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REGENERACION NATURAL ARBOREA EN UN PARAMO DE LA CORDILLERA
DE TALAMANCA, COSTA RICA

Deysi Tatiana Carmona Duque?, Bryan Finegan!, Diego Delgado, Nelson Zamora?
Centro Agronémico Tropical de investigacion y Ensefianza (CATIE), Unidad Bosques y
Biodiversidad en Paisajes Productivos (UBBPP)
2Escuela de Ingenieria Forestal, Instituto Tecnoldgico de Costa Rica, Cartago

RESUMEN

Introduccion: Los bosques montanos y los paramos son ecosistemas fundamentales para el
ciclo del agua y albergan muchas especies endemicas. El paramo esta dominado por pastos y
arbustos y esta ubicado por encima de la linea de arboles y por debajo de los limites de la nieve.
Como consecuencia del cambio climatico, se prevé que algunas especies migren
altitudinalmente en busca de condiciones ecoldgicas Optimas, en este caso del bosque montano
hacia el paramo.

Objetivo: Contribuir al conocimiento de los factores que influyen en la composicion,
abundancia y riqueza de la regeneracion de especies arbdreas entre la linea de arboles y el
paramo del erro de la Muerte.

Métodos: En el paramo del Cerro de la Muerte (2022), se establecieron 24 parcelas de 25 x 25
m (0.0625 ha) para medir latizales (1.5m-9.9 DAP) y 96 subparcelas de 5 x 5 m (0.0025 ha)
para medir brinzales (0.3m-1.5m), en cuatro categorias de distancia de 100 m de ancho, desde
el bosque en la linea arboles (BLA) hacia el interior del paramo, asi: BLA, P100m, P100-200m
y P>200m. Para el andlisis de datos se utilizaron ANOVAS para determinar si hay un efecto de
la categoria de distancia en las variables respuesta. Exploramos la composicion de especies en
las categorias de distancia utilizando el NMS para latizales y brinzales por separado, probando
la hipotesis de similitud de la composicion con un ANOSIM. Finalmente, con el andlisis de
particion de la varianza (VARPART) determinamos la variacion en la composicion, la
abundancia y la riqueza explicada por las variables ambientales y espaciales.

Resultados: registramos un total de 2 089 individuos, 640 brinzales y 1 723 latizales. Los cuales
se distribuyeron en 15 familias y 18 especies. Las especies arboreas registradas no son
exclusivas del bosque, algunas de ellas se reportan como elementos ocasionales del paramo
como Myrsine dependens, quien fue también la mas abundante. EI NMS para los latizales generd
dos agrupaciones la primera entre las distancias BLA, P100m, y la segunda por P100-200m y
P>200m. La prueba de ANOSIM permitié corroborar la hipotesis de diferencia entre categorias
de distancia para los latizales. Mediante el andlisis de VARPART, se encontr6 que la
composicion de especies no tuvo relacion con el efecto espacial para la regeneracion, el modelo
explicé el 34% de la variabilidad para brinzales y el 32% para latizales, con las matrices suelo
y cobertura. Para la abundancia se explicd el 71% con las matrices suelo, cobertura y espacio
para brinzales, y un 57 % en latizales con un efecto adicional de la matriz pendiente. Finalmente,
para la riqueza de brinzales fue explicado el 68% de la variabilidad por las matrices cobertura,
suelo y espacio, mientras en los latizales se explicé un 85% de la variabilidad con las matrices
pendiente, cobertura, suelo y espacio de brinzales y con adicion de la pendiente, este fue el valor
mas alto del andlisis de la varianza.



Conclusiones: El estudio confirma la importancia de la distancia a partir de la linea de arboles
como factor determinante de las caracteristicas de la regeneracion arbérea en los paramos. El
estudio demuestra, la importancia de medir un rango de factores ambientales que pueden afectar
la regeneracion natural arbdrea, y el uso de la particion de la varianza para entender
estadisticamente la importancia relativa de los mismos. El presente estudio sugiere que la
adaptacion de los ecosistemas a través de procesos de regeneracion natural sera afectada por la
limitacion de la dispersion, las caracteristicas de la vegetacion del paramo y las condiciones de
suelo.

Palabras clave: Bosque montano, ecologia vegetal, diversidad, linea de bosque, paramo,
regeneracion natural.

ABSTRACT

Introduction: Montane forests and paramos are essential ecosystems for the water cycle and
are home to many endemic species. The paramo is dominated by grasses and shrubs and it is
located above the tree line and below the snow limits. Due to climate change, some species are
expected to migrate elevationally in search of optimal ecological conditions, in this case from
the montane forest to the paramo.

Objective: To contribute to the knowledge of the factors that influence the composition,
abundance and richness of the regeneration of tree species between the tree line and the “Cerro
de la Muerte paramo”.

Methods: In the Cerro de la Muerte paramo (2022), 24 plots of 25 x 25 m (0.0625 ha) were
established to measure poles (1.5m-9.9 DBH) and 96 subplots of 5 x 5 m (0.0025 ha) to measure
seedlings (0.3m-1.5m), in four distance categories of 100 m width, from the forest in the tree
line (BLA) towards the interior of the paramo, as follows: BLA, P100m, P100-200m and
P>200m. For data analysis, ANOVAS were used to determine if there is an effect of the distance
category on the response variables. We explored the species composition in the gradient using
the NMS for saplings and seedlings separately, testing the compositional similarity hypothesis
with an ANOSIM. Finally, with variance partition analysis (VARPART) we determined the
variation in composition, abundance and richness explained by environmental and spatial
variables.

Results: We recorded a total of 2,089 individuals, 640 seedlings and 1,723 poles. Which were
distributed in 15 families and 18 species. The tree species recorded are not exclusive to the
forest, some of them are reported as occasional elements of the paramo, such as Myrsine
dependes, which was also the most abundant. The NMS for the saplings generated two
groupings, the first between the BLA distances, P100m, and the second by P100-200m and
P>200m. The ANOSIM test allowed us to corroborate the hypothesis of difference between
distance categories for poles. Through the VARPART analysis, we found that the species
composition was not related to the spatial effect for regeneration, the model explained 34% of
the variability for seedlings and 32% for poles, with the soil and cover matrices. For abundance,
71% was explained with the soil, cover and space for seedlings matrices, and 57% in poles with
an additional effect of the slope matrix. Finally, for the richness of saplings, 68% of the
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variability was explained by the cover, soil and space matrices, while in the saplings 85% of the
variability was explained by the slope, cover, soil and sapling space matrices and by addition of
the slope, this was the highest value of the analysis of variance.

Conclusions: The study confirms the importance of the distance from the tree line as a
determining factor of the characteristics of tree regeneration in the paramos. The study
demonstrates the importance of measuring a range of environmental factors that can affect
natural tree regeneration, and the use of variance partitioning to statistically understand their
relative importance. The present study suggests that the adaptation of ecosystems through
natural regeneration processes will be affected by the limitation of dispersal, the characteristics
of the paramo vegetation, and soil conditions.

Keywords: montane forest, plant ecology, diversity, forest line, pAramo, natural regeneration.

INTRODUCCION
General

Los ecosistemas tropicales de montafia cubren aproximadamente el 25% de la superficie
terrestre y contienen alrededor de un tercio de la diversidad de plantas del planeta (Barthlott
et al., 1996). Hacia la seccion superior de la montafia se encuentra el paramo, el cual es un
ecosistema neotropical dominado por pastos, herbaceas y arbustos después de la linea de arboles
del bosque y debajo del limite de la nieve (Hofstede et al., 2003; Kappelle & Horn, 2005; Luteyn
et al., 1999). Solo seis paises en el mundo presentan este tipo de ecosistemas, en centro américa
Costa Rica y Panama sobre la cordillera de Talamanca, y en el sur del continente en Colombia,
Venezuela, Ecuador y Per( sobre la cordillera de los Andes. Durante el pleistoceno, una serie
de glaciaciones consecutivas incentivaron el proceso de mezclas de especies de tierras
templadas, y como consecuencia de ello, en la actualidad la abundancia de estas especies es
extraordinaria (60% de la flora vascular paramuna) (Hammen & Cleef, 1986; Kappelle et al.,
2016). Por la ubicacion geogréafica neotropical y su alto valor para la conservacion mundial de
especies, los paramos son considerados como un “hot spot” al interior de otro “hot spot”, por
ser parte de Mesoamérica y a su vez, funcionar como islas en la cima de las montafias (Madrifian
etal., 2013; Myers et al., 2000)

El neotropico los paramo cubre un total de unos 35.000 km?, de los cuales 152 km? (15.205 ha)
ocurren en Costa Rica y representan solo el 0,04% del area paramuna en su totalidad (Kappelle
et al., 2016). Estos ecosistemas sufrieron glaciaciones durante el cuaternario tardio (Hastenrath
1973; Orvis y Horn 2000), los procesos de acumulacion, avance y posterior desaparicion de los
glaciares dieron origen al paisaje paramuno con valles de lagos en todo el neotropico, y en Costa
Rica puede observarse en el macizo de Chirripd (Horn etal., 1999). Una de las funciones
hidrolégicas mas importantes de los paramos, es que estos lagos forman las cabeceras de los
rios de los que dependen las poblaciones humanas, y que en conjunto con el efecto la
precipitacion horizontal, el vapor de las nubes y neblina se transforman en el agua de los rios
(Luteyn et al., 1999; Stadtmiller, 1987).

Por otra parte, la vegetacion de los paramos cuenta con caracteristicas adaptativas Unicas que
las hace altamente sensibles al aumento de la temperatura, por ello algunos autores consideran
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que seran los ecosistemas mas afectados por el cambio climéatico (Ranasinghe et al., 2021).
Otros han sugerido que las migraciones altitudinales de las plantas estan dadas por diferentes
factores ecoldgicos que podrian estar limitando su distribucidn hacia elevaciones superiores,
como es el caso de los bosques montanos donde se espera que sucedan los procesos de mayor
extincién por su incapacidad de migrar hacia las zonas de pastos y arbustales (Rehm & Feeley,
2015), estos autores proponen el término en inglés “grass ceiling” o techo de pasto para
denominar este efecto, que funciona como una barrera que impide que el bosque ascienda a
alturas superiores como el paramo.

La linea de arboles y la colonizacion del pAramo por especies arboreas

En todos los ecosistemas de alta montafia del mundo, existe un limite donde desaparece el
bosque y comienza un ecosistema dominado por una vegetacion arbustiva o herbacea; a esta
ultima linea limitrofe boscosa se le denomina linea de arboles o treeline en inglés. Diversos
autores han investigado sobre la ocurrencia de este limite generalmente abrupto, y qué factores
podrian estar influyendo en su distribucion. Lo han relacionado como una consecuencia de uno
o0 varios factores ambientales como: clima, viento, fuego, tipos de suelo, agentes dispersores,
ocupacion por comunidades humanas en el pasado y en presente entre otros, coincidiendo en
gue ocurre como una respuesta ecologica multifactorial (Kérner, 1998, 1998, 2012; Paulsen
et al., 2000; Smith et al., 2009).

Anteriormente, se creia que la ubicacion de la linea de arboles estaba determinada por la
temperatura entre los 5-8 °C en el suelo, dado que es la temperatura minima que permite a la
planta formar tejidos lefiosos, absorber nutrientes y activar la tasa de mineralizacion (Tanner
et al., 1998), esto se ha conocido como la “hipétesis de crecimiento”, no obstante, aiin no se ha
conseguido demostrarlo experimentalmente (Kérner, 1998). Hay diferencias climéticas entre las
zonas templadas y las zonas tropicales, en la zonas templadas las condiciones de temperatura
presentan grandes fluctuaciones intra-anuales con inactividad para los meses mas frios (Korner,
2012), contrario en el tropico donde las plantas pueden mantener un crecimiento activo (Sakai
& Larcher, 1987). Los eventos de frios extremos, sin embargo, estarian impidiendo que las
plantulas de las especies lefiosas se establezcan en la zona de pastizales que ocurren después de
la linea de arboles, como lo son los paramos (Harsch & Bader, 2011).

En el trdpico, la radiacién solar aumenta conforme la elevacién aumenta, y disminuye con la
latitud. Las noches heladas seguidas de las mafiana de luz intensa pueden conducir a la
fotoinhibicion de la linea de arboles (Bader & Ruijten, 2008). Las plantulas de &rboles
trasplantadas a los pastizales abiertos en el Ecuador tenian mayor sobrevivencia y menor dafio
tisular fotoxidativo cuando se plantaba bajo sombra (Bader et al. 2007). Por lo cual otros
investigadores sugieren que el pasto en los paramo puede desempefiar un papel como facilitador,
mas que como competencia en el proceso de establecimiento del bosque hacia las zonas mas
altas, dado que el pasto puede funcionar como facilitador en el proceso de colonizacién y
reclutamiento gracias a su sombra (Bader et al., 2007; Bertness & Callaway, 1994; Smith et al.,
2009). En contraste, la matriz de pastos también pueden promover el fuego y aumentar la presion
de pastoreo, ambos con efectos negativos para las plantulas (Rehm & Feeley, 2015).

Basado en estudios de sitios templados, la limitacion de semillas y el reclutamiento juegan un
papel importante en la determinacién de la formacion de la linea de arboles, en el tropico se
desconocen estos procesos (Korner, 2012). Algunas investigaciones sugieren que la dispersion
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y la supervivencia de semillas de arboles pueden estar limitados por los cambios en las
pendientes ascendentes en los bosques de niebla (Dullinger etal., 2004). La dispersion,
supervivencia y germinacion de semillas en areas de pastizales adyacentes a la linea de arboles
estan poco explorados (Rehm & Feeley, 2015).

La distribucion de la linea de arboles actual esté influenciado por el uso de la tierra en el pasado,
asi como los cambios vinculados con el dominio de plantas lefiosas (Young et al., 2017). Una
de las actividades mas prevalentes en los pastizales alrededor de la linea de arboles es el
pastoreo, que pisotean la plantulas y aumentan la erosion del suelo (Young, 2009).

Por otra parte, los bosques nubosos o de niebla, estan frecuentemente envueltos por nubes
orograficas derivadas de los vientos alisios, en combinacion con neblinay lluvia, caracteristicas
unicas que influyen en los procesos adaptativos de los organismos que lo componen y habitan.
Estos bosques tienen también un alto grado de endemismo de flora y fauna, propiciado por el
efecto biogeografico de islas (Still etal., 1999). Algunos autores sugieren que los cambios
climéticos estan afectando el equilibrio dindmico de los bosques, de tal manera que estos
cambios podrian traer consigo pérdida de diversidad, cambios en los rangos de distribucion
altitudinal de las especies y posiblemente la muerte de los bosques (Foster, 2001). Un estudio
mas reciente sugiere que como consecuencia de la emision de los gases de efecto invernadero,
en <25-45 afos, 70 — 86% del paramo, se secara o estara sujeto a la invasion de arboles, y la
disminucion de la inmersién en la niebla y nubosidad, para el bosque de niebla montano tropical
hard que se seque y que se reduzca entre el 57 a 80% en el neotropico, y en un 100% para
México, América Central y el Caribe (Helmer, 2019).

El calentamiento global ha provocado cambios en la distribucion, abundancia y dindmica de
especies y bosques (Fearnside, 2004; Parmesan, 1996; Pounds et al., 1999), aunque el alcance
de los efectos todavia no esta claro. Algunos autores han alertado sobre el aumento en las tasas
de extincion de las especies, donde mencionan que para el Bosque Humedo tropical las
amenazas relacionadas con el uso del suelo y el calentamiento global podrian intervenir en el
aumento de la extincion de especies entre 1990 y 2050 con un total del 6.3 % (Thomas et al.,
2004).

Houghton et al. 2005, explican como el cambio en la temperatura atmosférica del planeta y el
aumento los gases de efecto invernadero (emitidos por la actividad del ser humano), pueden
alterar los diferentes ciclos fundamentales para la vida en el planeta. El aumento de temperatura
en el antropoceno, ha traido como consecuencia que las especies tengan migraciones
altitudinales y latitudinales, en busqueda de temperatura constantes. Este proceso de migracién
lo explican como el equivalente a 0.42 Km por afio en latitud, y es aproximadamente equivalente
a desplazarse 1000 m hacia arriba que en grados es aproximadamente 6°C. (Loarie et al., 2009).

Las dificultades que estan experimentando las especies de los bosques montanos para sobrevivir
en las migraciones altitudinales inducidas por el cambio climatico, son enormes, pues es posible
que su capacidad adaptativa no pued suceder a la misma velocidad que sucede el cambio del
clima. Ademas las interacciones y competencia con nuevas especies, asi como las condiciones
ambientales nuevas, hacen que ocurra una contraccién local de las areas disponibles que en el
tiempo pueden ocasionar una extincion local (Alexander et al., 2015; Foster, 2001).



La regeneracion natural y el suelo

Las migraciones de las especies arbdreas y los cambios de las distribuciones de los ecosistemas
que conforman, dependen del proceso de regeneracion natural (Aus der Beek, 1992). Lo que
hace que sea de suma importancia centrar esfuerzos de investigacion en comprender los
procesos asociados a la dinamica ecoldgica de la misma. La lluvia de semillas, definido como
el flujo de frutos y/o semillas desde la planta parental hasta el sitio de llegada valiéndose de
sindromes y agentes de dispersion, es un factor clave en los procesos de regeneracion natural
(Cano-Salgado et al., 2012). Las investigaciones sobre el conocimiento de la regeneracion
natural y la dinamica de las especies, permitird estructurar mejores condiciones de manejo
similares a las de los bosques nativos para mejorar los procesos de regeneracion de las
coberturas boscosas (Martinez-Orea et al., 2013). En relacion con el clima, Middleton (2009)
sugiere que el estudio de la regeneracion natural en gradientes altitudinales podria ayudar a
explicar la distribucién futura del efecto del cambio climatico.

El suelo es otro factor ambiental determinante en el establecimiento de la regeneracion natural.
Segln Alvarado, 1985 y Bergoeing, 1998 en Costa Rica existe una extraordinaria diversidad de
suelos en un area pequefa (51,180 km?), lo cual influye en la diversidad de la vegetacion. Esto
es explicado como consecuencia de la gran variedad en cuanto a su relieve heterogéneo, la
accion del climay la biota. Algunos autores sugieren que todavia es un reto la comprension y la
correlacion de estos factores ambientales con el suelo y con la distribucién y la ocurrencia de
los bosques naturales de montafia (Chain-Guadarrama et al., 2012; Grubb, 1977).

Los suelos de la cordillera de Talamanca hacia la vertiente pacifica, estan caracterizados por ser
suelos que varian de acidos a muy &cidos con material mineral que ha sido meteorizado y su
origen es volcanico (Alvarado, 1985; Blaser et al., 1991). En cuanto a los suelos de los paramos,
autores como Buol & Nicholaides, (1980) y Buringh, (1979) explican que la mayoria de los
suelos se caracterizan por ser jovenes y poco desarrollados, compuestos en general por
Andosoles, Inceptisoles, Histosoles, Entisoles y Molisoles (Chaverri & Cleef, 2005).

En el presente estudio, se evaluo si la regeneracion natural de especies arbéreas del bosque
montano alto esta llegando al paramo del Cerro de La Muerte, utilizando un gradiente de
distancias desde el bosque en la linea de arboles hasta el interior del paramo y cudles factores
ambientales estdn mas relacionados o mejor explican los patrones de riqueza, abundancia y
composicion. Esto con el fin de evidenciar la posible expansidn o colonizacién de las especies
arboreas del bosque humedo montano en la linea de arboles y hacia el interior del paramo, en la
busqueda de condiciones ecoldgicas Optimas para prosperar como consecuencia del cambio
climético.

METODOLOGIA

Area de estudio

El sitio de estudio se encuentra ubicado en la cordillera de Talamanca, Costa Rica, a unos 50
Km al sur de la capital San José por la via Interamericana Sur, en el paramo conocido como el
Cerro Buenavista o Cerro de La Muerte, y los boques Montanos que lo circundan. Esta ubicado
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en el interior de las areas de conservacion Parque Nacional Tapanti — Macizo de la Muerte y la
Reserva Forestal Los Santos, con coordenadas 09°34.784” Ny 083°45.115” W, y una elevacion
méaxima en el Cerro Buenavista de 3 475 m (Chaverri & Cleef, 2005). Para este estudio, la
elevacidn abarca desde los 3 050 m (limite inferior relacionado con la linea de arboles) hasta los
3 405 m (limite superior donde se establecid la parcela de paramo con mayor elevacion). Se
registran precipitaciones anules de 2 667 mm y temperaturas anuales medias desde 6.5°C hasta
8,1°C (Chaverri & Cleef, 2005). Cerca del 90% de las lluvias se registran entre mayo y
noviembre en la temporada humedad (Horn, 1989). El paisaje en el cerro se observa
fragmentado por la via principal (Carretera Interamericana Sur) y las vias rurales secundarias,
ademaés de la barrera cortafuegos hecha por el MINAE alrededor del afio 1997 (Figura 1 y Anexo
1).

El area de estudio se encuentra en el bosque himedo montano y el paramo, segun las zonas de
vida de Holdridge, caracterizados por bajas temperaturas, altos niveles de humedad y altas
elevaciones. Segun la clasificacion de Unidades fitogeograficas propuesta por Zamora 2008
para Costa Rica, estd ubicada dentro de dos Subunidades: Laderas del litoral Caribe de
Talamanca (10a) y Paramos de Talamanca (11b).
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Figura 1. Mapa de ubicacion y disefio de muestreo del area de estudio, Provincias de San José
y Cartago, Costa Rica

Disefio de muestreo

En total se definieron cuatro categorias de distancia para la evaluacion de la regeneracion natural
(Tabla 1). Se establecieron un total de 24 parcelas permanentes de 25 x 25 m (625 m? 0 0,0625
ha) para la medicion de latizales y 96 subparcelas de 5 x 5 m para la medicion de brinzales. La
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distancia entre las parcelas fue mayor a 300 m (Sesnie etal., 2009) para contribuir a la
independencia del muestreo.

Tabla 1. Numero de parcelas por categoria de distancia evaluada
N. de parcelas  N. de subparcelas

N Categoria de distancias Abreviacion

para latizales para brinzales
1 Bosgue en la linea de arboles hacia BLA 5 24
el paramo
9 Raramo gntre cero y 100 m de la P100m 6 24
linea de arboles
3 I/’aramo ?100_ m de la linea de P100mM-200m 6 o
arboles e inferior a 200 m
Paramo >200 m de la linea de
4 Arboles P>200m 6 24
Total 24 96

La regeneracion natural se clasificd segln las categorias de tamafio para bosques de altura
propuesta por Aus der Beek, (1992): brinzal: > 0.3 m — 1.50 m de altura total, latizal bajo: 1.5
m - 4.9 cm didmetro a la altura del pecho (DAP) vy latizal alto: 5 —9.9 cm DAP.

La medicién a partir de 0,3 m permitio identificar brinzales en las primeras fases de su
establecimiento. Los latizales con una altura igual o mayor de 1.5 m, se les midié su DAP. Para
los brinzales se establecieron cuatro subparcelas en las cuatro esquinas al interior de las parcelas
de 25 x 25 m, a los brinzales se le midi6 la altura total con una varilla graduada en cm. Todos
los individuos de brinzales y latizales fueron censados, marcados con placas permanentes e
identificados taxondmicamente en toda la parcela (Figura 2).

25m
i Brinzales: 4
1 2 3 4 L [T subparcelas
03-150m
6 7 8 9 10
Latizales:
1 | 12 | 13| 14 | 15 | -25me= JSuio0am
DAP
16 17 18 19 20
21 22 23 24 25 625 m2 —0,0625 ha

Figura 2. Distribucion de las parcelas de regeneracién natural, numeracion de cuadrantes y
ubicacion de las parcelas de brinzales en azul



Para la distribucion espacial de las parcelas se trazo un poligono que delimita la linea de arboles
(treeline) con respecto al paramo, utilizando la capa de Tipos de bosque, disponible en el
Sistema de Informacion de Recursos Forestales de Costa Rica - SIREFOR (2014) (SIREFOR,
s. f.) y el programa QGIS 3.16, fue trazado evitando la inclusién de los tramos cercanos a las
torres y tomando como mapa base la imagen satelital ESRI satélite (2021). Hacia el interior de
este poligono, se realizé un buffer de distancias del borde hacia adentro teniendo en cuenta las
distancias establecidas en los tratamientos para el bosque en la linea de arboles (BLA) y hacia
el interior del paramo: P100m, P100-200 m y P>200 m. Una vez establecidos estos buffers de
distancias se procedié a establecer la posicion inicial de las seis (6) parcelas de cada las
categorias de distancia (Figura 1).

Las parcelas se distribuyeron espacialmente siguiendo diferentes criterios relacionados con las
condiciones presentes en el paisaje fragmentado, asi: con distancias de al menos 100 m a las
vias principales (carretera interamericana) y secundarias, al menos a 300 m de miradores,
lugares turisticos o sitios de torres de comunicacién. También se evitaron pendientes mayores
a 45°, asi como los claros de luz y el cruce o cercania de cuerpos de agua (Veintimilla et al.,
2019). En este paisaje las lineas de corte del bosque y el paramo hacia la seccion noroccidental
esta dado por la carretera Interamericana.

Un criterio adicional para la ubicacion de las parcelas fue la divisoria de aguas de las vertientes
pacifico y Caribe, estableciendo asi la mitad de las parcelas de cada tratamiento a cada lado de
las vertientes. Dado que la linea de arboles es parte de una zona de transicion al paramo, y no
es un continuo y sus bordes son irregulares, la posicién definitiva de la parcela se realiz6 en
campo. Una vez se llegaba a la ubicacion propuesta desde el disefio inicial, del mapa y no fuera
posible su establecimiento por alguna razon topogréafica o geoldgica, siempre el desplazamiento
se realizo siguiendo la linea de arboles y hacia el norte del poligono, hasta donde fuera posible
establecerla.

Linea de arboles y especies de interés

Para esta investigacion, la linea de arboles se definié como un continuo de vegetacion boscosa
con especies de arboles y arbustos lefiosos erguidos y con tallos dominantes, que alcanzan al
menos tres metros de altura (Korner, 1998), adicionalmente, que tengan tamafos de fuste
mayores a 10 cm de DAP en su etapa reproductiva. Las especies de interés fueron aquellas que
reunieron los requisitos anteriormente descritos y que estuvieron presentes en las parcelas de
muestreo de BLA, dado que son las especies que tienen mayor probabilidad de llegar hasta el
paramo. El paramo estuvo marcado por la presencia de las especies Chusquea subtessellata e
Hipericum irazuense (Kappelle & Horn, 2005), por ser especies abundantes y conspicuas
localmente

Factores ambientales

Para la medicion de la cobertura vegetal del dosel, se utiliz6 un densiometro esférico (Lemmon,
1956). Las mediciones de la cobertura se tomaron en el centro de cada una de las cinco
subparcelas seleccionadas (Figura 3), luego se hizo un promedio por subparcela y finalmente,
otro por la parcela en general. Dado que estos bambues nativos son elementos comunes de los
bosques montanos y de los paramos, debe considerarse como una variable relacionada con la
cobertura. Para la medicion de la densidad de Chusquea spp. al interior de las parcelas, se realizo
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una estimacion visual del porcentaje de cobertura en las parcelas. En cada caso se determind
taxondmicamente la especie de Chusquea presente. En cada parcela se midio la pendiente con
un clinébmetro ®Suunto, siguiendo la metodologia de (Garcia-Villacorta, 2009).

Con el fin de evaluar caracteristicas quimicas contenidas en el suelo de cada parcela, se siguid
la metodologia de (Sesnie etal., 2009) modificada por (Veintimilla etal., 2019), la cual
consistio en tomar cinco muestras de suelo a 30 cm de profundidad, una por cada subcuadrante
de 25 x 25 m y una mas en el centro de la parcela. Las muestras se entremezclaron y se
homogenizaron en una sola muestra de 200 g y se empacaron en una bolsa de plastico rotulada
La profundidad del suelo se midié con una varilla en las mismas 5 subparcelas (Figura 3).

25 m

Variables ambientales:
1 2 3 vl 5 ; cobertura de dosel,

pendiente, suelo

e

6| 7| 8| 9|10 e
chusquea

11 12 13 14 15 — 25 m

Elevacion, coordenada
geograficas, toma de
muestra de suelo

16 17 18 19 20

21 22 23 24 25

Figura 3. Muestreo de suelos en las 5 subparcelas en azul, en la parcela central toma de
coordenada geogréafica y en cada subparcela de 5 x 5m estimacion del porcentaje de Chusquea.

Se realizaron analisis quimicos en el laboratorio de suelos del Centro Agrondémico de
Investigacion y Ensefianza (CATIE), estos incluyeron el contenido de Carbono (C) y Nitrogeno
(N), los cuales se obtuvieron por el método de oxidacion completa de la muestra en un reactor
de alta temperatura, utilizando un equipo autoanalizador de C y N. Con el analisis de fertilidad
de suelos se determinaron las cantidades de los elementos: Cu, Zn, Mn, K, P, Ca, Mg, acidez
extraible y el pH en agua. Para la extraccion de los componentes se utilizaron dos soluciones
extractoras: Olsen Modificado pH 8.5 para determinacion de Cu, Zn, Mn, K, P y Cloruro de
Potasio 1 N para la determinacion de Ca, Mg y acidez extraible. Adicionalmente, se midio la
profundidad del suelo con una varilla metalica, la cual fue la Unica variable fisica del suelo
considerada.

Para determinar las especies, se realizé una colecta botanica bajo la resolucion de investigacion
cientifica N° SINAC-ACC-PI-re-081-2021 del Ministerio del ambiente y energia (MINAE), a
través del Area de Conservacion Central con fecha del ocho de diciembre de 2 021, el material
botanico fue determinado por el experto en flora de Costa Rica, Nelson Zamora. Las muestras
botanicas de esta investigacion quedaron como testigo en el herbario del CATIE.
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Andlisis estadistico de los datos

Las bases de datos fueron organizadas utilizando Microsot Excel ®, asi como algunas tablas y
figuras. Para probar la hipotesis de igualdad de las diferentes variables y covariables como la
riqueza, laabundanciay las covariables del suelo, entre las categorias de distancias, se utilizaron
Anélisis de la varianza (ANOVAS), con el enfoque de modelos generales y mixtos y
generalizados y mixtos, segun la naturaleza de la variable respuesta, mediante el uso del
software InfoStat (Di Rienzo et al 2008). La riqueza fue tomada como riqueza absoluta para los
analisis.

Con el fin de reducir la dimensionalidad de las variables quimicas y una sola variable fisica del
suelo, se realiz6 un andlisis de componentes principales que dio origen a tres nuevas variables
o componentes del suelo: CP1, CP2y CP3, para relacionarlo con la composicion, la abundancia,
la riqueza (Almenara, 1998; Pefia 2002).

Para describir la composicién de la regeneracion, visualizar y explorar la posicion relativa de
los individuos en un plano (Cox y Cox, 2001), hicimos un analisis de ordenacion Non Metric
Multidimensional Scaling (NMS), haciendo la transformacion de la matriz de abundancias
sumando a cada casilla mas uno, a cada una de las especies; utilizamos la distancia de Bray-
Curtis, y se desarroll6 en el software QEco (Di Rienzo et al 2010). Con el fin de corroborar la
hipétesis de igualdad de comunidades vegetales entre las categorias distancias, se realizd un
analisis de similitud (ANOSIM), utilizando la distancia de Bray-Curtis en el programa QEco.

Se realiz6 una matriz de correlaciones de Pearson para las variables quimicas del suelo, y la
Unica variable fisica considerada en este estudio (profundidad del suelo). Se utilizo el software
InfoStat. La cual consiste en una matriz de correlaciones parciales de cada par de variables
(Conover, 1999; Balzarini et al 2008).

Se emplearon regresiones lineales simples para explicar la relacién entre las variables
ambientales y composicién, la abundancia y riqueza de las especies. Para la abundancia y la
riqueza se utilizaron modelos generalizados mixtos, para la composicion (utilizando los ejes del
NMDS) se emplearon regresiones lineales con modelos generales y mixtos. Este andlisis se
realizé con el programa InfoStat (Di Rienzo et al 2008).

Para visualizar y detectar patrones espaciales se efectué un analisis de Coordenadas principales
de matrices de proximidad (Principal coordinates of Neighbor Matrices - PCNM), el cual
descompone las coordenadas geograficas en una matriz truncada de distancias euclideanas
(Bocard y Legendre, 2002). Este analisis fue realizado utilizando la libreria vegan en R, (R
Development Core, 2009), invocando la libreria PCNM (Legendre at al, 2013). Las coordenadas
de las parcelas se transformaron con el uso del logaritmo en base 10.

Como parte del proceso previo de la definicion de las matrices para ser ingresadas en el analisis
de particion de la varianza, se haca una seleccion de las variables (Forward selection en inglés),
para seleccionar las que tienen una relacion significativa con el comportamiento de la regresora.
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Este procedimiento fue realizado en R utilizando el paquete “adespatial” (Dray et al., 2022), y
la transformacion de Hellinger para los datos de abundancia de las especies cuando fueron
utilizadas como regresora. Las funciones utilizadas fueron “forward.sel” (composicion), para
regresora multivariadas, y “forward.sel.par” para regresoras univariadas (Riqueza, abundancia).

Finalmente, para entender si la distribucion de la composicidn, la abundancia y la riqueza estan
mas relacionadas con algin componente especifico de las predictoras (pendiente, cobertura,
suelo y espacial), o si alguno de ellos es mas importante con su fraccién individual, se realizd
un analisis de la particion de la varianza 0 VARPART. Este analisis fue propuesto por (Borcard
etal., 1992), y fue corrido en el programa QEco, el cual estd basado en la informacion de la
libreria vegan de R. Con el uso del Forward selection, se seleccionaron diferentes variables que
conformaron las matrices: pendiente, cobertura, suelo y espacio, que fueron diferentes para la
abundancia, riqueza y composicion, en cada categoria de tamario (latizales y brinzales).

RESULTADOS

En las 24 parcelas de 25 x 25 m (625m?), se registr6 un total de 1 723 latizales, de los cuales
370 fueron latizales altos y 1 353 latizales bajos. Los brinzales fueron medidos en cuatro
subparcelas de 5 x 5 m (25m?) al interior de las parcelas 25 x 25 m, en total se encontraron 640
individuos. En 23 de las 24 parcelas hubo presencia de regeneracion, abarcando todas las
categorias de distancias propuestas. Se registraron un total de 15 familias botanicas, 17 géneros
y 18 especies arboreas. La familia Araliaceae tuvo un total de tres especies, dos de ellas
pertenecientes al género Oreopanax (O. paramicola y O. echinops), y la familia Lauraceae tuvo
dos especies, una del género Ocotea y la otra del género Persea (Tabla 2). Las especies mas
abundantes fueron Maytenus woodsonii (B=29, L= 260), Vaccinium consanguineum (B=12,
L=98), Quercus costaricensis (B=159, L=16) y Myrsine dependens (B= 345, L=744).

Tabla 2. Abundancia total de las especies arbOreas de regeneracion natural por categoria de
tamario

Familia Género Especie B LA LB LT
PRIMULACEAE Myrsine Myrsine dependens 345 146 598 744
CELASTRACEAE Maytenus Maytenus woodsonii 34 19 241 260
FAGACEAE Quercus Quercus costaricensis 159 5 11 16
CLETHRACEAE Clethra Clethra gelida 37 9 77 86
ERICACEAE Vaccinium  Vaccinium consanguineum 12 55 43 98
ESCALLONIACEAE Escallonia  Escallonia myrtilloides 8 27 42 69
MELASTOMATACEAE Miconia Miconia schnellii 11 19 40 59
WINTERACEAE Drimys Drimys granadensis 13 7 17 24
ARALIACEAE Schefflera  Schefflera rodrigueziana 3 15 15 30
ARALIACEAE Oreopanax Oreopanax paramicola 8 5 10 15
CUNNONIACEAE Weinmannia Weinmannia pinnata 3 4 13 17
SYMPLOCACEAE Symplocos  Symplocos serrulata 6 2 10 12
SCROPHULARIACEAE Buddleja Buddleja nitida 0 5 4 9

AQUIFOLIACEAE llex llex pallida 0 1 3 4

CORNACEAE Cornus Cornus disciflora 1 0 3 3



Familia Género Especie B LA LB LT
ARALIACEAE Oreopanx  Oreopanx echinops 0 1 0 1
LAURACEAE Ocotea Ocotea austinii 0 0 1 1
LAURACEAE Persea Persea sp 0 0 1 1
Total 640 320 1129 1449

B: Brinzales, LA: Latizales altos, LB: Latizales bajos, LT: Latizales totales

Riqueza y abundancia

Los resultados obtenidos mediante el analisis de la varianza muestran diferencias entre las
categorias de distancia para la abundancia y la riqueza de especies, en todas las categorias de
tamafio, con valores de p < 0,001 (Tabla 3). La abundancia de brinzales no difiere entre BLA 'y
P100 my es estadisticamente mayor al resto de distancias. P100m-200m tiene una abundancia
mayor que las categorias del paramo lejano (P>200), la cual presenta la menor abundancia. La
riqueza en brinzales obtuvo mayor valor medio en el BLA con diferencias con las demas
distancias segun la prueba LSD de Fisher, seguido de P100m que disminuye su valor medio y
que también difiere de las demas distancias; por Ultimo, las categorias P100m-200m y P>200m
no son estadisticamente diferentes entre si. (Ver estadistica descriptiva en Anexo 2, y
distribucion de la riqueza y la abundancia Anexo 4 y Anexo 5).

Para la suma de latizales (altos y bajos), la abundancia de arboles del bosque entre el bosque
(BLA) y la primera distancia del bosque al paramo (P100m) no tiene diferencia en sus valores
medios, las distancias mas alejadas del bosque P100-200m y P>200m no son diferentes entre si
segun la prueba LSD de Fisher, pero son diferentes con respecto a las demas categorias de
distancias. Para la riqueza los valores medios son mayores en BLA y diferentes que para las
demas categorias de distancias, el P100m es diferente del BLA y de las demas categorias del
paramo, mientras p100m- P200m y P>200m no son estadisticamente diferentes.

Para la abundancia de latizales altos, se encontraron diferencias entre todas las categorias de
distancias con respecto a la prueba LSD de Fisher, con mayores valores medios en el bosque y
menores conforme se aumenta la distancia de él. Para la riqueza se observan diferencias de la
media para BLA y las demas categorias de distancia del pAramo, P100m y P100m-200m no son
estadisticamente diferentes, al igual que P100m-200m y P>200m.

En los latizales bajos, la abundancia tuvo un comportamiento similar a las demas categorias de
tamafio, donde los valores més altos se registraron para el BLA y el P100m, los cuales no
difieren con la prueba LSD de Fisher, seguidamente, las categorias P100m-200m y P100m,
fueron similares en cuanto sus abundancias, pero difieren de las categorias BLA y P100m. Para
la riqueza, todas las categorias de distancia son diferentes estadisticamente, excepto P100m-
200m y P>200m.
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Tabla 3. Anélisis de la varianza (ANOVA) y prueba LSD Fisher para la abundancia y la riqueza
de especies en las diferentes distancias
Categorias de distancia

Categoria Var. BLA P100m P100M-200m _ P>200m F P Deviance
Brinzales Ab.  695A  30.7A 5.8B 0.7C 19.71  0.0001  25.93
Rig. 5.5A 2.7B 1.3BC 0.7C 871  0.0007 16.62
L atizales Ap. 115.5A  109.3A 4.3B 3.3B 4153 0.0001  27.99
Rig. 8.7A 4.3B 1.8C 0.7C 1421  0.0001  10.28
Latizales Ab. 37.2A  12.3B 3.2C 0.7D 1829  0.0001  24.77
altos Rig. 6.0A 20B 1.3BC 05C 11 0.0002  10.97
Latizales Ab.  80.2A  97A 7.2B 2.7B 25.37 0.0001  29.01
bajos Rig.  7.0A 4B 1.3C 0.7C 1164  0.001 12.75

Medias con una letra comdn no son significativamente diferentes. Var: Variables, Ab: Abundancia, Rig: Riqueza.
BLA: Bosque en la linea de arboles, P100m: Paramo entre cero y 100 m de la linea de arboles, P100m-200m:
Paramo >100 m de la linea de arboles e inferior a 200 m y P>200m: Paramo >200 m de la linea de arboles.

Para las especies E. mytilloides y M. dependens que estuvieron presentes en todas las categorias
de distancias se realizd un analisis de la varianza para probar si tenian diferencias. E.
myrtilloides no presentd diferencias estadisticas en brinzales, ni en latizales, mientras M.
dependens si tuvo diferencias estadisticas tanto para brinzales como para latizales. En los
brinzales, la prueba LSD de Fisher no presento diferencias para la abundancia entre el BLA'y
P100m, que fueron las distancias con valores medios mas altos, a su vez, tampoco hubo
diferencia entre P100m y P>200m. Para los latizales se conservé el mismo patron de diferencias
entre las distancias. (Tabla 4).

Tabla 4. Andlisis de la varianza para abundancia de M. dependens en las categorias de distancias

Categorias de distancias

Categoria . —p PL00M  P100m-200m  P>200m | valor - P-valor
Brinzales  21.7A  265A 28B 058 10.23 0.0003
Latizales ~ 443A  77.7A 0.2B 18B 1773 <0.0001

Composicion de especies

Para los brinzales, el ordenamiento NMS explico el 87% de la variacion de los datos de
composicion en sus primeros dos ejes (Figura 4). El eje NMS1 explica un 67% de la variabilidad
de los datos y el NMS2 explica un valor de 28%, el valor de stress fue de 13.82, lo que indica
una ordenacion razonable de explicar. La distribucidn del gradiente de especies varia de manera
continua, no muestra agrupaciones claras. Se observa una tendencia de asociacion de M.
dependens con las parcelas del BLA y con P100m. La distancia P>200m tuvo la misma
distribucion del paramo P100m-200m, lo que hace que no se visualice en el grafico.

Mediante el anélisis de similitud (ANOSIM), se obtuvo un R=0.30 que sugiere una tendencia a
la distribucién uniforme y entre los grupos del gradiente, y un valor p= 0.0003, lo cual indica
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que existe diferencias de composicion entre los brinzales arboreos de las diferentes categorias
de distancia (Tabla 5). Segun la prueba de correccion del p valor (sidakSS), aunque existe una
diferencia general de la composicion de las especies entre las distancias, no se registran
diferencias entre parejas de distancias, lo que sugiere una composicion uniforme.
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P1-P24: Parcelas de la uno a la 24, especies: CLEGEL.: Clethra gélida, CORDIS: Cornus disciflora, DRIGRA:
Drimys granadensis, ESCMYR: Escallonia myrtilloides, MAYWOO: Maytenus woodsonii, MICSCH: Miconia
schnellii, MYRDEP: Myrsine dependens, OREPAR: Oreopanax paramicola, QUECOS: Quercus costaricensis,
SCHROD: Schefflera rodrigueziana, SYMSER: Symplocos serrulata, VACCON: Vaccinium consanguineum,
WEIPIN: Weinmannia pinnata. NMS2-BLA: Bosque en la linea de arboles, NMS2-P100m: Paramo entre cero y
100 m de la linea de arboles, NMS2-P100m-200m: Paramo >100 m de la linea de arboles e inferior a 200 m y
NMS2-P>200m: Paramo >200 m de la linea de arboles.

Figura 4. Andlisis de ordenacidn escalamiento dimensional no métrico (NMS) para los brinzales
en las categorias de distancias

Tabla 5. Tabla andlisis de similitud para la composicién de las comunidades de brinzales en las
categorias distancias del cerro de la muerte

Categoria de Categoria de i .

distancia [i] distancia [j] R p-Valor Sidakss
BLA P>200m 0.80 0.01 0.09
BLA P100m 0.19 0.02 0.09
BLA P100m-200m 0.28 0.02 0.10
P>200m P100m 0.27 0.03 0.15
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Categoria de Categoria de R o-Valor Sidakss

distancia [i] distancia [j]
P>200m P100m-200m -0.02 0.50 0.98
P100m P100m-200m 0.06 0.25 0.83

BLA: Bosque en la linea de arboles, P100m: Paramo entre cero y 100 m de la linea de arboles, P100m-200m:
Paramo >100 m de la linea de arboles e inferior a 200 m y P>200m: Paramo >200 m de distancia a la linea de

arboles.

Para latizales, el valor de stress del analisis fue de 10.77, con una clasificacion razonable. El eje
NMS1 explicé el 83% de la variabilidad, mientras el eje NMS2 explicé el 14%, para un total de
97%. En la Figura 5 se observa que hay una separacion de las parcelas segun las categorias de
distancias, el NMS1 separa dos grandes grupos, el primero con valores negativos en el eje, que
asocia las especies de parcelas que corresponde al BLA con las parcelas de P100m. Las especies
Vaccinium consanguineum, Myrsine dependens y, Maytenus woodsonii estan mas asociadas al
BLA.

En el segundo grupo, con valores positivos en el eje se observan las parcelas P100m — 200 m y
P>200, este segundo grupo es muy compacto entre si. La prueba Analisis de similitud
(ANOSIM) corrobora la hipotesis de diferencia entre las categorias de distancias con un p-valor
0.001, R=0,41. Comparando la similitud dentro de las distancias utilizando el SidakSS, se
obtuvo que casi todas las parejas de distancias son diferentes, excepto P100-200m y P>200 con
valor SidakSS= 0.7 (Tabla 6).
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P1-P24: Parcelas de la uno a la 24, especies: BUDNIT: Buddleja nitida, CLEGEL.: Clethra gélida, CORDIS:
Cornus disciflora, DRIGRA: Drimys granadensis, ESCMYR: Escallonia myrtilloides, ILEPAL: llex pallida,
MAYWOO: Maytenus woodsonii, MICSCH: Miconia schnellii, MYRDEP: Myrsine dependens, OCOAUS:
Ocotea austinii, OREECH: Oreopanx echinops, OREPAR: Oreopanax paramicola, PERSP: Persea sp., QUECOS:
Quercus costaricensis, SCHROD: Schefflera rodrigueziana, SYMSER: Symplocos serrulata, VACCON:
Vaccinium consanguineum, WEIPIN: Weinmannia pinnata. NMS2-BLA: Bosque en la linea de arboles, NMS2-
P100m: Paramo entre cero y 100 m de la linea de arboles, NMS2-P100m-200m: P4aramo >100 m de la linea de
arboles e inferior a 200 m y NMS2-P>200m: Paramo >200 m de la linea de arboles.

Figura 5. Analisis de ordenacién escalamiento dimensional no métrico (NMS) para los latizales
en las categorias de distancias

Tabla 6. Tabla andlisis de similitud para la composicién de las comunidades de latizales en las
categorias de distancias del cerro de la muerte

Gt dstantaG) R prlor  sidakss
BLA P>200m 0.59 0.006 0.04
BLA P100m 0.48 0.001 0.01
BLA P100m-200m 0.78 0.002 0.01
P>200m P100m 0.33 0.006 0.04
P>200m P100m-200m 0.10 0.181 0.70
P100m P100m-200m 0.55 0.001 0.01

BLA: Bosque en la linea de arboles, P100m: Paramo entre cero y 100 m de la linea de arboles, P100m-200m:
Paramo >100 m de la linea de arboles e inferior a 200 m y P>200m: Paramo >200 m de la linea de arboles.

Variables del suelo

En la Tabla 7 se ven los valores del analisis quimico del suelo, y la variable fisica profundidad
del suelo. Las variables: potencial de hidrégeno (pH), acidez, calcio (Ca), magnesio (Mg),
potasio (K), Porcentaje de saturacion de acidez SA%, capacidad de intercambio Catidnico
(CICE), fosforo (P) y cobre (Cu), la relacion (C/N), no presentaron diferencias significativas
entre las categorias de distancias del paramo ni en la linea de arboles del bosque. El pH fue bajo
en todas las categorias (Tabla 7) (Anexo 7 a Anexo 11).

Por su parte, los elementos Zn, Mn, Fe, C y N, presentaron diferencias significativas entre las
categorias de distancias. Para el Zn se crean dos grupos donde el tnico que difiere de los demas
es la distancia de P100m y a su vez tiene el valor medio més alto. EI Mn tuvo mayor valor y fue
diferente en el BLA respecto a las distancias P100m-P200m y P>200m, pero no fue diferente
para P100m. El Fe, se obtuvieron dos grupos donde BLA y P100m no tuvieron diferencias, y a
su vez P100m-200m y de P>200m no fue diferentes entre si. Los macronutrientes C y N, fueron
diferentes en el BLA se separ0 del pdramo. Los valores medios de C y N, fueron mayores en el
paramo que en el bosque.

17



Tabla 7. Medias de las variables de suelo y resultados del analisis de varianza
Categorias de distancia

Variables del suelo F-Valor P-valor
BLA P100m P100m-200m P>200m
Prof. Suelo (cm) 38.2+4.2 31.25+4.25 30.43+4.25 24.62+4.25 1.7 0.196
pH (H20) 4.1+0.1 4.1+0.1 4.1+0.1 4.2+0.1 0.4 0.787
Acidez (cmol(+)/kg 5.6+1.2 6.6+1.2 5.5+1.2 6.5+1.2 0.3 0.858
Ca (cmol (+) / kg 4.3+1.6 1.4+1.6 3.0£1.6 0.7+1.6 1.0 0.407
Mg (cmol (+) / kg 1.240.3 0.91+0.3 1.0£0.3 0.610.3 0.6 0.605
K (cmol (+) / kg 0.3+0.1 0.6+0.1 0.610.1 0.5+0.1 2.9 0.058
SA% 61.6+9.7 69.6+9.7 58.4+9.7 76.5+9.7 0.7 0.556
CICE (cmol+/kg) 11.4+1.6 9.4+1.6 10.1£1.6 8.4+1.6 0.6 0.623
P (mg/kg) 20.6+6.7 43.246.7 25.2+6.7 25.8+6.7 2.2 0.122
Cu (mg/kg) 4.0£0.8 2.6+0.8 4.3+0.8 3.6+0.8 0.8 0.523
Zn (mg/kg) 21103 A 3.6+0.3B 2.2+0.3 A 2.0£0.3 A 45 0.015
Mn (mg/kg) 23.4+4.8 A 12.7+4.8 AB 7.6+4.8B 2.7+4.8B 34 0.037
Fe (mg/kg) 1703.5£202.3 A 1644+202.3 A 1032.5+202.3 B 792+202.3B 5.0 0.01
C (%) 16.1+1.8 A 26.55+1.8 B 23.6+1.8 B 22.01+1.8B 6.0 0.004
N (%) 1.0+0.1 A 1.840.1 B 1.6+0.1 B 1.6£0.1B 5.8 0.005
CIN 16.2+0.6 15.0+0.6 14.3+0.6 14.0+0.6 2.8 0.064

Variables del suelo: Profundidad del suelo (Prof. Suelo), potencial de hidrégeno (pH), Acidez, Calcio (Ca),
Magnesio (Mg), Potasio (K), Porcentaje de saturacién de acidez SA%, Capacidad de intercambio catiénico (CICE),
Fosforo (P), Cobre (Cu), relacion Carbono Nitrdgeno (C/N), Zinc (Zn), Manganeso (Mn), Hierro (Fe), Carbono
(C), Nitrégeno (N) y la relacién Carbono/Nitrégeno (C/N).

Relacion de la vegetacion con las variables ambientales

Segun los resultados de las regresiones lineales (Tabla 8), las variables: pendiente, cobertura de
dosel y componente tres del suelo (CP3_Suelo), estan relacionados con la abundancia y la
riqueza de brinzales y latizales de manera significativa y positiva, lo cual sugiere que, un
aumento en estas variables podria generar un aumento en la abundancia y riqueza de individuos
arboreos de la regeneracion natural. EI CP3_ Suelo tiene valores altos de R? oscilando entre 0.35
al 0.50 de ajuste. El porcentaje de Chusquea, se relaciona de manera negativa con la abundancia
y la riqueza para latizales y brinzales, disminuyendo sus valores a medida que aumenta el
porcentaje de Chusquea. La riqueza de los latizales tuvo relacién significativa con todas las
regresoras, es asi como tuvo también relacion con CP1_Suelo y CP2_Suelo, con R? de 0.08 y
0.16, respectivamente.
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Tabla 8. Regresiones lineales simples entre las variables abundancia y riqueza

Categoria Variable Regresora Coeficiente Valor-p R?
Pendiente 0.09+0.03 0.0018 0.10
Cob. Dosel 0.06+0.01 <0.0001 0.24
0, -
Abundancia Chusquea (%) -0.04+0.02 0.045 0.38
CP1_Suelo 0.09+0.14 0.5383 0.04
CP2_ Suelo -0.24+0.16 0.1619 0.13
. CP3_Suelo 1.05+0.18 <0.0001 0.44
Brinzales -
Pendiente 0.03+0.01 0.0125 0.18
Cob. Dosel 0.03+0.01 0.0012 0.36
. Chusquea (%) -0.03+0.01 0.0003 0.45
Riqueza
CP1_ Suelo 0.09+0.04 0.0662 0.09
CP2_ Suelo -0.14+0.07 0.0564 0.10
CP3_ Suelo 0.45+0.10 0.0002 0.50
Pendiente 0.10£0.02 0.0002 0.41
Cob. Dosel 0.05+0.01 0.0001 0.21
0, -
Abundancia Chusquea (%) -0.04+0.02 0.0299 0.27
CP1_Suelo 0.14+0.13 0.2949 0.09
CP2_ Suelo -0.07£0.16 0.6538 0.01
. CP3_ Suelo 1.11+0.19 <0.0001 0.35
Latizales -
Pendiente 0.04+0.01 0.0003 0.24
Cob. Dosel 0.04+0.01 <0.0001 0.71
. Chusquea (%) -0.03+0.01 <0.0001 0.53
Riqueza
CP1_Suelo 0.08+0.04 0.0287 0.08
CP2_ Suelo -0.19+0.06 0.0038 0.16
CP3_Suelo 0.47+0.08 <0.0001 0.49

Pendiente: Pendiente méxima para cada parcela, Cob. Dosel: Cobertura de dosel, Chusquea (%): Porcentaje de
Chusquea total (Chusquea sp. y Chusquea subtessellata), CP1_Suelo, CP1_Sueloy CP1_Suelo: componentes uno,
dos y tres del analisis de componentes principales del suelo.

En cuanto a la composicion de especies, para los brinzales se encontrd relacion entre el NMS1
(separa el bosque del paramo) con la cobertura de dosel, con un R? de 0.34; el CP3_Suelo se
relaciond significativamente con la composicion de especies de brinzales con un R? de 0.44
(Tabla 9). EI NMS2, estuvo mas relacionado con el porcentaje de Chusquea y el CP2_Suelo.
En el caso de los latizales, se encontraron mas relaciones significativas entre las variables
ambientales y el NMSL1: la pendiente, la cobertura de dosel, el porcentaje de Chusquea y el
CP3_Suelo, siendo esta tltima variable la que mayor R? ajustado obtuvo con un valor de 0.45.
El NMS2 fue significativo solo para la variable CP3_Suelo.
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Tabla 9. Regresiones lineales simples entre las variables ambientales y los ejes NMS1 y NMS2

de la composicion de latizales y brinzales

Categoria Variable Regresora Coeficiente Valor-p R?
Pendiente -18.61+9.20 0.0555 0.16
Cob. Dosel -63.11+18.88 0.0030 0.34
NMS1 Chusquea (%) 22.37+£12.48 0.0868 0.13
CP1_ Suelo -3.55+1.85 0.0686 0.14
CP2_Suelo 0.51+1.62 0.7566 0.00
Brinzales CP3_Suelo -3.54+0.85 0.0004 0.44
Pendiente -0.0009+0.0029 0.7671 0.00
Cob. Dosel -0.0010+0.0012 0.4261 0.03
NMS2 Chusquea (%) 0.0048+0.0019 0.0213 0.22
CP1_Suelo 0.02+0.01 0.2967 0.05
CP2_Suelo 0.04+0.02 0.0217 0.22
CP3_ Suelo -0.0540.02 0.0683 0.14
Pendiente -0.016+0.005 0.0019 0.36
Cob. Dosel -0.006+0.002 0.0147 0.24
NMS1 Chusquea (%) 0.012+0.003 0.0019 0.36
CP1_ Suelo -0.04+0.03 0.2030 0.07
CP2_Suelo 0.03+0.04 0.4059 0.03
Latizales CP3_Suelo -0.16+0.04 0.0004 0.45
Pendiente 0.001+0.002 0.7306 0.01
Cob. Dosel -0.001+0.001 0.1981 0.07
NMS2 Chusquea (%) 0.001+0.002 0.7490 0.01
CP1_Suelo -0.005+0.012 0.6870 0.01
CP2_Suelo -0.0110.01 0.5000 0.02
CP3_ Suelo -0.0440.02 0.0288 0.20

Pendiente: Pendiente méxima para cada parcela, Cob. Dosel: Cobertura de dosel, Chusquea (%): Porcentaje de
Chusquea total (Chusquea sp. y Chusquea subtessellata), CP1_Suelo, CP1_Sueloy CP1_Suelo: componentes uno,
dos y tres del analisis de componentes principales del suelo.

Relacion de la composicién, la abundancia y la riqueza con las variables ambientales y
espaciales

Como metodologia previa al analisis de la particién de la varianza, el Forward selection
permitio seleccionar las variables ambientales con una relacion estadisticamente significativa
con la abundancia, la riqueza y la composicion de los brinzales y los latizales. En los anexos se
presentan los resultados obtenidos para cada regresora y categoria de tamafio, los cuales tienen
diferentes componentes para cada matriz del analisis de VARPART (Anexo 12).

En total se obtuvieron 14 variables espaciales (PCNM 1 — PCNM 14), solo tres de ellos
estuvieron relacionados con alguna de las regresoras de interés. EI PCNM 5 fue el componente
espacial que estuvo relacionado con la riqueza y la abundancia para brinzales y latizales. Para
la abundancia de los brinzales, se registraron tres variables espaciales: PCNM 5, PCNM 13 y
PCNM 14.
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Después del proceso de Forward selection, se ingresaron las matrices de las variables
ambientales: pendiente, cobertura, suelo y espacio, para cada una de las variables composicion,
abundancia y riqueza, las cuales no fueron iguales en términos de los componentes de cada una
de ellas, en los proximos parrafos sera detallado. La particion de la varianza permitio tener una
vision holistica de las relaciones entre vegetacion, el ambiente y el espacio (Anexos 13 a Anexo
18).

Tabla 10. Resultados de la particion de la varianza (VARPART) para las categorias de tamafio
brinzales y latizales en el sitio de estudio. Se presentan los estadisticos el R%ajustado (R?%aj) y
el estadistico F, para las matrices en el modelo y las matrices en fracciones individuales

Regresora Mod. Predictoras I_Srinzales I__atizales
R2Adj F P R2Adj F P
Cobertura 0.07 249 0.022 01 3.55 0.017
P Suelo 030 372 0001 021 397 0.001
Composicion Modelo completo 034 346 0001 0.23 330 0.003
Fl Cobertura |Suelo 0.04 20 008 0.03 170 0.114
Suelo | Cobertura 0.27 345 0.001 013 288 0.01
Pendiente* - - - 0.38 14.81 0.002
Cobertura 047 958 0.003 0.3 10.70 0.005
P~ Suelo 0.44 859 0.006 048 1156 0.001
Espacio 0.53 8.08 0.003 0.14 4.83 0.034
Abundancia Modelo completo 071 766 0003 057 7.01 0.002
Pendiente* |Cobertura, Suelo, Espacio - - - 0.1 5.24 0.026
i Cobertura | Pendiente*, Suelo, Espacio -0.04 0.06 0932 -0.01 0.75 0.425
Suelo | Cobertura, Pendiente*, Espacio 0.03 181 0.194 0.09 311 0.064
Espacio | Cobertura, Pendiente*, Suelo 028 579 0011 -0.02 0.29 0.601
Pendiente* - - - 0.34 12.73 0.003
Cobertura 0.5 20.04 0.001 0.79 44.92 0.001
P Suelo 0.7 16.03 0.001 0.75 24.43 0.001
Espacio 0.16 469 0.051 0.32 11.85 0.002
Riqueza Modelo completo 0.68 9.3 0.002 085 19.81 0.001
Pendiente* | Cobertura, Suelo, Espacio - - - 0.02 3.18 0.093
p;  Cobertura| Pendiente*, Suelo, Espacio -0,002.5 0.88 0.358 0.03 2.97 0.091

Suelo | Cobertura, Pendiente*, Espacio 012 315 0.064 004 289 0.067
Espacio | Cobertura, Pendiente*, Suelo ~ -0.02  0.12 0.726 -0.0032 0.63 0.425

Mod: Modelo, P: Particidn en el modelo completo, Fl: Fraccion individual. Pendiente* no fue significativa para
los brinzales. Ver Tabla 15 para los detalles de lectura de cada regresora y componentes de cada matriz para cada
categoria de tamafio.

Para la composicion de los brinzales, con el analisis de VARPART se logro explicar un 34% de
la variabilidad (R%aj= 0.34, F=2.49, p= 0.001) (Tabla 10), con el conjunto de las variables:
Porcentaje de Chusquea subtessellata (cobertura) y Suelo (Cu, pH y C/N); las fracciones
individuales tuvieron resultados significativos, inicamente para el suelo, que explicé la mayor
parte de la variabilidad 27% (R?aj= 0.27, F=3.45, p= 0.001), la cobertura no tuvo un valor
significativo como fraccion individual. La varianza que no fue posible separar tuvo un R?%aj =
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0.03y la varianza que no pudo ser explicada por este grupo de matrices fue de R?aj= 0.66 (Anexo
16).

Para los latizales, el VARPATR explicé el 23% de la variabilidad (R%aj= 0.23, F=3.3, p= 0.003)
de la composicion, relacionando de manera significativa dos de las variables ambientales:
Porcentaje de Chusquea subtessellata y Suelo (C/N y Cu); la fraccion individual que explico
mayor cantidad de la variabilidad fue el suelo con un total del 13% (R%aj= 0.13, F=2.88, p=
0.01), la cobertura no tuvo un efecto significativo como fraccion individual (Figura 6).
Finalmente, la varianza que no se pudo separar tuvo un R%aj = 0.07, y la varianza residual fue
RZaj = 0.77 (Anexo 13).
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Figura 6. Particion de la varianza para explicar la composicién de especies en las categorias de
distancias

En relacion con la abundancia de brinzales (Figura 7), se registraron un total de tres matrices
explicativas significativas que permitieron explicar el 71% de la variabilidad (R%aj= 0.71,
F=7.66, p= 0.003), para los brinzales: Suelo (C/N y Mn), Cobertura (Cobertura de dosel y
Chusquea total) y el espacio (PCNM5, PCNM13 y PCNMZ14). Para las fracciones individuales
el espacio fue la que mas porcentaje explicd, siendo la Gnica matriz con valor significativo para
la abundancia, con un porcentaje de 28% de la variabilidad explicada (R%aj= 0.28, F=5.79, p=
0.011). La fraccion de la variabilidad que no pudo ser separada tuvo un R%aj= 0.45 y R?aj = 0.29
(Anexo 14).

Las variables que fueron significativas para la abundancia de latizales fueron: pendiente,
cobertura (porcentaje de Chusquea subtessellata), suelo (Mn, Fe) y Espacio (PCNM 5), la cuales
explicaron un total de 57% de la variabilidad (R%aj= 0.57, F=7.01, p= 0.002). Particularmente,
la matriz que tuvo un valor significativo como fraccion individual para los latizales fue la
pendiente la cual explicé el 10% de la variabilidad (R%aj= 0.10, F=5.24, p= 0.026). La varianza
que no pudo ser separada tuvo un valor de R%aj= 0.40 y los residuos o varianza que no pudo ser
separada fue de R%aj= 0.43 (Anexo 17).
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Figura 7. Particion de la varianza para explicar la abundancia de especies en las categorias de
distancias

Las matrices relacionadas con la riqueza de brinzales y latizales fueron: Suelo, cobertura y
espacio, y solo para latizales se sumo el efecto de la pendiente (Figura 8). Para los brinzales el
VARPAR pudo explicar un 68% de la variabilidad (R%aj= 0.68, F=9.13, p= 0.002), en el modelo
la matriz que mas explico fue el suelo, seguido de la cobertura y finalmente el espacio. Los
efectos individuales fueron nulos para todas las variables. La porcién de varianza que no pudo
ser separada tuvo un R?aj= 0.58 y la parte que no se pudo explicar fue de R%aj= 0.32 (Anexo
15).

En los latizales, la cantidad de variabilidad explicada fue mayor que para los brinzales con un
RZaj= 0.85; las variables suelo y cobertura tuvieron valores altos de R%aj con 0.75 y 0.79,
respectivamente. Las fracciones individuales no fueron significativas para explicar la riqueza de
especies. La porcion de la varianza que no pudo se separada por el analisis fue de R%aj= 0.76,
mientras los residuos correspondieron a R?aj=0.15 (Anexo 18).
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Figura 8. Particion de la varianza para explicar la riqueza de especies en las categorias de
distancias
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DISCUSION
Abundancia, riqueza y composicién de la regeneracion natural arbdrea

La regeneracion natural de individuos arboreos se registré en todas las categorias de distancias,
hasta mas de 200m de la linea de arboles, lo cual permite confirmar la pregunta sobre la
presencia de especies arboreas del bosque montano en el paramo del Cerro de la Muerte, segun
como fue definido el concepto de esta investigacion. Esto incluye las distancias mas lejanas de
la linea de arboles hacia el interior del paramo, con distancias de hasta de 425 m donde se ubica
la parcela més lejana del borde del bosque (P4). Tanto para la riqueza, como para la abundancia
de latizales y brinzales hubo una disminucion a medida que el muestreo se adentraba hacia el
paramo. La abundancia y la riqueza de la regeneracion, difirié desde el BLA y el P100m con
P100m-200m y P>200m, sugiriendo una limitacién de la distribucion de la regeneracion hasta
el P100m.

Las dos especies que estuvieron en todas las categorias de distancias desde el BLA hasta
P>200m, fueron M. dependens (Primulaceae) y E. myrtilloides (Escalloniaceae). M. dependens
es un arbol de hasta 7 m de alto, que crece en Costa Rica en la cordillera central y de Talamanca
desde los 2 300m — 3 500m (INBio - Myrsine dependens, 2022). E. myrtilloides es un arbol
nativo de amplia distribucion, habita desde Costa Rica hasta Argentina, alcanza alturas totales
de hasta 12 m, su madera es dura y es dispersada por baricoria y anemocoria. En Costa Rica, se
le puede ver en la cordillera de Talamanca desde los 2500 m hasta los 3300m (INBio - Escallonia
myrtilloides, 2022; Rodamonte (Escallonia myrtilloides), 2022), esta especie estuvo presente en
todas las distancias, y autores como Vargas & Sanchez, (1988) la define como un componente
comun del paramo. No todas las especies que se registraron como arboreas son elementos
exclusivos del bosque, por ejemplo, la especie M. dependens (también conocida como cucharo
de paramo) puede ser un elemento comin también en los paramos, creciendo como arboles
dispersos (INBio - Myrsine dependens, 2022).

Maytenus woodsonii fue una especie con alta abundancia para los latizales en el BLA, y estuvo
presente en P100m y P100m-200m. Otros autores la registran en bosque de roble, bosgue enano,
paramo, bosques primarios, bordes de bosque, matorrales y orillas de caminos, desde los 2 000
-3 500 m (Hammel et al, 2007). En un paramo en Mérida, Venezuela Ramirez et al., (2009)
registraron tallos con un area basal superior a 2 cm, medido a 30 cm como parte del estrato alto
que tomaron como arboles o elementos lefiosos, que denominaron estrato alto, en el cual
evidenciaron una tendencia a la disminucion de estas especies lefiosas con la altitud, tanto el
bosque como en los paramos. Asi mismo, se evidencié una tendencia a la disminucion de la
riqueza y la diversidad, factor que relacionaron con la disminucion de especies capaces de
establecerse en los paramos con el aumento de la altitud.

Por su parte, Quercus costaricensis (Encino), una de las especies caracteristicas y dominantes
del bosque montano alto, se registro en el BLA como un componente arboreo abundante, pero
con un s6lo un individuo de categoria brinzal en la primera distancia del paramo (P100m) y sin
ningun latizal. Esto es coherente con los que algunos autores reportan sobre los encinos, (Blaser
etal., 1991). En el bosque de Q. cotaricensis encontraron también que la regeneracion natural
de esta especie crece siempre cercana a los arboles parentales y productores de semillas, factor
gue podria estar influenciando en la poca dispersion de esta especie por fuera de la linea de
arboles del bosque.

24



Un caso similar ocurrio con la especie Vaccinium consaguineum, la cual fue una de las especies
con los mayores valores registrados en el BLA con 149 latizales y 11 brinzales, luego con un
individuo de brinzal y un individuo de latizal en el P100m y alcanz6 a registrarse hasta el
P100m-P200m con tan solo tres individuos latizales y ningun brinzal.

Cornus disciflora, Ilex pallida, Ocotea austinii Oreopanax echinops, Symplocos serrulata
fueron especies que solamente se registraron en BLA, y con pocos individuos que van desde
uno hasta 12, lo que indica que estas especies tiene una asociacién méas fuerte con el bosque.
Algunos estudios sobre la estructura y la composicién de robledales en la cordillera de
Talamanca encontraron que, las especies que ocurren en los estratos arboreos de estos bosques
rara vez registraron individuos en la regeneracion natural, y cuando lo hacen eran plantas
aisladas. En el caso de Q. costaricensis y especies de laurdceas registraron individuos agregados
y cercanos a los parentales (Blaser et al., 1991; Cruz Burelo, 2013; Veintimilla et al., 2019).

Hablar de exclusividad de especies en un ecosistema de un bosque montano en transicion al
paramo puede ser confuso o quizas equivocado al tratar de catalogar especies exclusivas del
ecotono, y como lo sugieren Vargas & Sanchez, (2005) es una tarea dificil. Sin embargo, la
abundancia de estas especies si pudiese ser mas informativo sobre la ocurrencia de las especies
en un sitio. Esto también afecta los resultados que se pueden encontrar entre autores en estudios
ecoldgicos cercanos al area de estudio, al definir estos limites.

Segun el resultado del ANOSIM en cuanto a la composicion de los latizales, las distancias
fueron diferentes entre si, con recambio entre las especies, excepto para las distancias P100m-
200m y P>200m (Tabla 6), donde cae mas fuertemente la riqueza y la abundancia de
regeneracion. En el caso de los brinzales el BLA fue diferente a todas las categorias del paramo,
y el paramo lejano P>200m fue diferente al paramo cercano P100m (Tabla 5), esta diferencia se
refleja en la llegada de més individuos asociados a sus parentales en el P100m y que a 200m de
distancia o distancias superiores pueden ser un limite de la dispersion de las especies boscosas.
En un estudio en zonas transicionales entre bosque y paramo de la cordillera de Mérida en
Venezuela, los investigadores reportaron que la cercania del borde de la linea de arboles tuvo
un efecto positivo sobre la riqueza de especies (Bueno & Llambi, 2015). Como es sugerido por
Nathan & Muller-Landau, (2000), las distancias, los agentes de dispersion disponibles y la
limitacidn de semillas Korner (2012), son factores que pueden estar moldeando la dispersion de
las semillas y el reclutamiento de las mismas.

En la actualidad, existe un vacio en la informacidn relacionada con la historia de vida de las
especies, sobre todo en aspectos relacionados con los sindromes y agentes de dispersion, la
fenologia y preferencias ecoldgicas particulares, por ejemplo, a nivel de requerimientos
nutricionales del suelo. Esto limita el avance para llegar a un analisis mas a profundo con
explicaciones directamente relacionadas con las especies de interés y su potencial adaptacion.

Relacion de la regeneracion natural con las variables ambientales y espaciales

El suelo del paramo cambia a partir de la linea de arboles. Los suelos del Cerro de la Muerte
estan categorizados como histosoles en el sistema de la Soil Survey Staff (1975) USDA, con
mas del 50% de sus componentes de tipo organico para los 80 cm superiores (el material parental
consiste en vegetales preservados). Son descritos como poco profundos de origen volcéanico y
con una delgada capa de hierro (Kappelle & Horn, 2005). A manera de observacion, a medida
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que se ascendia desde el bosque hacia el paramo, donde la mayor cantidad de rocas y en la zona
de linea de bosque algunos arboles de Q. costaricensis de grades tamafios estaban caidos desde
la raiz, quizas por la relativa baja profundidad de los suelos en esta zona transicional.

Los valores de pH en el area fueron bajos, producto de la presencia de grandes cantidades de
materia orgénica, que es comun en suelos volcanicos (Bertsch, 1987). S6lo en condiciones
extremas el pH desciende por debajo cuatro, y esto tiene implicaciones sobre el crecimiento
vegetal, pudiendo ocasionar dafio radicular directamente. Ademas, la actividad de los
organismos del suelo es inhibida cuando son suelos muy acidos, limitando las disponibilidad de
nutrientes para las plantas (Bertsch, 1987). En el proceso de la potencial expansion del bosque
montano hacia el paramo del Cerro de La Muerte, el pH no representa una barrera aparente para
el establecimiento de la regeneracion natural.

Respecto a la relacion C/N, se registraron valores promedio entre 13.9 y 16.24 en todas las
categorias de distancias, se sabe que valores por debajo de 30 son adecuados para que sucedan
procesos descomponedores y el regreso de la mineralizacién al (Bertsch, 1987). Se registraron
mayores cantidades de C y N en el suelo de los paramos que en BLA y este no fue
significativamente diferente con respecto a las tres categorias del paramo. La relacion C/N
obtuvo valores mas altos en BLA. El Fe, Mn y el Zn presentaron diferencias entre las distancias,
tanto Mn, como Fe no presentaron diferencias entre BLA y P100m, y, por otra parte, P100m-
200m y P>200m no fueron diferentes entre si.

En areas de altura en Brasil, suelo Gastauer et al., (2020) encontraron que la composicién de la
comunidad de especies vario entre los picos de montafia muestreados y esto estuvo influenciado
por la altitud y las propiedades del suelo. También registraron suelos con pH acidos. Lo anterior
es congruente con los resultados del presente estudio obtenidos con el forward selection, donde
diferentes componentes de la fertilidad del suelo afectan la composicién, la abundancia y la
riqueza de latizales y brinzales; encontramos que mientras el pH afecta la composicion de
brinzales, el Mg afecta la riqueza de latizales. Registramos una relacién del Cu con la
composicion de latizales y brinzales, por su parte, el Fe tuvo una relacion significativa con la
abundancia de latizales. EI Mn se relaciond de manera positiva con la riqueza y la abundancia
tanto de brinzales como de latizales.

Con el forward selection se retuvieron diferentes tipos de cobertura para cada predictora
(composicion, abundancia y riqueza) y cada categoria de tamafio de la regeneracion. El
porcentaje de C. subtessellata fue la variable que se relaciond con todas las predictoras y
categorias, excepto con la abundancia de brinzales. En las regresiones lineales simples se
relaciona de manera negativa, a medida que aumenta la cantidad de cobertura de este bambu
nativo, disminuye la riqueza de especies.

Con la variable que se encontré6 mayor relacion de la cobertura de C. subtessellata, fue con la
riqueza de especies tanto para brinzales con un R%j= 0.7 de la variabilidad explicada para
brinzales y un R%aj=0.75 para los latizales. Para la abundancia, la cobertura también se relaciono
con porcentajes de la variabilidad altos, por encima del 30% en brinzales y latizales. Algunos
autores consideran que una de las razones por las cuales el bosque no aumenta su crecimiento
ascendente es debido a la presencia de cubiertas de pastos llamados techos de hierba o en inglés
grass ceiling (Rehm & Feeley, 2015). En el paramo del Cerro de la Muerte no existe una
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cobertura importante de pastos, pero este efecto supresor de la regeneracion podria ser inducido
por la cobertura de C. subtessellata.

La dispersion, supervivencia y germinacion de semillas en &reas de pastizales adyacentes a la
linea de arboles esta poco explorado (Rehm & Feeley, 2015). En contraste, algunos autores
sugieren que el pasto puede ser un facilitador, en los procesos de colonizacion y reclutamiento
de arboles, al proporcionar sombra a los juveniles (Bader et al., 2007; Bertness & Callaway,
1994; Smith et al., 2009). Aun asi, la matriz de pastos también pueden promover el fuego y
aumentar la presion de pastoreo, ambos con efectos negativos para las plantulas (Rehm &
Feeley, 2015).

En un estudio en un gradiente altitudinal del pacifico sur de Costa Rica (Chain-Guadarrama
et al., 2012), utilizaron la particion de la varianza para comprender si la composicion de especies
de arboles y de palmas de bosques maduros dependia més de variables edéficas, climaticas, de
la elevacion o se debia al espacio. Los resultados indicaron que la ubicacién espacial de las
parcelas era el factor mas importante relacionado con la composicion (R?%aj= 0,149), aunque la
heterogeneidad también fue importante. Los autores sugieren que este resultado es quizas una
limitacion de la dispersion

En el presente estudio no se encontro relacion entre la composicion y el espacio, sin embargo,
si se registré con la abundancia y la riqueza de brinzales y latizales. Para la abundancia de
brinzales el efecto fue particularmente importante; lo cual podria sugerir que las variables
espaciales son determinantes para la cantidad de brinzales que se registraron en las categorias
de distancias, y con ello factores asociados con la organizacién ecoldgica de las comunidades
como la competencia o la dispersion (Borcard et al., 1992), que es el primer componente del
proceso de regeneracion natural descrito por Nathan & Muller-Landau, (2000).

El hecho que a la composicion de especies estuviera relacionada con las variables del suelo y la
cobertura, donde a los brinzales los afectan los componentes del suelo relacion C/N, el Cu y el
pH y a los latizales C/N y el Cu, podria estar explicando que entre las distancias los cambios en
los nutrientes, y las variables asociadas como el pH, son apropiadas para el crecimiento de
ciertas comunidades de plantas, m&s que para otras; a los brinzales el pH los afectaria
principalmente, en la fase de reclutamiento donde la plantula comienza el proceso de
establecimiento (Bertsch, 1987; Nathan & Muller-Landau, 2000). Mientras en los latizales, las
variables del suelo podrian estar afectando los procesos metabolicos en la transicion a la vida
adulta y sus procesos reproductivos.

La pendiente y la abundancia de latizales se relacionaron, de manera positiva, para los brinzales
no hubo efecto de la pendiente. En el analisis de VARPART la pendiente explicé el 10% de la
variabilidad como fraccion individual (R2aj= 0.10, F=5.24, p= 0.026). Las distancias las
mayores pendientes fueron registradas para el BLA y fueron disminuyendo conforme se
ascendia en la montafia y el muestreo estaba mas hacia el interior del paramo. VVasques Morera
1983 describe el Cerro de la muerte, cerro las vueltas y Chirripé con fuertes pendientes entre 30
y 80% y altamente disectadas. Algunas investigaciones sugieren que la dispersion y la
supervivencia de semillas de arboles pueden estar limitados por los cambios en las pendientes
ascendentes y fuertes en los bosques de niebla (Dullinger et al., 2004).
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Investigaciones a futuro

Con base en la presencia tanto en el BLA como en las diferentes distancias del paramo, las
siguientes especies son potencialmente informativas de los procesos de expansion ascendente
del bosque en la cordillera de Talamanca: Buddleja nitida, Clethra gelida, Drimys granadensis,
Escallonia myrtilloides, Maytenus woodsonii, Miconia schnellii, Myrsine dependens,
Oreopanax paramicola, Persea sp., Quercus costaricensis, Schefflera rodrigueziana,
Vaccinium consanguineum, Weinmannia pinnata. Algunas especies registradas en el BLA no
se encontraron en ninguna de las distancias del paramo, lo cual no niega la posibilidad de un
encuentro ocasional de su regeneracién natural en el paramo, probablemente con bajas
densidades: Cornus disciflora, llex pallida, Ocotea austinii, Oreopanx echinops y Symplocos
serrulata.

Uno de los factores que pueden explicar la distribucion actual y podria tener aportes sobre la
dindmica de la regeneracion natural de especies arboreas del bosque en el paramo, es la
dispersion tanto a nivel de sindromes como de agentes. También los estudios relacionados con
lluvia de semillas podrian ayudar a comprender las rutas potenciales de la llegada del
germoplasma al paramo y los dispersores asociados.

Durante el muestreo en campo, se observé que existian microambientes con mayor presencia de
regeneracion natural relacionado con la topografia del terreno, por ejemplo, donde se
presentaban pequefios cafiones con mas cantidad de agua, la vegetacion aumentaba de tamafio.
También se veia algunas islas de vegetacion arbustiva o de arboles de paramo como la especie
Comarostaphylis arbutoides (Ericaceae) con altura de hasta 4 y 5 m, que creaba un
microambiente de sombra y materia organica que potencialmente estaria favoreciendo la llegada
de nuevos reclutas.

Aunque la profundidad de suelo no present6 un resultado significativo entre las categorias de
distancias (Tabla 8), si se observé un descenso en la profundidad a medida que aumentaba la
distancia desde el bosque hasta el paramo, tal vez por un efecto aleatorio. (van Uffelen, 1991)
con base en los perfiles de la FAO 1977 estudiaron perfiles del suelo en el Parque Nacional
Chirrip6 (también en un paramo de la cordillera de Talamanca), segun esta la clasificacion de
la profundidad efectiva que se refiere a la maxima profundidad hasta donde las raices de las
plantas pueden establecerse facilmente (Kappelle & Horn, 2005), los valores medios varian
desde muy superficial para el P>200m (menor de 25 cm) y superficial para el BLA, P100m y
P100m-200m (de 25 a 50 cm). Se considera pertinente investigar mas al respecto y la relacién
con la capacidad de anclaje de las raices en estos suelos.

La distribucion de la linea de arboles actual, esta influenciado por el uso de la tierra en el pasado,
asi como los cambios vinculados con el dominio de plantas lefiosas (Young et al., 2017). Una
de las actividades mas prevalentes en los pastizales alrededor de la linea de arboles es el
pastoreo, que pisotean la plantulas y aumentan la erosion del suelo (Young, 2009). En
conversacién personal con un habitante del caserio Villa Mills, menciond que en el pasado y
hasta los afios 2 000 se registro actividad ganadera en algunas partes el cerro de la muerte, lo
cual podria ser un factor que influye en la distribucion actual de la regeneracién natural y la
compactacion del suelo, que podria ser estudiado en el futuro. También seria pertinente seguir
indagando las relaciones del fuego con la actual distribucion de especies del bosque y del
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paramo, asi como el efecto antrépico de las vias, el establecimiento de torres de comunicacion,
la infraestructura de energia eléctrica y el turismo.

El 4rea de estudio es un sitio de monitoreo e investigacion presente y futura, para permitir
comprender procesos de regeneracion natural del bosque en el paramo y otros estudios
ecoldgicos relacionados, dado que es un area relativamente pequefia (686 ha) y altura maxima
de 3475 m, si se compara con la extension del Chirrip6 o con los paramos del sur del continente.
Estas condiciones hacen que sea un paisaje apropiado para estudiar de manera local los cambios
en las comunidades vegetales, que al ser relacionados con el cambio climatico, y las mediciones
temporales, podrian tenerse resultados mas conspicuos que aumentan la probabilidad de detectar
el ascenso del bosque con menor dificultad respecto a otras alturas (Hammen & Cleef, 1986).
Autores como Helmer et al. (2019), sugieren que para comprender la vulnerabilidad de las
especies de paramo, dados los patrones de diversidad y endemismo, se necesita informacion
sobre los cambios climaticos proyectados a escalas espaciales mucho mas finas que las escalas
de los modelos climaticos globales. La mayoria de las areas de paramo se pierden en las grandes
celdas de cuadricula de modelos climéticos globales, y este es uno de esos casos.
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CONCLUSIONES

Este estudio demuestra la presencia de regeneracion natural de especies arboreas en un paramo.
Las especies encontradas incluyen algunas que son caracteristicas del bosque montano
adyacente al paramo y otras reconocidas como componentes ocasionales del paramo mismo,
sugiriendo que la capacidad de regenerarse y sobrevivir en el pAramo existe en una gama amplia
de tipos ecologicos de especies.

La disminucion muy marcada de la abundancia y la riqueza de especies del ensamblaje de
regeneracion natural con la distancia a partir de la linea de arboles sugiere que la limitacion de
la dispersion de semillas representa un factor clave en el mantenimiento del paramo. A la vez,
la limitacion de la dispersion impediria el reemplazo del paramo por bosque en un escenario de
aumento de temperatura.

El estudio demuestra, sin embargo, la gran importancia de medir un rango de factores
ambientales que pueden afectar la regeneracion natural arbérea, y el uso de la particion de la
varianza para entender estadisticamente la importancia relativa de los mismos. Bajo este
enfoque de andlisis, la cobertura densa de Chusquea y la variacion de las caracteristicas
quimicas del suelo del paramo emergen como factores adicionales a la limitacion de la
dispersion, que pueden impedir fuertemente la regeneracion natural arbérea.

Una de las consecuencias potenciales del cambio climatico antropogénico es que el clima de la
Cordillera de Talamanca, a elevaciones superiores a los 3 200 msnm, puede volverse favorable
para bosque. El presente estudio sugiere, sin embargo, que la adaptacion de los ecosistemas a
través de procesos de regeneracion natural sera afectada por la limitacion de la dispersion, las
caracteristicas de la vegetacion del paramo y las condiciones de suelo. La continuacion a largo
plazo de la presente investigacion, mas intervenciones experimentales, generaran las bases
cientificas necesarias para la gestion de este paisaje de montafia en el contexto del cambio
climético.

El sitio de estudio ha sido afectado histéricamente por intervencién humana, especialmente con
la construccion de la via Interamericana y los incendios inducidos, lo cual afect6 la composicién
y estructura de la vegetacion, estas condiciones aun estan vigentes. Por lo cual se debe contar
con gestion urgente y correcto manejo para garantizar su conservacion en el tiempo.
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ANEXQOS

Anexo 1. Aspecto general del Cerro de la Muerte y la linea de arboles: vertiente Caribe (derecha)
y vertiente pacifica (izquierda).

Anexo 2. Estadistica descriptiva de las parcelas por categorias de tamafio de la regeneracion
arbérea, y por categorias de distancia, para las variables abundancia y riqueza

Categoria Var. Categoriadedistancia n Media D.E. EE. CV Min. Max.
BLA 6 69.50 56.75 23.17 81.66 22 176
P>200m 6 0.67 0.82 033 12247 0 2
Ab.
P100m 6 30.67 2253 9.20 7346 3 56
. P100m-200m 6 583 538 220 9226 O 14
Brinzales
BLA 6 550 084 034 1521 4 6
. P>200m 6 0.67 0.82 033 12247 0 2
Rig.
P100m 6 2.67 163 067 6124 1 5
P100m-200m 6 1.33 1.03 042 7746 0 3
BLA 6 115.50 70.06 28.60 60.66 23 200
Ab P>200m 6 333 294 120 8832 O 7
© P100m 6 109.33 61.32 25.04 56.09 20 174
) P100m-200m 6 433 344 141 7950 1 9
Latizales
BLA 6 8.67 1.03 042 1192 38 10
Riq P>200m 6 0.67 052 021 7746 O 1
"~ P100m 6 4.33 1.63 067 3768 2 7
P100m-200m 6 1.83 117 048 6377 1 4
BLA 6 37.17 37.09 1514 99.78 8 111
Ab P>200m 6 0.67 0.82 033 12247 0 2
L atizales altos © P100m 6 1233 885 361 7173 3 26
P100m-200m 6 3.17 264 108 8335 0 7
Riq BLA 6 6.00 110 045 1826 5 7
" P>200m 6 050 055 0.22 10954 0 1
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Categoria Var. Categoriadedistancia n Media D.E. EE. CV Min. Méax.
P100m 6 200 089 037 4472 1 3
P100m-200m 6 133 082 033 6124 0 2
BLA 6 80.17 50.06 2044 6245 15 166
P>200m 6 267 242 099 9083 O 6
Ab.
P100m 6 97.00 53.71 21.93 5538 17 148
. . P100m-200m 6 717 861 352 12017 O 22
Latizales bajos
BLA 6 700 110 045 1565 5 8
. P>200m 6 067 052 021 7746 O 1
Rig.
P100m 6 400 179 073 4472 2 7
P100m-200m 6 1.33 1.03 042 7746 0 3

Var: Variable, n= Nimero de parcelas, D.E.=Desviacion Estandar, E.E.= Error estdndar, CV= Coeficiente de
variacion, Min= Valor minimo de las parcelas para cada variable, Max= Valor méaximo de las parcelas para cada
variable. Rig=Riqueza, Ab.=Abundancia.

Se indican las especies y su abundancia por categoria de tamafio y categorias de distancias. Para
los brinzales se registré un total de 417 individuos en BLA, 184 en P100m, 35 en P100m-200m
y s6lo cuatro para P>200m. Para los latizales se registro un total de 836 individuos en BLA, 775
en P100m, 90 en P100m-200m y 22 para P>200m.

En el paramo se registraron un total de 12 especies para latizales y nueve especies para brinzales,
incluyendo las especies Q. costarricenses y Vaccinium consanuineum. Las especies que
estuvieron presentes en el bosque mas no en el paramo en ninguna categoria fueron: Cornus
disciflora, llex pallida, Ocotea austinii, Oreopanx echinops y Symplocos serrulata

Anexo 3. Riqueza y abundancia de especies por las categorias de distancias segun las categorias
de tamafio

Brinzales Latizales
Especie BL P100 P100m- P>200 BL P100 P100m- P>200
A m 200m m A m 200m m
Myrsine dependens 166 159 17 3 282 531 1 11
Maytenus woodsonii 26 5 3 215 78 31
Vaccinium consanguineum 11 1 149 1 3
Miconia schnellii 7 4 55 6
Schefflera rodrigueziana 3 40 1
Oreopanax paramicola 6 2 18 7
Quercus costaricensis 158 1 16
Escallonia myrtilloides 1 6 1 15 25 35 11
Symplocos serrulata 6 12
Clethra gelida 32 5 8 98
Buddleja nitida 7
Drimys granadensis 5 8 7 6 19
llex pallida 4
Cornus disciflora 1 3
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Brinzales Latizales
Especie BL P100 P100m- P>200 BL P100 P100m- P>200
A m 200m m A m 200m m

Weinmannia pinnata 1 1 1 3 17 1
Ocotea austinii 1
Oreopanax echinops 1
Persea sp 1

Total 417 184 35 4 836 775 90 22

Anexo 4. Distribucion de la abundancia en las categorias de distancia, segun las categorias de
tamario, donde 0=BLA, 1=P100m, 2= P100m-200m, 3= P100m-200m. LA: Latizales altos, LB:

Latizales bajos, Latizales= suma de latizales altos y bajos
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Anexo 5. Distribucion de la riqueza en las categorias segun las categorias de tamario, donde
0=BLA, 1= P100m, 2= P100m-200m, 3= P100m-200m. LA: Latizales altos, LB: Latizales
bajos, Latizales: suma de latizales altos y bajos
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Anexo 6. Composicion y abundancia de especies las categorias de distancias por parcela de
muestreo y categoria de tamafio

Categoria
de Parcela Especie B LA LB Latizales Total
distancias
Clethra gelida 26 3 3 29
Maytenus woodsonii 4 2 29 31 35
Myrsine dependens 10 16 21 37 47
P19 Oreopanax paramicola 2 1 1 3
BLA Quercus costaricensis 4 3 1 4 8
Schefflera rodrigueziana 1 5 6 6
Symplocos serrulata 1 1 1
Vaccinium consanguineum 3 9 11 20 23
P20 Cornus disciflora 1 3 3 4



Categoria

de Parcela Especie B LA LB Latizales Total
distancias
Drimys granadensis 2 2 2
Escallonia myrtilloides 1 1 1
llex pallida 1 1 1
Maytenus woodsonii 20 5 94 99 119
Myrsine dependens 13 16 57 73 86
Ocotea austinii 1 1 1
Oreopanax paramicola 4 1 6 7 11
Schefflera rodrigueziana 1 1 2 2
Symplocos serrulata 4 0 4
Vaccinium consanguineum 2 1 3 4 6
Drimys granadensis 2 3 5 5
Maytenus woodsonii 1 12 12 13
Miconia schnellii 5 14 25 39 44
P21 Myrsine dependens 79 8 40 48 127
Oreopanx echinops 1 1 1
Schefflera rodrigueziana 1 3 3 4
Symplocos serrulata 2 2 9 11 13
Vaccinium consanguineum 1 1 1 2
Buddleja nitida 1 1 1
Clethra gelida 5 1 2 3 8
llex pallida 2 2 2
Miconia schnellii 1 0 1
P22 Myrsine dependens 15 4 4 19
Oreopanax paramicola 1 1 1
Quercus costaricensis 15 2 5 7 22
Schefflera rodrigueziana 3 3 3
Weinmannia pinnata 1 2 2 3
Buddleja nitida 4 4 4
Escallonia myrtilloides 8 4 12 12
Maytenus woodsonii 1 12 29 41 42
P23 Miconia schnellii 2 3 5 5
Myrsine dependens 19 42 33 75 94
Quercus costaricensis 1 1 1
Schefflera rodrigueziana 1 9 6 15 16
Vaccinium consanguineum 1 34 13 47 48
Buddleja nitida 1 1 1
Clethra gelida 1 1 1 2
P24 |lex pallida 1 1 1
Maytenus woodsonii 1 1 1
Miconia schnellii 1 3 6 9 10




Categoria

de Parcela Especie B LA LB Latizales Total
distancias
Myrsine dependens 30 2 27 29 59
Oreopanax paramicola 1 1 2 2
Quercus costaricensis 139 4 4 143
Schefflera rodrigueziana 1 0 1
Vaccinium consanguineum 4 10 13 23 27
Weinmannia pinnata 1 1 1
Buddleja nitida 3 3 3
Escallonia myrtilloides 3 3 3
P13 Maytenus woodsonii 12 12 12
Myrsine dependens 46 20 118 138 184
Vaccinium consanguineum 1 1 1 2
P14 Escallonia myrtilloides 1 1 1
Myrsine dependens 3 3 16 19 22
Escallonia myrtilloides 3 3 3
P15 Myrsine dependens 4 25 144 169 173
Persea sp 1 1 1
Schefflera rodrigueziana 1 1 1
Clethra gelida 1 1 1
Drimys granadensis 5 1 1 2 7
P16 Escallonia myrtilloides 1 1 1
P100m Maytenus woodsonii 1 0 1
Myrsine dependens 48 5 60 65 113
Oreopanax paramicola 2 0 2
Drimys granadensis 3 3 3
Escallonia myrtilloides 1 12 12 13
Maytenus woodsonii 4 44 44 48
P17 Miconia schnellii 4 6 6 10
Myrsine dependens 33 8 66 74 107
Oreopanax paramicola 2 2 4 4
Quercus costaricensis 1 0 1
Weinmannia pinnata 1 10 11 11
Clethra gelida 5 6 72 78 83
P18 Drimys granadensis 1 1 1
Myrsine dependens 25 1 1 26
Weinmannia pinnata 1 1 1 2 3
Escallonia myrtilloides 1 1 1
P100m- P10 Maytt_anus woodsonii 3 20 20 23
200m Myrsine dependens 11 1 1 12
Vaccinium consanguineum 1 1 2 2
P11  Escallonia myrtilloides 4 3 7 7
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Categoria

de Parcela Especie B LA LB Latizales Total
distancias
Myrsine dependens 1 0 1
P12 Escallonia myrtilloides 4 4 8 8
Weinmannia pinnata 1 1 1
P7  Escallonia myrtilloides 6 1 1 7
Drimys granadensis 4 1 1 5
P8  Myrsine dependens 5 0 5
Weinmannia pinnata 1 0 1
P9 Drimys granadensis 4 2 8 10 14
Escallonia myrtilloides 5 5 10 10
p1 Escallonia myrtilloides 1 1 3 4
Myrsine dependens 1 0 1
P2 Myrsine dependens 1 0 1
P>200m P3 Sin individuos 0 0 0 0 0
P4 Escallonia myrtilloides 2 4 6 6
PS5 Myrsine dependens 1 4 4 5
P6  Myrsine dependens 1 6 7 7
Total 640 320 1129 1449 2089

B: Brinzales, LA: Latizales altos LB: Latizales bajos

La matriz de coeficientes de Pearson confirma las relaciones lineales existentes entre las
variables del suelo. La propiedad fisica Profundidad del suelo obtuvo valores altos de
correlacion con valores por encima de 0.6 y con significancias menores a 0.05, con variables
como el pH, la acidez y los cationes Ca, Mg y Mn. Asi mismo, con el porcentaje de saturacion
de acidez (SA%). Las correlaciones fueron positivas exceptuando la acidez y SA, que tuvieron
un valor negativo.

El pH se relacion6 de manera significativa y negativa con la acidez, y significativa y positiva
con los cationes Ca'y Mg. La acidez por su parte estuvo relacionada de manera negativa con los
cationes Ca 'y Mg con un alpha de 0.05; también se correlacioné moderadamente con el anion
Cu, con un valor de 0.46. Los iones Ca y Mg tuvieron una correlacion muy alta y positiva entre
si (0.97). Mientras los iones K y Cu, se correlacionaron negativamente.

El carbono y el N se relacionaron de manera fuerte y positiva con el K (0.84 y 0.83,
respectivamente), asi también, se correlacionaron de manera negativa con Cu, en proporcion
baja (-0.22 en ambos casos). El Zn y C tuvieron una correlacion baja y positiva. Asi como Fe
con la proporcion de C/N. Las demas relaciones entre las variables no fueron significativas.
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Anexo 7. Matriz de correlacion y coeficientes de Pearson para las variables del suelo de las
parcelas de regeneracion natural. Las correlaciones significativas se indican con **xP<0.001,
*xP<0.01, *P<0.05. En texto se explican los nombres de las variables

Prof suelo  pH Acidez  Ca Mg K SA% CICE P Cu Zn Mn  Fe c N
pH 0.63***
Acidez 066" 0.7
Ca 0.64*** 0.53** -0.52**
Mg 0.68*** 0.55** -0.57**  0.97**
K 0.00 0.11 -0.35 -0.19 -0.06
SAY% -0.70%** -0.71%*%*  0.76***  -0.90*** -0.93*** -0.13***
cice 033 0.12 0.03 0.84***  0.80*** -0.39 -0.58**
p 0.11 -0.09 0.10 -0.26 -0.21 0.31 0.22 -0.22
cu -0.34 -0.24 0.46* -0.31 -0.38 -0.42* 0.41*  -0.09 -0.36
7n -0.09 -0.21 0.05 -0.11 -0.01 0.40 -0.01  -0.06 019 -0.27
Mn 0.62*** 0.34 -0.40 0.77 0.78 -0.20 -0.72  0.65*** -0.23 -0.20 0.10
Fe 0.23 -0.20 0.01 -0.24 -0.19 0.00 0.15 -0.27 006 012 038 0.15
c -0.03 0.08 -0.24 -0.35 -0.22 0.85***  0.02 -0.51** 028 -0.22 045* -0.28 0.24
N -0.09 0.17 -0.21 -0.33 -0.20 0.83***  0.00 -0.47* 029 -022 035 -0.28 0.07 0.92
CIN 0.18 -0.31 -0.03 0.05 0.00 -0.31 0.06 0.01 -0.16 0.10 0.08 0.07 047 -0.19 -0.53**

Covariables fisicas y quimicas del suelo: Profundidad del suelo (Prof. Suelo), potencial de hidrégeno (pH), Acidez,
Calcio (Ca), Magnesio (Mg), Potasio (K), Porcentaje de saturacion de acidez SA%, Capacidad de intercambio
catidnico (CICE), Fésforo (P), Cobre (Cu), relacion Carbono Nitrégeno (C/N), Zinc (Zn), Manganeso (Mn), Hierro
(Fe), Carbono (C), Nitrégeno (N) y la relacién Carbono/Nitrégeno (C/N).

Variables quimicas del suelo en el Cerro de La Muerte

Con el anélisis de componentes principales, se logro explicar el 72% de la variabilidad a parir
de tres componentes. El primero de ellos explica un 36.2% de la variabilidad, donde hacia
izquierda y debajo del cero se asocian variables como SA%, acidez, Cobre (Cu) y también se
asocian cuatro de las parcelas pertenecientes a la zona mas lejana de las distancias en el pAramo
(P>200m), asi como tres parcelas mas de la distancia P100m -200m. En direccion opuesta y
formando angulos de 180° estd %SA, acidez y Cu se encuentran versus pH, Prof_suelo y Mg,
lo que significa que existe una correlacion negativa. Hacia el lado derecho también en la parte
baja, estd un segundo grupo de covariables asociadas, que son la proporcion de Carbono
Nitrégeno (C/N), Manganeso Mn y Ca. En la parte superior del plano en direccion positiva se
encuentran el Mg, el pH y la profundidad del suelo (Prof. Suelo), las cuales estan no
correlacionadas con las covariables C, Ny K, ademas del Fe, P y Zn, una combinacién de macro
y micronutrientes, donde la mayoria de las parcelas del bosque y de la linea de 100 m de
distancia del bosque estan asociadas y la mitad de las parcelas de la linea de distancia de paramo
de 100- 200 m.

El segundo componente explica el 23.9% de la variabilidad, y estd asociado a la separacion entre
%SA, acidez y Cu, respectoa C, N, K, Zn, Py Fe.
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Anexo 8. Autovectores de los tres primeros ejes del analisis de componentes principales, que
explican un 72% de la variabilidad

Variables CP1 CP2 CP3
Prof_suelo 0.32 0.11 0.21
pH 0.27 0.20 -0.22
acidez -0.26 -0.28 -0.03
Ca 0.40 -0.04 -0.03
Mg 0.40 0.03 0.00
K -0.07 0.46 -0.02
SA% -0.39 -0.15 0.02
CICE 0.30 -0.20 -0.05
P -0.12 0.19 0.01
Cu -0.14 -0.28 -0.03
Zn -0.05 0.21 0.39
Mn 0.34 -0.03 0.20
Fe -0.07 0.04 0.63
C -0.13 0.44 0.10
N -0.12 0.45 -0.10
C/N 0.02 -0.19 0.53

Covariables fisicas y quimicas del suelo: Profundidad del suelo (Prof. Suelo), potencial de hidrégeno (pH), Acidez,
Calcio (Ca), Magnesio (Mg), Potasio (K), Porcentaje de saturacion de acidez SA%, Capacidad de intercambio
cationico (CICE), Fésforo (P), Cobre (Cu), relacion Carbono Nitrégeno (C/N), Zinc (Zn), Manganeso (Mn), Hierro
(Fe), Carbono (C), Nitrégeno (N) y la relacién Carbono/Nitrégeno (C/N).
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Anexo 9. Analisis de componentes principales (ACP), componentes 1 y 2 (CP1_Suelo y
CP2_Suelo) para las variables del suelo de las parcelas del bosque y de las categorias distancias
en el paramo Cerro de La Muerte
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Por su parte, componente tres (CP3_Suelo), explica el 11.7% de la variabilidad y se relaciona
con la separacion del grupo Fe, Zn, C que incluye cinco parcelas del P100m y cuatro parcelas
del borde en la linea de arboles del bosque, con respecto a SA%, K, P, Cu, N, acidez que estan
mas relacionados con P100-200m y P>200m. Adicionalmente, este grupo conformado por Fe,

Zn, C, esta separado también del grupo Mg, Ca, CICE y pH.
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Anexo 10. Analisis de componentes principales (ACP), componentes 1 y 3 (CP1_Suelo y
CP3_Suelo) para las variables del suelo de las parcelas del bosque y de las categorias de
distancias en el paramo Cerro de La Muerte
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Anexo 11. Analisis de componentes principales (ACP), componentes 2 'y 3 (CP2 y CP3) para
las variables del suelo de las parcelas del bosque y de las categorias de distancias en el paramo
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Anexo 12. Variables retenidas por el Forward selection con valor p = 0.05 para cada categoria
de tamafio y regresora. Compo.: Composicion, Abund.: Abundancia, Rig.: Riqueza

Categoria de tamafio Brinzales Latizales
Variables Compo. Abund. Rig. Compo. Abund. Riq.
Pendiente X X

Cob. dosel X
Cobertura Chusg_sub X X X X X
Chusq _T X
C/IN X X X X X
Mn X X X X
Cu X X
Suelo Fe a
Mg X
pH X
SA X
PCNM 5 X X X X
Espacio PCNM 13 X
PCNM 14 X

Pendiente: Pendiente méaxima para cada parcela, Cob. Dosel: Cobertura de dosel, Chusquea (%): Porcentaje de
chusquea total (Chusquea sp. y Chusquea subtessellata), CP1_Suelo, CP1_Sueloy CP1_Suelo: componentes uno,
dos y tres del anélisis de componentes principales del suelo.

Anexo 13. VARPART para la composicion de latizales usando la transformacion de Hellinger,
donde las matrices: Y= composicion, X1= Cobertura (Chusquea subtessellata), X2= Suelo
(CIN, Cu)

Particién (Modelo)

Tablas Df R? R? Aj Prueba F Pr(>F)
[a+b] = X1 1 014 0.1 TRUE 3.55 0.017
[b+c] = X2 2 0.27 0.21 TRUE 3.97 0.001
[a+b+c] = X1+X2 3 0.33 0.23 TRUE 3.3 0.003

Fracciones individuales
Tablas Df R? R?Aj Prueba F Pr(>F)

[a] = X1|X2 1 0.03 TRUE 1.7 0.114
[b] 0 0.07 FALSE
[c] = X2]X1 2 0.13 TRUE 2.88 0.01
[d] = Residuos 0.77 FALSE
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Anexo 14. VARPART para la abundancia para latizales, donde las matrices Y = Riqueza, X1 =
Pendiente, X2= Cobertura (Cobertura de dosel, Chusquea subtessellata), X3 = Suelo (Mny Fe),

X4 = Espacio (PCNM 5)

Particién (Modelo)

Tablas Df R? R? Aj Prueba F Pr(>F)
[aeghklno] = X1 1 04 0.38 TRUE 14.81 0.002
[befiklmo] = X2 1 033 0.3 TRUE 10.7 0.005
[cfgjlmno] = X3 2 052 0.48 TRUE 11.56 0.001
[dhijkmno] = X4 1 0.18 0.14 TRUE 4.83 0.034
[abefghiklmno] = X1+X2 2 052 0.48 TRUE 11.52 0.001
[acefghjklmno] = X1+X3 3 0.64 0.59 TRUE 11.82 0.001
[adeghijklmno] = X1+X4 2 045 0.4 TRUE 8.54 0.002
[beefgijklmno] = X2+X3 3 056 0.49 TRUE 8.47 0.003
[bdefhijkimno] = X2+X4 2 0.39 0.33 TRUE 6.72 0.005
[cdfghijkimno] = X3+X4 3 0.53 0.46 TRUE 7.44 0.002
[abcefghijkimno] = X1+X2+X.. 4 0.66 0.58 TRUE 9.02 0.001
[abdefghijklmno] = X1+X2+X.. 3 054 0.47 TRUE 7.93 0.001
[acdefghijkimno] = X1+X3+X.. 4 0.65 0.57 TRUE 8.68 0.001
[bedefghijklmno] = X2+X3+X.. 4 0.56 0.47 TRUE 6.09 0.004
[abcdefghijklmno] = All 5 0.66 0.57 TRUE 7.01 0.002

Fracciones individuales

Tablas Df R? R2Aj Prueba F Pr(>F)
[a] = X1 | X2+X3+X4 1 0.1 TRUE 5.24 0.026
[b] = X2 | X1+X3+X4 1 -0.01 TRUE 0.75 0.425
[c] = X3 | X1+X2+X4 2 0.09 TRUE 3.11 0.064
[d] = X4 | X1+X2+X3 1 -0.02 TRUE 29E-01 0.601
[e] 0 0.02 FALSE
[f] 0 0.08 FALSE
[g] 0 0.05 FALSE
[h] 0 -1.00E-02 FALSE
[i] 0 2.90E-03  FALSE
[1 0 0.01 FALSE
(k] 0 -9.80E-04 FALSE
[1] 0 0.09 FALSE
[m] 0 0.02 FALSE
[n] 0 0.05 FALSE
[0] 0 0.09 FALSE
[p] = Residuos 0 0.43 FALSE

Tabla de control 1

Tablas Df R? R?Aj Prueba F Pr(>F)
[aghn] = X1 | X2 1 0.18 TRUE 8.62 0.011
[aehk] = X1 | X3 1 0.11 TRUE 6.39 0.019
[aegl] = X1 | X4 1 0.25 TRUE 1021  0.007
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[ofim] = X2 | X1 1 0.1 TRUE 532 0.029
[beik] = X2 | X3 1 0.01 TRUE 161 0.23
[oefl] = X2 | X4 1 0.19 TRUE 723  0.017
[cfim] = X3 | X1 2 0.21 TRUE 657  0.006
[cgjn] = X3 | X2 2 0.2 TRUE 527  0.016
[cfgl] = X3 | X4 2 0.31 TRUE  7.35  0.005
[dijm] = X4 | X1 1 0.02 TRUE 175 0.21
[dhjn] = X4 | X2 1 0.04 TRUE 216  0.168
[dhik] = X4 | X3 1 -0.02 TRUE 014  0.709
Tabla de control 2

Tablas Df R? R2Aj Prueba F Pr(>F)
[aghn] = X1 | X2 1 0.18 TRUE 862 0.011
[aehk] = X1 | X3 1 0.11 TRUE  6.39 0.019
[aegl] = X1 | X4 1 0.25 TRUE 1021  0.007
[bfim] = X2 | X1 1 0.1 TRUE 532  0.029
[beik] = X2 | X3 1 0.01 TRUE 161 0.23
[befl] = X2 | X4 1 0.19 TRUE 7.23 0.017
[cfim] = X3 | X1 2 0.21 TRUE  6.57 0.006
[cgin] = X3 | X2 2 0.2 TRUE 527  0.016
[cfgl] = X3 | X4 2 0.31 TRUE 735  0.005
[dijm] = X4 | X1 1 0.02 TRUE 175 0.21
[dhjn] = X4 | X2 1 0.04 TRUE 216  0.168
[dhik] = X4 | X3 1 -0.02 TRUE 0.14 0.709

Anexo 15. VARPART para la Riqueza de los latizales, donde, Y = Riqueza, X1 = Pendiente,
X2= Cobertura (Cobertura de dosel, Chusguea subtessellata), X3 = Suelo (Mg, Mn'y C/N), X4
= Espacio (PCNM 5)

Particion (Modelo)

Tablas Df R? R*Aj Prueba F  Pr(>F)
[aeghkIno] = X1 1 0.37 0.34 TRUE 1273  0.003
[befiklmo] = X2 2 081 0.79 TRUE 4492 0.001
[cfgjimno] = X3 3 0.79 0.75 TRUE 2443 0.001
[dhijkmno] = X4 1 035 0.32 TRUE 1185 0.002
[abefghiklmno] = X1+X2 3 083 0.81 TRUE 33.68 0.001
[acefghjklmno] = X1+X3 4 0.84 0.81 TRUE 2511 0.001
[adeghijkimno] = X1+X4 2 053 0.49 TRUE 11.83 0.002
[beefgijklmno] = X2+X3 5 087 0.84 TRUE 2451 0.001
[bdefhijkimno] = X2+X4 3 082 0.79 TRUE 29.74 0.001
[cdfghijkimno] = X3+X4 4 081 0.77 TRUE 20.76 0.001
[abcefghijklmno] = X1+X2+X.. 6 0.89 0.85 TRUE 2352 0.001
[abdefghijklmno] = X1+X2+X.. 4 0.84 0.81 TRUE 25.01 0.001
[acdefghijkimno] = X1+X3+X.. 5 0.86 0.82 TRUE 2179 0.001
[bcdefghijklmno] = X2+X3+X.. 6 0.88 0.83 TRUE 20.01 0.001
[abcdefghijklmno] = All 7 09 0.85 TRUE 1981 0.001
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Fracciones individuales

Tablas Df R® R*Aj Prueba F Pr(>F)
[a] = X1 | X2+X3+X4 1 0.02 TRUE 318  0.093
[b] = X2 | X1+X3+X4 2 0.03 TRUE 297 0091
[c] = X3 | X1+X2+X4 3 400E-02 TRUE 289  0.067
[d] = X4 | X1+X2+X3 1 -3.20E-03 TRUE 0.63  0.425
[e] 0 0.03 FALSE
[f] 0 2.90E-01  FALSE
[] 0 -1.70E-03  FALSE
[h] 0 -9.40E-04  FALSE
[i] 0 0.01 FALSE
[i] 0 4.80E-05  FALSE
[K] 0 0.01 FALSE
[1] 0 0.12 FALSE
[m] 0 0.14 FALSE
[n] 0 1.10E-03  FALSE
[0] 0 0.16 FALSE
[p] = Residuals 0 1.50E-01 FALSE

Tabla de control 1

Tablas Df R? RZAj Prueba F Pr(>F)
[aghn] = X1 | X2 1 0.02 TRUE 293  0.101
[aehk] = X1 | X3 1 0.05 TRUE 661 0.016
[aegl] = X1 | X4 1 0.16 TRUE 8.03  0.009
[bfim] = X2 | X1 2 0.47 TRUE 2834 0.001
[beik] = X2 | X3 2 0.08 TRUE 6.07 0.014
[befl] = X2 | X4 2 0.47 TRUE 255  0.001
[cfim] = X3 | X1 3 0.47 TRUE 18.89  0.001
[cgin] = X3 | X2 3 0.04 TRUE 288  0.063
[cfgl] = X3 | X4 3 0.45 TRUE 15.77  0.001
[dijm] = X4 | X1 1 0.15 TRUE 729 0.016
[dhjn] = X4 | X2 1 -3.10E-03 TRUE 0.69 0.405
[dhik] = X4 | X3 1 0.02 TRUE 2.87 0.116

Tabla de control 2

Tablas Df R? R? Aj Prueba F Pr(>F)
[ae] = X1 | X3+X4 1 0.04 TRUE 325 0.074
[ag] = X1 | X2+X4 1 0.02 TRUE 28  0.116
[ah] = X1 | X2+X3 1 0.02 TRUE 564  0.025
[be] = X2 | X3+X4 2 0.06 TRUE 408  0.029
[bf] = X2 | X1+X4 2 0.32 TRUE 1849  0.001
[bi] = X2 | X1+X3 2 0.05 TRUE 426  0.033
[cf] = X3 | X1+X4 3 0.33 TRUE 3.04 0.058
[cg] = X3 | X2+X4 3 0.04 TRUE 13.89 0.001
[cj] = X3 | X1+X2 3 0.04 TRUE 27  0.076
[dh] = X4 | X2+X3 1 -4,20E-03 TRUE 0.67 0.421
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[di] = X4 | X1+X3
[dj] = X4 | X1+X2

1 0.01
1 -3.20E-03

TRUE
TRUE

2.19
0.55

0.161
0.448

Anexo 16. VARPART para la composicion para brinzales utilizando la transformacién de
Hellinger, donde Y = Composicién, X1 = Cobertura (Chusquea subtessellata), X2 = Suelo (Cu,

pH, C/N), X3 = Espacio (PCNM 5, PCNM 13 y PCNM 14)

Particion (Modelo)

Tablas R? R*Aj Prueba F Pr(>F)
[a+b] = X1 0.12 0.07 TRUE 2.49 0.022
[b+c] = X2 0.41 0.3 TRUE 3.72 0.001
[a+b+c] = X1+X2 0.48 0.34 TRUE 3.46 0.001

Fracciones individuales

Tablas R? R2Aj Prueba F Pr(>F)
[a] = X1|X2 1 0.04 TRUE 2 0.08
[b] 0 0.03 FALSE
[c] = X2|X1 3 0.27 TRUE 3.45 0.001
[d] = Residuos 0.66 FALSE

Anexo 17. VARPART para la abundancia de brinzales, donde Y = Abundancia, X1 = Cobertura
(Cobertura de dosel, Chusquea total), X2 = Suelo (Mn y C/N), X3 = Espacio (PCNM 5, PCNM

13y PCNM 14)

Particion (Modelo)

Tablas Df R* R?Aj  Prueba F Pr(>F)
[a+d+f+g] = X1 2 0.53 0.47 TRUE 9.58 0.003
[b+d+e+g] = X2 2 0.5 0.44 TRUE 8.59 0.006
[c+e+f+g] = X3 3 0.6 0.53 TRUE 8.08 0.003
[a+b+d+e+f+g] = X1+X2 4 0.55 0.43 TRUE 4.63 0.011
[atc+d+e+f+g] = X1+X3 5 0.76 0.68 TRUE 8.97 0.001
[b+c+d+e+f+g] = X2+X3 5 0.82 0.75 TRUE 12.36 0.001
[at+b+c+d+e+f+g] = All 7 0.82 0.71 TRUE 7.66 0.003

Fracciones individuales

Tablas Df R? R? Aj Prueba F Pr(>F)
[a] = X1 | X2+X3 2 -0.04 TRUE 0.06 0.932
[b] = X2 | X1+X3 2 0.03 TRUE 1.81 0.194
[c] = X3 | X1+X2 3 0.28 TRUE 5.79 0.011
[d] 0 0.19 FALSE
[e] 0 -0.07 FALSE
[f] 0 0.03 FALSE
[g] 0 0.3 FALSE
[h] = Residuos 0.29 FALSE

Tabla de control 1

Tablas Df R? R2Aj Prueba = Pr(>F)

[a+d] = X1 | X3 2 0.15 TRUE 0.84 0.467
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[a+f] = X1 | X2
[b+d] = X2| X3
[b+e] = X2 | X1
[c+e] = X3 | X1
[c+f] = X3 | X2

-0.01
0.22
-0.04
0.2
0.31

W W NN DN

TRUE
TRUE
TRUE
TRUE
TRUE

4.7
0.38
8.07
4.55

7.9

0.026
0.681
0.004
0.018
0.006

Anexo 18. Salidas VARPART para la riqueza de brinzales, donde Y= Riqueza, X1 = Cobertura
(Chusquea subtessellata), X2 = Suelo, X3 = PCNM5

Particién (Modelo)

Tablas Df R R Aj Prueba F Pr(>F)
[a+d+f+g] = X1 1 053 0.5 TRUE 2004  0.001
[b+d+e+g] = X2 3 075 0.7 TRUE 16.03 0.001
[c+e+f+g] = X3 1 o021 0.16 TRUE  4.69 0.051
[atb+d+e+f+g] = X1+X2 4 0.76 0.7 TRUE 12.09 0.001
[a+cHd+e+f+g] = X1+X3 2 061 0.56 TRUE 1313  0.001
[b+c+d+e+f+g] = X2+X3 4 0.75 0.68 TRUE 11.28 0.001
[at+b+c+d+e+f+g] = All 5 077 0.68 TRUE 9.13 0.002

Fracciones individuales

Tablas Df R? R2Aj Prueba F Pr(>F)
[a] = X1 | X2+X3 1 -2.50E-03 TRUE 0.88 0.358
[b] = X2 | X1+X3 3 0.12 TRUE 3.15 0.064
[c] = X3 | X1+X2 1 -0.02 TRUE 0.12 0.726
[d] 0 0.4 FALSE
[e] 0 0.08 FALSE
[f] 0 -8.80E-04  FALSE
[g] 0 0.1 FALSE
[h] = Residuos 0.32 FALSE

Tabla de control 1

Tablas Df R? R?Aj Prueba F Pr(>F)
[a+d] = X1 | X3 1 0.4 TRUE 0.82 0.358
[a+f] = X1 | X2 1 -3.40E-03 TRUE  17.32  0.001
[b+d] = X2 | X3 3 0.52 TRUE 4.99 0.008
[b+e] = X2 | X1 3 0.2 TRUE 10.9 0.001
[cte] = X3 | X1 1 0.06 TRUE 3.47 0.081
[c+f] = X3 | X2 1 -0.02 TRUE 0.01 0.922
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