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Resumen 

Se conoce como variación intraespecífica a aquella diferenciación fenotípica dentro de una misma 

especie; es decir, individuos de la misma especie presentan características morfológicas o fisiológicas 

distintas. Recientes estudios sugieren que la variación intraespecífica de las especies puede influir en 

procesos ecológicos como el ensamblaje de comunidades. Estas investigaciones proponen que las 

especies presentan variación en sus rasgos funcionales, para hacerlas más susceptibles de lograr superar 

los filtros ambientales del ecosistema. Al traspasar estos filtros, las especies con características 

similares coexisten y forman comunidades. Las características físicas, morfológicas y fisiológicas que 

influyen sobre el éxito biológico de las especies, se conocen como rasgos funcionales. La ecología 

funcional es la rama de la ecología que se encarga de estudiar estos rasgos y trata de explicar cómo a su 

vez tienen eco sobre el funcionamiento del ecosistema. La variación en los rasgos, estaría ligada a 

procesos de respuesta a las condiciones climáticas del entorno o a diferentes tipos y niveles de 

perturbación. La manera más factible de comprobar estas ideas es mediante la investigación en 

gradientes climáticos, ya que se pueden apreciar cambios en las condiciones ambientales en distancias 

relativamente cortas. Debido a lo anterior, se implementó un proyecto de investigación para conocer si 

la especie Cedrela odorata, importante en los bosques secundarios de la península de Nicoya, 

presentaba cierto grado de variación intraespecífica en sus rasgos funcionales, y si dicha variación 

estaba relacionada a las condiciones climáticas de la zona de estudio. Para ello,  se dividió en tres áreas 

clasificadas según la cantidad de precipitación media anual. El estrato 1 con un rango entre 1600-2400 

mm, el estrato 2  entre 2400-2800 y el estrato 3  entre los 2800-4000 mm. Cada estrato coincide con las 

zonas de vida Holdridge: bosque seco tropical, bosque húmedo tropical y bosque muy húmedo tropical 

respectivamente. Se seleccionaron y evaluaron cinco rasgos funcionales (área foliar (mm
2
), contenido 

de materia seca foliar (mg/g), área foliar específica (mm
2
/mg), densidad de madera (g/cm

3
) y grosor de 

corteza (cm), con el propósito de conocer si existían diferencias entre las divisiones del gradiente y 

comprobar las hipótesis planteadas. La hipótesis central fue que la especie de estudio presentaría 

características funcionales más adquisitivas en la zona húmeda y más conservativas en la zona seca, 

demostrando así que C. odorata mostraba variación intraespecífica en sus rasgos. Cedrela odorata en 

la península de Nicoya presentó variabilidad en la media de los valores de sus rasgos, sin embargo, la 

hipótesis sobre características conservativas y adquisitivas no se cumplió. Solo el área foliar parece 

responder positivamente al régimen de precipitación, pues fue menor en el bosque seco tropical que  en 

el bosque húmedo y muy húmedo tropical. Si bien C. odorata no cumplió con las hipótesis propuestas, 

esta especie arbórea tropical si presenta cierto grado de variación intraespecífica en esta área 

geográfica. Se aprecia que C. odorata obtuvo valores distintos en las medias de sus rasgos entre zonas 

del gradiente (p < 0,05), lo que sugiere la existencia de un proceso de ajuste como respuesta a los 

estímulos externos, que no necesariamente es la cantidad de lluvia por año, el filtro ambiental con 

mayor efecto sobre la variación en los valores de rasgos. La variación intraespecífica de los rasgos 

funcionales de Cedrela odorata podría ser el motor de la resiliencia de esta especie; sin embargo, hace 

falta mayor investigación para tener certeza acerca de este proceso de adaptación. 

Palabras claves: diferenciación fenotípica, ensamblaje de comunidades, filtro ambiental, resiliencia 
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Abstract 

 

     It is known as intraspecific variation, to that phenotypic differentiation within the same species, that 

is, individuals of the same species have different morphological or physiological characteristics. Recent 

studies suggest that intraspecific variation of species influences ecological processes such as the 

assembly of communities. These investigations propose that the species present variation in their 

functional traits, in order to make them more susceptible to achieve the environmental filters of the 

ecosystem. By passing these filters, species with similar characteristics coexist and form communities. 

The physical, morphological and physiological characteristics that influence the biological success of 

the species are known as functional traits. Functional ecology is the branch of ecology that is 

responsible for studying these features and tries to explain how they in turn have an echo on the 

functioning of the ecosystem. The variation in the traits would be linked to processes of response to the 

climatic conditions of the environment or to different types and levels of disturbance. The most feasible 

way to check these ideas is through research on climatic gradients. Since, one can see changes in 

environmental conditions over relatively short distances. Due to the above, a research project was 

implemented to know if Cedrela odorata, an important species in the secondary forests of the Nicoya 

Peninsula, showed a certain degree of intraspecific variation in its functional traits, and whether this 

variation was related to the climatic conditions of the study area. For this, the Nicoya peninsula was 

divided into 3 areas, classified according to the average annual precipitation amount. Stratum 1 with a 

range between 1600-2000 mm, stratum 2 with a range between 2000-2400 and stratum 3 with an 

average annual precipitation between 2800-3200 mm. Likewise, each stratum coincides with the 

Holdridge life zones, tropical dry forest, tropical humid forest and very humid tropical forest 

respectively. Five functional traits were selected and evaluated; foliar area (mm
2
), foliar dry matter 

content (mg / g), specific foliar area (mm
2
 / mg), wood density (g / cm

3
) and bark thickness (cm). This 

in order to know if there were differences between the divisions of the gradient, and to check the 

hypotheses. The central hypothesis was that the study species would present more acquisitive 

functional characteristics in the humid zone and more conservative characteristics in the dry zone, 

demonstrating that C. odorata showed intraspecific variation in its traits; however, the hypothesis about 

conservative and acquisitive characteristics was not fulfilled. Only the foliar area seems to respond 

positively to the precipitation regime, the foliar surface area was lower in the tropical dry forest than 

the lamina of the individuals of the humid and very humid tropical forest. Although C. odorata did not 

comply with the hypotheses proposed, this tropical arboreal species does present a certain degree of 

intraspecific variation in this geographical area. It is appreciated that C. odorata has different values in 

the means of its traits between zones of the gradient ( p <0.05 ), which suggests the existence of an 

adjustment process, as a response to external stimuli, which is not necessarily the amount of rainfall per 

year, environmental filter with greater effect on the variation in the values of traits. The intraspecific 

variation of the functional traits of C. odorata could be the engine of the resilience of this species; 

however, more research is needed to be certain about this adaptation process. 

 

 

 

Keywords: assembly of communities, environmental filtering, phenotypic variation, resilence 
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1. Introducción 

 

Las especies cuentan con ciertas características físicas, morfológicas y fenológicas que repercuten 

en su éxito biológico en el ambiente; así mismo, influyen en los procesos ecológicos que se llevan a 

cabo dentro del ecosistema (Díaz y Cabido 2001; Martín-López et al. 2007; Violle et al. 2007). La 

ecología funcional trata de establecer la relación entre los rasgos funcionales y los procesos ecológicos 

(Cornelissen et al. 2003; Villéger et al. 2008); además esta rama de la ecología toma en cuenta la 

variación intraespecífica de las especies y reconoce esta habilidad como el motor de la resiliencia de las 

mismas y por lo tanto de los ecosistemas (Elmqvist et al. 2003). 

 

En las plantas se ha identificado un grupo de rasgos que son el motor del funcionamiento del 

ecosistema. Este conjunto de rasgos muestra el vital ―trade off‖ entre la rápida adquisición de recursos 

y la conservación de los mismos dentro de tejidos apropiadamente protegidos (Díaz et al. 2004). 

Wright et al. (2010), nos indican que rasgos funcionales como densidad de madera y el área específica 

foliar son excelentes predictores de tasas de mortalidad dentro de un gradiente de disponibilidad de 

agua, luz y nutrientes y, por lo tanto, tienen repercusión en el funcionamiento del ecosistema. 

 

Wright et al. (2004), resaltan la existencia de un espectro de economía foliar y Chave (2009), uno 

de economía de la madera. La existencia de dichos espectros es la plataforma para entender el proceso 

de cómo las especies responden a las condiciones del ecosistema y cómo esta variación en el conjunto 

de rasgos modula el flujo de energía, agua y CO2 hacia y desde los ecosistemas terrestres. 

 

La manera más factible y utilizada para encontrar relaciones entre la variación en los valores de 

rasgos funcionales y las condiciones del ambiente, es mediante la medición sobre gradientes climáticos 

ya que se pueden encontrar diferencias en las condiciones ambientales en distancias relativamente 

cortas (Díaz et al. 1998). 

 

La península de Nicoya, Costa Rica corresponde a una zona donde por cuestiones antropogénicas, 

el bosque original fue removido para dar cabida a actividades agropecuarias que, cuando  dejaron de 

ser rentables, las tierras se abandonaron y poco a poco el bosque fue recuperando su extensión (Tapia-

Arenas 2016). Este proceso de sucesión dio origen a una nueva masa boscosa después de un proceso de 

perturbación (Finegan 1992). En estas áreas es sumamente importante llevar a cabo labores de 

investigación, ya que los ecosistemas son prácticamente nuevos y han sido reconocidos por su 

potencial en cuanto a la prestación de servicios eco sistémicos (Guariguata y Ostertag 2001; Henao et 

al. 2015). 

 

En esta región se seleccionó la especie Cedrela odorata y se evaluó la variación de cinco de sus  

rasgos funcionales con respecto a la precipitación de la zona, con el fin de conocer de qué manera 

influye el nivel de agua disponible vía precipitación sobre los valores de su área foliar, área foliar 

específica, contenido de materia seca, densidad de madera y grosor de la corteza. 
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Para llevar a cabo dicho fin, el gradiente de precipitación presente en la península de Nicoya se 

dividió en tres zonas, siendo el norte el área con condiciones más secas en comparación con la sección 

sur. Posteriormente, se evaluó la variación en los valores de los cinco rasgos funcionales antes 

mencionados y se los relacionó con la precipitación de cada zona. 

 

Los resultados arrojan información acerca de la respuesta de las especies ante condiciones 

contrastantes de humedad y  sugieren mecanismos de respuesta ante posibles eventos y cambios 

climáticos globales. 

 

2. Objetivos 

 

2.1.Objetivo general 

 

 Contribuir al conocimiento de la variabilidad intraespecífica de rasgos funcionales 

de especies tropicales arbóreas. 

2.2.Objetivos específicos 

 

 Establecer la relación entre los valores de rasgos funcionales de las poblaciones de 

Cedrela odorata y las condiciones climáticas de la península de Nicoya. 

 

 Determinar la relación que existe entre el conjunto de rasgos funcionales 

evaluados. 

3. Preguntas e hipótesis de investigación 

 

¿Existen diferencias entre las distintas zonas del gradiente en relación a los valores de los 

rasgos funcionales de Cedrela odorata? 

 Se espera que en el extremo seco del gradiente, los individuos de Cedrela odorata muestren 

características más conservativas (baja área foliar, baja área foliar específica, alto contenido de 

materia seca, alta densidad de madera y alto grosor de corteza); en la zona húmeda se espera 

encontrar características funcionales más de tipo adquisitivas (alta área foliar, alta área foliar 

específica, bajo contenido de materia seca, baja densidad de madera y bajo grosor de corteza). 

 

¿Qué conjunto de rasgos funcionales de Cedrela odorata tienen relación significativa entre sí? 

 La DM (densidad de madera) tiene relación positiva con el GC (grosor de corteza) y negativa 

con el AFE (área foliar específica). 
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 La DM (densidad de madera) tiene relación positiva con el GC (grosor de corteza). 

 El GC (grosor de corteza) tiene relación positiva con el dap (diámetro a la altura del pecho). 

 El CMS (contenido de materia seca) tiene relación negativa con el AFE (área foliar específica). 

 El CMS (contenido de materia seca) tiene relación positiva con la DM (densidad de madera). 
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4. Marco Teórico 

4.1.Ecología basada en rasgos funcionales 

Los procesos ecológicos que se llevan a cabo dentro de un ecosistema en particular, están 

determinados en gran medida por las especies que lo habitan. Por mucho tiempo se relacionó la riqueza 

de especies al funcionamiento de los ecosistemas, pero dicho enfoque resultó ser insuficiente para dar 

explicación a las respuestas de las especies a variables ambientales (Córdova- Tapia y Zambrano 

2015), ya que supone una equivalencia ecológica entre las especies, lo que implica que todas tienen la 

misma probabilidad de alcanzar el éxito biológico (Chave 2004). 

La evaluación de ecosistemas mediante la cuantificación de la biodiversidad permitió describir 

patrones de distribución espacial y temporal de las especies, comparar sistemas con base en su estado 

de conservación y respaldar prioridades sobre esfuerzos de conservación. Este enfoque es limitado para 

explicar procesos ecológicos (Cornelissen et al. 2003), ya que no considera la diferenciación 

morfológica y fisiológica de las especies (Hooper et al. 2005). 

Actualmente existe una tendencia acelerada por el estudio de la diversidad de rasgos funcionales, 

también conocida como diversidad funcional. Cada vez más, la diversidad funcional se identifica como 

el motor del funcionamiento de los ecosistemas. La descomposición de la diversidad en rasgos 

funcionales evidencia la influencia de los agentes abióticos y bióticos sobre la estructura de las 

comunidades silvestres (Villéger et al. 2008). 

La ecología funcional trata de explicar la relación entre el componente de la biodiversidad que 

influye en la dinámica y el funcionamiento del ecosistema, y establece principios y herramientas que 

buscan unir las características de las comunidades con funciones y servicios ecosistémicos (Cornelissen 

et al. 2003). 

La diversidad funcional se define como el grado de diferencias de rasgos funcionales entre y dentro 

de las especies (Mason y Bello 2013). Así mismo, Díaz et al. (2007), definen la diversidad funcional 

como el valor, rango, distribución y abundancia relativa de los caracteres funcionales de los organismos 

que constituyen un ecosistema en particular. La ecología funcional se basa en la medición de aquellos 

rasgos funcionales que tienen un efecto sobre uno o más procesos ecológicos o con una o más 

respuestas a variables ambientales (Martín-López et al. 2007). 

La diversidad funcional se encuentra en un auge y ha sido aplicada a diversos temas de la teoría 

ecológica como la influencia de la biodiversidad en el funcionamiento de los ecosistemas, las facetas de 

la biodiversidad que influyen en los procesos ecosistémicos y su relación con las condiciones 

ambientales, así como las reglas de ensamblaje en las comunidades y su relación con la diversidad 

funcional (Córdova y Zambrano 2015). 

4.2.Rasgos funcionales 

Los rasgos funcionales son características morfológicas, fisiológicas y/o fenológicas medibles a 

nivel individual, o incluso desde el nivel celular de un organismo, que influyen en su crecimiento, 

reproducción y supervivencia y/o en los efectos de dicho organismo sobre el ecosistema (Lavorel y 

Garnier 2002; Cornelissen et al. 2003; Violle et al. 2007). 

Los rasgos funcionales son definidos como los atributos biológicos que influyen en el rendimiento 

de los organismos (Violle et al. 2007). Básicamente, los rasgos funcionales tienen que ser relacionados 
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con los procesos ecosistémicos o con la estabilidad del ecosistema a través de la resistencia y la 

resiliencia (Villéger et al. 2010). 

Algunas características importantes de los rasgos funcionales son:  

Cada valor particular tomado por un rasgo en un espacio y tiempo determinado se denomina 

atributo. Los rasgos pueden mostrar diferentes atributos a través de gradientes espaciales ambientales o 

temporales. Por lo tanto, el atributo es generalmente valorado para una población y, en este sentido, es 

clave la medición de la información ambiental (precipitación, temperatura, humedad suelo, nutrientes, 

entre otros), donde fue tomado el rasgo para su posterior interpretación ecológica o evolutiva. 

Los rasgos funcionales se pueden dividir en dos categorías; los de repuesta y los de efecto. Los 

rasgos funcionales que determinan el éxito de las especies dado un grupo de condiciones y presiones 

bióticas se les denomina rasgos de respuesta. Los rasgos de efecto son aquellos que determinan cómo 

las especies contribuyen a los procesos ecosistémicos (Lohbeck et al. 2012). 

La ecología funcional persigue el objetivo de entender cómo los rasgos funcionales varían entre 

especies y dentro de las mismas (variabilidad intraespecífica) y cuál es su importancia ecológica y 

capacidad adaptativa (Salgado Negret et al. 2016) 

Investigaciones acerca de la ecología funcional de las plantas han ayudado a identificar y generar 

una lista de rasgos funcionales que proporciona información robusta sobre los procesos ecológicos 

dentro de los sistemas naturales, pues tienen influencia directa sobre la supervivencia y ciclaje de 

nutrientes (Westoby et al. 2002). Estos rasgos son de fácil medición y permiten generar una 

distribución de valores a nivel de especie o incluso en comunidades muy diversas (Kraft et al. 2008) 

 

4.2.1. Rasgos foliares 

El área foliar (AF), es la superficie proyectada de un lado de una hoja (lámina foliar) y está dada 

en mm
2
. El AF de una especie es un rasgo funcional que está sumamente relacionado con las 

condiciones ambientales del ecosistema que habita dicha especie. Este rasgo tiene una estrecha relación 

con varios procesos fisicoquímicos dentro de las plantas, tales como la fotosíntesis y el intercambio 

gaseoso (Pérez-Harguindeguy et al. 2013). Debido lo anterior, el AF de las plantas determina como 

estas aprovechan los recursos disponibles en el entorno (Reich et al. 1998). Según Castellanos-Castro y 

Newton (2015), la variabilidad de este rango está asociada a la variabilidad climática debido a que las 

especies se adaptan a las condiciones cambiantes de disponibilidad de luz y agua y proponen una 

tolerancia coordinada a la escasez de ambos. 

El área foliar específica (AFE), es el área de la hoja fresca dividida por su peso seco; su 

magnitud se mide en mm
2
/g. Este rasgo funcional tiene una relación positiva con la tasa potencial de 

crecimiento, así como con la capacidad de fotosintetizar. Valores bajos de este rasgo indican una gran 

inversión en la creación de estructuras de defensa; a su vez, supone una vida de la hoja más larga, bajas 

tasas metabólicas y un uso más eficiente de los recursos. Especies establecidas en ambientes ricos en 

recursos (agua y nutrientes), tienden a tener valores mayores que otras en ambientes más precarios 

(Cornelissen 2003). Mediavilla et al. (2001), sugieren que este rasgo tiene afectación directa sobre el 

intercambio gaseoso de las plantas y concentración de carbono y nitrógeno en las hojas.  

El contenido de materia seca foliar (CMS), es el peso secado al horno de una hoja dividido entre el 

peso fresco de la misma; se expresa en mg/g. Este rasgo ha mostrado un relación negativa con el 
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crecimiento potencial de las plantas y una relación positiva con la vida útil de las hojas (Pérez-

Harguindeguy et al. 2013). 

El CMS junto con el área foliar especifica (AFE), reflejan la compensación fundamental de las 

plantas entre una rápida producción de biomasa (alto AFE y bajo CMS), y una eficiente conservación 

de los nutrientes (bajo AFE y alto CMS) (Garnier et al. 2001). 

4.2.2. Rasgos del tallo 

La densidad de madera (DM), se define como el cociente entre la masa del material seco al horno y 

la masa del agua desplazada por su volumen (gravedad específica de madera); su magnitud se expresa 

en g/cm
3
. Las tasas de crecimiento rápido de las especies de árboles demandantes de luz (heliófitas), 

han sido relacionadas en cierta medida a las especies de maderas con densidades bajas y de bajo costo 

de producción de tallos. La DM juega un rol importante en el ―trade off‖ entre el rápido crecimiento de 

las especies y el incremento en el riesgo a daños y la mortalidad (King et al. 2006), y, en conjunto con 

la tasa de crecimiento, pueden hacer inferencia en cómo las especies asimilan y usan los recursos del 

medio en el que habitan. (Poorter 2008). En combinación con el tamaño relativo de la planta, también 

juega un papel global importante en la concentración de carbono sobre el suelo. 

El grosor de corteza (GC) es el espesor de la corteza medido en mm o en cm. Muchos autores 

mencionan su rol importante como protección del tallo (Romero y Bolker 2008; Midgley et al. 2010; 

Ferrenberg y Mitton 2014), especialmente al fuego (Lawes et al. 2013, Pausas 2015). Sin embargo, 

tiene otras funciones cruciales como participar en la mecánica de fluidos de los árboles, la corteza 

puede almacenar agua y nutrientes (Rosell y Olson 2014) y en la fotosíntesis del tallo (Rosell et al. 

2015).  

En el Cuadro 1 se indican los rasgos funcionales usados en la investigación y su rol como rasgos de 

respuesta y de efecto. 
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Cuadro 1. Revisión de los rasgos funcionales usados en la investigación, su rol como rasgo respuesta 

(cómo responden a diferentes gradientes ambientales) y su rol como rasgos de efecto (cómo 

influyen en el funcionamiento del ecosistema). Los signos ―+‖ y ―-―indican la dirección 

hipotética del valor de rasgo que cambiaría a lo largo de un gradiente ambiental y la 

dirección de aquellos valores altos que se espera que tengan un efecto en el ecosistema 

Fuente: Madelon Lohbeck 2012 
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4.3. Variabilidad intraespecífica en plantas 

Las plantas pueden mostrar una gran variabilidad intraespecífica, esto es, la respuesta a las 

restricciones abióticas o bióticas (Violle et al. 2007, Violle et al. 2012). La variación 

intraespecífica permite a las especies vegetales sobrevivir, crecer y reproducirse en nuevas 

condiciones ambientales (Joshi et al. 2001). 

Los estudios de Donoso (1987), demuestran que las especies del genero Nothofagus en Chile 

pueden presentar gran variabilidad de morfotipos en relación a las  distintas condiciones 

ambientales del área de estudio y la gran capacidad de hibridación de las especies de este género, 

así mismo De la Riva et al (2013), sugieren que las especies pueden presentar diferentes estrategias 

funcionales dependiendo de la disponibilidad de recursos en el medio, evidenciando así, 

laexistencia de un proceso de diferenciación interna a nivel comunidad e incluso a nivel especie.  

Esta habilidad de las especies para hacer frente a las condiciones cambiantes del medio 

ambiente tiene gran implicación en el ensamble de la comunidad, ya que la variabilidad 

intraespecífica de una especie favorece o no su inclusión a la comunidad (Jung et al. 2010). El 

ensamble de especies en la comunidad dependerá de dos procesos: el primero, la variabilidad de los 

rasgos funcionales de las especies para adaptarse a los filtros ambientales y el segundo, los recursos 

que limitan la coexistencia entre especies y dan cabida a la competencia (Cornwell y Ackerly  

2009). 

Estudios recientes indican que la variación intraespecífica puede llegar a tener efectos 

significativos sobre la funcionalidad de procesos ecológicos que se suscitan dentro de los 

ecosistemas (ciclaje de nutrientes, captura de carbono, respuesta a la herbivoría). Los estudios 

acerca de la variación intraespecífica pueden integrase plenamente en teorías ecológicas y así 

ayudar a mejorar nuestra comprensión acerca de la biodiversidad y el funcionamiento de los 

ecosistemas y podrían predecir sus respuestas a cambios globales (Albert et al. 2010). 

4.4.Filtros ambientales y ensamblaje de comunidades 

Según Cornwell y Ackerly (2009), la media, la dispersión y el espaciamiento de los valores 

de los rasgos funcionales dentro de las comunidades es moldeado por los procesos de ensamblaje 

de la comunidad. Estos autores proponen dos tipos de procesos de ensamblaje; el primero es la 

existencia de filtros de hábitat que limitan el rango de estrategias viables, y el segundo, una 

división de micrositios y/o recursos que conducen la coexistencia de especies. 

Dado un conjunto de especies y teniendo todos los rasgos funcionales medidos para cada 

especie, el objetivo sería conocer qué rasgos y por lo tanto que subconjunto de especies podrían 

suscitarse en un ambiente en particular. Bajo esta idea, el ambiente funciona como un filtro, que 

elimina todas las especies que carecen de las combinaciones específicas de rasgos (Keddy 1992). 

La combinación de diferentes tipos de filtros producirá una determinada composición de la 

comunidad (Lortie et al. 2004). Díaz et al. (1998), encontraron que en un gradiente en Argentina 

los valores de los rasgos funcionales estaban asociados al efecto filtro de las condiciones 

climáticas; Maire et al. (2012), sugieren que el efecto filtro del hábitat junto con el efecto de 

diferenciación de nicho determinan la abundancia de especies. 

La hipótesis del filtro ambiental propone que las especies que coexisten son muy similares 

entre ellas, ya que las condiciones ambientales actúan como un filtro y solo permiten que algunos 
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rasgos persistan (Zobel 1997). Los filtros ambientales limitan la presencia así como la abundancia 

de ciertas especies (Mouillot et al. 2007). 

Recientes investigaciones demuestran que la variabilidad intraespecífica juega un papel 

importante en el ensamblaje de comunidades. Jung et al. (2010), sugieren que dicha variación 

permite a las especies pasar a través de los diferentes filtros ambientales y da pie a la coexistencia 

con otras especies (Figura 1). Este equipo de investigadores encontró que ciertas especies de zonas 

inundadas en Luxemburgo ajustaban sus valores de AFE, para pasar los filtros ambientales de esa 

zona. 

 

 

Figura 1.Descripción esquemática del papel de la variabilidad intraespecífica sobre el ensamblaje de 

comunidades  

Fuente: Jung et al. 2010 
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4.5.  Ecología de la especie Cedrela odorata. L. 1759 

Cedrela odorata (Meliaceae), es nativa del neo trópico y se distribuye desde México (latitud 26º N) 

hasta el norte de Argentina (latitud 28º S), incluyendo islas del Caribe. Por la característica de la 

madera, está catalogada dentro de las llamadas ―maderas preciosas‖. Por más de 200 años esta especie 

ha sido severamente explotada, provocando que sus reservas mundiales en regiones tropicales de 

Centro y Sudamérica se encuentren en declive (Pennington y Sarukhán 2005). 

Por tal motivo, en muchos países de Latinoamérica, Cedrela odorata se encuentra en categorías de 

riesgo como una especie amenazada, tanto por la pérdida de su hábitat como por la tala inmoderada 

(Cerrillo et al. 2013). 

Esta especie puede habitar en laderas y planicies costeras y se desarrolla tanto en suelos calcáreos 

como en suelos ricos en materia orgánica, siempre y cuando el suelo esté bien drenado. Crece en un 

rango de temperatura que va de 22 a 32ºC y en zonas con precipitaciones entre los 1600 a 2500 mm. Se 

puede encontrar desde el nivel del mar hasta los 1200 msnm (Rojas-Rodríguez y Torres-Córdoba 

2013). 

En Costa Rica se encuentran dos poblaciones distintas genéticamente. La primera población es la 

del Pacífico Norte, adaptada a condiciones más áridas; la segunda  corresponde a la del Atlántico y 

Pacífico Sur con condiciones más húmedas (Figura 2). Ambas poblaciones son genética y 

fenotípicamente distintas (Cavers et al. 2003a). 

 

Figura 2. Mapa de la distribución de los halotipos de C. odorata en Costa Rica. Se muestra la 

distribución de los dos haplotipos de cpDNA identificados. Negro = haplotipo A; Blanco = 

haplotipo B. 

Fuente: Cavers et al. (2003a)  
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5. Resultados generales 

 

 Para esta investigación Cedrela odorata presentó dos relaciones significativa entre pares 

de rasgos funcionales. El contenido de materia seca está relacionado negativamente con 

área foliar específica; así mismo, el grosor de la corteza presentó una relación positiva 

con el diámetro a la altura del pecho. 

 El gradiente mostró un efecto significativo sobre la variación de los cinco rasgos 

funcionales evaluados para C. odorata. 

 El rasgo funcional área foliar (mm
2
), fue el único que cumplió la hipótesis, las hojas de 

C. odorata son más pequeñas en la zona del gradiente con menor precipitación y una 

estacionalidad de la precipitación más acentuada. 

 Las zonas del gradiente que presentan mayor contraste de precipitación no mostraron 

diferencias estadísticas (p<0,05), entre las medias de los valores de los rasgos. Los datos 

sugieren que otros factores locales influyen de manera más fuerte que la precipitación. 

 

6. Conclusión general 

 

Se concluye que los rasgos funcionales de C. odorata pueden variar debido a una 

amplia gama de factores tanto bióticos como abióticos y que la variación climática no tiene 

necesariamente la mayor influencia sobre dicha variabilidad. Algunos rasgos pueden variar 

debido a relaciones entre ellos, como es el caso de la relación encontrada entre el grosor de 

la corteza y el diámetro a la altura del pecho. El área foliar parece responder positivamente 

al régimen de precipitación, sin embargo, los patrones de variación de los demás rasgos 

parecen responder a distintos factores. C. odorata mostró que puede ajustar los valores de 

sus rasgos funcionales para así poder traspasar los filtros ambientales que son específicos 

para cada zona del gradiente. La variación intraespecífica de los rasgos funcionales de esta 

especie arbórea tropical, podría ser el motor de su resiliencia y por tal motivo puede ser la 

razón por la cual C. odorata puede estar presente en una amplia gama de ecosistemas. 
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Artículo I 

 

Variación intraespecífica de rasgos funcionales de Cedrela odorata sobre un gradiente climático 

en la península de Nicoya, Costa Rica 

 

Intraspecific variation of functional traits of Cedrela odorata on a climatic gradient in the Nicoya 

peninsula, Costa Rica 

 

Galindo Segura Luis Alan, Finegan Bryan, Delgado Diego, Mesén Francisco 

 

Resumen 

Las plantas presentan variación intraespecífica en sus rasgos funcionales, posiblemente para lograr 

individuos más susceptibles a traspasar los filtros ambientales que el ecosistema impone; por lo tanto, 

esta variación dentro de especies, influye sobre mecanismos que controlan la coexistencia de especies y 

el ensamblaje de comunidades. En este estudio evaluamos la variación intraespecífica de cinco rasgos 

funcionales (área foliar, área específica foliar, contenido foliar de materia seca, densidad de madera y 

grosor de corteza) de la especie Cedrela odorata en la península de Nicoya, Costa Rica. Nuestra 

hipótesis sugería que C. odorata presentaría medias de rasgos funcionales distintas a lo largo del área 

de estudio, mostrando cierta tendencia; estrategias funcionales más conservativas en la sección norte y 

características más adquisitivas en la sección sur, debido a la respuesta de los individuos a las 

diferentes condiciones de humedad presentes en esta área geográfica. La zona de estudio se dividió en 

tres categorías con base en la precipitación media anual de cada una de ellas. En total se evaluaron 90 

individuos en 14 sitios de muestreo a lo largo de la península. El área foliar (mm
2
),

 
cumplió la hipótesis 

propuesta pues la superficie de lámina foliar se relacionó positivamente con la cantidad de 

precipitación de cada división de la zona de estudio. Para el resto de los rasgos, la hipótesis no se 

cumplió. Sin embargo, la especie en estudio presentó variación intraespecífica en sus rasgos 

funcionales pues se encontraron diferencias significativas (p<0,05), en las medias de los rasgos entre 

distintas zonas de estudio. Se apreció que C. odorata posiblemente ajustó los valores de los rasgos 

funcionales para poder traspasar ciertos filtros ambientales, siendo no necesariamente la cantidad de 

precipitación media anual el filtro ambiental con el mayor efecto. Lo anterior sugiere que la variación 

en los valores de los rasgos depende de factores bióticos o abióticos locales con un efecto mayor que 

solo el efecto filtro de la cantidad de agua disponible vía precipitación.  

Palabras clave: ensamblaje de comunidades, estrategias funcionales, factores bióticos y abióticos, 

filtro ambiental 
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Abstract 

Plants have intraspecific variation in their functional traits, possibly to achieve individuals more 

susceptible to trespass environmental filters that the ecosystem imposes. Therefore, this variation 

within species, influences mechanisms that control the coexistence of species and the assembly of 

communities. The intraspecific variation of five functional traits (foliar area, specific foliar area, dry 

matter content, wood density and bark thickness)  were evaluated in the Nicoya peninsula of the 

species Cedrela odorata, present in the Nicoya Peninsula. The hypothesis suggested that C. odorata 

would present means of different functional traits throughout the study area, due to the response of 

individuals to the different moisture conditions present in this geographical area. The study area was 

divided into 3 categories, based on the average annual rainfall of each of them. In total, 90 individuals 

of C. odorata were evaluated in 14 sampling sites along the Nicoya peninsula. The foliar area (mm
2
), 

fulfilled the proposed hypothesis, the leaf blade surface was positively related to the amount of 

precipitation of each division of the study area. For the rest of the traits, the hypothesis was not 

fulfilled. However, the study species showed intraspecific variation in their functional traits, significant 

differences were found (p <0.05) in the means of traits between different study areas. It was 

appreciated that C. odorata possibly adjusted the values of the functional traits to be able to cross 

certain environmental filters, being not necessarily the amount of annual average precipitation, the 

environmental filter with the greatest effect. This suggests that the variation in the values of the traits 

depends on local biotic or abiotic factors with a greater effect, than only the filter effect of the amount 

of water available; via precipitation. 

Key words: biotic or abiotic factors, community assembly, environmental filtering   
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1. Introducción 

Los procesos que dictan el funcionamiento de los ecosistemas dependen de las especies que lo 

conforman. Las plantas regulan los flujos de agua, nutrientes y CO2 hacia y desde los ecosistemas 

terrestres (Lohbeck et al. 2012). Para mantener en funcionamiento los sistemas naturales, estos flujos 

deben de permanecer; por lo tanto, conservar las especies que realizan estos procesos debe ser a donde 

se direccionen los esfuerzos de conservación. 

Un número creciente de investigaciones científicas utilizan la ecología basada en rasgos 

funcionales para describir, analizar y predecir una amplia gama de procesos ecológicos (van Bodegom 

et al. 2014; Wright et al. 2017). Esta disciplina investiga cómo las características que ayudan al éxito 

biológico de las especies dentro de un ecosistema dado tienen influencia en el funcionamiento del 

mismo (Díaz y Cabido 2001; Violle et al. 2007). 

Se les llama filtros ambientales a los factores bióticos y abióticos a los cuales las especies están 

sometidas y deberán de traspasar para establecerse en la comunidad y formar parte de los procesos 

ecológicos (Díaz et al. 1998). El éxito biológico de estas especies dependerá de la variabilidad de sus 

rasgos en respuesta a los estímulos externos (Cornwell y Ackerly et al. 2009). El grado de 

especialización individual es muy amplio entre especies y entre poblaciones (Bolnick et al. 2002); 

cuando existe variación dentro de una misma población, se le conoce como variación intraespecífica. 

La variación intraespecífica provee la materia prima para la selección natural, por lo que es clave 

para los procesos evolutivos; dicha variación puede tener considerables efectos ecológicos (Bolnick et 

al. 2011). Varios autores realzan la importancia de la variación intraespecífica como la clave de la 

selección natural y por lo tanto, motor de la resiliencia ecosistémica (Elmqvist et al. 2003; Bolnick et 

al. 2011). Sin embargo, esta variación ha sido ignorada por mucho tiempo por los investigadores a la 

hora de realizar teorías o modelos ecológicos (Violle et al. 2012). 

En Costa Rica, como resultado del implemento de políticas ambientales en pro de la conservación, 

los bosques secundarios han tomado gran importancia por su manejo y aprovechamiento potenciales 

(Henao et al. 2015), ya que se les ha reconocido como ecosistemas relevantes por la prestación de 

bienes y servicios a la sociedad (Guariguata y Ostertag 2001). Por tal motivo es necesaria la 

investigación de las especies que conforman esta incipiente cobertura boscosa. 

Un ejemplo concreto es el caso de la península de Nicoya en Guanacaste, que por muchos años fue 

sometida a un fuerte proceso de deforestación para darle cabida a las actividades agropecuarias. 

Cuando estas actividades dejaron de ser rentables, las tierras se abandonaron y el bosque poco a poco 

se fue recuperando (Tapia-Arenas 2016). 

Cedrela odorata es una especie presente en los bosques secundarios de Costa Rica; su larga 

historia de explotación excesiva por su valiosa madera, junto con la amplia pérdida de su hábitat 

natural debido a la deforestación, es una gran amenaza para el futuro de la especie (Cerrillo et al. 

2013). Además de participar en los flujos de energía dentro de los ecosistemas, esta especie tiene un 

más que comprobado potencial para su aprovechamiento ya que la madera es una de las llamadas 
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―maderas preciosas‖. Asegurar la permanencia de una especie tan valiosa en los bosques, debe ser 

objetivo principal en las metas de conservación. 

Las investigaciones de los bosques secundarios de la península de Nicoya mediante un enfoque 

funcional, pueden ayudar a entender cómo los valores de los rasgos funcionales de las especies varían 

según las condiciones particulares de cada ecosistema y así superar los filtros ambientales establecidos. 

Así mismo, este enfoque puede explicar el proceso de cómo la sucesión secundaria está influenciada 

por el tipo y grado de perturbación y de las condiciones ambientales donde este proceso se está 

llevando a cabo. 

La manera más factible de realizar este tipo de investigación es mediante la utilización de 

gradientes ambientales, ya que se puede apreciar de manera fácil la relación entre los cambios en los 

rasgos funcionales de la vegetación y los cambios en las condiciones climáticas (Díaz et al. 1998). 

Investigaciones anteriores han identificado un conjunto de rasgos funcionales cuya variación 

influye fuertemente en el crecimiento y supervivencia de las plantas (Westoby et al. 2002). La 

variación de rasgos foliares (área foliar, área foliar específica y contenido de materia seca), y rasgos de 

tallo (densidad de madera), representa la compensación entre un rápido crecimiento vía una tasa de 

fotosíntesis alta y tejidos estructurales blandos con poca inversión de carbono vs aquellos que necesitan 

mantener por mayor tiempo los nutrientes mediante tejidos protectores duros y un crecimiento lento, 

por la baja tasa de ganancia de carbono (Wright et al. 2004; Chave et al. 2009). 

En esta investigación se seleccionó la especie Cedrela odorata para evaluar su respuesta 

intraespecífica a lo largo de un gradiente ambiental en la península de Nicoya. Para medir dicha 

respuesta se utilizaron los rasgos funcionales: área foliar (AF), área foliar específica (AFE), contenido 

de materia seca (CMS), densidad de madera (DM) y grosor de corteza (GC). Estos rasgos se 

relacionaron con las condiciones ambientales de la zona de muestreo con el ánimo de conocer su 

variación  con respecto a las condiciones específicas del gradiente, y cómo estas variaciones influyen 

en el éxito biológico de C. odorata sobre la península. 

Los resultados proveen una visión a nivel especie del proceso de adaptación ante la acción de 

distintos filtros ambientales y reflejan el ―trade off‖ que realizan las especies de plantas para 

establecerse y permanecer en ecosistemas con diferentes condiciones. 

2. Metodología 

2.1. Área de estudio 

El estudio se desarrolló en la península de Nicoya, ubicada al noroeste de Costa Rica entre las 

coordenadas 9,6 – 9,8° de latitud norte y 85,6 – 84,8° de longitud oeste. Sus límites naturales son: 

al oeste y sur  con el océano Pacífico y al este el golfo de Nicoya. Tiene una extensión de 262.300 

ha, abarcando los cantones de Nicoya, Hojancha, Nandayure, Santa Cruz, Carrillo, Puntarenas y 

Liberia (Figura 3). Los 14 sitios de muestreo se distribuyeron a los largo de estos siete cantones. 
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Figura 3. Ubicación de la península de Nicoya en el territorio de Costa Rica. 

 

 

El clima de la zona presenta temperaturas medias anuales de entre 24 a 27°C y precipitaciones 

medias anuales que oscilan desde los 1500 hasta cerca de 4000 mm, con dos períodos de 

estacionalidad bien definidos: la estación seca y la lluviosa. La primera comienza en  diciembre y 

termina en abril, mientras que la segunda se extiende de mayo a noviembre En la Figura 4 se 

muestra la distribución de las precipitaciones. 

 

Con respecto al relieve, la mayor parte de la península se encuentra entre 100 y 200 msnm; no 

obstante, en la sección central se forma una fila montañosa que va desde 300 hasta 900 msnm. Esta 

zona montañosa representa la separación entre la vertiente del Pacífico con las llanuras que limitan 

con el golfo de Nicoya. 
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Figura 4.Mapa del rango de precipitación en la península de Nicoya, Costa Rica 

 

Como se mencionó anteriormente, la zona de estudio presenta un rango de precipitación que va 

desde los 1500 mm a los 4000 mm. La parte norte del área  es la zona con menor precipitación y 

mayor estacionalidad de las lluvias, mientras que la sur presenta condiciones más húmedas. Para 

efecto del presente estudio la zona se estratificó en tres sub-zonas según un gradiente de 

precipitación mediante el Software Arc Map 10.1 y la capa raster de las variables bioclimáticas 

―Precipitación media anual de Worldclim, con la máxima resolución que dicha base de datos 

cuenta (1 km por pixel). Se realizó una reclasificación de la capa vectorial antes mencionada y se 

designaron las posibles áreas de muestreo dentro de cada división para, posteriormente, confirmar 

las actividades  a realizar y solicitar los permisos necesarios. 
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Figura5.Gradiente de precipitación sobre la península de Nicoya, Costa Rica.   

Fuente: elaboración propia utilizando la base de datos Worldclim 

 

                              

El resultado de la reclasificación fue la Figura 5, con el gradiente de precipitación dividido en 

tres secciones. Cada uno de los tres estratos corresponde a una zona de vida según Holdridge. La 

zona 1, corresponde a la sección del gradiente con menor precipitación y pertenece a la zona de 

vida bosque seco tropical (BST); la zona 2 pertenece al  bosque húmedo tropical (BHT) y la zona 

3, con mayor precipitación, corresponde al bosque muy húmedo tropical (BMHT) (Figura 6).  

En cada estrato del gradiente se seleccionaron 30 individuos de C. odorata y se tomaron las 

muestras de los rasgos funcionales: AF, AFE, CMS, DM y GC. En los BST y BHT se tomaron 

muestras de cinco sitios de muestreo y en el BMHT cuatro sitios (Cuadro 2).  
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 Cuadro 2. Descripción de los sitios de muestreo dentro del gradiente de precipitación en la 

península de Nicoya, Costa Rica 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Zona Sitio Nombre 

Precipitación 

media anual 

(mm) 

Temp 

media 

(C°) 

Zona de vida 

Holdridge 

# de árboles 

muestreados 

1 

1 Bosque UCR 1850 26.6 

Bosque seco 

tropical 

5 

2 Santa Rosa 1756 26.1 6 

3 Lagunilla 1819 26.5 5 

4 

Bosques 

Horizontes 1735 25.6 9 

5 Santa Cruz 1857 26.5 5 

2 

1 Alexis Zuñiga 2024 24 

Bosque húmedo 

tropical 

4 

2 

Gerardo 

Quesada1 2154 23.9 5 

3 

Gerardo 

Quesada 2 2041 24.4 7 

4 

Salto del 

Calvo 2125 23.8 6 

5 Monte Alto 2089 24.1 8 

3 

1 

Reserva Cabo 

Blanco 2819 25.6 

Bosque muy 

húmedo tropical 

8 

2 Cabuya 1 2504 26.5 9 

3 Cabuya 2 2536 26.5 5 

4 Finca Felipe 2587 26.5 8 
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Figura 6.  Ubicación de los sitios de muestreo de Cedrela odorata sobre un gradiente climático, en la 

península de Nicoya, Costa Rica 

 

2.2.  Muestreo de rasgos 

La selección de rasgos a medir se realizó con base en aquellas características relevantes que 

poseen las especies vegetales como respuestas a la variación ambiental (Díaz y Cabido et al. 1997). 

La colecta, procesamiento de muestras y medición de rasgos foliares se realizó con base en el 

protocolo estandarizado de medición de rasgos funcionales de Pérez et al. Harguindeguy (2013). 

Rasgos funcionales foliares 

Solo se evaluaron individuos adultos que tuvieron un dap de más 30 cm, con las mismas 

condiciones topográficas (pendiente menor al 50%) y de iluminación (individuos dentro del bosque 

secundario). Los individuos evaluados tuvieron una separación de al menos 50 metros de distancia. 

A cada individuo se le tomaron 20 hojas al azar, las cuales debieron estar totalmente 

expandidas, endurecidas y sin daños de herbívoros o patógenos. El material colectado correspondió 

a la parte de la copa con máxima exposición a la luz: la recolección se llevó a cabo de 7-11 am y de 
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2-4 pm. Las muestras se colocaron en bolsas plásticas herméticas dentro una hielera debidamente 

hidratadas y codificadas.  

Para la evaluación de los rasgos se consideró como objeto de estudio sólo la lámina foliar; por 

lo tanto, el peciolo y el raquis fueron eliminados. Se siguió el protocolo de medición de cada rasgo 

según lo establecido por el protocolo estandarizado de medición de rasgos funcionales (Garnier et 

al. 2001; Cornelissen et al. 2003). 

AF: Cada hoja fresca se digitalizó por medio de un scanner convencional; posteriormente se 

midió el área foliar en mm
2
con el software libre Leaf Area 1.3 sin incluir el peciolo y raquis.. 

 

AFE: Una vez obtenida el área foliar, cada muestra se secó al horno (80°C durante 48 horas), y 

se pesó inmediatamente para que  no recobrara humedad del ambiente; por último se dividió el área 

foliar de cada individuo entre su peso seco. 

 

CMS. Antes de ser secadas al horno, las hojas en fresco fueron pesadas. Con los valores de 

peso fresco (g) y los de peso seco (mg), se realizó una división para conocer la relación peso seco-

peso húmedo de la hoja. 

 

2.3.Rasgos funcionales de tallo 

A los mismos árboles seleccionados para la evaluación de los rasgos foliares se les tomó una 

muestra de madera, siguiendo el protocolo para la medición de densidad de madera propuesto por 

(Williamson y Wiemann 2010). La muestra se tomó con un barreno de Pressler de 5,15 mm de 

diámetro y 25,5 cm de largo. Las muestras fueron colocadas dentro de una fajilla plástica, selladas 

y codificadas respectivamente. El volumen se estimó con el método dimensional de 

desplazamiento de agua (Williamson y Wiemann 2010), el cual requiere la inmersión (usando 

aguja de disección con volumen despreciable), de la muestra de madera en un recipiente con agua 

colocado sobre una balanza analítica, donde la masa del agua desplazada es el volumen de la 

madera. Posteriormente las muestras se secaron al horno a 80°C por 72 horas y se pesaron 

inmediatamente. La densidad de la madera se obtuvo dividiendo su peso seco entre su volumen. 

El grosor de corteza (cm), se midió con el medidor de corteza. Por cada árbol evaluado se 

tomaron  cinco mediciones del espesor de su corteza; el valor para cada árbol fue el promedio de 

estos cinco valores. 
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2.4.Análisis estadístico 

Para revelar el efecto del gradiente de precipitación sobre la variación de los valores de los 

rasgos funcionales, se utilizó un modelo lineal de efectos mixtos. Las variables DM, GC, CMS, AF 

y AFE se tomaron como variables respuesta. El sitio de muestreo se tomó como factor aleatorio y 

la zona de vida del gradiente como factor fijo. Posteriormente se hizo una prueba de comparación 

múltiple por el método LSD (Fisher) para conocer cuáles poblaciones difieren estadísticamente 

entre sí. 

Para evaluar cómo los sitios se ordenan en el espacio de los rasgos se realizó un análisis de 

componentes principales. Para conocer la relación entre pares de rasgos se utilizó un modelo de 

efectos mixtos, donde las relaciones significativas se consideraron a partir de un p<0,05. 

Los datos se analizaron estadísticamente con el siguiente modelo: 

Yijkl: µ+Zi+ EA (Sj)+ Eijkl 

Dónde:  

µ: media del rasgo funcional 

Z: Efecto de la zona del gradiente como factor fijo 

EA Sitio: Efecto aleatorio del i ésimo sitio de muestreo de los rasgos funcionales 

Eijkl: término de error aleatorio que se supone independiente con media cero y única varianza 
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3. Resultados 

3.1. Resultados generales 

Los modelos lineales de efectos mixtos mostraron dos relaciones significativas entre pares de 

rasgos (CMS vs AFE, DAP vs GC). Así mismo, se evidenció que los cinco rasgos funcionales 

evaluados tuvieron efecto significativo del gradiente de precipitación sobre la variación de sus valores; 

sin embargo, el efecto del gradiente no fue continuo (Cuadro 3). 

El análisis de componentes principales mostró que los rasgos funcionales como AFE, CMS, DM y 

GC son los mejores rasgos para clasificar las comunidades de Cedrela odorata en la península de 

Nicoya. 

Cuadro 3.  Estadística descriptiva de los rasgos funcionales evaluados de comunidades de Cedrela 

odorata, península de Nicoya, Costa Rica 

Variable n media E.E C.V Min Max 

GC (cm) 90 2.22 0.08 34.37 0.74 4.34 

DM (g/cm
3
) 90 0.4 0 11.78 0.27 0.48 

CMS (mg/g) 90 242.16 6.04 23.65 114.88 372.16 

AF (mm
2
) 90 40287.07 871.99 20.53 22047.68 68566.01 

AFE (mm
2
/mg) 90 26.16 1 36.25 15.37 53.62 

E.E: error estándar; C.V: coeficiente de variación 

GC: grosor de corteza; DM: densidad de madera; CMS: contenido de materia seca; AF: área foliar; AFE: área 

foliar específica 

 

En general para cada variable, los coeficientes de variación fueron muy similares en las tres zonas 

de vida del gradiente (Figura 7). El rasgo funcional que presentó mayor variabilidad fue el AFE 

seguido por el GC. Entre zonas, dicho coeficiente evidenció una mayor variabilidad de los valores de 

los rasgos en el BST. Esta zona de vida posee los valores máximos de C.V en GC (32.9%) y AFE 

(26.6%). 
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Relaciones entre rasgos funcionales 

El análisis de componentes principales explicó el 71,2% de la varianza de los datos en sus primeros 

dos ejes y muestra a los árboles de las tres zonas de vida del gradiente en función de los rasgos 

funcionales evaluados (Figura 8). El primer eje (51,7%) sugiere que CMS, GC y la DM están 

relacionadas positivamente entre ellos, sin embargo el análisis del modelo lineal mixto, demuestra que 

no existe relación entre dichos rasgos, así mismo,  dentro de este mismo eje, el AFE  muestra cierta 

relación negativa con los rasgos antes mencionados, no obstante, solo se encontró una relación 

significativa de este rasgo con el CMS (p<0,05). Los árboles del BST y del BMHT se asemejan con 

valores altos de DM, CMS y GC. El AF no tiene relación con estos rasgos debido a que su varianza 

está asociada al eje 2 (19,5%) y es independiente de los otros rasgos. El BHT y el BMHT se asemejan 

en el tamaño mayor de su lámina foliar con respecto al BST. La única relación significativa encontrada 

fue AFE-CMS; no obstante, esta relación era esperada ya que ambos rasgos consideran el peso de la 

lámina foliar en seco para la estimación de sus respectivas magnitudes. 
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Figura 7.Coeficiente de variación de rasgos funcionales de Cedrela odorata por zona de vida, 

península de Nicoya, Costa Rica  

De izquierda a derecha: blanco: GC, gris claro: DM, gris: CMS, gris muy oscuro: AF y negro: 

AFE 
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Figura 8.Análisis de componentes principales de  Cedrela odorata en función de rasgos funcionales 

sobre un gradiente climático en la península de Nicoya, Costa Rica 

 

Se elaboró un modelo lineal de efectos mixtos para conocer la relación entre rasgos funcionales 

(Figura 9). Se encontró que el grosor de la corteza tiene una relación positiva con el dap (R
2
 =0.46, F 

=91.737, p<0.0001), que indica que los individuos con mayor diámetro a la altura del pecho tienen 

cortezas más gruesas. Aunque el análisis estadístico evidenció un efecto significativo de la zona de vida 

tipo de bosque sobre el grosor de la corteza y la gráfica del modelo lineal hace visual el efecto de cada 

bosque sobre este rasgo, no podemos asegurar la variable ambiental que   influye de manera más fuerte 

sobre la variación en el espesor de este tejido. Este órgano externo de las especies vegetales cumple una 

amplia gama de funciones, por lo que su variación funcional no es explícita. Rosell (2016) demuestra 

que más allá de variables ambientales, el dap sigue siendo el mejor predictor de la variabilidad del 

grosor de la corteza.  
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Figura 9.Modelo lineal de efectos mixtos de la relación grosor de corteza vs el diámetro a la altura del 

pecho de Cedrela odorata sobre un gradiente climático en la península de Nicoya, Costa Rica 

Así mismo existe una relación significativa entre el CMS y el AFE (R
2
=0.68 F=30.22, p<0.0001), 

que indica que las hojas con un mayor contenido de materia seca tienen una área foliar específica 

menor. Esta relación era esperada ya que ambos rasgos utilizan el peso seco de la lámina foliar para el 

cálculo de sus respectivas magnitudes. Sin embargo, es interesante visualizar cómo las poblaciones de 

C. odorata ajustaron sus valores en ambos rasgos, manteniendo dicha relación, lo anterior concuerda 

con los estudios de De la Riva et al. (2014), estos autores sugieren la existencia de un espectro de 

economía de la planta, donde las especies del genero Querques ajustaron los valores de sus rasgos en 

relación a las condiciones restrictivas del medio. En la gráfica se aprecia que el BST y el BMHT se 

asemejan en los valores de estos dos rasgos, teniendo así características un tanto más conservativas con 

respecto al BHT. Este último presenta valores de AFE y CMS más altos, evidenciado un uso de los 

recursos de manera más adquisitiva. Lo resaltante en esta figura es que permite apreciar como las 

poblaciones de C. odorata posiblemente adecuaron sus valores en estos dos rasgos para compensar los 

requerimientos y obstáculos que el entorno les representó; lo que probablemente repercutió en procesos 

como la tasa de fotosíntesis y crecimiento relativo. 
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Figura 10.Modelo lineal de efectos mixtos de la relación área foliar específica vs contenido de materia 

seca de Cedrela odorata sobre un gradiente climático en la península de Nicoya, Costa Rica 

 

3.2.Respuesta de los rasgos funcionales a lo largo del gradiente 

Hubo un efecto significativo del gradiente sobre los cinco rasgos funcionales evaluados por zona 

de vida (Cuadro 4). El dap tuvo un efecto significativo sobre la DM y GC. 

El BST y el BMHT fueron estadísticamente iguales con respecto a la DM, el GC, el CMS y el AFE 

(Figura 8). Los individuos de estas zonas de vida presentaron los valores más altos de densidad de 

madera, cortezas más gruesas, hojas con mayor contenido de materia seca y una baja área foliar 

específica, en contraste al BHT.  

Para el caso del AF, el BHT y el BMHT son los que se asemejan estadísticamente y los que 

presentan los valores más altos; es decir, los individuos de C. odorata de estas dos zonas de vida  

tienen hojas más grandes en comparación con el BST que tiene individuos de hojas más pequeñas 

(Figura 7). 

 

R2: 0.68 



33 

 

Cuadro 4. Efecto del gradiente climático sobre los rasgos funcionales evaluados en Cedrela odorata, 

península de Nicoya, Costa Rica. Prueba LSD Fisher con alfa = 0,05. Valores menores a este 

valor de P, indican efecto del gradiente sobre la variación de los rasgos 

 

 

 

 

 

 

Rasgo Covariable (dap) F P 

Densidad de madera (g/cm
3
) 

0.029 
3.99 0.0497 

Grosor de corteza (cm) 
0.0001 

13.64 0.0011 

Contenido de materia seca (mg/g) 
0.8272 

7.63 0.0083 

Área foliar (mm
2
) 

0.576 
4.95 0.0293 

Área foliar específica (mm
2
/mg) 

0.4858 
7.59 0.0085 
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Figura 11.Valores de rasgos funcionales de Cedrela odorata por zonas de vida en un gradiente 

climático en la península de Nicoya, Costa Rica. Medias con letras comunes son 

estadísticamente iguales 
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4. Discusión 

4.1. Relaciones entre rasgos funcionales 

El GC es una estructura compleja y propia para cada especie; tal complejidad se debe a la variedad 

de funciones que esta realiza, desde soporte estructural hasta protección contra amenazas bióticas y 

abióticas (Roth 1981). La variación de este rasgo, comúnmente es atribuida a las condiciones 

ambientales distintas entre sitios; sin embargo, también puede ser el resultado de procesos de 

compensación y coordinación entre las múltiples funciones de la corteza. Así mismo puede variar en 

conjunto con los rasgos de hojas y tallo como parte de una variación de toda la planta (Rosell  2014). 

Se encontró una relación significativa entre el GC y el dap. Esta misma relación se encontró en los 

estudios realizados por Giménez et al. (1998) para la especie Prosopis alba y Laasasenaho et al. (2005)  

en Picea abies. Rossell (2016) argumenta que el dap es el mejor predictor del GC, por encima de otros 

factores ambientales. 

El incremento en el espesor de la corteza se ha interpretado como una respuesta funcional al fuego 

(Lawes et al. 2011; Poorter et al. 2014; Pausas 2015). Para evitar el daño letal en los tejidos a causa del 

fuego, las plantas necesitan más de 10 mm de grosor de su corteza (Poorter et al. 2014), por lo que la 

población muestreada en este estudio, es susceptible a pasar dicho filtro ambiental. Sin embargo Paine 

et al. (2010), sugieren que esta tendencia no se puede extender a la mayoría de los bosques, por lo que 

la explicación funcional de la variación del espesor de la corteza no es clara aún. 

En el presente estudio se encontró una relación estadísticamente significativa entre el AFE y el 

CMS. Según los resultados de este estudio, la primera decrece en individuos con un alto contenido de 

materia seca en sus hojas. Esto concuerda con los estudios realizados por Wilson et al. (1999); Shipley 

y Vu (2002); Vile et al. (2005);Yulin et al. (2005);Castellanos-Castro y Newton (2015). Dicha relación 

se debe a que los árboles con mayor contenido de materia seca en sus hojas necesitan menos lámina 

foliar para conformar una unidad de peso. 

El AFE y el CMS son rasgos funcionales muy importantes para entender la ecología de las plantas, 

ya que están asociados a muchos procesos vitales como el crecimiento y la sobrevivencia (Garnier et 

al. 2001). Estos rasgos tienen un rol importante en la compensación entre la producción rápida de 

biomasa y la eficiencia de conservar nutrientes (Poorter y Jong 1999). 

Bajo un enfoque general, las especies de rápido crecimiento tienen bajo CMS y una alta AFE. Las 

especies de crecimiento lento tienen alto CMS y bajo AFE (Garnier y Laurent 1994; Díaz et al. 2004). 

El área específica foliar tiene una fuerte relación positiva con la capacidad de fotosintetizar y el 

contenido de nitrógeno foliar (Reich et al. 1998). El crecimiento absoluto y relativo de las plantas está 

relacionado con el AFE (Poorter y van der Werf 1998; Shipley 2002; Poorter y Bongers 2006). 

Hodgson et al. (2011) agregan que el CMS es un mejor predictor de la fertilidad del suelo y no el AFE 

como se pensaba antes. 

La variación del área foliar específica representa el trade off que realizan las especies de plantas 

para hacer frente a los recursos limitados como agua y nutrientes. A esta compensación se le conoce 

como espectro de variación foliar (Wright et al. 2004). En un extremo del espectro encontramos las 

especies de tipo adquisitivas (alto AFE y bajo CMS), que son especies de rápido crecimiento, hojas de 

una vida útil corta, estructuralmente baratas y con altos contenidos de nitrógeno y tasas fotosintéticas 

altas. En el otro extremo están las especies con características más conservativas (bajo AFE y alto 

CMS), de lento crecimiento, hojas de lenta descomposición, caras en tejidos estructurales y bajas tasas 
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de nitrógeno y fotosíntesis. Esta combinación de rasgos es la estrategia ecológica que siguen las 

especies para balancear el costo de producir hojas versus el beneficio que estas proveen en forma de 

carbono por medio de la fotosíntesis (Donovan et al. 2011). 

Finalmente, Sterck et al. (2006), muestran que el AFE determina también la variación 

intraespecífica de crecimiento en altura y la sobrevivencia de la planta bajo un dosel cerrado, por lo que 

este rasgo funcional influye de manera directa en el desarrollo de las especies y en su coexistencia con 

otras. 

4.2.Respuestas de los rasgos funcionales a lo largo del gradiente de precipitación 

El análisis estadístico de los valores de los cinco rasgos funcionales evaluados, mostró un efecto 

del gradiente sobre la variación de los valores; no obstante, no se apreció una tendencia consistente, no 

se cumplieron las hipótesis propuestas para todos los rasgos evaluados.   

La hipótesis de la investigación sugería que en la zona del gradiente de menor precipitación, C. 

odorata presentaría características funcionales más conservativas debido al estrés ocasionado por la 

escasez de lluvia. Así mismo, en las zonas del gradiente con mayor precipitación se esperaba encontrar 

individuos que mostraran características funcionales más adquisitivas, ya que el recurso hídrico no 

estaba limitado. Sin embargo, esto no sucedió y las zonas con la precipitación más contrastante (BST y 

BMHT), fueron estadísticamente iguales en cuatro de los cinco rasgos evaluados. Esto nos indica que 

posiblemente la variación en los valores de los rasgos esté asociada a condiciones ambientales locales, 

más que a la cantidad de agua precipitada en cada zona (Bergholz et al. 2017), McIntyre et al. (1999) 

sugieren que la relación entre rasgos y factores climáticos, puede ocultar sutiles mecanismos de 

respuesta que son específicos para ciertos tipos de filtros ambientales. 

Por tal motivo, se pretende relacionar la variación en los valores de los rasgos funcionales con los 

factores bióticos y abióticos específicos de cada área de muestreo, no contemplados originalmente en 

este proyecto de investigación. Cabe mencionar que existe muy poca investigación sobre la variabilidad 

de valores de rasgos dentro de una misma especie (variación intraespecífica), por lo cual las relaciones 

establecidas en esta discusión son producto de investigaciones sobre la variabilidad de rasgos en 

comunidades o de tendencias mundiales; como es el caso de los manejadores del tamaño de la lámina 

foliar de Wright et al. (2017). 

El AF fue el único rasgo funcional que mostró una tendencia consistente con el gradiente de 

precipitación. Este rasgo cumplió la hipótesis propuesta, pues las poblaciones de C. odorata en la zona 

de estudio, sugieren la existencia de un proceso de ajuste del tamaño de su lamina foliar de acuerdo a la 

disponibilidad de precipitación y necesidad de homeostasis. Se observó que en la zona de menor 

precipitación (BST), la superficie de la lámina foliar fue menor en comparación con el BHT y el 

BMHT con condiciones ambientales más húmedas. Otros estudios también han encontrado que este 

rasgo tiene una relación positiva con la precipitación (Hamann 1979; Mencuccini y Grace 1995; Yates 

et al. 2010; Wright et al. 2017). Xu et al. (2009), argumentan que la variación en el tamaño de la 

lámina foliar a lo largo de un gradiente climático, puede ser debido a las distintas demandas de 

evaporación, sin embargo, la variación en este rasgo también estaría estrechamente ligada a la 

disponibilidad de recursos en el ecosistema.  

Esta relación se explica por la compensación entre la superficie de lámina foliar capaz de realizar 

fotosíntesis y la función de regular la temperatura y el intercambio gaseoso. La reducción en el tamaño 

de la lámina foliar generalmente se interpreta como adaptaciones funcionales a la sequía y a las altas 

radiaciones (Givnish 1987; Cornelissen et al. 2003).  
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La temperatura de las hojas es el principal control de los procesos metabólicos dentro de ella; una 

temperatura adecuada asegura la capacidad de realizar fotosíntesis (Jones 2013). La mayor tasa de 

fotosíntesis se lleva a cabo dentro de un rango intermedio de temperatura (Larcher 2003). 

El tamaño reducido de la lámina foliar en el BST podría asegurar a los árboles de esta zona, no 

perder líquidos vía transpiración y mantendría una temperatura óptima para llevar a cabo la 

fotosíntesis. Para el caso del BHT y el BMHT, por ser más húmedos, el intercambio gaseoso es 

superior al del BST y por tal motivo, la lámina foliar probablemente tiende a ser mayor. 

En el BST se encontraron los valores más altos de DM y de GC, características conservativas 

relacionadas al filtro ambiental de dicha zona de vida (menor precipitación). La densidad alta de la 

madera en esta zona, sugiere que los individuos son capaces de tolerar de mejor manera la falta de 

precipitación (Hacke et al. 2001; Baraloto et al. 2010).  

Hegde et al. (1998) mencionan que en los bosques tropicales perennifolios y subperennifolios de 

India, existe una tendencia significativa donde las especies provenientes de hábitats con mayor grado 

de perturbación tienen cortezas más gruesas y son muy propensas a segregar ciertos látex o resinas. Por 

lo tanto este rasgo funcional podría ser utilizado para caracterizar comunidades arbóreas creadas por 

distintos grados de perturbación. Esto último concuerda con los estudios realizados en esta misma zona 

por Álvarez (2017), quien menciona que los múltiples eventos de fuego de origen humano se 

relacionan con un mayor espesor de la corteza en la comunidad vegetal. 

Así mismo, los valores de CMS y de AFE de la zona de estudio, sugieren que los árboles 

compensaron su tasa de fotosíntesis por tener estructuras foliares más resistentes a los periodos largos 

de sequía. Probablemente en el BST estamos viendo una población de Cedrela odorota después de 

episodios de perturbación, con estrategias más conservativas para hacer un uso eficiente de los recursos 

limitados. 

El BHT presentó valores de rasgos con características más adquisitivas (baja DM, bajo GC, alta 

AFE, bajo CMS), en comparación con el BST. Los valores en los rasgos evaluados apuntan a que los 

árboles de esta zona no estarían siendo afectados por el filtro ambiental de baja precipitación. Por su 

bajo CMS en las hojas y valores altos de AFE, podríamos argumentar la probable alta fertilidad de los 

suelos del BHT (Ordoñez et al. 2009), por lo cual; la falta de nutrientes no sería el filtro ambiental con 

mayor influencia sobre esta población. Los árboles de esta zona tienen características más adquisitivas, 

ya que los nutrientes en el suelo y la precipitación media anual de este piso permiten la alta tasa de 

renovación de nutrientes y un crecimiento más rápido en comparación con sus homólogos de los 

extremos del gradiente. 

El BMHT presentó características funcionales conservativas al igual que su homólogo de 

condiciones más secas (BST). Siendo la zona con una mayor precipitación, los individuos de esta área, 

no estarían afectados por dicho filtro ambiental, el tamaño mayor de la lámina foliar lo evidencia. Sin 

embargo, se aprecian valores altos en DM y mayor GC, similares a los de la zona más seca, 

características funcionales encaminadas a tolerar la baja precipitación. Los valores de los rasgos 

funcionales de ambas zonas de vida indican una convergencia funcional para distintos filtros 

ambientales. 

Una alta densidad de madera provee a los árboles de una mayor estabilidad mecánica (Poorter et al. 

2008). Así mismo, maderas densas están asociadas a bajos índices de mortalidad en diversos bosques 

tropicales (King et al. 2006; Álvarez-Clare & Kitajima 2007; Chao et al. 2008). Por ejemplo Curran et 

al. (2008), encontraron que en los bosques húmedos tropicales de Australia, las especies de árboles con 
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densidades de madera baja fueron menos capaces de soportar los vientos de un huracán. Brokaw 

(1990), indicó que la mayor mortalidad por viento de árboles dentro de un bosque tropical ocurre 

dentro de la estación lluviosa. En los estudios de Schwartz et al. (2017), en la región del Amazonas 

peruano, se halló que los bosques secundarios y fragmentados sufrieron mayor daño por efecto de 

vientos, en comparación con bosques maduros; estos mismos autores indican que el daño por viento 

debería ser más severo en los bosques secundarios debido a la baja densidad de madera de las especies. 

Todo lo anterior se puede ligar con el estudio de oleaje y vientos de Costa Rica realizados por 

Lizano (2007), en el cual se menciona que el área de estudio junto con la zona del caribe, son los 

lugares con mayor incidencia de fuertes vientos en el país. Por lo tanto, la mayor densidad de madera 

de C. odorata del BMHT proveería a estos individuos de la estabilidad mecánica para soportar el 

embate de los fuertes vientos alisios de la zona y por ende ayudaría a mermar su tasa de mortalidad en 

la época de lluvias. 

De las tres zonas de vida muestreadas, el BMHT tiene el dosel más alto, con especies arbóreas que 

fácilmente sobrepasan los 30 metros de altura. Los individuos de C. odorata en esta zona están 

dominados por otros árboles más altos, lo cual limita la disponibilidad de luz para estas poblaciones. 

Como se mencionó anteriormente, el AFE tiene implicaciones sobre la mortalidad de individuos en un 

dosel cerrado; probablemente los individuos de C. odorata de esta zona tuvieron que reducir su tasa de 

fotosíntesis para compensar la disponibilidad de luz; los bajos valores de este rasgo en conjunto con el 

alto contenido de materia seca en las hojas, sugiere la existencia de esta compensación. 

Debido a lo anterior, la población de C. odorata del BMHT, probablemente tiene características 

funcionales más conservativas para soportar el embate de los fuertes vientos de la zona y para 

compensar la baja disponibilidad de luz, debido a que dicha población se estableció en un dosel más 

alto. 

Como se explica anteriormente, las poblaciones de C. odorata mostraron variabilidad en los 

valores de sus rasgos, probablemente como respuesta a los estímulos externos provocados por las 

diferentes condiciones ambientales de cada zona de muestreo. Esta variación puede deberse a un 

fenómeno de reciente investigación conocido como variación epigenética (Masuelli et al. 2011). 

Recientes estudios han demostrado que la variación heredable no necesariamente se basa en cambios en 

la secuencia de ADN (Richards 2006); es decir, puede haber cambios en la expresión de un gen que 

derivan cambios fenotípicos, sin variación del genotipo (Richards et al. 2010). Este mecanismo de 

variación estaría influenciado por el ambiente y un mismo genotipo podría mostrar fenotipos 

alternativos (Álvarez-Buylla et al. 2017). El estrés derivado de las distintas condiciones ambientales 

donde los individuos se desarrollan, inducirían cambios epigenéticos (McClintock 1984). 

Según lo anterior, la variación intraespecífica de los rasgos funcionales de C. odorata, puede ser el 

resultado de la variación epigenética influenciada por el nivel y tipo de estrés al que cada población 

evaluada está sometida; así mismo, este estrés se derivó de los distintos filtros ambientales específicos 

de cada zona de muestreo. 

 

 

 

 



39 

 

4.3. Implicaciones de la variabilidad intraespecífica de rasgos funcionales de C. odorata y el 

cambio climático 

En Latinoamérica existen cinco haplotipos diferentes de C. odorata, dos de los cuales se 

encuentran en México y Guatemala, uno se distribuye en Honduras, Nicaragua y el pacífico norte de 

Costa Rica (zona de estudio) y el último en la zona del Atlántico y Pacífico sur de Costa Rica y Panamá 

(Figura 12) (Cavers et al 2003b). 

Los dos haplotipos encontrados en Costa Rica muestran una profunda diferenciación genética. El 

haplotipo 1 está adaptado a condiciones de mayor aridez, probablemente por proceder de las zonas 

secas de Honduras y Nicaragua y el haplotipo 2 de hábitats más húmedos provenientes del sur del 

continente (Cavers et al. 2003a). 

 

Figura 12.Mapa de las poblaciones y distribuciones de los haplotipos de Cedrela odorata muestreados 

en Mesoamérica. Los marcadores de población son proporcionales al número de muestras 

analizadas: círculos grandes (20 individuos), círculos pequeños (cinco individuos)  

Fuente: Cavers et al. (2003b) 

 

Navarro et al. (2002), encontraron diferencias morfológicas de las semillas, capacidad de 

germinación y vigorosidad de las plántulas entre los dos haplotipos de C. odorata presentes en Costa 

Rica. Estos autores evidencian que esta especie cuenta con una gran plasticidad ecológica, demostrada 

en la variación genética y fenotípica de sus poblaciones. 

En esta investigación se pudieron apreciar diferencias fenotípicas en el haplotipo 1 (haplotipo 

proveniente de la zona seca). Esta variación intraespecífica fue el resultado de la acción de los distintos 

filtros ambientales sobre los individuos de C. odorata en la península de Nicoya. Dicha variación 
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dentro del mismo haplotipo se vio reflejada en los distintos atributos de los rasgos funcionales 

evaluados. 

La diversidad biológica en todos sus niveles mejora la capacidad de resistencia de los ecosistemas, 

lo cual es importante para mantener los servicios ecosistémicos esenciales (Elmqvist et al. 2003). La 

variación intraespecífica provee la materia prima para la selección natural, por lo que es clave para los 

procesos evolutivos. Esta variabilidad podría tener un origen estocástico (Fox y Kendall 2002), 

inducidas por las condiciones del ambiente (Eberhard 2003), o podría ser de origen hereditario 

(Doebeli 1996).  

El grado de especialización individual es muy amplio entre especies y entre poblaciones (Bolnick 

et al. 2003).  Dicha variación puede tener considerables efectos ecológicos (Bolnick et al. 2011; sin 

embargo, esta variación se ha ignorado por mucho tiempo por los investigadores a la hora de realizar 

teorías o modelos ecológicos (Violle et al. 2012). 

Pocos estudios hasta la fecha se han realizado para saber cómo afecta esta variación los procesos 

ecológicos. Por ejemplo, algunos estudios muestran que dependiendo del tipo de rasgo y asumiendo 

que estas características son hereditarias, podrían tener efecto sobre el riesgo a la extinción ( Lloyd- 

Smith et al 2005). 

El cambio climático está alterando la disponibilidad de recursos y las condiciones que son cruciales 

para el rendimiento de las plantas (Nicotra et al. 2010). El estudio de la variación de los rasgos 

funcionales dentro de las especies es sumamente importante para conocer cómo estas especies van a 

responder ante estos cambios globales (McGill et al. 2006). 

Centroamérica es la zona del conteniente más vulnerable al cambio climático (Neelin et al 2006; 

Imbach et al. 2010; Bouroncle et al. 2017). Para el año 2030 se espera que en Costa Rica aumente la 

temperatura media y se reduzca la precipitación (Bouroncle et al. 2015). Estos cambios deberán tener 

repercusión en las poblaciones y en los atributos de los rasgos de C. odorata en la península de Nicoya. 

Bajo escenarios de cambio climático Fung et al. (2016), estiman que el bosque seco de la península 

de Nicoya va a desplazar al bosque húmedo para el 2060. Este cambio aparentemente será rápido ya 

que el mismo relieve no montañoso de la zona favorecerá este proceso. Probablemente las poblaciones 

de C. odorata se adaptarán a las nuevas condiciones climáticas. Estas poblaciones tendrían que tener 

características más conservativas para prevalecer sobre las condiciones de escasez de lluvia y aumento 

de la temperatura. 

Por ser una especie con un alto rango de distribución a lo largo del continente, así como por los 

resultados de esta investigación sobre la variación intraespecífica de sus rasgos como respuesta a 

distintos filtros ambientales, esta especie podría adaptarse a las condiciones climáticas del cambio 

global.  

Sin embargo, hacen falta mayores esfuerzos en la investigación sobre la adaptación de esta especie 

a las condiciones de su entorno, para conocer hasta qué punto dicha especie se podría adaptar y, en el 

caso de no hacerlo, qué amenaza representaría para la permanencia de esta valiosa especie en los 

bosques de Costa Rica y el continente americano. 
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5. Conclusiones 

 

A lo largo de la península de Nicoya, C. odorata presentó variación en las medias de los rasgos 

funcionales evaluados, lo que evidenció que esta especie arbórea tropical tiene cierto grado de 

variación intraespecífica en esta área geográfica. El uso de rasgos funcionales resultó ser un método 

bastante útil para demostrar que esta especie presenta variabilidad dentro de sus individuos. 

 

Si bien C. odorata no cumplió con todas las hipótesis propuestas, si mostró un posible ajuste en los 

valores de los rasgos funcionales evaluados. Probablemente este ―trade off‖, es la compensación que 

esta especie adoptó para ser más apta de traspasar los filtros ambientales presentes en la península de 

Nicoya, siendo no necesariamente la cantidad de precipitación anual el filtro ambiental con el mayor 

efecto. Posiblemente otro o la sinergia de varios filtros fueron el motor que activó este proceso. 

 

La variación dentro de las poblaciones e individuos de C. odorata a lo largo del área de estudio, 

puede ser el resultado de un proceso de reciente estudio, conocido como cambios epigenéticos. Dicho 

proceso comprueba que las especies pueden mostrar características fenotípicas distintas, sin necesidad 

de haber cambios en el código genético. El detonante de este proceso es el estrés derivado de las 

distintas condiciones ambientales que se presentan en los ecosistemas.  

 

La variación intraespecífica de los rasgos funcionales que presentó C. odorata, sugieren que dicha 

variabilidad puede ser la explicación a la amplia distribución que esta especie presenta a lo largo del 

continente americano. Sin embargo, el grado de la variación intraespecífica difiere entre poblaciones, 

entre especies, entre individuos y entre rasgos; por lo que la metodología para su medición no es clara 

aún.  

 

Los escenarios de cambio climático sugieren que la temperatura aumentará y los regímenes de 

lluvia cambiarían, provocando épocas de sequías prolongadas en la península de Nicoya. Esta 

condición aunada a la orografía de la zona, propiciaría la expansión del bosque seco tropical sobre la 

región. Posiblemente C. odorata sería una especie capaz de traspasar los filtros ambientales que el 

cambio climático iniciaría sobre esta área, ya que el haplotipo presente en la península proviene de 

antecesores adaptados a las condiciones de aridez de Honduras y Nicaragua.  
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