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1. Introducción 

El ser humano está modificando de forma negativa el entorno que lo rodea. Las altas tasas de 

deforestación (Aide et al. 2012), el aumento de la fragmentación (Brinck et al. 2017), la tala 

selectiva (Roopsind et al. 2018) y el aumento de las emisiones de CO2, son los principales 

disturbios antropogénicos que ponen en riesgo el funcionamiento de los bosques tropicales 

(IPCC 2013), los cuales son importantes para la provisión de servicios ecosistémicos de los que 

el ser humano se beneficia (Malhi et al. 2009).  

Estos disturbios antropogénicos podrían incrementar las tasas de extinción, cambiar los 

rangos de distribución de las especies y aumentar la mortalidad de árboles, teniendo 

consecuencias sobre la productividad, los sumideros de carbono, la composición funcional y la 

biodiversidad de los bosques tropicales (Lyra et al. 2017). Por otro lado, además del potencial 

cambio en la dinámica y estructura de los bosques tropicales (Van Der Sande et al. 2016), se ha 

postulado que los bosques tropicales podrían convertirse en fuentes de CO2 (De Sy et al. 2015, 

Bongers et al. 2015, Chazdon et al. 2016), lo que podría poner en riesgo la sostenibilidad y el 

equilibrio climático del planeta. La respuesta de los bosques tropicales ante estos disturbios 

antropogénicos es aún incierta y no se conoce sí estos ecosistemas tendrán la capacidad de ser 

resilientes a estos cambios (Sakschewski et al. 2016, Poorter et al. 2016). 

Un tema de estudio central en la ecología 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). 

Teóricamente, aquellos ecosistemas con alta diversidad deberían 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 evalúen cuáles componentes 

de la biodiversidad podrían 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, sequías e 

incendios, junto al aumento de disturbios como la deforestación, la fragmentación y la tala 

selectiva de árboles, 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 mayoría de las especies de árboles 

que habitan un bosque poseen características que les permitan sobrevivir a una sequía, el proceso 

ecológico que llevan a cabo podría ser resiliente ante las posibles sequías esperadas bajo las 

proyecciones de cambio climático (Anderegg et al. 2018). Sin embargo, si no existen especies 

con las características necesarias para tolerar este disturbio, el proceso ecológico se vería 

afectado de manera negativa por la pérdida de especies que no son capaces de resistir el disturbio 

(Elmqvist et al. 2003). 
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La resiliencia de los bosques tropicales podría depender del número de especies que cumplen 

una misma función dentro de un ecosistema (redundancia funcional), y/o de las especies que 

cumplen una misma función 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 acumulación de biomasa podría 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 

● Contribuir al conocimiento de la resiliencia de bosques maduros tropicales a través 

del estudio de dos métricas de diversidad funcional y su relación a la variación 

ambiental. 

 

2.2. Objetivos específicos 

● Evaluar la relación del índice de redundancia y del índice de diversidad funcional de 

respuestas con el número de especies y la equidad funcional.  

● Identificar los factores que podrían relacionarse con la distribución de la diversidad, 

redundancia funcional de respuestas y el número de especies en el paisaje. 

● Crear un modelo espacial de la variación de la diversidad funcional, de la 

redundancia funcional de respuestas y del número de especies a través del paisaje.  

 

3. Preguntas de investigación 

● ¿Cómo se correlacionan la redundancia y la diversidad funcional con el número de 

especies? 

● ¿Cómo se correlacionan la diversidad funcional de respuestas, la redundancia 

funcional y el número de especies con variables de suelo, clima y el espacio? 

● ¿Cómo se distribuye la diversidad funcional de respuestas, la redundancia funcional y 

el número de especies en el paisaje? 

 

4. Marco teórico 

4.1. ¿Qué 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 provisión de estos servicios. Ante esto, 

se debe de encontrar nuevas formas de garantizar que estos no se degraden, y proponer acciones 

que aseguren su provisión 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 exógeno lo afecta” (Hodgson et al. 2015). 

Desde una perspectiva teórica, 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 recuperación, el cual involucra los procesos 

que determinan la capacidad de un sistema de volver a un estado predisturbio. Finalmente están 

los componentes de elasticidad y el de tiempo de recuperación, los cuales, describen la tasa de 
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recuperación de un sistema afectado por un disturbio y el tiempo que tarda en recuperarse, 

respectivamente (Hodgson et al. 2015, Folke 2016). 

Desde una perspectiva ecológica, 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 ecológica). 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 elección 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 conservación (Mori 2016). 

De los dos conceptos antes mencionados, el propuesto por Holling (1973) supone un marco 

conceptual adecuado para el estudio de cómo la diversidad funcional de respuestas y la 

redundancia funcional favorecen la resiliencia de los bosques tropicales, ya que ambos 

componentes de la biodiversidad podrían favorecer a un bosque para absorber un disturbio y 

continuar funcionando a través del tiempo (Allen et al. 2016). 

4.2. Mecanismos que podrían 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 

provisión de servicios ecosistémicos (Balvanera et al. 2006); sin embargo, debido a la pérdida de 

biodiversidad a consecuencia de la deforestación y el aumento de las emisiones de CO2 (Lohbeck 

et al. 2016), la resiliencia de los bosques podría disminuir, poniendo en riesgo los procesos que 

allí ocurren y la provisión 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 está 

determinada principalmente por las adaptaciones fisiológicas que cada una ha desarrollado 

durante su historia evolutiva (Yguel et al. 2016). Se espera que especies con características 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 podrían recuperar sus tamaños poblaciones de manera más rápida 

después de que un disturbio merme a sus poblaciones. Así mismo, la plasticidad fenotípica 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 

variación 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, 

existirían otras capaces de reemplazarla. Más adelante se habla de cómo esta redundancia 

favorece la resiliencia. Otro mecanismo importante para la resiliencia, es si existe o no alguna 

correlación entre rasgos funcionales de efecto y de respuesta de cada individuo. Por ejemplo, si 
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tomamos el tamaño corporal de las abejas, individuos con tamaños corporales grandes (efecto), 

polinizan más flores; sin embargo, tienen la desventaja de que el tamaño corporal las hace más 

sensibles(respuesta),ante cambios ambientales (Larsen et al. 2005). En este caso, el proceso 

ecosistémico no es resiliente, ya que las mayores tasas de polinización dependen de individuos 

que son sensibles ante cambios ambientales debido a su tamaño.  

Por último, a nivel de paisaje, la heterogeneidad local ambiental, la conectividad funcional y 

el área del hábitat natural se proponen como mecanismos que promueven la resiliencia de los 

ecosistemas, pues  proveen hábitat, favorecen la dispersión de semillas y el flujo genético entre 

especies (Oliver et al. 2015). 

4.3. Biodiversidad taxonómica y funcional y su relación con procesos ecosistémicos 

Teóricamente, la biodiversidad debería 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 aún no hay un consenso claro sobre si la relación biodiversidad-funcionamiento del 

ecosistema se cumple. Además de esto, existe poca información sobre cuáles componentes de la 

biodiversidad podrían influenciar el funcionamiento de los bosques tropicales (Tuck et al. 2016).  

Por ejemplo, la acumulación de biomasa arriba del suelo es un proceso importante que 

ocurre en los ecosistemas tropicales, ya que este proceso ecológico está relacionado con ciclos 

biogeoquímicos y de regulación del clima del planeta (Ruiz-Jaen y Potvin 2011). Algunos 

estudios reportan que la diversidad taxonómica favorece la acumulación 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 selección podrían verse favorecidos 

por la diversidad taxonómica. Una alta diversidad taxonómica favorecería la complementariedad 

de nicho ya que existiría una mayor cantidad de especies capaces de adquirir mayor cantidad de 

recursos, incrementando así la acumulación de biomasa.  

Por otra parte, una alta diversidad taxonómica también podría permitir que sean incluidas en 

una comunidad una mayor cantidad de especies con alta capacidad de acumular biomasa (efecto 

de selección, González y Loreau 2009, Poorter et al. 2015). Contrario a esto, otros estudios 

proponen que en bosques tropicales, más bien son las características funcionales de las especies, 

y no la diversidad taxonómica, las que favorecen la acumulación de biomasa arriba del suelo 

(Díaz 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 taxonómica podría muchas veces no ser útil 

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 relación de la 

diversidad funcional con procesos ecológicos (ej. Carreño-Rocabado et al. 2012, Finegan et al. 

2015, Prado-Junior et al. 2016). Estos apuntan hacia el uso de una perspectiva de ecología 

funcional para el estudio de bosques tropicales (Mori et al. 2013). 

La diversidad funcional se define como el valor, rango, distribución y abundancia relativa de 

los rasgos funcionales de un organismo en un ecosistema (Díaz et al. 2011). Este paradigma 

informa sobre cómo los ecosistemas responden ante cambios ambientales (Cadotte et al.2011, 

Carreño-Rocabado et al. 2012, Lohbeck et al. 2012), así 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 mayoría de las especies arbóreas en un bosque 

tropical es alta, se podría decir que este bosque tiene alta capacidad i de almacenamiento de 

carbono. Esto haría que los procesos biogeoquímicos que ocurren dentro del ecosistema sean 

diferentes en comparación a bosques con árboles de densidad de madera baja (Chave et al. 

2009).  

Dentro del paradigma de diversidad funcional, los rasgos funcionales pueden ser divididos 

en dos categorías: rasgos funcionales de efecto, los cuales determinan cómo 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 específico dos componentes de esta 

(diversidad funcional de respuestas y redundancia funcional), podrían jugar un rol importante 

sobre la resiliencia de bosques maduros tropicales (Elmqvist 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 podría depender de la habilidad de los grupos 

funcionales de reorganizarse después de que algún disturbio los afecta. En sitios diversos esta 

habilidad de reorganización podría estar determinada por el grado de redundancia y la diversidad 

funcional de respuestas (Naeem 1998, Laliberté 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 función dentro de un 

ecosistema (Craven et al. 2016).  

La diversidad funcional de respuestas y la redundancia funcional podrían 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 ecológico, se evita que un proceso ecosistémico se degrade de manera 

irreversible, favoreciendo una recuperación de manera más rápida en comparación 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 podría ser tomado por otra especie que no es dominante pero que es 

funcionalmente redundante y que responde de manera diferente a los disturbios. Esto 

compensaría la pérdida de la especie dominante y crearía un efecto de aseguramiento que evita 

que el proceso ecosistémico sea afectado de manera negativa (Mori et al. 2013). Esto implicaría 

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 comparación con bosques con baja diversidad funcional de respuestas y pocas 

redundancias.  
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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 sección es presentar tres casos, a modo de ejemplo, en diferentes tipos de 

ecosistemas en donde se ha encontrado que existe una relación positiva entre la diversidad 

funcional de respuestas y la resiliencia de los procesos ecosistémicos. En el primer caso se 

ejemplifica cómo la reducción de la diversidad funcional de respuestas afecta a los arrecifes de 

coral. En el segundo caso, se muestra cómo la redundancia funcional compensa la pérdida de 

especies claves en el ecosistema. Por último, se muestra cómo una alta diversidad funcional de 

respuestas puede crear un efecto de aseguramiento en un proceso ecosistémico. 

4.5.1. Herbivoría en arrecifes de coral 

Los herbívoros son importantes para el control de algas en los arrecifes de coral (Elmqvist et 

al. 2003). Sin la acción de los herbívoros, las algas podrían dominar el ecosistema, matando a los 

corales e impidiendo que el coral se reproduzca.  

Años de sobrepesca han causado que la densidad de peces herbívoros en las playas de 

Jamaica haya disminuido, lo cual ha causado que el número de especies dentro del grupo 

funcional (herbívoros) sea menor.  

La disminución en la cantidad de especies dentro del grupo funcional debido a la sobrepesca 

ha provocado que después de que un huracán golpea los arrecifes, el ecosistema sea infestado por 

algas. Esto se debe a que los peces herbívoros 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 fenómeno climático afecta estos ecosistemas.  

Si la sobrepesca no hubiera disminuido la cantidad de peces herbívoros, 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 herbívoros hubieran desaparecido a causa del huracán, todavía hubieran quedado los 

peces que se hubieran encargado de que las algas no dominaran el arrecife (Elmqvist 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 sí dentro 

de cada grupo funcional.  

Al comparar dos sitios con la misma composición 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 hábitat que dejaron las especies 

dominantes, compensando así 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.  
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4.5.3. Dispersión de semillas en bosques tropicales 

En los bosques de Samoa, muchos árboles producen frutos que son dispersados por dos 

especies de murciélagos y por tres especies de aves (Elmqvist et al. 2003). Estas presentan un 

solapamiento de aproximadamente 80% en el uso de los frutos de las especies arbóreas para su 

alimentación. 

Todas las especies de frugívoros 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 diferenciación en 

la respuesta hacia los ciclones les otorga gran resiliencia al proceso ecosistémico de dispersión 

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 

función de dispersión de frutos.  

Como se puede observar en los tres ejemplos anteriores, los procesos dentro de los bosques 

podrían ser beneficiados tanto por la redundancia funcional como por la diversidad funcional de 

respuestas de las especies. Esto dos mecanismos podrían promover la resiliencia de los procesos 

ecosistémicos ante los disturbios antropogénicos (Elmqvist et al. 2003). 

4.6. Estadística bayesiana 

El paradigma bayesiano es una rama de la estadística que ha avanzado en los últimos años 

gracias al aumento del poder computacional (Ghazoul y McAllister 2003). Mediante la 

estadística bayesiana se facilita la comunicación de resultados científicos, ya que este paradigma 

hace uso de las probabilidades para cuantificar el grado de incertidumbre de que una hipótesis 

sea cierta.  

El teorema bayesiano se puede definir como: 

 

𝑃(𝐻𝑖𝑝ó𝑡𝑒𝑠𝑖𝑠|𝐷𝑎𝑡𝑜𝑠) =
𝑃(𝐷𝑎𝑡𝑜𝑠|𝐻𝑖𝑝ó𝑡𝑒𝑠𝑖𝑠) ∗ 𝑃(𝐻𝑖𝑝ó𝑡𝑒𝑠𝑖𝑠)

𝑃(𝐷𝑎𝑡𝑎)
 

 

en donde 𝑃(𝐻𝑖𝑝ó𝑡𝑒𝑠𝑖𝑠|𝐷𝑎𝑡𝑜𝑠) es la probabilidad posterior y representa la probabilidad de que 

una hipótesis sea cierta dado un conjunto de datos;𝑃(𝐷𝑎𝑡𝑜𝑠|𝐻𝑖𝑝ó𝑡𝑒𝑠𝑖𝑠) es el lilkehood o 

probabilidad de observar un conjunto de datos dado que una hipótesis sea cierta;𝑃(𝐻𝑖𝑝ó𝑡𝑒𝑠𝑖𝑠) es 

la distribución prior o información que existe acerca de la hipótesis y por último,𝑃(𝐷𝑎𝑡𝑎) 

representa una constante de normalización la cual tiene función de mantener en el rango de 0 a 1 

a la distribución posterior (Ellison 2004). 

La principal ventaja de la estadística bayesiana es que facilita la comunicación de los 

resultados, ya que estos, al darse en términos probabilísticos, son más intuitivos y accesibles, lo 

cual favorece tanto al sector académico como al de tomadores de decisiones (Clark 2005).  

5. Resultados generales 

● Se encontró que el espacio es el principal factor que determina la variación de la 

redundancia, el número de especies y la diversidad funcional de respuestas del dosel 

superior de los bosques maduros de la zona norte de Costa Rica. 
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● Existe una correlación negativa entre la redundancia funcional de respuestas y el 

número de especies de las parcelas ubicadas en los bosques maduros de la zona norte 

de Costa Rica. 

● Existe una correlación negativa entre la diversidad y la redundancia funcional de 

respuestas de las especies del dosel superior de los bosques maduros.  

 

6. Conclusión general 

La medición de la redundancia y la diversidad funcional de respuesta en los bosques 

tropicales, y la determinación de su relación con métricas de resiliencia, son temas incipientes. 

En el presente trabajo para medir estas métricas, se combinan rasgos de biología reproductiva 

(sistema sexual y agente de polinización), rasgos ligados más directamente a la regeneración 

(dispersión de semillas y capacidad de rebrote) y un rasgo clave ligado a la productividad de 

bosques en proceso de regeneración, la fijación del N, todos para especies de árbol y palmas de 

dosel superior. Los resultados de la aplicación de este concepto de diversidad funcional de 

respuesta, sugieren que el concepto puede arrojar correlaciones ecológicamente coherentes entre 

métricas y detectar patrones espaciales interpretables de DFR a través de un paisaje.  
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Artículo I 

Diversidad funcional de respuestas y redundancia funcional en especies arbóreas del dosel 

superior en bosques lluviosos maduros de Costa Rica y su relación con variables 

ambientales y el espacio 

 

Calderón-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 

cómo 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, síndrome de polinización y 

potencial de fijación de nitrógeno. Estos rasgos fueron  medidos en 257 especies de árboles 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 geográficas, es el factor más importante en determinar la redundancia funcional de 

respuestas. Mientras que para la diversidad funcional de respuestas se encontró que el espacio, 

junto a las características de suelo, son los factores más 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 último se encontró que existe un trade-off entre 

redundancia funcional de respuestas y diversidad funcional de respuestas. Estos resultados 

podrían indicar que la resiliencia de los bosques tropicales lluviosos del norte de Costa Rica 

varía a través del paisaje y que depende más de su redundancia que de su diversidad funcional de 

respuestas. Este resultado podría tener consecuencias sobre las estrategias de manejo y 

conservación 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. Introducción 

Las tasas de pérdida de especies se han elevado debido al cambio climático y los disturbios 

antropogénicos (Johnson et al. 2017). Se calcula que son 1000 veces mayores a las tasas de 

extinción naturales (De vos et al. 2015). La extinción local de especies podría causar una 

simplificación en la composición tanto taxonómica como funcional de los ecosistemas, lo que 

podría 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 podría depender de la 

rapidez con la que las especies reemplazan a las que desaparecen después de que algún disturbio 

las extingue a nivel local (Mori et al. 2017). En los bosques tropicales, esta recuperación dentro 

de los grupos funcionales podría 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 número de especies que llevan a 

cabo una misma función 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 crearían un efecto de aseguramiento (Naeem 1998, Yachi y Loreau 

1999), lo que a su vez podría favorecer la resiliencia de los bosques tropicales (Elmqvist 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 máxima de los árboles, densidad de madera, tolerancia a la sequía y a la sombra, el peso de 

la semilla, el modo de reproducción y el tipo de agente dispersor evaluaron cómo la diversidad 

funcional de respuestas se relaciona con la resiliencia ecológica ante futuros disturbios en 

comunidades arbóreas de Canadá. Estos rasgos se asocian a cómo las especies responden a los 

cambios ambientales. Se encontró que a mayor diversidad funcional de respuestas, la 

composición 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 máxima de los árboles, 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 fenología de las hojas, estrategia de adquisición de nutrientes, 

concentración foliar de nitrógeno y masa foliar por área, evaluaron cómo la diversidad de 

funcional de respuestas y la redundancia funcional predice la productividad de bosques después 

de que estos fueron aprovechados. Estos rasgos funcionales están asociados a la capacidad de 

regeneración, los cuales podrían indicar la habilidad de las especies a colonizar algún sitio 

después de algún disturbio. Se encontró que existe una relación negativa entre diversidad 

funcional de respuestas y la productividad del ecosistema. Por último, 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, máxima altura y cantidad de biomasa arriba 

del suelo evaluaron como el grado de redundancia funcional afecta la resiliencia de una 

comunidad después de un disturbio. Se encontró 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 intensificación 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 relación negativa entre la diversidad funcional de respuestas y las tasas de 

recuperación de biomasa después de que un huracán afectó los bosques secos secundarios 

ubicados en México. 

Las tasas de mortalidad de árboles de mayor tamaño del dosel superior vienen 

incrementando (McDowell et al. 2018), debido a lo cual existe una alta incertidumbre sobre 

cómo estos podrían responder ante los cambios antropogénicos (Lindenmayer et al. 2012). Los 

rasgos funcionales de respuesta están correlacionados con la capacidad de las especies de 

responder y poder recuperarse, por lo que estos rasgos podrían influir en cómo las especies 

responden ante un disturbio (Díaz 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 recuperación de las especies de palmas y árboles del dosel superior de bosques 

maduros. Los rasgos de respuesta reproductivos son indicativos del flujo genético entre 

individuos (García et al. 2015), de la producción de semilla viable (Ne’Eman et al. 2010) y de la 

efectividad de la dispersión (Schupp et al. 2014); mientras que los rasgos de respuesta potencial 

de fijación de nitrógeno y capacidad de rebrote son indicativos de la rapidez con la que las 

especies dentro de un bosque podrían responder después de algún disturbio (Clarke et al. 2013, 

Batterman et al. 2013). 

Teóricamente, el número 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 podría no cumplirse debido a que la acumulación de especies podría causar un 

efecto de saturación. Esto podría provocar que conforme se acumulen especies funcionalmente 

redundantes, la relación 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 autocorrelación de la RFR, DFR y el número de especies, pretendemos identificar 

los factores (clima, suelo y/o espacio), que determinan la variación espacial de estas variables 

dependientes. Por último, pretendemos modelar cómo se distribuyen estas variables a nivel de 

paisaje. 
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2. Materiales y métodos 

2.1. Área de estudio 

El área de estudio se ubica en la zona norte de Costa Rica, específicamente en el corredor 

biológico San Juan-La Selva. Esta se extiende desde las montañas de la Cordillera Volcánica 

Central, las cuales tienen una elevación máxima de 2881 msnm hasta las planicies del río 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 

precipitación como de temperatura desde la costa hasta las montañas. El tipo de suelos 

predominante en el paisaje son los Ultisoles e Inceptisoles (Chain-Guadarrama et al. 2017).  

El paisaje está compuesto por áreas de uso agropecuario, bosques secundarios y bosques 

maduros. Estos últimos se diferencian por su composición de especies y sus características 

edáficas 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, diferenciándose entre 

sí por el incremento en abundancia de especies de la familia Vochysiaceae conforme se pasa a 

ambientes con precipitación más 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 comparación a otros bosques maduros neotropicales (Finegan et al. 2015).  

Se trabajó en una red de parcelas (n=127) de 0,25 ha establecidas entre los 30-1200 msnm en 

bosques maduros ubicados en el corredor biológico 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 árboles y palmas con un diámetro a la altura del pecho mayor a 30 cm y 

10 cm respectivamente. 

2.2. Muestreo de la vegetación 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 arbóreas. 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 

árboles; de estas últimas, 65 especies se identificaron a nivel de género (25%) y todas las demás 

a nivel de especie. Cabe destacar que del total de las 257 especies (Sesnie et al. 2009) sólo 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. 

Además, en cada parcela Sesnie et al. (2009) midieron las propiedades químicas del suelo: 

pH, Ca, Mg, la acidez. Además, se determinaron la materia orgánica, el porcentaje de arena y de 

arcilla del suelo de cada parcela. 

En cuanto a las variables climáticas, se utilizaron cinco predictores bioclimáticos: 

temperatura promedio anual (temp), temperatura mínima del mes más frío (tempmin), la 

precipitación promedio anual (prec), precipitación del mes más seco (precdriest), el coeficiente 

de variación de la precipitación (preccv) y la desviación estándar de la temperatura (tempsd). 

Todas estas variables son derivadas de datos interpolados de estaciones meteorológicas y 



19 
 

representan las condiciones climáticas promedio para el período 1950-2000, en una resolución de 

1 km2 (Hijmans et al. 2005). Todas las variables climáticas 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 árboles y 

palmas presentes en las 127 parcelas. Se caracterizaron los rasgos de respuesta síndrome de 

polinización, agente dispersor y sistema sexual floral (Pérez-Harguindeguy et al. 2013), 

utilizando las categorías de Chazdon et al. (2003) (Cuadro 1). Cuando no se encontró 

información sobre los rasgos de polinización, agente dispersor y sistema sexual en la literatura se 

recurrió al criterio de un experto para completar la información faltante. Para la capacidad 

potencial de fijación de nitrógeno 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 análisis debido a que solo para este rasgo no se encontró información. Ya que 

no se encontró información reportada en la literatura sobre la capacidad de rebrote de especies 

tropicales (Pérez-Harguindeguy et al. 2013), se recurrió al criterio de un experto para determinar 

este rasgo en las especies seleccionadas para este estudio. Este rasgo se midió utilizado una 

escala de seis categorías definidas por Pérez-Harguindeguy et al. (2013). La primera categoría es 

0% y representa nula capacidad de rebrotar. La segunda es 20% y 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. Cálculo de índices de diversidad funcional 

Para la cuantificación de la RFR en cada una de las 127 parcelas se utilizó el índice 

propuesto por Ricotta et al. (2016). Este define a la redundancia funcional como: 

𝑅 =  
𝐷 − 𝑄

𝐷
, 

donde D es el índice de Simpson y Q representa el índice cuadrático de Rao. Para este índice 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 máximo presente en la matriz. Este 

índice se calculó con el software libre R (R Core Team 2019) utilizando la rutina propuesta por 

Ricotta et al. (2016).  

Para la cuantificación de la DFR, se midió la dispersión de las especies en el espacio 

funcional de los rasgos de respuesta con el índice FDis (Laliberté y Legendre 2010). Mientras 

que para la cuantificación de la homogeneidad de la distribución de las especies y sus 

abundancias en el espacio funcional se utilizó el índice FEve. Estos índices se calcularon 

utilizando el paquete FD del software R (Laliberté et al. 2014). 

Para el cálculo de la matriz de distancia de cada índice se utilizó 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 índices antes mencionados fueron 

ponderados por la abundancia de cada especie. 

http://www.worldclim.org/
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2.5. Análisis estadístico 

Con el fin de reducir la dimensionalidad en los datos climáticos y de suelo, y además evitar 

problemas de multicolinealidad entre las variables independientes, de forma previa al ajuste de 

los modelos se realizaron análisis de componentes principales (ACP). Se realizó un ACP con las 

variables climáticas: temp, tempmin, prec, precdriest, preccv y precsd (ACP clima), uno con las 

variables químicas y físicas de suelo: pH, Ca, Mg, la acidez del suelo, materia orgánica, el 

porcentaje de arena, y arcilla (ACP suelo) y un ACP con todas estas variables climáticas y de 

suelo junto a la elevación de cada parcela (ACP ambiental). De cada uno de los tres ACPs se 

extrajeron los ejes ortogonales para representar la variabilidad climática, 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 más adelante. 

 

Cuadro 1: Rasgos funcionales de respuesta. PW = Polinización por viento, PI = Polinización por 

insectos, PVAR = Polinización por varios agentes, PMA = Polinización por mamíferos 

(principalmente murciélagos), DW = Dispersión por viento, DH = Dispersión por agua, DNV = 

Dispersión por animales no voladores, DV = Dispersión por animales voladores (aves y 

murciélagos), DVAR = Dispersión por varios agentes, DA = Dispersión por autocoria, D = Dioico, 

M = Monoico, H = Hermafrodita, P = Polígama.  

Rasgo funcional Unidades de 

medida o 

categorías 

Indicador de: Variable Referencia 

Capacidad de rebrote % Renovación del individuo Discreta (Pérez-

Harguindeguy et al. 

2013) 

Síndrome de polinización PW, PI, PVAR, 

PMA 

Producción de semilla 

viable, flujo genético 

Categórica (Garcia et al. 2015), 

(Ne’Eman et al. 

2010) 

Agente dispersor DW, DH, DNV, 

DV, DVAR, DA 

Efectividad de la dispersión  Categórica (Schupp et al. 2014) 

Potencial de fijación de 

nitrógeno 

Si, No Recuperación de biomasa Categórica (Batterman et al. 

2013) 

Sistema sexual  D, M, H, P Producción de semillas 

viable, flujo genético 

Categórica (Garcia et al. 2015), 

(Ne’Eman et al. 

2010) 

 

Para evaluar la correlación de la DFR y la RFR con el número de especies y con el índice 

FEve se realizaron pruebas de correlación de Pearson. A su vez, mediante modelos espaciales 

bayesianos se evaluó la relación de la DFR, la RFR y el número 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 elevación, modelos con variables 

relacionadas al arreglo espacial de las parcelas (elevación, 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 selección 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 modeló la correlación espacial utilizando stochastic partial differential equations (SPDE) 

asumiendo una correlación 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). Además, mediante los SPDE se 

puede determinar los campos latentes (Random latent field). La obtención de estos campos 

permite conocer la estructura de dependencia espacial en los datos mediante la incorporación de 

autocorrelación espacial. A su vez, se asumió que el random Gaussian field es un Gauss-Markov 

random field (GMRF), esto permite que se simplifiquen los cálculos 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 cómo se distribuye espacialmente la DFR, RFR y el número de especies a 

través del paisaje se utilizará el modelo más verosímil y con mejor ajuste entre los modelos 

evaluados anteriormente. El modelo general de campos latentes de cómo se distribuye la DFR, 

RFR y el número de especies es descrito por: 

𝑛𝑖 =  𝛼 + ∑ 𝛽𝑖𝑋𝑖

 

 

+  𝑓(𝑤) + 𝜀𝑖  

𝑓(𝑤) ~ 𝐺𝑀𝑅𝐹(0, ∑ ) 

 

donde 𝑛𝑖 es el campo latente de la variable dependiente (RFR,DFR o número de especies) 

(Random Gaussian Field), 𝛼 es la constante, 𝛽𝑖 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 𝜀𝑖es 

el término de error aleatorio.  

2.6. Selección de modelos 

Debido a que el fin principal de los modelos es la predicción de la distribución espacial en el 

paisaje de la RFR y de la DFR, para la selección de modelos se utilizó el Log Pseudo Marginal 

Likelihood (LPML) que es una medida de validación cruzada que nos indica cuál es el modelo 

con mejor capacidad de predicción (Hooten y Hobbs 2015). A su vez, el LPML se complementó 

con el Watanabe-Akaike Information Criterion (WAIC) para la selección 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. Validación de modelos mediante validación 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 



22 
 

modelo. Primero se cuantificó 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 validación de modelos. Los modelos con fallas fueron descartados. Luego, de manera 

visual se buscó algún patrón en los valores de CPO y PIT. Por último, para evaluar el desempeño 

del modelo se obtuvieron 1000 muestras posteriores de los valores predichos, los que se 

compararon de manera visual con los valores observados de cada índice. Todos los análisis 

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 síndrome de polinización por insectos, y el 

72% de las especies presentó 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 

nitrógeno (Fig.1).  

 

Fig. 1: Porcentaje (y número de especies) dentro de cada categoría de rasgos funcionales respuesta 

asociados a la dispersión, fijación de nitrógeno, polinización, capacidad de rebrote y sistema sexual. 

PW = Polinización por viento, PI = Polinización por insectos, PVAR = Polinización por varias especies, 

PMA = Polinización por mamíferos, DW = Dispersión por viento, DH = Dispersión por agua, DNV = 

Dispersión por animales no voladores, DV = Dispersión por animales voladores, DVAR = Dispersión por 

varias especies, DA = Dispersión por autocoria, D = Dioico, M = Monoico, H = Hermafrodita, P = 

Polígama 

3.2. Análisis 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 análisis 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. El CP 1 estuvo correlacionado de forma positiva con las variables temperatura 

mínima (tempmin) y la desviación estándar de la temperatura (tempsd), y de forma negativa con 

las variables prec y preccv. El CP 2 representó una gradiente de estacionalidad; estuvo 

correlacionado de manera positiva con el coeficiente de variación de la precipitación (preccv) y 

de forma negativa con la precipitación del mes más seco (precdriest). Por último, el CP 3 estuvo 

correlacionado de forma positiva con la precipitación (prec). 

Para el ACP de suelo (Anexo 2), los tres primeros CPs explicaron un total 83,7% de la 

variabilidad de los datos. El CP 1 estuvo correlacionado de forma positiva con la variable Mg y 

de forma negativa con la acidez. El 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 fósforo en el suelo y de forma negativa con 

el pH.  

Por último, para ACP ambiental (Anexo 3), los tres primeros CPs explican un total de 78,6% 

de la variabilidad. El CP 1 estuvo correlacionado de forma positiva con la variable tempsd y de 

forma negativa con la elevación. El 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. Índices de RFR y DRF y correlaciones entre ellos 

El índice 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 encontró una correlación positiva entre RFR y número 

de especies (R= 0,45 p < 0,0001). Mientras que la DFR y el número de especies no estuvieron 

correlacionados(R = -0,16, p = 0,079, Fig. 2). Por otra parte, se encontró una correlación positiva 

entre DFR y FEve (R = 0,29, p =0,001), mientras que para la RFR y FEve se encontró una 

correlación negativa (R = -0,46, p < 0,0001). Por último, se encontró una correlación negativa 

entre los índices de DFR y de RFR (R = -0,85, p < 0,0001, Fig.3).  

Fig. 2: Correlaciones de Pearson con el número de especies por parcela de 0,25 ha.A) Redundancia 

funcional de respuestas. B) Diversidad funcional de respuestas. 
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Fig. 3: Correlaciones de Pearson con laequidad funcional. A) Diversidad funcional de respuestas.  B) 

Redundancia funcional de respuestas. C) Relación entre redundancia y diversidad funcional de respuestas. 

3.4. Relación de la RFR, DFR y el número 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 

número de especies por parcela, los mejores modelos fueron los que tuvieron sólo la constante y 

el componente espacial. Por otra parte, el mejor modelo para la variable dependiente de DFR fue 

el que tuvo CP 1 y 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 comparación a 

los modelos seleccionados, los cuales fueron los más verosímiles. 

3.5. Variación de la RFR, DFR y número de especies a través del paisaje 

La variación de la RFR y número de especies muestran un patrón en el paisaje (Fig. 4). En 

las partes norte y sur del corredor se observan los mayores valores de RFR y del número de 

especies (Fig. 4A, 4B). Mientras que para la DFR se observa que los valores se distribuyen de 

manera más uniforme a través del paisaje, llevando a su valor mínimo en la parte norte (Fig. 4C). 

Basados en la desviación estándar se observó que todas las medias posteriores estimadas por los 

modelos tienen baja incertidumbre (Fig. 5).  

4. Discusión 

Ante la pérdida de especies causada por las actividades humanas actuales (Johnson et al. 

2017), la RFR y la DFR podrían ser propiedades funcionales importantes para contrarrestar la 

simplificación de los ecosistemas (Reich et al. 2012), favoreciendo la resiliencia de los bosques 

tropicales ante la extinción local de especies (Yachi y Loreau 1999, Folke et al. 2004). Nuestros 

resultados indican que el espacio es el predictor más importante de la DFR y de la RFR. Por otra 

parte, se encontró una relación positiva entre densidad de especies y la RDF y no a la DFR y 

además se encontró que existe un trade-off entre la RFR y la DFR.  
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Los bosques maduros de la zona norte de Costa Rica se caracterizan por tener, en términos 

relativos, especies con altas concentraciones de nitrógeno foliar y madera de densidades 

intermedias (Finegan et al. 2015). Además, estos bosques tienen altas tasas de mortalidad,  

Fig. 4: Distribución de las variables dependientes a través del paisaje, los puntos muestran las posiciones de las parcelas. A. 

Media posterior para la redundancia funcional de respuesta, B. Media posterior para el número de especies por parcela, C. 

Media posterior para la diversidad funcional de respuestas. La escala representa el aumento en elevación de las parcelas.  

 

 

Fig. 5: Desviación estándar de las variables dependientes, los puntos muestran las posiciones de las parcelas A. Desviación 

estándar para la redundancia funcional de respuesta, B. Desviación estándar para el número de especies por parcela, C. 

Desviación estándar para la diversidad funcional de respuestas. 

 

 

A C B 

A C B 
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crecimiento y reclutamiento, causando que sean muy dinámicos en comparación a otros bosques 

maduros de la zona Neotropical (Finegan et al. 1999). Estas características hacen que estos 

bosques sean muy importantes debido a su alto potencia de fijación de carbono. 

A nivel de dosel de bosques tropicales maduros, este es uno de los pocos estudios que evalúa 

cuales factores podrían influenciar la RFR y la DFR (García et al. 2015) y su relación 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 encontró que en un ecosistema de pastura, conforme aumenta la 

diversidad de especies, la redundancia y la diversidad funcional también aumentan. Nuestros 

resultados podrían 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 podría deberse 

a que existe un efecto de saturación dentro de este grupo funcional (Lasky et al. 2014), en donde 

la probabilidad de agregar una especie con características diferentes a las demás decrece en 

función al aumento en el número de especies (Petchey y Gaston 2002). Lohbeck et al. (2012), 

usando rasgos de efecto afirman que la redundancia funcional podría 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 podría 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 implicaría que exista una 

mayor cantidad de especies que cumplen una misma función creando un efecto de aseguramiento 

ante la extinción local de alguna especie (Naeem 1998). Ante esto, teóricamente se esperaría 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 podrían 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 explicación de este resultado es que ambos índices de diversidad están correlacionados 

de antemano por lo que es necesaria más investigación que demuestre el posible mecanismo que 

determina esta correlación negativa entre RFR y DFR.  

Los mejores modelos que describen la variación de la RFR y el número de especies en el 

paisaje son aquellos que incluyen solo el espacio (Anexo 4 y 5). En el caso de la DFR, se 

encontró que el mejor modelo que describe la variación en la DFR es aquel que incluye el 

espacio y las características físicas y químicas del suelo.  

Estos resultados se podrían deber a que en sitios diversos, los efectos del hábitat sobre la 

comunidad podrían ser nulos o pequeños (Hubbell 2005, McFadden et al 2019). Sin embargo, 

una limitante de nuestro estudio es que la cuantificación del espacio incluye los efectos del clima 

y del suelo, por lo que a futuro son necesarios análisis en donde se pueda cuantificar el efecto 

puro del espacio dejando por fuera las características ambientales(Legendre et al. 2005). 
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La variación en la RFR y el número de especies concuerdan con los tipos de bosque 

descritos por Sesnie et al. (2009). Existen dos zonas de alta RFR y número 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 características espaciales no tenía un efecto significativo sobre la 

composición florística de estos bosques. 

Los resultados anteriores nos sugieren que la limitación en la dispersión podría ser el 

principal proceso que determina la variación espacial de la RFR, el número de especies y la 

DFR. Sin embargo, podrían existir variaciones a nivel de escala local que no estamos tomando 

en cuenta y que podrían 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 degradación 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 podrían brindar un acercamiento al entendimiento 

del funcionamiento de los bosques tropicales. Estos dos componentes de la biodiversidad nos 

podrían permitir identificar si los bosques tienen el potencial de responder ante los futuros 

cambios ambientales, lo cual favorecería una mejor planificación de las estrategias de 

conservación que se deberían tomar para favorecer la adaptación de los bosques ante disturbios 

antrópicos y evitar así su posible degradación.  
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6. Anexos 

 

 

 

 

Anexo 1: Análisis de componentes principales con las variables de clima temperatura promedio anual (temp), temperatura 
mínima del mes más frio (tempmin), precipitación promedio anual (prec), precipitación del mes más seco (precdriest), 

coeficiente de variación de la precipitación (preccv) y la desviación estándar del la temperatura (tempsd). CP: 

Componente principal. 

Anexo 2: Análisis de componentes principales con las variables de suelo pH, Ca, Mg, acidez (acidity), materia 

orgánica (organic matter), porcentaje de arena (sand), arcilla (clay) y limo. CP: Componente principal. 
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Anexo 3: Análisis de componentes principales con todas las variables de suelo pH, Ca, Mg, acidez (acidity), materia 
orgánica (organic matter), porcentaje de arena (sand), arcilla (clay),limo y clima temperatura promedio anual (temp), 

temperatura mínima del mes más frio (tempmin), precipitación promedio anual (prec), precipitación del mes más seco 

(precdriest), coeficiente de variación de la precipitación (preccv) y la desviación estándar del la temperatura (tempsd). 
CP: Componente principal.  
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Anexo 4: Modelos para la redundancia funcional de respuestas 

Modelo 

 

Variable 

dependiente 

Variables predictoras Dependencia 

espacial 

WAIC LPML 

 

Modelo sin variables 

predictoras 

 

Redundancia 

respuesta 

Ninguna Si -364.73 181.64 

No -311.02 155.51 

Modelo ambiental Redundancia 

respuesta 

PC1,PC2,PC3 Si -371.97 185.13 

No -320.36 160.15 

Modelo clima, suelo, 

elevación 

Redundancia 

respuesta 

PC1_clima,PC2_clima,PC3_clima 

PC1_suelo,PC2_suelo,PC3_suelo 

Elevación 

Si -365.33 180.58 

No -322.47 160.19 

Modelo clima, suelo Redundancia 

respuesta 

PC1_clima,PC2_clima,PC3_clima 

PC1_suelo,PC2_suelo,PC3_suelo 

Si -366.24 181.13 

No -316.01 156.92 

Modelo clima Redundancia 

respuesta 

PC1_clima,PC2_clima,PC3_clima 

 

Si -366.12 181.51 

No -319.11 158.54 

Modelo clima, elevación Redundancia 

respuesta 

PC1_clima,PC2_clima,PC3_clima 

Elevación 

Si -366.45 181.64 

No -321.86 159.94 

Modelo suelo Redundancia 

respuesta 

PC1_suelo,PC2_suelo,PC3_suelo Si -369.48 183.76 

No -318.22 159.08 

Modelo suelo, elevación Redundancia 

respuesta 

PC1_suelo,PC2_suelo,PC3_suelo 

Elevación 

Si -369.82 184.02 

No -316.39 158.15 

Modelo con variables 

predictoras espaciales 

Redundancia 

respuesta 

Elevación, latitud, 

longitud 

 

Si - - 

No -334.64 167.29 

Modelo elevación Redundancia 

respuesta 

Elevación Si -369.48 184.26 

No -318.76 159.37 

Modelo con coordenadas 

geográficas 

Redundancia 

respuesta 

Latitud, longitud Si - - 

No -311.14 155.55 

Modelo seleccionando 

variables mediante 

backwards selection 

Redundancia 

respuesta 

Arena, arcilla, pH, acidez, ca, mg, k, 

p, materia orgánica, elevación, prec, 

precdriest, preccv, temp, tempmin 

Si -345.41 171.07 

No -299.87 149.62 
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Anexo 5: Modelos para la diversidad funcional de respuestas 

Modelo 

 

Variable 

dependiente 

Variables predictoras Dependencia 

espacial 

WAIC LPML 

 

Modelo sin variables 

predictoras 

 

Fdis 

rasgos respuesta 

Ninguna Si -471.07 234.05 

No -448.16 224.07 

Modelo ambiental Fdis 

rasgos respuesta 

PC1,PC2,PC3 Si -487.44 242.77 

No -466.50 233.13 

Modelo clima, suelo, 

elevación 

Fdis 

rasgos respuesta 

PC1_clima,PC2_clima,PC3_clima 

PC1_suelo,PC2_suelo,PC3_suelo 

Elevación 

Si -480.99 238.30 

No -462.38 230.01 

Modelo clima, suelo Fdis 

rasgos respuesta 

PC1_clima,PC2_clima,PC3_clima 

PC1_suelo,PC2_suelo,PC3_suelo 

Si -481.69 238.68 

No -460.19 228.92 

Modelo clima Fdis 

rasgos respuesta 

PC1_clima,PC2_clima,PC3_clima 

 

Si -472.37 234.82 

No -456.21 227.03 

Modelo clima, elevación Fdis 

rasgos respuesta 

PC1_clima,PC2_clima,PC3_clima 

Elevación 

Si -467.45 231.44 

No -459.25 228.55 

Modelo suelo Fdis 

rasgos respuesta 

PC1_suelo,PC2_suelo,PC3_suelo Si -486.34 242.14 

No -456.80 228.33 

Modelo suelo, elevación Fdis 

rasgos respuesta 

PC1_suelo,PC2_suelo,PC3_suelo 

Elevación 

Si -486.48 242.44 

No -454.85 227.34 

Modelo con variables 

predictoras espaciales 

Fdis 

rasgos respuesta 

Elevación, latitud, 

longitud 

 

Si - - 

No -475.17 237.54 

Modelo elevación Fdis 

rasgos respuesta 

Elevación Si -476.08 237.76 

No -451.42 225.69 

Modelo con coordenadas 

geográficas 

Fdis 

rasgos respuesta 

Latitud, longitud Si - - 

No -452.07 226.02 

Modelo seleccionando 

variables mediante 

backwards selection 

Fdis 

rasgos respuesta 

Arena, arcilla, pH, acidez, ca, mg, k, p, 

elevación, prec, precdriest, preccv, 

temp, tempmin, tempsd 

Si -461.21 225.86 

No -432.31 215.78 
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Anexo 6: Modelos para el número de especies por parcela 

Modelo 

 

Variable 

dependiente 

Variables predictoras Dependencia 

espacial 

WAIC LPML 

 

Modelo sin variables 

predictoras 

 

Número de 

especies por 

parcela 

Ninguna Si 664.26 -332.81 

No 705.22 -352.61 

Modelo ambiental Número de 

especies por 

parcela 

PC1,PC2,PC3 Si 660.95 -330.86 

No 693.63 -346.85 

Modelo clima, suelo, 

elevación 

Número de 

especies por 

parcela 

PC1_clima,PC2_clima,PC3_clima 

PC1_suelo,PC2_suelo,PC3_suelo 

Elevación 

Si 659.41 -331.18 

No 699.27 -350.64 

Modelo clima, suelo Número de 

especies por 

parcela 

PC1_clima,PC2_clima,PC3_clima 

PC1_suelo,PC2_suelo,PC3_suelo 

Si 659.38 -331.06 

No 697.79 -349.90 

Modelo clima Número de 

especies por 

parcela 

PC1_clima,PC2_clima,PC3_clima 

 

Si 659.46 -331.16 

No 704.35 -353.10 

Modelo clima, elevación Número de 

especies por 

parcela 

PC1_clima,PC2_clima,PC3_clima 

Elevación 

Si 659.91 -331.47 

No 706.51 -354.19 

Modelo suelo Número de 

especies por 

parcela 

PC1_suelo,PC2_suelo,PC3_suelo Si 669.24 -335.43 

No 698.26 -349.16 

Modelo suelo, elevación Número de 

especies por 

parcela 

PC1_suelo,PC2_suelo,PC3_suelo 

Elevación 

Si 669.58 -335.82 

No 700.12 -350.11 

Modelo con variables 

predictoras espaciales 

Número de 

especies por 

parcela 

Elevación, latitud, 

longitud 

 

Si - - 

No 706.75 -353.42 

Modelo elevación Número de 

especies por 

parcela 

Elevación Si 664.44 -333.03 

No 705.75 -352.88 

Modelo con coordenadas 

geográficas 

Número de 

especies por 

parcela 

Latitud, longitud Si - - 

No 704.58 -353.42 

Modelo seleccionando 

variables mediante 

backwards selection 

Número de 

especies por 

parcela 

Arena, arcilla, pH, acidez, ca, mg, k, 

p, elevación, prec, precdriest, preccv, 

temp, tempsd 

Si 660.96 -341.44 

No 725.06 -362.82 
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