasgo, es decir en la zona baja (Figura 18).

79



2080

2020

NUmero de individuos

Incertidumbre 0
Bajo

Mediobajo

Medio

Medioalto

Alto

Area basal

80



2080

2020

2020

2080

Figura 17. Distribucién actual y futura para los afios 2020 y 2080 de los valores de rasgos de la densidad de
madera, para 3 escenarios: mpi, ukmo y ncar. Los dos mapas centrales son la distribucion actual el de la izquierda y
mapas superiores es la densidad de madera ponderada por nimero de individuos, el de la derecha y mapas inferiores
es la densidad de madera ponderada por area basal
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Figura 18. Cambio en porcentaje de pixel de la distribucion actual de la densidad de madera con los afios
2020 y 2080 para tres escenarios: mpi, ukar y nar. Los valores en el eje x representan densidades de madera en un
rango de 1 (bajo) a 5 (alto) para las MPC de la densidad de madera ponderado por a: numero de individuos y b:
rea basal
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17.

DISCUSION

17.1 Diversidad Funcional

La presencia del roble (Quercus bumelioides) en la zona alta influye en bajos valores
de FEve (ponderados por area basal) y debido a que dicha especie presenta valores extremos
de rasgos (maximos: DM, CFMS, FT y minimos: AFE y K) FDiv fue alta para esta zona. Esta
especie es tolerante al estrés de las tierras altas y presenta amplia distribucion altitudinal. La
parte baja refleja mayor uniformidad en la distribucion de la abundancia de rasgos en ausencia
de valores extremos, debido a una mayor optimizacion de los recursos representado a través de
la presencia de un amplio espectro de valores de rasgos en la parte baja. FDis es tal vez el
indice que mejor representa la variacion de la diversidad funcional, y muestra una clara

tendencia de disminucion conforme aumenta la elevacion.

17.2 Composicion funcional

La presencia de altos valores de medias ponderadas de rasgos foliares (AFE, N, P y
K) en zonas intermedias (1000-1120) sugiere mayor tasa de crecimiento del bosque y corto
tiempo de madurez de las especies, esto probablemente esta asociado con la presencia de los
sitios mas fértiles para el crecimiento de las plantas en esta zona (Tilman 1984, Malhi et al.
2004). En la zona alta del gradiente hay limitacién del crecimiento por Nitrogeno, los suelos
presentan alta relacion de C/N debido a que la baja temperatura disminuye la mineralizacién o
bien inmoviliza los nutrientes en el suelo (Bertsch 1998) disminuyendo la tasa crecimiento y
fijacién de CO, de las plantas (Tanner et al. 1998). Este planteamiento probablemente explica
las bajas medias ponderadas del N foliar en los bosques montanos, y los altos valores de las
medias ponderadas del CFMS y DM reflejan larga vida de las hojas y del tronco a mayor
altitud ya que las plantas no pueden invertir en crecimiento y captura de luz, deben asegurarse
de un buen sistema de estructura y defensa. En zonas bajas donde el aumento de la
temperatura favorece la mineralizacion, el crecimiento es tal vez, principalmente limitado por
el Fosforo (Tanner et al. 1998) y la sombra, determinando un espectro de rasgos conservativos
y adquisitivos en las especies. La media ponderada baja del P foliar apoya este planteamiento.
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17.3 Cambio climatico

Las tendencias presentadas son modelos hipotéticos que no considera la probabilidad
de migracion de las especies arbdreas de los bosques de montafia, estas especies pueden ser
poco moviles debido a que son altamente dependientes de vectores de dispersion y algunas
con largos ciclos de vida (Brook et &l. 2008). La dispersion desde los habitats existentes puede
ser un proceso lento y a menudo los nuevos habitats habran sido ocupados por especies
capaces de dispersarse y establecerse con mayor rapidez (IPCC 2007). Los efectos potenciales
del cambio climético en el gradiente se expresan a través de la disminucion de la distribucion
de la abundancia de especies conservativas en el 2020. Esto puede ser debido a la asignacion
relativamente mayor de compuestos de crecimiento como el aumento de la tasa de
mineralizacion y disponibilidad de nutrientes en algunas areas y/o aumento de los niveles de
radiacion producto del cambio altitudinal o desaparicion de la zona de condensacién (Foster
2001). Este aumento en la disponibilidad de recursos favorecerd también la abundancia de

lianas, impulsada por el incremento de CO, y perturbaciones (Asner y Martin 2012).

El cambio de la dindmica hacia bosques funcionalmente adquisitivos aumenta la tasa
de crecimiento y productividad del gradiente, brindando regulacion del clima por medio de la
fijacion de CO, y manteniendo de la precipitacion a escala local y continental (Spracklen et al.
2012) — siempre que las especies sean capaces de migrar para que el sistema se adapte al

cambio.

CONCLUSIONES

Debido a la alta influencia de las variables ambientales en los rasgos funcionales, fue
posible inferir en procesos a nivel de comunidad a escala espacial y temporal, resaltando el

alto potencial de la ecologia funcional en el impacto del cambio climatico.

Las medias ponderadas de los valores de rasgos indican que la zona alta del gradiente
altitudinal estudiado probablemente presenta restriccién al crecimiento por limitacion de
Nitrogeno y la parte baja por Fosforo y competencia por luz y la mayor abundancia de
especies con caracteristicas conservativas respecto con la zona baja y media, sugiere que son

mayores las condiciones de estres por escasez de recursos en la zona alta.
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Los indices de diversidad mostraron una disminucion de la diversidad funcional con
la altitud, sugiriendo una mayor optimizacion de uso de los recursos en la zona baja
representado a través de la presencia de un amplio espectro de valores de rasgos, corroborado

por la presencia de rasgos caracteristicos de especies conservativas y adquisitivas en esta zona.

Bajo el cambio climéatico es probable que especies arbdreas adquisitivas se vean
beneficiadas en cuanto a su distribucion potencial, aumentando la tasa de crecimiento y
productividad del gradiente, desplazando especies de rasgos netamente conservativos de la alta
montarfia, es decir los robles (Quercus sp.), cuyas poblaciones se veran seriamente afectadas si
no se realizan acciones para su conservacion. Sin embargo no se sabe si se lograra esta
adaptacion debido a las capacidades limitadas de dispersion de las especies arbdreas y sus

ciclos de vida largos.
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20.

ANEXOS
Anexo 5. Parcelas permanentes de muestreo ubicadas en en el gradiente altitudinal Caribe-
Villas Mills.
Coordenadas
Sectores Sitio N W Altitud
Barbilla_P1 560610 1101413 435
Barbilla_P5 561013 1101390 469
Barbilla_P2 560715 1101056 473
Barbilla Barbilla_P7 561248 1100976 528
Barbilla_P8 561569 1100363 541
Barbilla_P4 561140 1100308 566
Barbilla_P3 560912 1100767 586
Barbilla_P6 561221 1100598 613
Atirro 1 538740 1082737 1000
_ Atirro 2 538338 1083140 1010
Atirro-Copal Copal 1 527475 1081183 1010
Copal 1 526760 1081567 1120
Yukka 1 523484 1077813 1308
Yukka 2 522935 1078099 1308
Solitaria 523164 1077473 1308
Quebrada seca 1 522072 1079639 1362
Tapanti Quebrada seca 2 522288 1079211 1362
Yukka 4 522060 1078028 1570
Quebrada seca 3 522284 1078881 1591
Quebrada seca 4 522109 1078549 1591
Yukka 3 522480 1078142 1591
RERM P1 533280 1058232 2700
RERM P2 533056 1058483 2810
_ . RFRM P3 532341 1058763 2740
Villa Mills RERM P4 532494 1058567 2780
RFRM P5 534132 1057111 2750
RFRM_P6 534435 1057075 2730
Lorena 534679. 1056513. 2791
Esperanza 1 515616 1074178 2150
Esperanza 2 515749 1073770 2220
_ Esperanza 2 515510 1073296 2350
Esperanza-Tres de Junio Esperanza 2 514165 1070765 2600
3 de Junio 1 519596 1063551 2950
3 de Junio 2 519868 1063746 2920
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Anexo 6. Metodologia para la obtencion de muestras de suelo (Veintimilla 2013)

Dentro de cada parcela se colectaron muestras de suelo tomando 5 muestras dentro de cada
parcela de 50 m x 50 m, una por cada subcuadrante y en el centro de la parcela, a una profundidad
de 30 cm, eliminando la hojarasca de la superficie. Se entremezclé las 5 muestras para
homogeneizarlas y finalmente se obtuvo una muestra compuesta por parcela. Ademas se midi6 la
profundidad del suelo con una varilla metalica de 1,10 m de largo en cada uno de los 5 sitios de
muestreo de suelo y se determind la profundidad en 4 categorias: 1) profundo > 90 cm; 2)
moderadamente profundo 50-90 cm; 3) superficial 25-50 cm; 4) muy superficial < 25 cm. Otras
variables consideradas fueron la pendiente (grados de inclinacion) del terreno que se midi6 en 5
puntos de cada parcela con un clindmetro para obtener un promedio para la parcela, y la altitud (m

s.n.m) con un altimetro.

En el Laboratorio de la Universidad de Costa Rica (CIA) se realizaron los analisis de textura,
obtenida por medio del método del Hidrometro de Bouyoucos, Yy el de quimica sencilla, que arrojo
datos de pH, acidez, Calcio (Ca), Magnesio (Mg), Potasio (K), Fésforo (P), Cinc (Zn), Cobre (Cu),
Hierro (Fe), Manganeso (Mn), porcentaje de Carbono y Nitrégeno totales y porcentaje de MO. El
pH se determino en agua; la acidez, Ca y Mg se obtuvieron a través de la extraccion en Cloruro de
Potasio 1M; el K, P, Zn, Cu, Mn y Fe se obtuvieron por extraccion en Olsen modificado pH 8,5; y el
porcentaje de C y N se determinaron con el autoanalizador de C/N por combustion seca.
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Anexo 7. Andlisis de regresion para los indices de Diversidad Funcional

indice de Riqueza —Fric

2.714 5.43 n= 27 r=0.970 (RDUO_LN_FRic)

g o i 1.959 ° ° o
! &

z . s ° A

2.221 g 231 3: o721 e . e
4 2 [ ] °
o 7 | S ° °o
g 7159 3 -0.81 5 os0{ e o® ° %
2 S
g e A
-12.08{ 8 393 -
H g —
< ]
o o x 26 °
-17.01- -7.05- f T T T 1 L]
r T T T 1 -7.05 -3.93 -0.81 231 5.43 -2.95 T T T 1
48 530 571 613  6.55 Cuantiles de una Normal(5.9212E-016,7.408) -10.74 -7.18 -3.63 -0.08 3.48
Pst Predichos
Relacion con Pst Prueba de normalidad Residuos estudentizados
Variable N R2 R2 Aj ECMP AIC BIC
LN FRic 27 0.71 0.68 10.74 137.67 142.86

Coeficientes de regresidén y estadisticos asociados

Coef Est. E.E. LI (95%) LS (95%) T p-valor CpMallows VIF
const 92.63 18.05 55.38 129.87 5.13 <0.0001
LN Pst -6.73 1.14 -9.10 -4.37 -5.88 <0.0001 35.25 1.08
LN Pct -8.64 2.84 -14.49 -2.79 -3.05 0.0056 10.95 1.08
Error cuadrdtico medio: 8.025384
Indice de Divergencia ponderado por area basal —FDiv
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Predichos
Relacién con Pe Prueba de normalidad Residuos estudentizados
Variable N R? R2 Aj ECMP AIC BIC
LN FDiv g 27 0.62 0.61 3.8E-03 -74.80 -70.91

Coeficientes de regresién y estadisticos asociados

Coef Est. E.E. LI (95%) LS (95%) T p-valor CpMallows VIF
const -0.98 0.13 -1.24 -0.71 -7.68 <0.0001

LN Pe 0.23 0.04 0.15 0.30 6.41 <0.0001 40.57 1.00
Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo III)

F.V. SC gl CM F p-valor

Modelo. 0.13 1 0.13 41.12 <0.0001

LN _Pe 0.13 1 0.13 41.12 <0.0001

Error 0.08 25 3.2E-03

Total 0.21 26
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0.24n= 27 1= 0.990 (RDUO_LN_FDis_n)
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Andlisis de regresién lineal
Variable N R? R2 Aj ECMP AIC BIC
LN FDis n 27 0.76 0.75 0.02 -33.48 -29.59
Coeficientes de regresién y estadisticos asociados
Coef Est. E.E. LI(95%) LS(95%) T p-valor CpMallows VIF
const -1.93 0.34 -2.64 -1.22-5.60 <0.0001
LN Txcm 0.95 0.11 0.73 1.17 8.82 <0.0001 75.83 1.00
Error cuadrdtico medio: 0.014652
Indice de equidad ponderado por area basal —FEve
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Relacion con Tmrd
Andlisis de regresién lineal

Prueba de normalidad

Variable N R2 R2Z Aj ECMP AIC BIC
LN FEve g 27 0.39 0.36 0.04 -10.73 -6.85

Coeficientes de regresién y estadisticos asociados

Residuos estudentizados

Coef Est. E.E. LI(95%) LS(95%) T p-valor CpMallows VIF
const -3.84 0.88 -5.65 -2.04-4.39 0.0002
LN Tmrd 1.56 0.39 0.75 2.36 3.98 0.0005 16.28 1.00

Cuadro de Andlisis de la Varianza (SC tipo III)

F.V. sC gl CM 13 p-valor
Modelo. 0.54 1 0.54 15.85 0.0005
LN Tmrd0.54 1 0.54 15.85 0.0005
Error 0.85 25 0.03

Total 1.39 26

053 0.42 0.31

Predichos
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Anexo 8. Variables de temperatura, precipitacion y suelos usadas en el analisis de particion

de la varianza seleccionadas por medio de Forward selection

Factor Ponderador
Ndmero de individuos Area Basal
Tnfm X
Tra X X
Temperatura Tmnt X X
Te X
Precipitacion Pe X
Pft X X
Suelos C:N X X
Fe X
Arena X X
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Anexo 9. Distribuciones actuales y futuras para los afios 2020 y 2080 de la densidad
de madera. Para 3 escenarios: mpi, ukmo y ncar. El mapa central donde se encuentra el titulo
del rasgo es la distribucién actual, la izquierda y mapas superiores es la densidad de madera
ponderada por nimero de individuos, la derecha y mapas inferiores es la densidad de madera

ponderada por area basal, como se muestra a continuacion:

2080 2080 2080

Area Basal 2020 2020 2020

ACTUAL | RASGO | ACTUAL

2020 2020 2020 NUmero de

2080 2080 2080 individuos

mpi ukmo ncar
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Anexo 10. Analisis de redundancia (RDA) de las variables bioclimaticas
seleccionadas y los valores de rasgos. Las flechas corresponden a las variables bioclimaticas:
Te (temperatura estacional), Txcm (temperatura maxima del mes mas calido) y Ti
(isotermalidad) para (a) Media ponderada de rasgos ponderada por parea basal, y Tmrd
(temperatura media del rango diurno), Pe (precipitacion estacional) y Pa (precipitacion anual)
para (b) Media ponderada de los valores de rasgos ponderada por nimero de individuos. Los

valores corresponden a las parcelas y las letras rojas a los rasgos.
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