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1. Introduccion

El ser humano estd modificando de forma negativa el entorno que lo rodea. Las altas tasas de
deforestacion (Aide et al. 2012), el aumento de la fragmentacion (Brinck et al. 2017), la tala
selectiva (Roopsind et al. 2018) y el aumento de las emisiones de CO3, son los principales
disturbios antropogénicos que ponen en riesgo el funcionamiento de los bosques tropicales
(IPCC 2013), los cuales son importantes para la provisién de servicios ecosistémicos de los que
el ser humano se beneficia (Malhi et al. 2009).

Estos disturbios antropogénicos podrian incrementar las tasas de extincién, cambiar los
rangos de distribucion de las especies y aumentar la mortalidad de &rboles, teniendo
consecuencias sobre la productividad, los sumideros de carbono, la composicion funcional y la
biodiversidad de los bosques tropicales (Lyra et al. 2017). Por otro lado, ademas del potencial
cambio en la dindmica y estructura de los bosques tropicales (Van Der Sande et al. 2016), se ha
postulado que los bosques tropicales podrian convertirse en fuentes de CO. (De Sy et al. 2015,
Bongers et al. 2015, Chazdon et al. 2016), lo que podria poner en riesgo la sostenibilidad y el
equilibrio climatico del planeta. La respuesta de los bosques tropicales ante estos disturbios
antropogénicos es aun incierta y no se conoce si estos ecosistemas tendran la capacidad de ser
resilientes a estos cambios (Sakschewski et al. 2016, Poorter et al. 2016).

Un tema de estudio central en la ecologia es el rol que la biodiversidad juega en la resiliencia
de los ecosistemas. Esta se puede definir como la capacidad de un sistema de absorber un
disturbio y continuar funcionando a través de tiempo (Mori 2016, Standish et al. 2014).
Tedricamente, aquellos ecosistemas con alta diversidad deberian tener una mayor resiliencia , ya
que poseen una mayor cantidad de especies que pueden responder de diferentes maneras ante
eventuales disturbios (Isbell et al. 2015).

En este sentido, se espera que los bosques maduros tropicales, generalmente caracterizados
por una alta diversidad de especies (Van Der Sande et al. 2016), tengan cierta capacidad de
respuesta ante disturbios o cambios en las condiciones ambientales, es decir, que tengan la
capacidad de mantener o recuperar su funcionamiento después de que un disturbio los afecte
(Sakschewski et al. 2016). Sin embargo, existen pocos estudios que evalten cuales componentes
de la biodiversidad podrian influenciar la resiliencia de los bosques tropicales (Mori et al. 2013,
Poorter et al. 2016).

Los cambios en las condiciones ambientales como el aumento de las temperaturas, sequias e
incendios, junto al aumento de disturbios como la deforestacion, la fragmentacion y la tala
selectiva de arboles, ponen en riesgo los procesos que ocurren dentro de los bosques tropicales,
los cuales dependen de la capacidad de los organismos de poder sobreponerse a cada uno de
estos disturbios (Engelbrecht et al. 2007). Por ejemplo, si la mayoria de las especies de arboles
que habitan un bosque poseen caracteristicas que les permitan sobrevivir a una sequia, el proceso
ecolégico que llevan a cabo podria ser resiliente ante las posibles sequias esperadas bajo las
proyecciones de cambio climatico (Anderegg et al. 2018). Sin embargo, si no existen especies
con las caracteristicas necesarias para tolerar este disturbio, el proceso ecoldgico se veria
afectado de manera negativa por la pérdida de especies que no son capaces de resistir el disturbio
(EImqvist et al. 2003).



La resiliencia de los bosques tropicales podria depender del nimero de especies que cumplen
una misma funcion dentro de un ecosistema (redundancia funcional), y/o de las especies que
cumplen una misma funcion dentro de un ecosistema pero que responden de manera diferente
ante un disturbio (diversidad funcional de respuestas, Laliberté et al. 2010). De esta manera, una
propiedad ecosistémica como por ejemplo la acumulacién de biomasa podria ser poco resiliente
si todas las especies clave para el proceso son vulnerables a los disturbios o no existen otras
especies que reemplazasen a las que se extinguen a nivel local (Oliver et al. 2015).

2. Objetivos
2.1. Objetivo general

e Contribuir al conocimiento de la resiliencia de bosques maduros tropicales a través
del estudio de dos métricas de diversidad funcional y su relacion a la variacién
ambiental.

2.2. Objetivos especificos

e Evaluar la relacion del indice de redundancia y del indice de diversidad funcional de
respuestas con el nimero de especies y la equidad funcional.

e Identificar los factores que podrian relacionarse con la distribucion de la diversidad,
redundancia funcional de respuestas y el nimero de especies en el paisaje.

e Crear un modelo espacial de la variacion de la diversidad funcional, de la
redundancia funcional de respuestas y del nimero de especies a través del paisaje.

3. Preguntas de investigacion

e Como se correlacionan la redundancia y la diversidad funcional con el nimero de
especies?

e ,Como se correlacionan la diversidad funcional de respuestas, la redundancia
funcional y el namero de especies con variables de suelo, clima y el espacio?

e Como se distribuye la diversidad funcional de respuestas, la redundancia funcional y
el nimero de especies en el paisaje?

4. Marco tedrico

4.1. ;Queé es resiliencia?

Los ecosistemas son fuentes de servicios valiosos para el ser humano. Sin embargo, el
planeta enfrenta grandes cambios que ponen en riesgo la provision de estos servicios. Ante esto,
se debe de encontrar nuevas formas de garantizar que estos no se degraden, y proponer acciones
gue aseguren su provision junto a la mejora de la resiliencia de los ecosistemas que los proveen
(Biggs et al. 2012).

En general, la resiliencia es considerada como “la capacidad de un sistema de persistir o
mantener su funcionamiento cuando un disturbio ex6geno lo afecta” (Hodgson et al. 2015).
Desde una perspectiva tedrica, el concepto de resiliencia contiene varios componentes. El
primero de ellos es la resistencia; este describe el comportamiento inmediato de un sistema
cuando un disturbio lo afecta. El segundo es el de recuperacion, el cual involucra los procesos
que determinan la capacidad de un sistema de volver a un estado predisturbio. Finalmente estan
los componentes de elasticidad y el de tiempo de recuperacion, los cuales, describen la tasa de



recuperacion de un sistema afectado por un disturbio y el tiempo que tarda en recuperarse,
respectivamente (Hodgson et al. 2015, Folke 2016).

Desde una perspectiva ecoldgica, existen dos conceptos que tradicionalmente se han
utilizado para definir resiliencia. El primero, propuesto por Holling (1973), define a la resiliencia
como la capacidad de un sistema de absorber un disturbio y continuar funcionando a través de
tiempo (resiliencia ecoldgica). El segundo, propuesto por Pimm (1984), define a la resiliencia
como el tiempo que le toma a un sistema volver a un estado predisturbio (engineering
resilience). La eleccidn de uno de estos dos conceptos tiene implicaciones sobre las conclusiones
que se puedan hacer acerca de la resiliencia de los ecosistemas, teniendo a su vez consecuencias
sobre las decisiones que se puedan tomar sobre su manejo y conservacion (Mori 2016).

De los dos conceptos antes mencionados, el propuesto por Holling (1973) supone un marco
conceptual adecuado para el estudio de como la diversidad funcional de respuestas y la
redundancia funcional favorecen la resiliencia de los bosques tropicales, ya que ambos
componentes de la biodiversidad podrian favorecer a un bosque para absorber un disturbio y
continuar funcionando a través del tiempo (Allen et al. 2016).

4.2. Mecanismos que podrian promover la resiliencia de bosques tropicales

Un tema poco estudiado son los mecanismos que favorecen la resiliencia de los bosques
tropicales (Oliver et al. 2015, Tuck et al. 2016). Estos ecosistemas son esenciales para la
provision de servicios ecosistémicos (Balvanera et al. 2006); sin embargo, debido a la pérdida de
biodiversidad a consecuencia de la deforestacion y el aumento de las emisiones de CO2 (Lohbeck
et al. 2016), la resiliencia de los bosques podria disminuir, poniendo en riesgo los procesos que
alli ocurren y la provision de servicios ecosistémicos (Mori 2016).

Existen diferentes mecanismos que operan a diferentes escalas y que favorecen la resiliencia
de los bosques (Oliver et al. 2015). A nivel de especies, existen cuatro mecanismos que le
confieren a las especies la capacidad de ser resilientes. El primero es la sensibilidad ante los
cambios ambientales. Cada especie difiere en su respuesta ante disturbios, la cual esta
determinada principalmente por las adaptaciones fisioldgicas que cada una ha desarrollado
durante su historia evolutiva (Yguel et al. 2016). Se espera que especies con caracteristicas que
les permitan tolerar disturbios confieran mayor resiliencia a los ecosistemas. Otro mecanismo
importante para la resiliencia a nivel de especies es la tasa de incremento poblacional; especies
con altas tasas reproductivas podrian recuperar sus tamafios poblaciones de manera mas rapida
después de que un disturbio merme a sus poblaciones. Asi mismo, la plasticidad fenotipica le
confiere a las especies mayor capacidad de respuesta ante cambios ambientales repentinos.
Finalmente, la variabilidad genética es otro mecanismo que confiere resiliencia, ya que si existe
variacion dentro de las especies, se aumenta la probabilidad de que existan individuos tolerantes
a los disturbios.

A nivel de escala de comunidad, Naeem (1998) propone que la redundancia funcional es un
mecanismo que confiere resiliencia. Esto debido a que si una especie desaparece del ecosistema,
existirian otras capaces de reemplazarla. Mas adelante se habla de cémo esta redundancia
favorece la resiliencia. Otro mecanismo importante para la resiliencia, es si existe o no alguna
correlacién entre rasgos funcionales de efecto y de respuesta de cada individuo. Por ejemplo, si
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tomamos el tamafio corporal de las abejas, individuos con tamarios corporales grandes (efecto),
polinizan més flores; sin embargo, tienen la desventaja de que el tamafio corporal las hace mas
sensibles(respuesta),ante cambios ambientales (Larsen et al. 2005). En este caso, el proceso
ecosistémico no es resiliente, ya que las mayores tasas de polinizacion dependen de individuos
que son sensibles ante cambios ambientales debido a su tamarfio.

Por Gltimo, a nivel de paisaje, la heterogeneidad local ambiental, la conectividad funcional y
el area del habitat natural se proponen como mecanismos que promueven la resiliencia de los
ecosistemas, pues proveen habitat, favorecen la dispersion de semillas y el flujo genético entre
especies (Oliver et al. 2015).

4.3. Biodiversidad taxonémica y funcional y su relacion con procesos ecosistémicos

Teoricamente, la biodiversidad deberia favorecer los procesos ecosistémicos (Tilman et al.
2001, Cardinale et al. 2011, Isbell et al. 2011, Tilman et al. 2014). Sin embargo, en bosques
tropicales aln no hay un consenso claro sobre si la relacién biodiversidad-funcionamiento del
ecosistema se cumple. Ademas de esto, existe poca informacion sobre cuales componentes de la
biodiversidad podrian influenciar el funcionamiento de los bosques tropicales (Tuck et al. 2016).

Por ejemplo, la acumulacién de biomasa arriba del suelo es un proceso importante que
ocurre en los ecosistemas tropicales, ya que este proceso ecoldgico esta relacionado con ciclos
biogeoquimicos y de regulacion del clima del planeta (Ruiz-Jaen y Potvin 2011). Algunos
estudios reportan que la diversidad taxonomica favorece la acumulacién de biomasa arriba del
suelo de bosques tropicales (Poorter et al. 2015, 2017, van der Sande et al. 2017), debido a que
los mecanismos de complementariedad de nicho y efecto de seleccion podrian verse favorecidos
por la diversidad taxondmica. Una alta diversidad taxonomica favoreceria la complementariedad
de nicho ya que existiria una mayor cantidad de especies capaces de adquirir mayor cantidad de
recursos, incrementando asi la acumulacion de biomasa.

Por otra parte, una alta diversidad taxondmica también podria permitir que sean incluidas en
una comunidad una mayor cantidad de especies con alta capacidad de acumular biomasa (efecto
de seleccion, Gonzalez y Loreau 2009, Poorter et al. 2015). Contrario a esto, otros estudios
proponen que en bosques tropicales, mas bien son las caracteristicas funcionales de las especies,
y no la diversidad taxondmica, las que favorecen la acumulacion de biomasa arriba del suelo
(Diaz y Cabido 2001, de Bello et al. 2010, Finegan et al. 2015, Prado-Junior et al. 2016, Poorter
et al. 2017).

En este sentido, el uso de la riqueza o diversidad taxondmica podria muchas veces no ser Util
para estudiar la resiliencia y el funcionamiento de los bosques tropicales (Mori et al. 2013,
Sakschewski et al. 2016, Sullivan et al. 2017). Diversos estudios han evaluado la relacion de la
diversidad funcional con procesos ecoldgicos (ej. Carrefio-Rocabado et al. 2012, Finegan et al.
2015, Prado-Junior et al. 2016). Estos apuntan hacia el uso de una perspectiva de ecologia
funcional para el estudio de bosques tropicales (Mori et al. 2013).

La diversidad funcional se define como el valor, rango, distribucion y abundancia relativa de
los rasgos funcionales de un organismo en un ecosistema (Diaz et al. 2011). Este paradigma
informa sobre cdmo los ecosistemas responden ante cambios ambientales (Cadotte et al.2011,
Carrefio-Rocabado et al. 2012, Lohbeck et al. 2012), asi como también acerca de los efectos que
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tienen las especies sobre los procesos que ocurren en los ecosistemas. Por ejemplo, si se
encontrara que la densidad de madera de la mayoria de las especies arbdreas en un bosque
tropical es alta, se podria decir que este bosque tiene alta capacidad’ de almacenamiento de
carbono. Esto haria que los procesos biogeoquimicos que ocurren dentro del ecosistema sean
diferentes en comparacion a bosques con arboles de densidad de madera baja (Chave et al.
2009).

Dentro del paradigma de diversidad funcional, los rasgos funcionales pueden ser divididos
en dos categorias: rasgos funcionales de efecto, los cuales determinan cémo las especies afectan
los procesos ecosistémicos, y rasgos funcionales de respuesta, los cuales determinan la capacidad
de respuesta de las especies ante cambios en las condiciones ambientales (Lavorel y Garnier
2002). Es por esto que la diversidad funcional, y en especifico dos componentes de esta
(diversidad funcional de respuestas y redundancia funcional), podrian jugar un rol importante
sobre la resiliencia de bosques maduros tropicales (EImqvist et al. 2003, Laliberté et al. 2010,
Mori et al. 2013, Correia et al. 2018).

4.4. Diversidad funcional de respuestas y redundancia funcional

La resiliencia de los bosques tropicales podria depender de la habilidad de los grupos
funcionales de reorganizarse después de que algun disturbio los afecta. En sitios diversos esta
habilidad de reorganizacion podria estar determinada por el grado de redundancia y la diversidad
funcional de respuestas (Naeem 1998, Laliberte et al. 2010, Correia et al. 2018).

La diversidad funcional de respuestas (DFR) se define como la variabilidad de las respuestas
de las especies ante los cambios ambientales (Bhaskar et al. 2017), mientras que la redundancia
funcional(RFR) se refiere a las especies que llevan a cabo una misma funcion dentro de un
ecosistema (Craven et al. 2016).

La diversidad funcional de respuestas y la redundancia funcional podrian crear un efecto de
aseguramiento (Yachi y Loreau 1999, Gonzalez y Loreau 2009, Mori et al. 2017), debido a que
al existir especies que responden de manera diferenciada ante disturbios y especies que llevan a
cabo un mismo proceso ecoldgico, se evita que un proceso ecosistémico se degrade de manera
irreversible, favoreciendo una recuperacion de manera mas rapida en comparacion a bosques en
donde la diversidad funcional de respuestas y la redundancia funcional son bajas (Folke et al.
2004).

Mediante estos componentes de la biodiversidad, el funcionamiento de un bosque se
estabiliza ya que se reducen las fluctuaciones de los procesos ecosistémicos a través del tiempo y
el espacio (Pillar et al. 2013). Por ejemplo, si una especie dominante desaparece dentro del
bosque, su lugar podria ser tomado por otra especie que no es dominante pero que es
funcionalmente redundante y que responde de manera diferente a los disturbios. Esto
compensaria la pérdida de la especie dominante y crearia un efecto de aseguramiento que evita
que el proceso ecosistémico sea afectado de manera negativa (Mori et al. 2013). Esto implicaria
que bosques con alta diversidad funcional de respuestas y alta redundancia funcional tengan
mayor probabilidad de que los procesos que ocurren dentro no sean afectados por disturbios
antropogénicos en comparacion con bosques con baja diversidad funcional de respuestas y pocas
redundancias.



4.5. Ejemplos donde DFR y la RFR son importantes para los procesos ecosistémicos

La diversidad funcional de respuestas y la redundancia funcional son importantes para la
resiliencia. Sin embargo, existen pocos casos en donde se hayan estudiado el efecto de estas dos
variables sobre los ecosistemas (Mori et al. 2013, Mori 2016).

El objetivo de esta seccidn es presentar tres casos, a modo de ejemplo, en diferentes tipos de
ecosistemas en donde se ha encontrado que existe una relacion positiva entre la diversidad
funcional de respuestas y la resiliencia de los procesos ecosistémicos. En el primer caso se
ejemplifica como la reduccion de la diversidad funcional de respuestas afecta a los arrecifes de
coral. En el segundo caso, se muestra cémo la redundancia funcional compensa la pérdida de
especies claves en el ecosistema. Por Gltimo, se muestra como una alta diversidad funcional de
respuestas puede crear un efecto de aseguramiento en un proceso ecosistémico.

4.5.1. Herbivoria en arrecifes de coral

Los herbivoros son importantes para el control de algas en los arrecifes de coral (EImqvist et
al. 2003). Sin la accion de los herbivoros, las algas podrian dominar el ecosistema, matando a los
corales e impidiendo que el coral se reproduzca.

Afios de sobrepesca han causado que la densidad de peces herbivoros en las playas de
Jamaica haya disminuido, lo cual ha causado que el nimero de especies dentro del grupo
funcional (herbivoros) sea menor.

La disminucion en la cantidad de especies dentro del grupo funcional debido a la sobrepesca
ha provocado que después de que un huracan golpea los arrecifes, el ecosistema sea infestado por
algas. Esto se debe a que los peces herbivoros que quedan después de la sobrepesca no son tan
resistentes a los huracanes como lo son los peces que son aprovechados, dejando desprotegidos a
los corales después de que este fendmeno climatico afecta estos ecosistemas.

Si la sobrepesca no hubiera disminuido la cantidad de peces herbivoros, el grupo funcional
hubiera tenido mayor cantidad de especies, lo que hubiera aumentado su diversidad funcional de
repuesta. Esto hubiera favorecido la resiliencia de los arrecifes de coral. por lo que, aunque
muchos herbivoros hubieran desaparecido a causa del huracan, todavia hubieran quedado los
peces que se hubieran encargado de que las algas no dominaran el arrecife (EImqvist et al. 2003).

4.5.2. Plantas en pastizales

En un paisaje de sabana ubicado en Australia se midieron cinco rasgos funcionales en 22
especies presentes; estas especies se agruparon en grupos funcionales. Cada grupo presentaba
una especie dominante y varias especies subordinadas, las cuales eran redundantes entre si dentro
de cada grupo funcional.

Al comparar dos sitios con la misma composicion de especies pero bajo distintos
tratamientos (uno con pastoreo y otro sin pastoreo), Walker et al. (1999) encontraron que las
especies dominantes en el sitio con pastoreo fueron completamente eliminadas. Sin embargo, las
especies subordinadas que sobrevivieron, tomaron el habitat que dejaron las especies
dominantes, compensando asi la pérdida de las especies.

En este estudio se aduce que aunque las especies subordinadas quedan relegadas por las
especies dominantes, estas son de suma importancia para que los procesos ecosistémicos no sean
afectados, ya que las especies subordinadas le confieren resiliencia a estos ecosistemas.



4.5.3. Dispersion de semillas en bosques tropicales

En los bosques de Samoa, muchos arboles producen frutos que son dispersados por dos
especies de murciélagos y por tres especies de aves (EImgvist et al. 2003). Estas presentan un
solapamiento de aproximadamente 80% en el uso de los frutos de las especies arbdreas para su
alimentacion.

Todas las especies de frugivoros presentan repuestas diferentes ante disturbios como
ciclones. Por ejemplo, mientras que las aves presentan alta vulnerabilidad ante este tipo de
disturbios (altas tasas de mortalidad), los murciélagos no se ven afectados. Esta diferenciacion en
la respuesta hacia los ciclones les otorga gran resiliencia al proceso ecosistémico de dispersion
de semillas debido a que aunque las especies de aves sean completamente eliminadas después del
disturbio, siempre va a existir alguna especie (en este caso murciélagos), que lleve a cabo la
funcién de dispersion de frutos.

Como se puede observar en los tres ejemplos anteriores, los procesos dentro de los bosques
podrian ser beneficiados tanto por la redundancia funcional como por la diversidad funcional de
respuestas de las especies. Esto dos mecanismos podrian promover la resiliencia de los procesos
ecosistémicos ante los disturbios antropogénicos (EImqvist et al. 2003).

4.6. Estadistica bayesiana

El paradigma bayesiano es una rama de la estadistica que ha avanzado en los ultimos afios
gracias al aumento del poder computacional (Ghazoul y McAllister 2003). Mediante la
estadistica bayesiana se facilita la comunicacién de resultados cientificos, ya que este paradigma
hace uso de las probabilidades para cuantificar el grado de incertidumbre de que una hipétesis
sea cierta.

El teorema bayesiano se puede definir como:

P(Datos|Hipotesis) » P(Hipotesis)
P(Data)

P(Hipétesis|Datos) =

en donde P(Hipotesis|Datos) es la probabilidad posterior y representa la probabilidad de que
una hipodtesis sea cierta dado un conjunto de datos;P(Datos|Hipétesis) es el lilkehood o
probabilidad de observar un conjunto de datos dado que una hipdtesis sea cierta;P (Hipotesis) es
la distribucion prior o informacion que existe acerca de la hipotesis y por ultimo,P(Data)
representa una constante de normalizacion la cual tiene funcidén de mantener enelrango de 0 a 1
a la distribucion posterior (Ellison 2004).

La principal ventaja de la estadistica bayesiana es que facilita la comunicacion de los
resultados, ya que estos, al darse en términos probabilisticos, son mas intuitivos y accesibles, lo
cual favorece tanto al sector académico como al de tomadores de decisiones (Clark 2005).

5. Resultados generales
e Se encontrd que el espacio es el principal factor que determina la variacion de la
redundancia, el nimero de especies y la diversidad funcional de respuestas del dosel
superior de los bosques maduros de la zona norte de Costa Rica.



e Existe una correlacion negativa entre la redundancia funcional de respuestas y el
namero de especies de las parcelas ubicadas en los bosques maduros de la zona norte
de Costa Rica.

e Existe una correlacion negativa entre la diversidad y la redundancia funcional de
respuestas de las especies del dosel superior de los bosques maduros.

6. Conclusion general

La medicién de la redundancia y la diversidad funcional de respuesta en los bosques
tropicales, y la determinacion de su relacién con métricas de resiliencia, son temas incipientes.
En el presente trabajo para medir estas métricas, se combinan rasgos de biologia reproductiva
(sistema sexual y agente de polinizacion), rasgos ligados mas directamente a la regeneracion
(dispersion de semillas y capacidad de rebrote) y un rasgo clave ligado a la productividad de
bosques en proceso de regeneracion, la fijacion del N, todos para especies de arbol y palmas de
dosel superior. Los resultados de la aplicacion de este concepto de diversidad funcional de
respuesta, sugieren que el concepto puede arrojar correlaciones ecolégicamente coherentes entre
métricas y detectar patrones espaciales interpretables de DFR a traves de un paisaje.
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Articulo |
Diversidad funcional de respuestas y redundancia funcional en especies arbdreas del dosel
superior en bosques lluviosos maduros de Costa Rica y su relacion con variables
ambientales y el espacio

Calderdn-Morales Erick, Finegan Bryan, Chain-Guadarrama Adina, Casanoves Fernando

Resumen

La resiliencia de los bosques tropicales depende de la redundancia y la diversidad funcional de
respuestas de la comunidad de especies que los conforman. En el presente trabajo evaluamos
coémo las variables ambientales, el espacio y la densidad de especies se relacionan a nivel de
paisaje con estos dos componentes de la diversidad funcional. Se utilizaron los rasgos de
respuesta capacidad de rebrote, sistema sexual, agente dispersor, sindrome de polinizacion y
potencial de fijacion de nitrégeno. Estos rasgos fueron medidos en 257 especies de arboles y
palmas del dosel superior ubicadas en 127 parcelas de bosques maduros del norte de Costa Rica.
Mediante modelos espaciales bayesianos se obtuvo que el espacio, representado por las
coordenadas geograficas, es el factor mas importante en determinar la redundancia funcional de
respuestas. Mientras que para la diversidad funcional de respuestas se encontré que el espacio,
junto a las caracteristicas de suelo, son los factores mas importantes. A su vez se obtuvo que la
densidad de especies se relaciona de manera positiva con la redundancia funcional pero no con la
diversidad funcional de respuestas. Por ultimo se encontr6 que existe un trade-off entre
redundancia funcional de respuestas y diversidad funcional de respuestas. Estos resultados
podrian indicar que la resiliencia de los bosques tropicales lluviosos del norte de Costa Rica
varia a través del paisaje y que depende mas de su redundancia que de su diversidad funcional de
respuestas. Este resultado podria tener consecuencias sobre las estrategias de manejo vy
conservacion a tomar ante futuros disturbios antropogénicos que afecten los bosques tropicales.
Abstract

Functional response diversity (FRD) and Functional redundancy (FR) are key components of
tropical forest resilience. Here we evaluated how environmental variables, space and species
density relate to FRD and FR at the landscape level. For this we used the response traits: resprout
capacity, sexual system, dispersal agent, pollination syndrome and potential nitrogen fixation
measured in 257 canopy tree and palm species from 127 plots located in mature forests in the
north of Costa Rica. With spatial Bayesian models we found that space (measured as the
geographic coordinates of every plot) is the main factor determining FR. For FRD, we found that
space and soil characteristics are the most important factors. Also we found a significant positive
relationship between species density and FR. Finally, we found a tradeoff between FR and FRD.
These results could indicate that the resilience of the mature tropical forest of northern Costa
Rica varies across the landscape and this resilience depends more on FR than FRD. These results
could have consequences regarding management and conservation strategies in the face of future
anthropogenic disturbances that may affect tropical forest.
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1. Introduccion

Las tasas de pérdida de especies se han elevado debido al cambio climético y los disturbios
antropogénicos (Johnson et al. 2017). Se calcula que son 1000 veces mayores a las tasas de
extincién naturales (De vos et al. 2015). La extincion local de especies podria causar una
simplificacion en la composicion tanto taxonomica como funcional de los ecosistemas, lo que
podria provocar que los procesos ecosistémicos se vuelvan vulnerables ante cambios ambientales
inesperados (Cardinale et al. 2012, Reich et al. 2012).

La resiliencia se puede definir como la capacidad de un sistema de absorber un disturbio y
continuar funcionando (Holling 1973). En bosques tropicales, la resiliencia podria depender de la
rapidez con la que las especies reemplazan a las que desaparecen después de que algun disturbio
las extingue a nivel local (Mori et al. 2017). En los bosques tropicales, esta recuperacion dentro
de los grupos funcionales podria depender de la cantidad de redundancia funcional de respuestas
(RFR) y de la diversidad funcional de respuestas (DFR).

La redundancia funcional de respuestas se define como el nimero de especies que llevan a
cabo una misma funcién dentro de un ecosistema (Naeem 1998). Esta se puede cuantificar
tomado en cuenta las disimilitudes funcionales entre las especies presentes dentro de una
comunidad (Ricotta et al. 2016). Mientras que la diversidad funcional de respuestas se define
como la variabilidad de las respuestas de las especies ante los cambios ambientales (Bhaskar et
al. 2017). Esta se puede cuantificar tomando en cuenta la distancia promedio entre las especies y
su centroide (Pavoine y Bonsall 2011). De ser posible, una alta redundancia y una alta diversidad
funcional de respuestas crearian un efecto de aseguramiento (Naeem 1998, Yachi y Loreau
1999), lo que a su vez podria favorecer la resiliencia de los bosques tropicales (EImqvist et al.
2003).

Diversos estudios han evaluado el rol de la diversidad funcional de respuestas y la
redundancia funcional en bosques templados (Craven et al. 2016, Correia et al. 2018) y pasturas
(Pillar et al. 2013). En bosques templados Craven et al. (2016) utilizando los rasgos de respuesta
altura maxima de los arboles, densidad de madera, tolerancia a la sequia y a la sombra, el peso de
la semilla, el modo de reproduccion y el tipo de agente dispersor evaluaron cémo la diversidad
funcional de respuestas se relaciona con la resiliencia ecoldgica ante futuros disturbios en
comunidades arboreas de Canada. Estos rasgos se asocian a como las especies responden a los
cambios ambientales. Se encontr6 que a mayor diversidad funcional de respuestas, la
composicion funcional de los bosques bajo estudio muestra mayor resiliencia ante futuros
disturbios antropogénicos. Por otra parte, Correia et al. (2018) utilizando los rasgos respuesta
altura maxima de los arboles, tasa de crecimiento, densidad de madera, capacidad reproductiva
vegetativa, peso de la semilla, tolerancia a la sombra y la capacidad de establecer banco de
semillas, y los rasgos efecto fenologia de las hojas, estrategia de adquisicion de nutrientes,
concentracion foliar de nitrégeno y masa foliar por area, evaluaron como la diversidad de
funcional de respuestas y la redundancia funcional predice la productividad de bosques después
de que estos fueron aprovechados. Estos rasgos funcionales estan asociados a la capacidad de
regeneracion, los cuales podrian indicar la habilidad de las especies a colonizar algln sitio
después de algun disturbio. Se encontrd que existe una relacion negativa entre diversidad
funcional de respuestas y la productividad del ecosistema. Por Gltimo, en el caso de sistemas de
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pasturas Pillar et al. (2013), utilizado los rasgos efecto altura de las plantas, fuerza de
rompimiento de la hoja, ancho y densidad de la hoja, maxima altura y cantidad de biomasa arriba
del suelo evaluaron como el grado de redundancia funcional afecta la resiliencia de una
comunidad despues de un disturbio. Se encontr6 que un alto grado de redundancia funcional
favorece la resiliencia de la pastura.

En bosques tropicales solo se han realizado dos investigaciones en donde se ha estudiado la
importancia de la diversidad funcional de respuestas y la redundancia funcional. Por un lado,
Laliberté et al. (2010) encontraron que la intensificacion del uso de la tierra reduce la diversidad
funcional de respuestas y la redundancia funcional y, por otro, Bhaskar et al. (2017) encontraron
que existe una relacion negativa entre la diversidad funcional de respuestas y las tasas de
recuperacion de biomasa después de que un huracan afect6 los bosques secos secundarios
ubicados en México.

Las tasas de mortalidad de &rboles de mayor tamafio del dosel superior vienen
incrementando (McDowell et al. 2018), debido a lo cual existe una alta incertidumbre sobre
cémo estos podrian responder ante los cambios antropogénicos (Lindenmayer et al. 2012). Los
rasgos funcionales de respuesta estan correlacionados con la capacidad de las especies de
responder y poder recuperarse, por lo que estos rasgos podrian influir en como las especies
responden ante un disturbio (Diaz y Cabido 2001, Lavorel y Garnier 2002). En este estudio nos
enfocamos en rasgos de respuesta reproductivos y rasgos de respuesta relacionados a la
capacidad de recuperacion de las especies de palmas y arboles del dosel superior de bosques
maduros. Los rasgos de respuesta reproductivos son indicativos del flujo genético entre
individuos (Garcia et al. 2015), de la produccion de semilla viable (Ne’Eman et al. 2010) y de la
efectividad de la dispersion (Schupp et al. 2014); mientras que los rasgos de respuesta potencial
de fijacion de nitrégeno y capacidad de rebrote son indicativos de la rapidez con la que las
especies dentro de un bosque podrian responder después de algun disturbio (Clarke et al. 2013,
Batterman et al. 2013).

Tedricamente, el nimero de especies se relaciona de manera positiva con los procesos que
ocurren dentro de los ecosistemas (Isbell et al. 2015). Sin embargo, en bosques tropicales
maduros esto podria no cumplirse debido a que la acumulacién de especies podria causar un
efecto de saturacion. Esto podria provocar que conforme se acumulen especies funcionalmente
redundantes, la relacién entre biodiversidad-procesos ecosistémicos desaparezca (Lasky et al.
2014).

Mediante correlaciones evaluaremos como la RFR y la DFR se relacionan con otros
componentes de la biodiversidad. A su vez, mediante modelos espaciales bayesianos que toman
en cuenta la autocorrelacion de la RFR, DFR y el numero de especies, pretendemos identificar
los factores (clima, suelo y/o espacio), que determinan la variacion espacial de estas variables
dependientes. Por ultimo, pretendemos modelar como se distribuyen estas variables a nivel de
paisaje.
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2. Materiales y métodos

2.1. Area de estudio

El &rea de estudio se ubica en la zona norte de Costa Rica, especificamente en el corredor
biolégico San Juan-La Selva. Esta se extiende desde las montafias de la Cordillera VVolcénica
Central, las cuales tienen una elevacion maxima de 2881 msnm hasta las planicies del rio San
Juan. Las temperaturas medias van desde los 10,8°C hasta los 26,2°C y las precipitaciones
medias anuales desde los 2134 mm hasta los 4932mm, existiendo una gradiente tanto de
precipitacion como de temperatura desde la costa hasta las montafias. El tipo de suelos
predominante en el paisaje son los Ultisoles e Inceptisoles (Chain-Guadarrama et al. 2017).

El paisaje estd compuesto por areas de uso agropecuario, bosques secundarios y bosques
maduros. Estos Ultimos se diferencian por su composicién de especies y sus caracteristicas
edéficas en tres tipos de bosques maduros: dos tipos de bosques tropicales de bajura y un tipo de
bosque de pie de monte de elevaciones mayores (Sesnie et al. 2009). Los dos tipos de bosque de
bajura se caracterizan por una alta dominancia de Pentaclethra macroloba, diferenciandose entre
si por el incremento en abundancia de especies de la familia Vochysiaceae conforme se pasa a
ambientes con precipitacion mas estacional (Sesnie et al. 2009). Los bosques maduros de la zona
norte de Costa Rica se caracterizan en general por tener altas tasas de recambio (Finegan et al.
1999), altas tasas de crecimiento y altas concentraciones de nutrientes foliares, lo cual hace que
sean particulares en comparacion a otros bosques maduros neotropicales (Finegan et al. 2015).

Se trabajo en una red de parcelas (n=127) de 0,25 ha establecidas entre los 30-1200 msnm en
bosques maduros ubicados en el corredor bioldgico San Juan-La Selva por Sesnie et al. (2009).
Las distancias entre cada parcela van desde los 0,3 hasta los 61 km. En cada parcela se
identificaron todos los arboles y palmas con un diametro a la altura del pecho mayor a 30 cm y
10 cm respectivamente.

2.2. Muestreo de la vegetacion y factores ambientales

En las 127 parcelas se registraron un total de 4801 individuos, de los cuales 1940 fueron
especies de palmas y 2861 especies arbdreas. Se encontraron un total de 55 familias, 136 géneros
y 257 especies.

Del total de especies, cuatro correspondieron a especies de palmas y 253 a especies de
arboles; de estas ultimas, 65 especies se identificaron a nivel de género (25%) y todas las demas
a nivel de especie. Cabe destacar que del total de las 257 especies (Sesnie et al. 2009) so6lo cinco
(Pentaclethra macroloba, Euterpe precatoria, Iriartea deltoidea, Socratea exorrhiza y Welfia
regia), representaron el 57,4% del total de individuos encontrados, mientras que 132 especies
(51%) tuvieron tres individuos o menos.

Ademas, en cada parcela Sesnie et al. (2009) midieron las propiedades quimicas del suelo:
pH, Ca, Mg, la acidez. Ademas, se determinaron la materia organica, el porcentaje de arena y de
arcilla del suelo de cada parcela.

En cuanto a las variables climéticas, se utilizaron cinco predictores bioclimaticos:
temperatura promedio anual (temp), temperatura minima del mes mas frio (tempmin), la
precipitacion promedio anual (prec), precipitacion del mes mas seco (precdriest), el coeficiente
de variacién de la precipitacion (preccv) y la desviacidn estandar de la temperatura (tempsd).
Todas estas variables son derivadas de datos interpolados de estaciones meteoroldgicas y
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representan las condiciones climaticas promedio para el periodo 1950-2000, en una resolucion de
1 km? (Hijmans et al. 2005). Todas las variables climaticas fueron descargadas del sitio web de
WorldClim (www.worldclim.org).

2.3. Rasgos funcionales de respuesta

Se cuantificaron los rasgos funcionales de respuesta para todas las especies de arboles y
palmas presentes en las 127 parcelas. Se caracterizaron los rasgos de respuesta sindrome de
polinizacion, agente dispersor y sistema sexual floral (Pérez-Harguindeguy et al. 2013),
utilizando las categorias de Chazdon et al. (2003) (Cuadro 1). Cuando no se encontr6
informacidn sobre los rasgos de polinizacidn, agente dispersor y sistema sexual en la literatura se
recurrié al criterio de un experto para completar la informacion faltante. Para la capacidad
potencial de fijacidon de nitrégeno se utilizaron los valores de las especies de la familia Fabaceae
reportadas por Gei et al. (2018) y Menge y Chazdon (2016). Para dos especies (Lecointea
amazonica y Cynometra retusa) no se pudo determinar si eran o no fijadoras; sin embargo, si se
contemplaron en el analisis debido a que solo para este rasgo no se encontrd informacion. Ya que
no se encontrd informacion reportada en la literatura sobre la capacidad de rebrote de especies
tropicales (Pérez-Harguindeguy et al. 2013), se recurri6 al criterio de un experto para determinar
este rasgo en las especies seleccionadas para este estudio. Este rasgo se midid utilizado una
escala de seis categorias definidas por Pérez-Harguindeguy et al. (2013). La primera categoria es
0% vy representa nula capacidad de rebrotar. La segunda es 20% Yy representa baja capacidad,
40% representa capacidad moderada, 60% una capacidad substancial, 80% capacidad alta y
100% capacidad muy alta de rebrote (Cuadro 1).

2.4. Célculo de indices de diversidad funcional
Para la cuantificacion de la RFR en cada una de las 127 parcelas se utilizd el indice
propuesto por Ricotta et al. (2016). Este define a la redundancia funcional como:
D-Q

R = ,
D

donde D es el indice de Simpson y Q representa el indice cuadratico de Rao. Para este indice se
escalaron las distancias para que los valores estuvieran en un rango de entre 0 a 1. Esto se hizo
dividiendo los valores de la matriz de distancia entre el valor maximo presente en la matriz. Este
indice se calculd con el software libre R (R Core Team 2019) utilizando la rutina propuesta por
Ricotta et al. (2016).

Para la cuantificacion de la DFR, se midi6 la dispersion de las especies en el espacio
funcional de los rasgos de respuesta con el indice FDis (Laliberté y Legendre 2010). Mientras
que para la cuantificacion de la homogeneidad de la distribucion de las especies y sus
abundancias en el espacio funcional se utiliz6 el indice FEve. Estos indices se calcularon
utilizando el paquete FD del software R (Laliberté et al. 2014).

Para el calculo de la matriz de distancia de cada indice se utilizé la distancia obtenida a partir
de la similaridad de Gower, debido a que la distancia de Gower permite trabajar con mezcla de
variables cuantitativas y cualitativas (Cuadro 1). Todos los indices antes mencionados fueron
ponderados por la abundancia de cada especie.
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2.5. Anélisis estadistico

Con el fin de reducir la dimensionalidad en los datos climéaticos y de suelo, y ademas evitar
problemas de multicolinealidad entre las variables independientes, de forma previa al ajuste de
los modelos se realizaron andlisis de componentes principales (ACP). Se realiz6 un ACP con las
variables climaticas: temp, tempmin, prec, precdriest, preccv y precsd (ACP clima), uno con las
variables quimicas y fisicas de suelo: pH, Ca, Mg, la acidez del suelo, materia organica, el
porcentaje de arena, y arcilla (ACP suelo) y un ACP con todas estas variables climaticas y de
suelo junto a la elevacién de cada parcela (ACP ambiental). De cada uno de los tres ACPs se
extrajeron los ejes ortogonales para representar la variabilidad climética, del suelo y ambiental
presente en el paisaje. Los valores de las parcelas sobre estos ejes se utilizaron como variables
predictoras en los modelos espaciales bayesianos, descritos mas adelante.

Cuadro 1: Rasgos funcionales de respuesta. PW = Polinizacion por viento, Pl = Polinizacion por
insectos, PVAR = Polinizacion por varios agentes, PMA = Polinizacién por mamiferos
(principalmente murciélagos), DW = Dispersion por viento, DH = Dispersion por agua, DNV =
Dispersion por animales no voladores, DV = Dispersion por animales voladores (aves y
murciélagos), DVAR = Dispersion por varios agentes, DA = Dispersion por autocoria, D = Dioico,
M = Monoico, H = Hermafrodita, P = Poligama.

Rasgo funcional Unidades de Indicador de: Variable Referencia
medida o
categorias
Capacidad de rebrote % Renovacion del individuo Discreta (Pérez-
Harguindeguy et al.
2013)
Sindrome de polinizacién PW, PI, PVAR, Produccién de semilla Categorica (Garcia et al. 2015),
PMA viable, flujo genético (Ne’Eman et al.
2010)
Agente dispersor DW, DH, DNV, Efectividad de la dispersion ~ Categorica (Schupp et al. 2014)
DV, DVAR, DA
Potencial de fijacion de Si, No Recuperacién de biomasa Categorica (Batterman et al.
nitrégeno 2013)
Sistema sexual D, M, H, P Produccién de semillas Categorica (Garcia et al. 2015),
viable, flujo genético (Ne’Eman et al.
2010)

Para evaluar la correlaciéon de la DFR y la RFR con el nUmero de especies y con el indice
FEve se realizaron pruebas de correlacion de Pearson. A su vez, mediante modelos espaciales
bayesianos se evaluo la relacién de la DFR, la RFR y el nimero de especies con el espacio, el
clima y el suelo. Se consideraron: modelos con los componentes principales provenientes de
ACP de clima y el ACP de suelo junto a la variable de elevacion, modelos con variables
relacionadas al arreglo espacial de las parcelas (elevacion, longitud, latitud), un modelo con los
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componentes principales provenientes del ACP ambiental y un modelo escogiendo las mejores
variables seleccionadas mediante una seleccion backwards.

Para determinar si el componente espacial es importante o no para las variables
dependientes, se consideraron todos los modelos con y sin estructura de dependencia espacial.
Previo al ajuste de los modelos todas las variables fueron estandarizadas.

Se model6 la correlacion espacial utilizando stochastic partial differential equations (SPDE)
asumiendo una correlacion espacial de Matérn (Martins et al. 2013). Estos modelos SPDE son
importantes para el ajuste de modelos gaussianos latentes (Latent Gaussian models) con
componentes espaciales ya que permiten que los procedimientos sean eficientes cuando existen
problemas con gran dimensionalidad en los datos (Opitz 2017). Ademas, mediante los SPDE se
puede determinar los campos latentes (Random latent field). La obtencion de estos campos
permite conocer la estructura de dependencia espacial en los datos mediante la incorporacion de
autocorrelacion espacial. A su vez, se asumié que el random Gaussian field es un Gauss-Markov
random field (GMRF), esto permite que se simplifiquen los célculos numéricos de la matriz de
covarianza (Ledo et al. 2016). Para todos los modelos se utilizaron distribuciones a priori
(priors) no informativas. Estos fueron implementados con el paquete R-INLA del software R
(Lindgren y Rue 2015).

Para modelar como se distribuye espacialmente la DFR, RFR y el nimero de especies a
través del paisaje se utilizara el modelo méas verosimil y con mejor ajuste entre los modelos
evaluados anteriormente. El modelo general de campos latentes de como se distribuye la DFR,
RFR y el nimero de especies es descrito por:

n; = a+Z,8iXi+ fw) + ¢

f(w) ~GMRF(0,Y)

donde n; es el campo latente de la variable dependiente (RFR,DFR o numero de especies)
(Random Gaussian Field), « es la constante, Bi son las pendientes de las variables Xi, f(w) es el
efecto aleatorio espacialmente estructurado con una media 0 y una matriz de covarianza ), y €;€s
el término de error aleatorio.

2.6. Seleccion de modelos

Debido a que el fin principal de los modelos es la prediccion de la distribucion espacial en el
paisaje de la RFR y de la DFR, para la seleccion de modelos se utilizé el Log Pseudo Marginal
Likelihood (LPML) que es una medida de validacion cruzada que nos indica cuél es el modelo
con mejor capacidad de prediccion (Hooten y Hobbs 2015). A su vez, el LPML se complement6
con el Watanabe-Akaike Information Criterion (WAIC) para la seleccién del mejor modelo. Del
total de modelos, se eligieron aquellos que presentaron mayor verosimilitud y mejor ajuste para
el WAIC y el LPML.

2.7. Validacion de modelos mediante validacién cruzada

Para los modelos seleccionados se obtuvieron los Conditional Predictive Ordinate (CPO) y
los Probability Integral Transform (PIT), los cuales se utilizaron como indicadores de ajuste del
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modelo. Primero se cuantificé la cantidad de fallas de cada uno de los valores de CPO y PIT. Un
valor de 1 indica que el valor estimado del CPO o PIT es incorrecto por lo que no es confiable
para la validacion de modelos. Los modelos con fallas fueron descartados. Luego, de manera
visual se buscé algun patron en los valores de CPO y PIT. Por ultimo, para evaluar el desempefio
del modelo se obtuvieron 1000 muestras posteriores de los valores predichos, los que se
compararon de manera visual con los valores observados de cada indice. Todos los anélisis
fueron realizados en el software libre R (R Core Team 2019).

3. Resultados

3.1. Rasgos funcionales de respuesta

El 57% de las 257 especies encontradas en las 127 parcelas presentaron como principal
agente dispersor a animales voladores; el 84% tuvo sindrome de polinizacion por insectos, y el
72% de las especies presentd un sistema sexual hermafrodita. Por otra parte, el 72% de las
especies tuvo baja capacidad de rebrotar, y solo el 16% de las especies tienen capacidad de fijar
nitrogeno (Fig.1).
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Categorias de los rasgos funcionales de respuesta

Fig. 1: Porcentaje (y numero de especies) dentro de cada categoria de rasgos funcionales respuesta
asociados a la dispersidn, fijacion de nitrégeno, polinizacion, capacidad de rebrote y sistema sexual.
PW = Polinizacién por viento, Pl = Polinizacién por insectos, PVAR = Polinizacién por varias especies,
PMA = Polinizacion por mamiferos, DW = Dispersién por viento, DH = Dispersion por agua, DNV =
Dispersion por animales no voladores, DV = Dispersion por animales voladores, DVAR = Dispersion por
varias especies, DA = Dispersién por autocoria, D = Dioico, M = Monoico, H = Hermafrodita, P =
Poligama

3.2. Analisis de componentes principales

Para representar la variabilidad ambiental, del clima y del suelo se eligieron los tres primeros
componentes principales (CPs) para cada uno de los tres analisis realizados, los cuales fueron
utilizados posteriormente como variables predictoras en los modelos espaciales bayesianos. Los
3 primeros CPs representaron el 75% de la variabilidad explicada en los datos.
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Para el ACP de clima (Anexo 1), los tres primeros CPs explicaron un total de 98,9% de la
variabilidad. EI CP 1 estuvo correlacionado de forma positiva con las variables temperatura
minima (tempmin) y la desviacién estandar de la temperatura (tempsd), y de forma negativa con
las variables prec y preccv. EI CP 2 representd una gradiente de estacionalidad; estuvo
correlacionado de manera positiva con el coeficiente de variacion de la precipitacion (preccv) y
de forma negativa con la precipitacion del mes mas seco (precdriest). Por Gltimo, el CP 3 estuvo
correlacionado de forma positiva con la precipitacion (prec).

Para el ACP de suelo (Anexo 2), los tres primeros CPs explicaron un total 83,7% de la
variabilidad de los datos. EI CP 1 estuvo correlacionado de forma positiva con la variable Mg y
de forma negativa con la acidez. EI CP 2 estuvo correlacionado de forma positiva con el
porcentaje de arena y de forma negativa con el porcentaje de arcilla. Mientras que el CP 3 estuvo
correlacionado de forma positiva con la cantidad de fosforo en el suelo y de forma negativa con
el pH.

Por ultimo, para ACP ambiental (Anexo 3), los tres primeros CPs explican un total de 78,6%
de la variabilidad. EI CP 1 estuvo correlacionado de forma positiva con la variable tempsd y de
forma negativa con la elevacion. EI CP 2 estuvo correlacionado de forma positiva con la variable
Mg y de forma negativa con la acidez. Mientras que el CP 3 estuvo correlacionado de forma
positiva con la variable precdriest y de forma negativa con la variable preccv.

3.3. Indices de RFR y DRF y correlaciones entre ellos

El indice de RFR tuvo un valor promedio de 0,54 (E.E = 0,0062), mientras que el de DFR
tuvo una media de 0,26 (E.E = 0,003). Se encontrd una correlacion positiva entre RFR y nimero
de especies (R= 0,45 p < 0,0001). Mientras que la DFR y el nUmero de especies no estuvieron
correlacionados(R =-0,16, p = 0,079, Fig. 2). Por otra parte, se encontro una correlacion positiva
entre DFR y FEve (R = 0,29, p =0,001), mientras que para la RFR y FEve se encontré una
correlacién negativa (R = -0,46, p < 0,0001). Por ultimo, se encontrd una correlacion negativa
entre los indices de DFR y de RFR (R =-0,85, p <0,0001, Fig.3).
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funcional de respuestas. B) Diversidad funcional de respuestas.
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3.4. Relacion de la RFR, DFR y el nUmero de especies con variables ambientales y el
espacio

Del total de modelos evaluados se eligieron aquellos que presentaron mayor verosimilitud y
mejor ajuste para el WAIC y el LPML (Anexos). Para las variables dependientes de RFR y
namero de especies por parcela, los mejores modelos fueron los que tuvieron solo la constante y
el componente espacial. Por otra parte, el mejor modelo para la variable dependiente de DFR fue
el que tuvo CP 1y CP 2 de suelo y el componente espacial. Cabe destacar que a pesar de que
existieron modelos con valores de ajuste mayores (Anexo 4, Anexo 5, Anexo 6), estos no fueron
seleccionados ya que los valores de ajuste no cambian de manera considerable en comparacion a
los modelos seleccionados, los cuales fueron los més verosimiles.

3.5. Variacion de la RFR, DFR y numero de especies a través del paisaje

La variacion de la RFR y nimero de especies muestran un patron en el paisaje (Fig. 4). En
las partes norte y sur del corredor se observan los mayores valores de RFR y del nimero de
especies (Fig. 4A, 4B). Mientras que para la DFR se observa que los valores se distribuyen de
manera mas uniforme a través del paisaje, llevando a su valor minimo en la parte norte (Fig. 4C).
Basados en la desviacidn estandar se observo que todas las medias posteriores estimadas por los
modelos tienen baja incertidumbre (Fig. 5).
4. Discusion

Ante la pérdida de especies causada por las actividades humanas actuales (Johnson et al.
2017), la RFR y la DFR podrian ser propiedades funcionales importantes para contrarrestar la
simplificacion de los ecosistemas (Reich et al. 2012), favoreciendo la resiliencia de los bosques
tropicales ante la extincion local de especies (Yachi y Loreau 1999, Folke et al. 2004). Nuestros
resultados indican que el espacio es el predictor mas importante de la DFR y de la RFR. Por otra
parte, se encontrd una relacién positiva entre densidad de especies y la RDF y no a la DFR y
ademas se encontrd que existe un trade-off entre la RFR y la DFR.
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crecimiento y reclutamiento, causando que sean muy dindmicos en comparacion a otros bosques
maduros de la zona Neotropical (Finegan et al. 1999). Estas caracteristicas hacen que estos
bosques sean muy importantes debido a su alto potencia de fijacién de carbono.

A nivel de dosel de bosques tropicales maduros, este es uno de los pocos estudios que evalla
cuales factores podrian influenciar la RFR y la DFR (Garcia et al. 2015) y su relacién con otros
componentes de la biodiversidad. Nuestros resultados muestran que conforme aumenta la
densidad de especies del estrato superior, la RFR aumenta, mientras que, la DFR no se
correlaciona con la densidad de especies (Fig. 2). Este resultado contrasta con el reportado por
Pillar et al. (2013), en el cual se encontrd que en un ecosistema de pastura, conforme aumenta la
diversidad de especies, la redundancia y la diversidad funcional también aumentan. Nuestros
resultados podrian indicar que el grupo funcional conformado solo por especies de dosel superior
tiende a ser redundante y no diverso en sus rasgos funcionales de respuesta. Esto podria deberse
a que existe un efecto de saturacidn dentro de este grupo funcional (Lasky et al. 2014), en donde
la probabilidad de agregar una especie con caracteristicas diferentes a las demas decrece en
funcién al aumento en el namero de especies (Petchey y Gaston 2002). Lohbeck et al. (2012),
usando rasgos de efecto afirman que la redundancia funcional podria tener un rol importante en
bosques maduros, por lo que creemos que esto también ocurre a nivel de redundancia funcional
de rasgos de respuesta.

Una alta diversidad funcional podria indicar que existe una mayor cantidad de especies con
diferentes tipos de rasgos que les permitan responder de manera diferente ante los disturbios
(Anderegg et al. 2018). Mientras que una alta redundancia funcional implicaria que exista una
mayor cantidad de especies que cumplen una misma funcién creando un efecto de aseguramiento
ante la extincion local de alguna especie (Naeem 1998). Ante esto, tedricamente se esperaria que
los bosques con una alta diversidad y una alta redundancia funcional tuvieran una alta resiliencia
(Mori et al. 2013, Isbell et al. 2015, Mori 2016). Los resultados de este estudio muestran que
esto no se cumple. Nuestros datos indican que existe un trade-off entre ambos mecanismos de
resiliencia (Fig. 3C), por lo que sitios con alta RFR tienen una baja DFR. Esto nos hace pensar
que estos bosques maduros podrian tener una alta resiliencia, ya que la redundancia funcional es
la que mantiene y recupera el funcionamiento de los ecosistemas ante condiciones ambientales
cambiantes o ante eventos de disturbios (Walker 1992, Lohbeck et al. 2012). Sin embargo, una
posible explicacion de este resultado es que ambos indices de diversidad estan correlacionados
de antemano por lo que es necesaria mas investigacion que demuestre el posible mecanismo que
determina esta correlacién negativa entre RFR y DFR.

Los mejores modelos que describen la variacion de la RFR y el nimero de especies en el
paisaje son aquellos que incluyen solo el espacio (Anexo 4 y 5). En el caso de la DFR, se
encontré que el mejor modelo que describe la variacion en la DFR es aquel que incluye el
espacio y las caracteristicas fisicas y quimicas del suelo.

Estos resultados se podrian deber a que en sitios diversos, los efectos del habitat sobre la
comunidad podrian ser nulos o pequefios (Hubbell 2005, McFadden et al 2019). Sin embargo,
una limitante de nuestro estudio es que la cuantificacion del espacio incluye los efectos del clima
y del suelo, por lo que a futuro son necesarios analisis en donde se pueda cuantificar el efecto
puro del espacio dejando por fuera las caracteristicas ambientales(Legendre et al. 2005).

26



La variacién en la RFR y el numero de especies concuerdan con los tipos de bosque
descritos por Sesnie et al. (2009). Existen dos zonas de alta RFR y nimero de especies en la
parte norte y sur del paisaje (Figs. 4A y 4B). Estas zonas concuerdan con los bosques de Qualea
ubicados en la parte norte (los cuales son dominados por esta y otras especies de la familia
Vochysiaceae), y con los bosques de pie de monte en la parte sur. Cabe destacar que Sesnie et al.
(2009) encontraron que las caracteristicas espaciales no tenia un efecto significativo sobre la
composicion floristica de estos bosques.

Los resultados anteriores nos sugieren que la limitacion en la dispersion podria ser el
principal proceso que determina la variacion espacial de la RFR, el nimero de especies y la
DFR. Sin embargo, podrian existir variaciones a nivel de escala local que no estamos tomando
en cuenta y que podrian estar influenciando la estructura en nuestro paisaje (Hubbell 2005).

Ante las actuales presiones antropogénicas sobre los bosques tropicales se necesitan medidas
urgentes que mitiguen la degradacién y la pérdida de la biodiversidad de estos ecosistemas. ES
por esto que son necesarios indicadores que muestren que tan resilientes pueden ser los bosques
tropicales, con el fin de proponer estrategias que fomenten el buen manejo de los mismos bajo
condiciones ambientales cambiantes (Allen et al. 2016).

La diversidad y la redundancia funcional podrian brindar un acercamiento al entendimiento
del funcionamiento de los bosques tropicales. Estos dos componentes de la biodiversidad nos
podrian permitir identificar si los bosques tienen el potencial de responder ante los futuros
cambios ambientales, lo cual favoreceria una mejor planificacion de las estrategias de
conservacion que se deberian tomar para favorecer la adaptacion de los bosques ante disturbios
antropicos y evitar asi su posible degradacion.

27



5. Referencias

Allen, CR; Angeler, DG; Cumming, GS; Folke, C; Twidwell, D; Uden, DR. 2016. Quantifying
spatial resilience. Journal of Applied Ecology 53(3):625-635.

Anderegg, WRL,; Konings, AG; Trugman, AT; Yu, K; Bowling, DR; Karp, D; Pacala, S; Sperry,
JS; Sulman, B. 2018. Hydraulic diversity of forests regulates ecosystem resilience during
drought. Nature 561(2018): 538-541.

Batterman, SA; Hedin, LO; Van Breugel, M; Ransijn, J; Craven, DJ; Hall, JS. 2013. Key role of
symbiotic dinitrogen fixation in tropical forest secondary succession.Nature 502(7470):224—
2217.

Bhaskar, R; Arreola, F; Mora, F; Martinez-Yrizar, A; Martinez-Ramos, M; Balvanera, P. 2017.
Response diversity and resilience to extreme events in tropical dry secondary forests. Forest
Ecology and Management 426(2018):61-71.

Cardinale, BJ; Duffy, JE; Gonzalez, A; Hooper, DU; Perrings, C; Venail, P; Narwani, A; Mack,
GM; Tilman, D; Wardle, DA, Kinzig, AP; Daily, GC; Loreau, M; Grace, JB; Larigauderie,
A; Srivastava, DS; Naeem, S. 2012. Biodiversity loss and its impact on humanity. Nature
486(7401):59-67.

Chain-Guadarrama, A; Imbach, P; Vilchez-Mendoza, S; Vierling, LA; Finegan, B. 2017.
Potential trajectories of old-growth Neotropical forest functional composition under climate
change. Ecography 41(1):75-89.

Chazdon, RL; Careaga, S; Webb, C; Vargas, O. 2003. Community and phylogenetic structure of
reproductive traits of woody species in wet tropical forests. Ecological Monographs
73(3):331-348.

Clarke, PJ; Lawes, MJ; Midgley, JJ; Lamont, BB; Ojeda, F; Burrows, GE; Enright, NJ; Knox,
KJE. 2013. Resprouting as a key functional trait: How buds, protection and resources drive
persistence after fire. New Phytologist 197(1):19-35.

Correia, DLP; Raulier, F; Bouchard, M; Filotas, E. 2018. Response diversity, functional
redundancy, and post-logging productivity in northern temperate and boreal forests.
Ecological Applications 28(5):1282-1291

Craven, D; Filotas, E; Angers, VA; Messier, C. 2016. Evaluating resilience of tree communities
in fragmented landscapes: Linking functional response diversity with landscape connectivity.
Diversity and Distributions 22(5):505-518.

De Vos, J. M; Joppa, L. N; Gittleman, J. L; Stephens, P. R; Pimm, S. L.2015. Estimating the
normal background rate of species extinction. Conservation biology, 29(2):452-462.

Diaz, S; Cabido, M. 2001. Vive la difference: plant functional diversity matters to ecosystem
processes: plant functional diversity matters to ecosystem processes. Trends in Ecology and
Evolution 16(11):646-655.

Elmgvist, T; Folke, C; Nystrom, M; Peterson, G; Bengtsson, J; Walker, B; Norberg, J. 2003.
Response diversity, ecosystem change, and resilience. Frontiers in Ecology and the
Environment 1(9):488-494.

Finegan, B; Camacho, M; Zamora, N. 1999. Diameter increment patterns among 106 tree species
in a logged and silviculturally treated Costa Rican rain forest. Forest Ecology and
Management 121(3):159-176.

28



Finegan, B; Pefia-Claros, M; de Oliveira, A; Ascarrunz, N; Bret-Harte, MS; Carrefio-Rocabado,
G; Casanoves, F; Diaz, S; Eguiguren Velepucha, P; Fernandez, F; Licona, JC; Lorenzo, L;
Salgado Negret, B; Vaz, M; Poorter, L. 2015. Does functional trait diversity predict above-
ground biomass and productivity of tropical forests? Testing three alternative hypotheses.
Journal of Ecology 103(1):191-201.

Folke, C; Carpenter, S; Walker, B; Scheffer, M; EImqvist, T; Gunderson, L; Holling, CS. 2004.
Regime Shifts, Resilience, and Biodiversity in Ecosystem Management. Annual Review of
Ecology, Evolution, and Systematics 35(1):557-581.

Garcia, LC; Cianciaruso, MV; Ribeiro, DB; dos Santos, FAM; Rodrigues, RR. 2015. Flower
functional trait responses to restoration time. Applied Vegetation Science 18(3):402-412.
Gei, M; Rozendaal, DMA; Poorter, L; Bongers, F; Sprent, JI; Garner, MD; Aide, TM; Andrade,
JL; Balvanera, P; Becknell, JM; Cole, RJ; Colletta, GD; Jong, B De; Denslow, JS; Dent, DH;
Fernandes, GW; Roberta, Y; Nunes, F; Finegan, B; Moser, VG; Lebrija-trejos, E; Letcher,
SG; Lohbeck, M; Marin-spiotta, E. 2018. Legume abundance along successional and rainfall

gradients in Neotropical forests. Nature Ecology & Evolution 2(7):1104-1111.

Hijmans, RJ; Cameron, SE; Parra, JL; Jones, G; Jarvis, A. 2005. Very high resolution
interpolated climate surfaces for global land areas. International Journal of Climatology
25:1965-1978.

Holling, CS. 1973. Resilience and Stability of Ecological Systems. Annual Review of Ecology
and Systematics 4:1-23.

Hooten, MB; Hobbs, NT. 2015. A guide to Bayesian model selection for ecologists. Ecological
Monographs 85(1): 3-28.

Hubbell, SP. 2005. Neutral theory in community ecology and the hypothesis of functional
equivalence. Functional Ecology 19(1):166-172.

Isbell, F; Craven, D; Connolly, J; Loreau, M; Schmid, B; Beierkuhnlein, C; Bezemer, TM;
Bonin, C; Bruelheide, H; De Luca, E; Ebeling, A; Griffin, JN; Guo, Q; Hautier, Y; Hector,
A; Jentsch, A; Kreyling, J; Lanta, V; Manning, P; Meyer, ST; Mori, AS; Naeem, S; Niklaus,
PA; Polley, HW; Reich, PB; Roscher, C; Seabloom, EW; Smith, MD; Thakur, MP; Tilman,
D; Tracy, BF; Van Der Putten, WH; Van Ruijven, J; Weigelt, A; Weisser, WW; Wilsey, B;
Eisenhauer, N. 2015. Biodiversity increases the resistance of ecosystem productivity to
climate extremes. Nature 526:574-577.

Johnson, CN; Balmford, A; Brook, BW; Buettel, JC; Galetti, M; Guangchun, L; Wilmshurst, JM.
2017. Biodiversity losses and conservation responses in the Anthropocene. Science
21(6335)270-275.

Laliberté, E; Legendre, P. 2010. A distance-based framework for measuring functional diversity
from multiple traits. Ecology 91(1):299-305.

Laliberté, E; Legendre, P; Shipley, B; Laliberté, M. E. 2014. FD: measuring functional diversity
from multiple traits, and other tools for functional ecology. R package: 0-12.

Laliberté, E; Wells, JA; Declerck, F; Metcalfe, DJ; Catterall, CP; Queiroz, C; Aubin, I; Bonser,
SP; Ding, Y; Fraterrigo, JM; McNamara, S; Morgan, JW; Merlos, DS; Vesk, PA; Mayfield,
MM. 2010. Land-use intensification reduces functional redundancy and response diversity in
plant communities. Ecology Letters 13(1):76-86.

29



Lasky, JR; Uriarte, M; Boukili, VK; Erickson, DL; John Kress, W; Chazdon, RL. 2014. The
relationship between tree biodiversity and biomass dynamics changes with tropical forest
succession. Ecology Letters 17(9):1158-1167.

Lavorel, S; Garnier, E. 2002. Predicting changes in community composition and ecosystem
functioning from plant traits : revisiting the Holy Grail. Functional Ecology 16(5):545-556.

Ledo, A; Illian, JB; Schnitzer, SA; Wright, SJ; Dalling, JW; Burslem, DFRP. 2016. Lianas and
soil nutrients predict fine-scale distribution of above-ground biomass in a tropical moist
forest. Journal of Ecology 104(6):1819-1828

Legendre, P; Borcard, D; Peres-Neto, PR. 2005. Analyzing beta diversity: Partitioning the spatial
variation of community composition data. Ecological Monographs 75(4):435-450.

Lindenmayer, D; Laurance, W; Franklin, J. 2012. Global Decline in Large Old Trees. Science
338(6112):1305-1306.
Lindgren, F; Rue, H. 2015. Bayesian spatial modelling with R-INLA. Journal of Statistical

Software 63(19):1-25.

Lohbeck, M; Poorter, L; Paz, H; Pla, L; van Breugel, M; Martinez-Ramos, M; Bongers, F. 2012.
Functional diversity changes during tropical forest succession.Perspectives in Plant Ecology,
Evolution and Systematics 14(2):89-96.

Martins, TG;Simpson, D;Lindgren, F; Rue, H. 2013. Bayesian computing with INLA: new
features. Computational Statistics & Data Analysis 67:68-83.

McDowell, N; Allen, CD; Anderson-Teixeira, K; Brando, P; Brienen, R; Chambers, J;
Christoffersen, B; Davies, S; Doughty, C; Duque, A; Espirito-Santo, F; Fisher, R; Fontes,
CG; Galbraith, D; Goodsman, D; Grossiord, C; Hartmann, H; Holm, J; Johnson, DJ; Kassim,
AR; Keller, M; Koven, C; Kueppers, L; Kumagai, T; Malhi, Y; McMahon, SM; Mencuccini,
M; Meir, P; Moorcroft, P; Muller-Landau, HC; Phillips, OL; Powell, T; Sierra, CA; Sperry,
J; Warren, J; Xu, C; Xu, X. 2018. Drivers and mechanisms of tree mortality in moist tropical
forests. New Phytologist 219(3):851-869.

McFadden, IR; Bartlett, MK: Wiegand, T; Turner, BL; Sack, L; Valencia, R; Kraft, NJ. 2019.
Disentangling the functional trait correlates of spatial aggregation in tropical forest trees.
Ecology 100(3):e02591.

Menge, DNL; Chazdon, RL. 2016. Higher survival drives the success of nitrogen-fixing trees
through succession in Costa Rican rainforests. New Phytologist209(3):965-977.

Mori, AS. 2016. Resilience in the Studies of Biodiversity-Ecosystem Functioning. Trends in
Ecology and Evolution 31(2):87-89.

Mori, AS; Furukawa, T; Sasaki, T. 2013. Response diversity determines the resilience of
ecosystems to environmental change. Biological Reviews 88(2):349-364.

Mori, AS; Lertzman, KP; Gustafsson, L. 2017. Biodiversity and ecosystem services in forest
ecosystems: a research agenda for applied forest ecology. Journal of Applied Ecology
54(1):12-27.

Naeem, S. 1998. Species redundancy and ecosystem reliability. Conservation Biology 12(1):39—
45,

Ne’Eman, G; Jirgens, A; Newstrom-Lloyd, L; Potts, SG; Dafni, A. 2010. A framework for

comparing pollinator performance: Effectiveness and efficiency. Biological Reviews
30



85(3):435-451.

Opitz, T. 2017. Latent Gaussian modeling and INLA: A review with focus on space-time
applications. arXiv preprint. arXiv:1708.02723.

Pavoine, S; Bonsall, MB. 2011. Measuring biodiversity to explain community assembly: A
unified approach. Biological Reviews 86(4):792-812.

Pérez-Harguindeguy, N; Diaz, S; Garnier, E; Lavorel, S; Poorter, H; Jaureguiberry, P; Bret-
Harte, MS; Cornwell, WK; Craine, JM; Gurvich, DE; Urcelay, C; Veneklaas, EJ; Reich, PB;
Poorter, L; Wright, 1J; Ray, P; Enrico, L; Pausas, JG; De Vos, AC; Buchmann, N; Funes, G;
Quétier, F; Hodgson, JG; Thompson, K; Morgan, HD; Ter Steege, H; Van Der Heijden,
MGA,; Sack, L; Blonder, B; Poschlod, P; Vaieretti, M V.; Conti, G; Staver, AC; Aquino, S;
Cornelissen, JHC. 2013. New handbook for standardised measurement of plant functional
traits worldwide. Australian Journal of Botany 61(3):167-234.

Petchey, O; Gaston, K. 2002. Functional diversity (FD), species richness and community
composition.Ecology Letters 5:402—411.

Pillar, VD; Blanco, CC; Miller, SC; Sosinski, EE; Joner, F; Duarte, LDS. 2013. Functional
redundancy and stability in plant communities. Journal of Vegetation Science 24(5):963—
974.

R Core Team .2019. R: A language and environment for statistical computing. R Foundation for
Statistical Computing, Vienna, Austria. URL https://www.R-project.org/.

Reich, PB; Tilman, D; Isbell, F; Mueller, K; Hobbie, SE; Flynn, DFB; Eisenhauer, N. 2012.
Impacts of biodiversity loss escalate through time as redundancy fades. Science
336(6081):589-592.

Ricotta, C; de Bello, F; Moretti, M; Caccianiga, M; Cerabolini, BEL; Pavoine, S. 2016.
Measuring the functional redundancy of biological communities: a quantitative guide.
Methods in Ecology and Evolution 7(11):1386-1395.

Schupp, EW,; Jordano, P; Gomez, JM; Schupp, W. 2014. Seed dispersal effectiveness a
conceptual review. New 188(2):333-353.

Sesnie, SE; Finegan, B; Gessler, PE; Zayra, RB. 2009. Landscape-Scale Environmetal and
Floristic Variation in Costa Rican Old-Growth Rain Forest Remnats. Biotropica 41(1):16—
26.

Walker, BH. 1992. Biodiversity and Ecological Redundancy. Conservation Biology 6(1):18-23.

Yachi, S; Loreau, M. 1999. Biodiversity and ecosystem productivity in a fluctuating
environment: The insurance hypothesis. Proceedings of the National Academy of Sciences
96(4):1463-1468.

31



6. Anexos
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Anexo 1: Analisis de componentes principales con las variables de clima temperatura promedio anual (temp), temperatura
minima del mes mas frio (tempmin), precipitacion promedio anual (prec), precipitacion del mes mas seco (precdriest),
coeficiente de variacion de la precipitacion (preccv) y la desviacion estandar del la temperatura (tempsd). CP:
Componente principal.
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Anexo 2: Analisis de componentes principales con las variables de suelo pH, Ca, Mg, acidez (acidity), materia
organica (organic matter), porcentaje de arena (sand), arcilla (clay) y limo. CP: Componente principal.
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Anexo 3: Analisis de componentes principales con todas las variables de suelo pH, Ca, Mg, acidez (acidity), materia
organica (organic matter), porcentaje de arena (sand), arcilla (clay),limo y clima temperatura promedio anual (temp),
temperatura minima del mes mas frio (tempmin), precipitacion promedio anual (prec), precipitacion del mes mas seco
(precdriest), coeficiente de variacion de la precipitacion (preccv) y la desviacién estandar del la temperatura (tempsd).

CP: Componente principal.
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Anexo 4: Modelos para la redundancia funcional de respuestas

Modelo Variable Variables predictoras Dependencia WAIC LPML
dependiente espacial
Modelo sin variables Redundancia Ninguna Si -364.73 181.64
predictoras respuesta
No -311.02 155.51
Modelo ambiental Redundancia PC1,PC2,PC3 Si -371.97 185.13
respuesta
No -320.36 160.15
Modelo clima, suelo, Redundancia PC1_clima,PC2_clima,PC3_clima Si -365.33 180.58
elevacion respuesta PC1_suelo,PC2_suelo,PC3_suelo
Elevacion No -322.47 160.19
Modelo clima, suelo Redundancia PC1_clima,PC2_clima,PC3_clima Si -366.24 181.13
respuesta PC1_suelo,PC2_suelo,PC3_suelo
No -316.01 156.92
Modelo clima Redundancia PC1_clima,PC2_clima,PC3_clima Si -366.12 181.51
respuesta
No -319.11 158.54
Modelo clima, elevacion Redundancia PC1_clima,PC2_clima,PC3_clima Si -366.45 181.64
respuesta Elevacion
No -321.86 159.94
Modelo suelo Redundancia PC1_suelo,PC2_suelo,PC3_suelo Si -369.48 183.76
respuesta
No -318.22 159.08
Madelo suelo, elevacion Redundancia PC1_suelo,PC2_suelo,PC3_suelo Si -369.82 184.02
respuesta Elevacion
No -316.39 158.15
Modelo con variables Redundancia Elevacion, latitud, Si - -
predictoras espaciales respuesta longitud
No -334.64 167.29
Modelo elevacion Redundancia Elevacion Si -369.48 184.26
respuesta
No -318.76 159.37
Modelo con coordenadas Redundancia Latitud, longitud Si - -
geogréficas respuesta
No -311.14 155.55
Modelo seleccionando Redundancia Arena, arcilla, pH, acidez, ca, mg, k, Si -345.41 171.07
variables mediante respuesta p, materia organica, elevacion, prec,
backwards selection No -299.87 149.62

precdriest, preccv, temp, tempmin
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Anexo 5: Modelos para la diversidad funcional de respuestas

Modelo Variable Variables predictoras Dependencia WAIC LPML
dependiente espacial
Modelo sin variables Fdis Ninguna Si -471.07 234.05
predictoras rasgos respuesta
No -448.16 224.07
Modelo ambiental Fdis PC1,PC2,PC3 Si -487.44 242.77
rasgos respuesta
No -466.50 233.13
Modelo clima, suelo, Fdis PC1_clima,PC2_clima,PC3_clima Si -480.99 238.30
elevacion rasgos respuesta
PC1_suelo,PC2_suelo,PC3_suelo No -462.38 230.01
Elevacion
Modelo clima, suelo Fdis PC1_clima,PC2_clima,PC3_clima Si -481.69 238.68
rasgos respuesta
PC1_suelo,PC2_suelo,PC3_suelo No -460.19 228.92
Modelo clima Fdis PC1_clima,PC2_clima,PC3_clima Si -472.37 234.82
rasgos respuesta
No -456.21 227.03
Modelo clima, elevacion Fdis PC1_clima,PC2_clima,PC3_clima Si -467.45 231.44
rasgos respuesta
Elevacion No -459.25 228.55
Modelo suelo Fdis PC1_suelo,PC2_suelo,PC3_suelo Si -486.34 242.14
rasgos respuesta
No -456.80 228.33
Modelo suelo, elevacion Fdis PC1_suelo,PC2_suelo,PC3_suelo Si -486.48 242.44
rasgos respuesta
Elevacion No -454.85 227.34
Modelo con variables Fdis Elevacidn, latitud, Si - -
predictoras espaciales rasgos respuesta
longitud No -475.17 237.54
Modelo elevacion Fdis Elevacion Si -476.08 237.76
rasgos respuesta
No -451.42 225.69
Modelo con coordenadas Fdis Latitud, longitud Si - -
geograficas rasgos respuesta
No -452.07 226.02
Modelo seleccionando Fdis Arena, arcilla, pH, acidez, ca, mg, k, p, Si -461.21 225.86
variables mediante rasgos respuesta elevacion, prec, precdriest, preccv,
backwards selection No -432.31 215.78

temp, tempmin, tempsd
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Anexo 6: Modelos para el nimero de especies por parcela

Modelo Variable Variables predictoras Dependencia WAIC LPML
dependiente espacial
Modelo sin variables NUmero de Ninguna Si 664.26 -332.81
predictoras especies por
parcela No 705.22 -352.61
Modelo ambiental NUmero de PC1,PC2,PC3 Si 660.95 -330.86
especies por
parcela No 693.63 -346.85
Modelo clima, suelo, NUmero de PC1_clima,PC2_clima,PC3_clima Si 659.41 -331.18
elevacion especies por PC1_suelo,PC2_suelo,PC3_suelo
parcela Elevacion No 699.27 -350.64
Modelo clima, suelo NUmero de PC1_clima,PC2_clima,PC3_clima Si 659.38 -331.06
especies por PC1_suelo,PC2_suelo,PC3_suelo
parcela No 697.79 -349.90
Modelo clima NUmero de PC1_clima,PC2_clima,PC3_clima Si 659.46 -331.16
especies por
parce|a No 704.35 -353.10
Madelo clima, elevacion NUmero de PC1_clima,PC2_clima,PC3_clima Si 659.91 -331.47
especies por Elevacion
parcela No 706.51 -354.19
Modelo suelo NUmero de PC1_suelo,PC2_suelo,PC3_suelo Si 669.24 -335.43
especies por
parcela No 698.26 -349.16
Madelo suelo, elevacion NUmero de PC1_suelo,PC2_suelo,PC3_suelo Si 669.58 -335.82
especies por Elevacion
parcela No 700.12 -350.11
Modelo con variables Numero de Elevacion, latitud, Si - -
predictoras espaciales especies por longitud
parcela No 706.75 -353.42
Modelo elevacion NUmero de Elevacion Si 664.44 -333.03
especies por
parcela No 705.75 -352.88
Modelo con coordenadas NUmero de Latitud, longitud Si - -
geogréficas especies por
parcela No 704.58 -353.42
Modelo seleccionando NUmero de Arena, arcilla, pH, acidez, ca, mg, k, Si 660.96 -341.44
variables mediante especies por p, elevacion, prec, precdriest, preccv,
backwards selection parcela temp, tempsd No 725.06 -362.82
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