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RESUMEN

Los bosques ocupan un amplio rango de condiciones ambientales determinado por la
variacién ambiental en temperatura, agua, luz y suelos. Entre estos factores que varian desde
tierras bajas a bosques tropicales montanos, la disminucion de la temperatura del aire y el
aumento de la nubosidad con aumento en altitud, son probablemente en dltima instancia los
responsables de limitar el crecimiento y distribucion de los bosques. En este sentido, la
identificacion de Tipos Funcionales de Plantas (TFPs) basados en rasgos funcionales,
proporcionan un poderoso enfoque para el entendimiento de la respuesta de la vegetacién a
factores ambientales y su distribucion en un gradiente altitudinal. La presente investigacion
identifico como las especies se agrupan funcionalmente de acuerdo a un conjunto de siete
rasgos funcionales clave (Area foliar-AF, Area especifica foliar-AFE, Contenido foliar de
materia seca-CFMS, Fuerza fisica de las hojas-FFH, Densidad de madera-DM, Contenido
foliar de nitrégeno-N y Contenido foliar de fésforo-P) y su comportamiento frente a la altitud
y, de este modo, contribuir el entendimiento de cdmo reaccionan ante cambios en un grupo de
variables bioclimaticas. En un primera parte a partir del analisis multivariado se establecieron
las relaciones entre rasgos funcionales y sus procesos ecoldgicos en el ecosistema de estos
bosques secundarios, donde se identificaron seis TFPs y uno a priori (FFP7) para 106 especies,
los cuales de denominaron como adquisitivos (TFP2, TFP3, TFP5), conservativos (TFP1,
TFP4) y mixto (TFP6). También se midi6 diversidad funcional a través de 13 indices entre
multi-rasgo y mono-rasgo y la Media Ponderada de la Comunidad (MPC) ponderados por el
nimero de individuos (N) y area basal (G), y su relacién con altitud. Los resultados mostraron
que tan solo tres indices- dos mono-rasgo (FRO Y FDvar) y uno multi-rasgo (FDiv) resultaron
significativos con la altitud, y las MPC de AF, AFE, CFMS, DM y N son los rasgos
funcionales que predominan en las comunidades de los TFPs descritos. Se discutieron las
caracteristicas funcionales de los TFPs en base a sus rasgos que comparten, su aporte a los
procesos de ciclado de nutrientes, adaptabilidad al medio natural, las posibles implicaciones en
la variacion de caracteres funcionales con un aumento en la altitud, y la asociacion entre
indices de diversidad funcional y MPC con la altitud. En la segunda parte se evalu6 como los
TFPs, indices de diversidad funcional (IDF) y MPC se encuentran relacionados con factores
ambientales, a través de 19 variables bioclimaticas y entender cOmo reaccionan estos tipos

funcionales, IDF y MPC ante cambios potenciales en el clima. Se encontré que los TFP6 y
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TFP5 estuvieron méas asociados a variables de precipitacion y que los IDF y MPC de los
rasgos se encuentran mas asociados a variables de temperatura. Los resultados mostraron que
la consistente relacion lineal entre estos TFPs, IDF y MPC y variables bioclimaticas, muestra
que estas comunidades de plantas se veran mas afectadas en el futuro probablemente, por una
baja capacidad de tolerar cambios en su ambiente 0 por una respuesta tardia en términos de
cambios evolutivos o adaptaciones fisioldgicas, que eventualmente pueden condicionar a un
cambio en la capacidad de regeneracion, reproduccidn, supervivencia individual, densidad de
las especies y en una reduccion en el rango del valor del rasgo y, finalmente, en un descenso

en diversidad funcional en estas comunidades de plantas.

Palabras clave: altitud, rasgos funcionales, tipos funcionales de planta, indices de diversidad

funcional, media ponderada de la comunidad.
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SUMMARY

Forests cover a wide range of environmental conditions determined by environmental
variation in temperature, water, light and soil. Among these factors ranging from lowlands to
tropical mountain forest, the decrease in air temperature and the increase of cloud cover with
an increase in altitude are probably ultimately responsible for limiting the growth and
distribution of forests. In this regard, the identification of Plant Functional Types (PFTs) based
on functional traits, provided a powerful approach to understanding the response of vegetation
to environmental factors and their distribution in an altitudinal gradient. This research
identified how species are grouped by their function according to a set of seven key functional
traits (leaf area- FA, specific leaf area- SLA, leaf dry matter content-LDMC, Physical strength
leaf-FSL, density Wood-DW, leaf nitrogen content-N, leaf content of phosphorus-P) and their
response to altitude and, thus, helping to understand how they react to changes in a group of
bioclimatic variables. First of all and through a multivariate analysis, the relationship between
functional traits and ecological processes in the ecosystem of these secondary forests were
established and six TFPs and one a priori (FFP7) were identified for 106 species, and which
were named as acquisitive (PFT2, PFT3, PFT5), conservative (PFT1, PFT4) and mixed
(PFT6). Functional diversity was also measured through 13 indices among multi- and single-
trait and the Community Weighed Mean (CWM) calculated by the number of individuals (N)
and basal area (G), and its relationship with altitude. The results showed that only three traits,
two single- (FRO and FDvar) and one multi-trait (FDiv) were significant with altitude, and the
FA, SLA, LDMC, DW and N CWMs are the functional features that dominate the described
TFPs communities. The functional characteristics of the PFTs based on their shared features,
their contribution to nutrient cycling processes, adaptability to the environment, the possible
implications of the variation in functional traits with increasing altitude, and the associations
between indices of functional diversity and CWM with altitude were discussed. The second
part evaluated how TFPs, functional diversity indices (FDI) and CWM are related to
environmental factors, across 19 bioclimatic variables and tried to understand how these
functional types, FDI and CWM, react to potential changes in climate. It was found that PFT5

and PFT6 were more associated with precipitation variables and that the IDF and CWM
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features are more closely associated with temperature variables. The results showed that the
consistent linear relationship between these PFTs, IDF and CWM and bioclimatic variables,
show that these plant communities will probably be mostly affected in the future by a low
ability to tolerate changes in their environment or in a delayed response terms of evolutionary
changes or physiological adaptations, which may eventually determine a change in the
capacity for regeneration, reproduction, individual survival, density of species and a reduction
in the range of the value of the trait and, finally, a decrease in diversity functional in these

plant communities.

Key words: altitude, functional traits, plant functional traits, indices of functional

diversity, community weighed mean.
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1  INTRODUCCION

La sinergia entre cambio climatico y fragmentacion del habitat son los aspectos de
mayor amenaza para la biodiversidad. Una clara sefial de que el cambio ya estd en marcha se
presenta en las especies, que no solo deberan encontrar un habitat adecuado en el futuro, si no
que diversos taxones experimentaran diferentes rangos de movimiento, y las plantas son

probablemente las que més lentamente se desplazaran (Lovejoy y Hannah 2005).

Para las comunidades vegetales, su distribucion esta determinada por diferentes
factores ambientales como las caracteristicas del suelo y el clima; siendo este Gltimo el
principal responsable (Berry et &l. 2003, Zunino y Zullini 2003). Cuando alguno de dichos
factores cambia, en especial las condiciones climaticas, la estructura y composicion de los
ecosistemas también pueden sufrir modificaciones. La respuesta por parte de las plantas y
animales depende de la intensidad y velocidad del cambio en las condiciones climaticas, si el
cambio es paulatino y con poca intensidad, es probable que gran parte de las especies logre
evolucionar y sus descendencias se adapten a las nuevas condiciones ambientales. Sin
embargo, si el cambio se produce con gran intensidad y en periodo relativamente corto, un
bajo porcentaje de la biodiversidad logra adaptarse a esos cambios, 1o que produce la extincion

de las especies con baja capacidad de amortiguamiento (Gomez et al. 2007).

A consecuencia de estos eventos extremos, se han creado herramientas para la
simulacion de impactos que los cambios en el clima podrian ocasionar a los ecosistemas y por
consecuencia a las actividades humanas. Para estimar las condiciones futuras del clima con
base en las nuevas concentraciones de los GEI se han desarrollado diferentes modelos que
simulan los cambios en las variables climaticas como por ejemplo la temperatura,
precipitacion, evaporacion, etc. (Magafia et al. 2000). A partir de la aplicacién de estos
modelos de variacion climatica se obtienen las variables base para realizar simulaciones a

futuro del comportamiento de especies y ecosistemas.
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Derivado de la magnitud y de la cronologia de los impactos se esperan respuestas
variadas que dependeran de la tasa de variacién climatica, potencial de adaptacion y aspectos
de distribucion. En el caso de la distribucion de especies a lo largo de gradientes altitudinales
se esperan movimientos hacia las partes altas en bdsqueda de temperaturas mas bajas
(Parmesan 2005). Para las especies que habitan en las cimas de montafia estarian sujetas a una
mayor probabilidad de la extincion local por no tener la opcion a moverse en altitud; y las de
elevaciones bajas se restringen a areas pequefias y dentro de sub-poblaciones fragmentadas,
ya gque fueron desplazadas hasta las montafias (Shugart 1998). Por estas razones se considera
que mantener y fortalecer los corredores como medio de conectividad es una alternativa para
minimizar los efectos del aislamiento, mantener desplazamientos migratorios tradicionales
entre areas geograficas diferentes, recolonizacion de habitats mediante una mayor dispersion e
inmigracion (Bennett 2004) y la capacidad de adaptacion de las especies a variaciones
climaticas, principalmente entre habitats que presten las condiciones apropiadas para facilitar
los movimientos altitudinales. Por su parte, Forman (1991) menciona que las redes de enlaces
en el paisaje constituyen la via para la redistribucion de poblaciones y como habitat para

especies con capacidad limitada de dispersion, bajo una categoria de cambio climatico.

Con base en lo expuesto, y la poca informacidén de la respuesta de las comunidades
vegetales a los cambios ambientales en su habitat, el presente estudio pretende contribuir al
conocimiento cientifico sobre los cambios proyectados a nivel de tipos funcionales de plantas
(TFPs) relacionado a su patron de distribucion segun el gradiente altitudinal, sobre todo, la
necesidad entender los efectos de las variaciones climaticas en la adaptacion y vulnerabilidad
de especies arbdreas, dentro del Corredor Bioldgico Volcéanica Central — Talamanca (CBVC-
T).

1.1 Objetivos del estudio

1.1.1 Objetivo general

Identificar y caracterizar tipos funcionales de plantas (TFPs) dentro de un gradiente

altitudinal y establecer su relacion con factores ambientales.
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1.1.2 Objetivos especificos

Determinar para especies vegetales dominantes dentro de un gradiente altitudinal los
valores de rasgos funcionales relacionados con variaciones en las condiciones climaticas.

Identificar y caracterizar TFPs de acuerdo a su respuesta a variaciones climaticas
utilizando rasgos foliares y de tallo.

Determinar la relacién de TFP, indices de diversidad funcional (IDF) y medias
ponderadas de la comunidad (MPC) de rasgos funcionales con respecto a variables
bioclimaticas y el gradiente altitudinal.

1.2 Hipotesis del estudio

Los rasgos foliares y de tallo agrupan especies en TFPs que muestran respuestas

similares a condiciones ambientales.

Existen relaciones entre TFPs, indices de diversidad funcional y medias ponderadas de

la comunidad con la elevaciény con variables bioclimaticas en la zona de estudio.
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2 ARTICULOI

Identificacion y caracterizacion de tipos funcionales de plantas

(TFPs) en bosques secundarios dentro de un gradiente altitudinal

2.1. Introduccion

Las amenazas a la conservacion de especies han sido a la fecha principalmente por
efecto de la pérdida de habitats o la fragmentacidn, provocadas en su mayoria por procesos de
deforestacion, sumado al desafio que representa el cambio climatico provocado por un
aumento en las concentraciones de gases de efecto invernadero en la atmosfera, que se espera
tengan efectos significativos en el clima mundial en los préximos decenios y siglos (Hughes
2000). Los impactos a nivel de ecosistemas se espera ocurran por cambios rapidos y
sistematicos en los parametros climaticos, en especial temperatura y precipitacion, que en
sistemas de montafia pueden darse sobre distancias muy cortas (Becker y Bugmann, 1999,
Diaz et al. 2003, Beniston 2003). A nivel de comunidades vegetales este cambio se prevé
provocard el desplazamiento de la vegetacion tipica de zonas bajas hacia areas mas altas
(Beniston 2003), impactos significativos en la distribucion y abundancia de especies debido a
la migracion (Pearson y Dawson 2003, Walther et al. 2002, Midgley et al. 2002) y efectos en
los procesos del establecimiento, crecimiento y reproduccion de poblaciones por alteraciones
de habitat (Willian et &l. 2005).

Recientemente, la necesidad de establecer las respuestas de la vegetacion a cambios
potenciales climaticos y las variaciones en las funciones de los ecosistemas terrestres ha hecho
que conceptos de ecologia funcional de plantas sean aplicados en estudios en comunidades
naturales (Lavorel y Garnier 2002). El enfoque de ecologia funcional se basa en que ciertos
caracteres del fenotipo de un organismo —llamados rasgos funcionales- influyen, y a su vez
responden, a los procesos ecosistémicos (Petchey y Gaston 2006). Un rasgo otorga
informacidén de la funcion que desempefia una especie en el ecosistema, y de su respuesta ante
un determinado factor ambiental (Lavorel y Garnier 2002). Las plantas responden a los

cambios en las condiciones climaticas variando en su distribucion y abundancia; estos cambios

22



en las poblaciones de especies, y por tanto en los rasgos que contienen, ocasionan impactos en

el funcionamiento de los ecosistemas (Diaz et al. 2002).

Con este enfoque se reduce la dificultad que encierra el analisis de las respuestas de la
vegetacion a los cambios ambientales utilizando el enfoque taxondmico, debido a la enorme
complejidad de especies -y sus respuestas individuales- que se encuentra en comunidades
naturales (Diaz et &l. 2002).

En vista del reconocimiento que en los ultimos tiempos han tenido los bosques en la
provision de servicios ecosistémicos muchos estudios buscan clasificar especies dentro de
grupos que se relacionan directamente segin sus rasgos para describir la estructura y

funcionamiento de ecosistemas (Deckers et al. 2004, Gitay y Noble 1997).

Autores como Smith et al. (1997), Aguiar et al. (1996), Diaz y Cabido (2001) y
Wooward y Cramer (1996) argumentan que la dindmica de los ecosistemas puede ser
estudiada por el agrupamiento de especies vegetales en un namero limitado de grupos con
funcionamiento similar independientemente de su filogenia (o tipos funcionales de plantas,
TFPs). Condit et al. (1996), Chapin et al. (1996), Leishman y Westoby (1992) y Gitay y Noble
(1997), proponen a los TFPs como una alternativa ecoldgica a las tradicionales entidades
taxondmicas, en su eficacia para evaluar el probable impacto de potenciales cambios
ambientales. Los TFPs pueden ser definidos como el conjunto de plantas que exhiben similar
respuesta a condiciones ambientales y producen similar efecto en los procesos ecosistémicos
(Diaz y Cabido 1997); donde la funcion de las plantas es descrita a través de sus rasgos
(Semenova y van der Maarel 2000). De acuerdo con esta perspectiva, la definicion de grupos
funcionales puede permiten identificar la tolerancia a variaciones climaticas a nivel de grandes

grupos de especies (Gémez et al. 2008).

A través de investigaciones sobre diversidad funcional se han desarrollado protocolos
para la medicién de rasgos en un numero grande de especies (Cornelissen et al. 2003), y se
han construido bases de datos estandarizadas. También se han propuesto analisis para la
exploracion de asociaciones rasgos—rasgos y rasgos—ambiente (Keddy 1992, Leishman y

Westoby 1992, Grime et &l. 1996). Estos estudios se han centrado en determinar la dinAmica
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de la vegetacion a diferentes intensidades de perturbacion (Kleyer 1999, Noble y Gitay 1996),
en gradientes climaticos (Woodway y Cramer 1996, Diaz y Cabido 1997), y en describir
patrones de organizacion de la comunidad (Chapin et al. 1996). Los analisis de las relaciones
rasgos-factores ambientales, y la identificacion de TFPs proporcionan un herramienta valiosa
para la comprension de la respuesta de la vegetacion frente a condiciones cambiantes (Louault
etal. 2005).

Utilizando el enfoque de diversidad funcional, el presente trabajo pretende determinar
las relaciones y/o asociaciones entre rasgos e identificar y caracterizar tipos funcionales de
plantas dentro de un gradiente altitudinal en bosques secundarios del Corredor Bioldgico
Volcanica Central Talamanca, en Costa Rica, agrupados de acuerdo a un conjunto de rasgos
foliares y de tallo relacionados con su respuesta a variaciones climaticas. El estudio permitio
ademas evaluar la variabilidad de los rasgos dentro de cada grupo funcional de acuerdo al
gradiente altitudinal que se observa en el corredor, y proporcionar informacion que aporte para
la modelacion de cambios futuros en la vegetacion. Ademas, se pretende contribuir a definir
estrategias de proteccion y manejo de aquellos TFPs menos tolerantes a las perturbaciones del

clima futuro.

2.2 Marco referencial

2.2.1 Cambio climatico y sus impactos en bosques naturales

El Informe de Cambio Climatico del IPCC (2007) sobre escenarios de emisiones,
proyecta un aumento de las emisiones mundiales de gases efecto invernadero (GEI) entre un
25% y 90% de CO, entre el afio 2000 y 2030, una de las tasas méas altas reportadas en los
altimos 10.000 afios. Este aumento segun Parmesan y Yohe (2003), constituye una de las
fuerzas que moldean los sistemas naturales a nivel global y que actualmente representa una
fuerte amenaza para la biodiversidad. Para Fischlin et al. (2007), los impactos del cambio
climatico sobre la biodiversidad ya estdn siendo observados en un amplio rango de

ecosistemas, entre ellos el bosques tropical.

Desde mediados de la década de 1970, todas las regiones de bosque tropical lluvioso
han experimentado un fuerte calentamiento en una tasa media de 0,26 + 0,05 °C por década,
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de forma simultanea con un aumento global de la temperatura atribuido al efecto invernadero
antropogénico (Malhi y Wright 2004). Aunque estos bosques han demostrado elasticidad a
cambios climaticos en el pasado, los fragmentados y degradados bosques actuales son mas
vulnerables (Noss 2001).

En este contexto, aumentos de CO, Yy cambios en los patrones de temperatura y
precipitacion causara distintos efectos en los ecosistemas forestales, haciendo que algunos se
contraigan, mientras otros se expandan. En conjunto, esto indica que muchas areas,
especialmente los habitats a lo largo de gradientes ambientales, seran sometidos a cambios en
poblaciones que no puedan adaptarse o trasladarse con cambios en el clima, incluso algunos se
enfrentarian a la extincion (Biringer 2003). En ecosistemas de bosque, taxones y procesos
ecoldgicos los impactos por efecto de cambio climatico incluyen cambios en la distribucién de
las especies, fenologia, interacciones ecoldgicas, composicion y dinamica de las comunidades
vegetales (Willian et al. 2003) y traslado de habitat para muchas especies a elevaciones mas
altas o altitudes altas (WWF 2003).

Los bosques de niebla también se veran afectados, en particular, cambios en la
formacion de nubes y alteracion de la actual dindmica de los bosques que incluye pérdida de
biodiversidad, cambios altitudinales en la distribucion de especies y posterior reorganizacion
de las comunidades y el marchitamiento o muerte de epifitas, generando un efecto en cascada
sobre la vida en estos bosques (Foster 2001). Un sitio en particular, Monteverde, Costa Rica,
ya parece estar experimentando una reduccion en la formacién de nubes (Pounds 1999). Estos
cambios bioldgicos y climaticos observados sugieren que el calentamiento de la atmosfera ha
elevado el nivel promedio de las nubes orogréaficas, con lo cual los bosques de Monteverde

perciben cada vez menos lluvia horizontal y lloviznas (Pounds 1999).

En términos generales, los cambios actuales y futuros provocados por el calentamiento
global actian sobre diferentes aspectos de los sistemas naturales, tales como: i) las
interacciones funcionales entre especies; ii) la distribuciéon espacial y temporal; iii) la
diversidad genética; y, iv) los procesos ecosistémicos, entre otros. La elasticidad de los

ecosistemas frente a estos cambios depende significativamente del potencial de migracion y
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dispersidn de las especies y poblaciones, su diversidad y viabilidad genética, y su tolerancia a

los cambios en el clima (Kappelle et al. 1999).

En este contexto, los bosques contribuyen potencialmente al cambio climatico global
gracias a su influencia sobre el ciclo global del carbono (C) porque almacenan grandes
cantidades en la vegetacion y el suelo (Brown 1997). Los bosques secundarios no son la
exencion, pues se convierten en potenciales sumideros de carbono (Berti 2001), debido a que
la tasa de productividad primaria neta es sobrepasada por la respiracion de la planta (Brown
1997). Son definidos como aquella tierra con vegetacion lefiosa de caracter sucesional
secundaria que se desarrolla una vez que la vegetacién original fue eliminada total mente como

consecuencia de las actividades humanas (CNCF 1999, Finegan 1992).

Diversos estudios han demostrado el potencial de los bosques secundarios como
productores de bienes y servicios ambientales (De la Sala 2002), y su enorme valor en la
proteccion y conservacion de la biodiversidad vegetal. Son importantes como fuente de
madera o lefia, proteccion de la erosién, refugios de biodiversidad de plantas en paisajes
fragmentados, sumideros de carbono, proveedores locales de plantas medicinales, promueven
la recuperacion de las propiedades fisicas y quimicas del suelo y proveen habitat para
organismos que no sobreviven en tierras agricolas (Berti 2001, Guariguata y Ostertag 2000,
Aide et al. 1996). Dada su rapida sucesion, estos bosques desempefian funciones reguladoras
decisivas (ECO 1997).

2.2.2 Diversidad funcional y su medida

En la actualidad muchos trabajos se han focalizado en comprender cuales son los
componentes principalmente importantes de la biodiversidad, poniendo principal atencién en
diversidad funcional (DF), como un enfoque que ayuda a explicar y predecir la funcion de los
organismos en los ecosistemas (Petchey y Gaston 1996) y determinar procesos ecosistémicos.
Es de importancia ecoldgica porque esta, es el componente de la diversidad que influye en la
dindmica de los ecosistemas, estabilidad, productividad, balance de nutrientes, y otros

aspectos del funcionamiento del ecosistema (Tilman 2001).
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La diversidad funcional es definida por Petchey et al. (2004) como los componentes de
la biodiversidad que influyen en como un ecosistema opera o funciona. Incluye dos
componentes: a) la riqueza funcional, a menudo medida como el namero de tipos funcionales
de plantas (TFPs) que son definidos como el conjunto de especies que comparten rasgos
biologicos y juegan un papel similar en los procesos de los ecosistemas; y b) la co mposicién
funcional, expresada cominmente como la presencia o ausencia de TFPs (Diaz y Cabido
2001).

Esta diversidad funcional como un sub-conjunto de la diversidad bioldgica, se mide
por los valores y rangos de los rasgos, para las especies presentes en un ecosistema, de los
rasgos de los organismos que influyen en uno o mas aspectos en el funcionamiento de un
ecosistema (Tilman 2001) é como la extension de la variacién del rasgo funcional entre las
especies en una comunidad (Bello et al. 2006). Por rasgo se entiende cualquier caracteristica
morfologica, fisioldgica o fenoldgicos mensurables a nivel individual para todo organismo, sin
referencia ambiental o cualquier otro nivel de organizacion (Violle et al. 2007). Son
importantes porque influyen fuertemente en la funcidn de los ecosistemas y estan relacionados
entre la estructura de la vegetacion y procesos ecosistémicos, y la respuesta de la vegetacién a
cambios de uso de la tierra en la actualidad (Diaz et al. 1997). Los rasgos funcionales de
plantas son considerados como un reflejo de las adaptaciones a una variacion en el entorno

fisico e intercambio (eco fisioldgico y/o evolutivo) en una planta (Lavorel et al. 2007).

En la actualidad, muchos autores consideran que la funcion del ecosistema no depende
del nimero de especies, sino en los rasgos funcionales de las especies presentes (composicion)
(Mason et al. 2003). Esta funcién se ha medido indirectamente con el uso de rasgos simples
que son indicativos de las caracteristicas funcionales (por ejemplo, el area foliar especifica),

resultando generalmente en la utilizacion de un set de rasgos.

Dos conjuntos con una cantidad similar de especies pueden ser funcionalmente
diversos dependiendo de cudn similares o diferentes son los rasgos de las especies entre las
especies en las comunidades. El rango de los rasgos se refiere a la diferencia entre valores
extremos de un rasgo funcional, por ejemplo: el rango de tamafio foliar, altura de dosel, o

profundidades de enraizamiento por diferentes plantas en un ecosistema (Diaz y Cabido 2001).
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En muchos casos, rasgos importantes en una determinada funcién del ecosistema puede ser
compartida entre maltiples especies (Naeem y Wright 2003). Dado esta redundancia de
distribucion de rasgos, los esfuerzos han llevado a clasificar las especies con caracteristicas

similares en grupos funcionales.

Estos beneficios de clasificar plantas en grupos funcionales pueden ser vistos como
estrategias de vida de las plantas ya que representan diferentes maneras de aprovechar de
manera segura el carbono durante el crecimiento vegetativo, adquieren, usan y conservar 10s
recursos (Saldafia et al. 2008). También son utilizados para simplificar la complejidad
floristica en modelos de vegetacion global, para monitorear los efectos del cambio global o
manejo en la distribucion de la vegetacion, procesos ecosistémicos y divisiones arbitrarias de
espacios relativamente continuo de rasgo (Lavorel et al. 2007, Diaz y Cabido 2001).
Adicionalmente, identificacion de TFPs basados en rasgos funcionales de facil medicién
(suaves), proporcionan un poderoso enfoque para el entendimiento de la respuesta de la

vegetacion a factores ambientales (Louault et al. 2005).

Estas similitudes se basan en el hecho de que tienden a compartir un conjunto de
rasgos funcionales clave (Cornelissen et al. 2003). Pueden ser vistos desde dos diferentes
angulos: tipos funcionales respuesta (grupos de especies con similar respuesta a un factor
ambiental particular tal como disponibilidad de recursos, perturbacién o CO? vy tipos
funcionales efecto (especies con un efecto similar en uno o varias funciones del ecosistema
como productividad primaria, ciclado de nutrientes y transferencia trofica (Walker et &l. 1999,
Lavorel y Garnier 2002). Su clasificacion depende del proceso de los ecosistemas o factor
ambiental de interés (Diaz y Cabido 2002).

En un intento por medir diversidad funcional, muchos autores han propuesto indices de
diversidad funcional, definidos como el nimero de diferentes grupos funcionales, tambien
Ilamados grupos de diversidad funcional (Bengtsson 1998, Tilman 2001). Existen alrededor de
18 indices diversidad funcional clasificados en multivariados y univariados (Casanoves et al.
2008), muchos de ellos incluyen una clasificacion a priori de los rasgos y ndmero grupos
funcionales. Entre los mas conocidos estan el propuesto por Walker et al. (1999), FAD1-

Atributo de diversidad funcional, que se define como el nimero de diferentes combinaciones

28



de los rasgos que ocurren en la comunidad, que debe ser igual o menor que el nimero de
especies; el FD-Diversidad funcional: distancias entre especies a lo largo de clasificaciones
jerarquicas (Petchey y Gaston 2002); FDvar-Divergencia funcional: variacion en los valores
de los rasgos de las especies presentes en un sitio, ponderada por su abundancia (Mason et al.
2003); FGR- Riqueza de Grupos Funcionales: medida basada en TFPs y ampliamente
utilizada por autores como Diaz y Cabido (1997), Grime et al. (1997), Diaz et &l. (2001) y
MPC-Media Ponderada de la Comunidad: se expresa como el valor agregado de un rasgo a
nivel de la comunidad o suma de los valores de un rasgo de las especies en estudio, ponderada
por la abundancia u otro pardmetro de ponderacién (Violle et al. 2007). Este ultimo permite
entender el funcionamiento de los ecosistemas en base a coémo se comporta un rasgo tal como
el AFE o DM, pues toma en cuenta la estructura de la comunidad, utilizando parametros de

ponderacién como la abundancia o el area basal de cada especie (Violle et al. 2007).

2.2.3 Rasgos funcionales y su relaciéon ambiental

Lavorel y Garnier (2002) y Flynn et al. (2009), afirman que los rasgos funcionales
otorgan informacion de la funcion que las especies desempefian en el ecosistema y su
respuesta ante un determinado factor ambiental y los impactos ecolégicos de su pérdida. Las
caracteristicas funcionales de las especies son muy dificiles de evaluar de forma directa, sobre
todo cuando se trata de un gran namero de especies (Mason et al. 2003). Sin embargo, la
mayoria de trabajos realizados en diversidad funcional han medido la funcion indirectamente
con el uso de rasgos simples que son indicativos de las caracteristicas funcionales, por
ejemplo: el area foliar especifica se relaciona con la estrategia de recoleccion de luz y se ha
visto como un indicador de adaptacion ambiental (Garnier et al. 2001). Juntos, el AFE y el
contenido foliar de materia seca (CFMS) reflejan un intercambio en el funcionamiento de la
planta entre una rapida produccion de biomasa y una eficiente conservacion de nutrientes; la
densidad de madera es un rasgo que esta correlacionado con el contenido de carbono y con
numerosas propiedades morfolGogicas, mecanicas, fisiologicas y ecologicas (Chave et al.
2006).
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Por su parte, tasas de crecimiento relativo, tamafio, y capacidad de persistir después de
una perturbacion son rasgos claves que definen la estrategia adaptativa de las plantas (Chapin
et al. 1996). Una alta tasa de crecimiento relativo requiere altas tasas (por unidad de masa de
tejido) de absorcion de nutrientes, fotosintesis, perdida de agua y una area foliar grande. Un
tamafio grande, permite a las plantas dominar recursos de luz, y se asocia con cantidades
grandes de absorcion de nutrientes, fotosintesis, y transpiracion de tejidos. Juntos, estos rasgos
determinan muchos procesos ecoldgicos con claras consecuencias en los ecosistemas y global
(Chapin et al. 1996). Otro eje general de los rasgos de plantas esta asociado con la respuesta a
perturbaciones; estos son cruciales en la prediccion de cambios transitorios en distribucién de
la vegetacion en respuesta a cambios ambientales globales (Chapin et al. 1996). A escala
global, rasgos foliares tales como area foliar especifica, vida de la hoja, concentracion de N
foliar, capacidad fotosintética por unidad de masa foliar y tasas de respiracion estan
correlacionadas entre si (Wright et al. 2004) y estan asociados con el ciclado rapido de
nutrientes a nivel de ecosistemas (por ejemplo: alta productividad, rapida descomposicion de
la hojarasca) (Quétier et al. 2007).

La supervivencia de las plantas en los bosques esta asociado a sus caracteristicas
ecoldgicas, las cuales pueden ser resumidas en términos de dos estrategias: adquisitiva y
conservativa (Diaz et al. 2004). Especies adquisitivas se caracterizan por ser pioneras, con una
tasa de crecimiento relativamente rapida (Thiffault et al. 2006), adquisicion rapida de recursos
(tipo adquisitivo), y rasgos asociados a una alta AFE, bajo CFMS, hojas grandes, delgadas,
suaves, ricas en nutrientes (Cingolani et &l. 2007, Pazos et &l. 2007, Kihner y Kleyer 2008,
Tecco et &l. 1998, Ansquer et al. 2008) y baja concentracion de lignina (Pazos et al. 2007);
altos contenidos de N foliar y baja densidad de madera (Tecco et al. 1998), elementos clave de

un sindrome adquisitivo de uso, retencién y liberacién de recursos (Diaz et al. 2004).

Especies conservativas, son de sucesion tardia y crecimiento lento (Thiffault, et al.
2006), conservan recursos (tipo retencion) (Diaz et al. 2004), poseen AFE baja, alta DM, hojas
duras y pequefias y bajo contenido de nutrientes (Kihner y Kleyer 2008, Tecco et al. 1998).
Ambas especies tanto conservativas como adquisitivas pueden coexistir en el mismo sitio,
mostrando nichos similares a procesos de cambios en el ambiente y perturbacion (Kihner y
Kleyer 2008).
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2.3. Materiales y métodos

2.3.1 Area de estudio

El Corredor Biologico Volcanica Central — Talamanca (CBVC-T) se encuentra en
Costa Rica entre las coordenadas CRTM (Costa Rica Transverse Mercator) X= 517421 —
569101 Longitud y Y= 1115350 — 1075990 Latitud (Canet 2008), provincia de Cartago,
canton Turrialba. Forma parte de la estrategia de conectividad del Area de Conservacion de la
Cordillera Volcanica Central (ACCVC), iniciativa elaborada en el afio 2000 como una
propuesta participativa entre las comunidades de Turrialba, Jiménez y el Proyecto de Corredor
Bioldgico Mesoamericano (ACCVC 2000). El objetivo principal del corredor es: “restablecer
y mantener la conectividad biologica entre las reservas de biosfera Cordillera Volcanica
Central y La Amistad, mejorando la calidad ambiental del entorno y contribuyendo asi, a
elevar la calidad de vida de las personas que se encuentran en este corredor biologico” (Canet
2008).

Con una extension de 114.451,46 ha, el CBVC-T presenta siete zonas de vida y cuatro
transiciones distribuidas en cuatro pisos altitudinales: Basal, Premontano, Montano bajo y
Montano. La zona de vida mejor representada corresponde al Bosque muy himedo
Premontano (bmh-P) y el Bosque muy hiimedo Montano bajo (bmh-Mb). El tipo de cobertura
predominante en este corredor es el bosque natural con un 52%, principalmente secundario,
seguido por pasto arbolado (24%) y en menor porcentaje el café (8%) (Canet 2008). Su
topografia se caracteriza por terrenos en su mayoria fuertemente ondulados, con pendientes
entre 30 y 60% y con un rango altitudinal que va desde los 339 msnm en el distrito de
Peralta hasta los 3340 msnm en el Volcan Turrialba. Sus suelos son de los 6rdenes Entisoles,
Inceptisoles y Ultisoles, de relieves pronunciados y fuertes pendientes; son suelos derivados
de cenizas volcanicas, profundos, de buena permeabilidad, ricos en materia organica y fértiles
(Canet 2008).

Presenta una variedad climatica influenciada por el sistema de vientos alisios que

incursionan por la vertiente del Caribe y que aportan el total de humedad que se distribuye en
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toda la Cordillera Volcanica Central. Presenta precipitaciones que oscilan entre los 2500 mm
hacia el pacifico y 5500 mm en el sector atlantico, con una humedad relativa del 88,1 %
(Canet 2008). Entre los meses de mayo Yy diciembre se concentran los indices mas altos de
precipitacion, siendo diciembre el mes méas lluvioso del afio; por otro lado hay cuatro meses
secos (de enero a abril) en donde marzo se reporta como el mes mas seco del afio (Brenes
1976, Rodriguez et al. 2002, Canet 2008). En cuanto a la temperatura, el promedio anual
registrado es de 21,8 °C con méximas de 27,5 °C y minimas de 18 °C (Canet 2008). Los
meses mas calidos se dan entre abril y octubre, mientras que los meses mas frios

corresponden a diciembre, enero y febrero (Canet 2008).

Como parte de los esfuerzos para la conservacion y sostenibilidad del corredor,
Murrieta (2006) realizo la identificacion y caracterizacion de tipos de bosque natural, como
parte de una propuesta de red de conectividad estructural ecoldgica para el corredor. Identifico
5 tipos de bosques: nombrados como de Clarisia biflora, Ocotea nicaraguenses y Rollinia
pittieri (Bosque 1); Vismia macrophylla, Vochisia allenii y Miconia puntata (Bosque 2);
Hampea appendiculata, Cecropia obtusifolia y Conostegia rufescens (Bosque 3), Croton
draco, Citharexylum caudatum y Cecropia peltata (Bosque 4) y Croton shiedeanus, Alfaroa

costaricensis y Abarema idiopoda (Bosque 5).

El corredor cuenta con un Comité de Gestion integrado por representantes de la
Asociacion de Productores Organicos (APQOT), junto con otros socios estratégicos como el
CATIE, el ICE y el MINAET. Estas organizaciones se encargan de promover la
investigacion, generar conocimiento y acciones para el manejo de recursos naturales y

promover la educacion ambiental en las comunidades del corredor (Canet 2008).

2.3.2 Fases para el desarrollo del estudio

El presente estudio se divide en las siguientes fases:

a) Muestreo de la vegetacién en bosques y determinacién de especies dominantes para la

evaluacion de rasgos funcionales
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b) Seleccion de rasgos funcionales en especies dominantes relacionados con impactos del

cambio climatico en comunidades vegetales

c) Medicion de rasgos funcionales en especies dominantes relacionados con impactos del

cambio climatico en comunidades vegetales
d) Identificacion y caracterizacion de tipos funcionales de plantas

A continuacion se detalla cada una de estas.

2.3.2.1 Muestreo de la vegetacion en bosques y determinacién de especies

dominantes para la evaluacion de rasgos funcionales

Murrieta (2006) con base en dos categorias de suelo y tres rangos de pendiente de sitio,
definio seis estratos de altura sobre el nivel del mar y ubicé en cada uno de ellos parcelas. Las
parcelas se ubicaron desde los 669 msnm hasta los 1739 msnm. En total estableci6 29 parcelas
de 50 m x 50 m en bosques secundarios con edades de 20 a 25 afios, y nueve parcelas en
bosques primarios. Dentro de las parcelas identifico y midio el dap de todos los individuos de
arboles mayores a 20 cm de dap y de palmas mayores a 10 cm de dap. La parcela de 50 m x 50
m fue dividida en una parcela de 20 m x50 m (0.1 ha) donde evalud el dap e identifico a nivel
de especie todo individuo mayor a 10 cm de dap, incluyendo arboles, palmas y helechos. Con
la informacion reunida para ambos tamafios de parcela Murrieta identifico y caracterizo tipos
de bosque natural. En total encontr6 cinco distintos tipos de bosque distribuidos en relacion a
variables fisico- ambientales como: pendiente, suelos y zonas de vida. Toda la informacion de
las parcelas se encuentra en la base de datos del Programa Produccion y Conservacién en
Bosques del CATIE.

Para esta investigacion se utilizo la informacidn del estudio de Murrieta generada dentro
de las parcelas temporales de 20 m x 50 m de bosque secundario (29 en total), considerando
los datos de la vegetacion >10 cm de dap. Dado que en el estudio de Murrieta s6lo se logro
ubicar parcelas hasta 1739 msnm, y considerando que en el corredor existe bosque mas alla de
este punto que podria contener comunidades distintas no identificadas en su estudio, se decidid

ubicar nueve parcelas permanentes de muestreo adicionales, de 50 m x 50 m, en bosques
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secundarios arriba de los 1800 msnm hasta los 2900 msnm y medir en ellas toda la vegetacion
>10 cm de dap, incluyendo arboles, palmas y helechos. Esto con el fin de contrastar tipos
funcionales de plantas presentes en estos bosques dentro del gradiente altitudinal que existe en

el corredor.

Previo al muestreo de la vegetacion se realiz6 una ubicacion de parches de bosques
secundarios arriba de los 1800 msnm, priorizando areas mayores de 5 ha y que no estuvieran
dominados por Alnus acuminata, una especie pionera en estos sitios y que tiende a
establecerse en zonas de deslizamientos. De igual manera se considero la edad del bosque, que
fuera entre 20 a 25 afios de edad, informacion que se obtuvo a partir de conversaciones

sostenidas con los propietarios de las fincas.

Las nueve parcelas fueron instaladas y evaluadas considerando criterios estandares
para medicion de parcelas permanentes (por ejemplo Camacho 2000) y que fueron seguidos
también por Murrieta. La identificacion de las especies en las parcelas de muestreo para la
presente investigacion, estuvo a cargo del parataxonomo Vicente Herra, funcionario del
CATIE, y de Nelson Zamora, curador del Instituto Nacional de Biodiversidad (INBio). En
total se tiene para esta investigacién informacion de la vegetacion en 38 parcelas. Los datos de
las parcelas de 20 m x 50 m de Murrieta en cuanto a densidad y area basal por especie fueron
extrapolados a un tamafio de parcela de 50 m x 50 m con el propdsito de tener uniformizada la
informacion. La ubicacién de las parcelas dentro del CBVC-T puede observarse en la Figura
1, y los datos de coordenadas geograficas, edad de los bosques y elevacion sobre el nivel del

mar pueden observarse en el Cuadro 1.
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Figura 1. Ubicacion de las 38 parcelas de muestreo en el CBVC-T.
Cuadro 1. Ubicacién y tipos de bosques de las 38 parcelas de muestreo.
Tipo de Ubicacién Parcela GPS Altura Edad
bosque X y (msnm) (afos)
S Sector las Sabras 1 529223 1104382 1850 25-30
S Sector las Sabras 2 529044 1103752 1992 25-30
S Sector las Sabras 3 531159 1105590 2025 25-30
S Sector las Sabras 4 531221 1105534 1834 25-30
S Sector las Sabras 5 531155 1105912 1965 25-30
S Sector Torito 6 531467 1105821 1864 25-30
S Sector la Central 7 523004 1102009 2770 25-30
S Sector la Central 8 524414 1104920 2685 25-30
S Sector la Central 9 524411 1104923 2575 25-30
S Finca Florencia Industrial 10 535071 1096255 713 25-30
S Finca Florencia Industrial 11 536943 1090837 693 25-30
S RPVS La Marta 12 534319 1081205 793 25-30
S RPVS La Marta 13 534460 1080871 808 25-30
S RPVS La Marta 14 534377 1080929 854 25-30
S Finca Tuis 16 546234 1086505 753 25-30
S Finca Tuis 17 546185 1086061 1012 25-30
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S Finca Jabillos 19 542742 1096161 921 25-30
S Finca Jabillos 20 542969 1096255 890 25-30
S Finca Pacuare 22 529185 1104355 1856 25-30
S Finca Pacuare 23 529183 1104364 1854 25-30
S Finca Pacuare 24 531461 1105856 1842 25-30
S Finca La Selva 26 526075 1082064 1229 25-30
S Finca La Selva 27 525863 1081936 1237 25-30
S Finca La Selva 28 525724 1081921 1238 25-30
S Finca La Isabel 30 535019 1098926 1195 25-30
S Finca La Isabel 31 534806 1098709 1190 25-30
S Finca La Isabel 32 534847 1098270 1212 25-30
S Finca Balalaica 33 543483 1092681 1221 25-30
S Finca Balalaica 34 543747 1092856 1238 25-30
S Finca Balalaica 35 543530 1092923 1229 25-30
S Finca Balalaica 36 543855 1093045 1237 25-30
S Finca Torito 38 533892 1107329 1856 25-30
S Finca Torito 39 533936 1106714 1864 25-30
S Finca Pastora 41 524842 1101107 1992 25-30
S Finca Pastora 42 524919 1101249 2025 25-30
S M.N Guayabo 43 534152 1102350 1131 25-30
S M.N Guayabo 44 534026 1102206 1111 25-30
S M.N Guayabo 45 533709 1102496 1167 25-30

S: bosques secundario.

2.3.2.2 Seleccion de rasgos funcionales de especies dominantes relacionadas

con impactos de cambio climatico en comunidades vegetales

Un total de siete rasgos fueron seleccionados para su medicion en las 106 especies
identificadas como dominantes en los bosques secundarios del corredor. Estos rasgos son el
area foliar (AF, mm?), 4rea foliar especifica (AFE, mm? mg™), el contenido foliar de materia
seca (CFMS, mg g™), la concentracién de nitrégeno foliar (N, mg g™), la concentracion de
fosforo foliar (P, mg g%), la fuerza fisica de las hojas (FFH, N mm™), y la densidad de madera
(DM, g cm™). Se considera que estos rasgos estan potencialmente relacionados con las

respuestas de las comunidades vegetales a alteraciones climaticas (Cornelissen et al. 2003).

El AFE y el AF se tienen como variables morfoldgicas indicadoras de adaptaciones al

ambiente y estan correlacionadas con la tasa fotosintética (Kitajima 1996) y esta positivamente
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correlacionado con el contenido nitrégeno y fosforo foliar por unidad de peso foliar (Cavelier
1986). A su vez, la tasa fotosintética estd estrechamente ligada con el crecimiento de las
plantas y su capacidad para la fijacién de carbono. Es buen indicador de estrategias de uso de
recursos de las plantas (Wilson et al. 1999, Vendramini et al. 2002) y de la tasa relativa de
crecimiento (Lambers y Poorter 1992, Reich et al. 1992). EI CFMS esta relacionado a la
densidad promedio de los tejidos de las hojas (Cornelissen et &l. 2003), y juntos el AFE vy el
CFMS reflejan un intercambio fundamental entre el funcionamiento de la planta y una rapida
produccién de biomasa (dado por una alta AFE y baja CFMS) y una eficiente conservacion de

nutrientes (cuando el AFE es baja y el CFMS es alto) en las especies.

La fuerza fisica o tensil de las hojas (FFH) es un indicador de la relacion de carbono
invertido en la proteccién estructural de tejidos fotosintéticos (Cornelissen et al. 2003). El
nitrogeno y fosforo, juntos, son elementos vitales para el funcionamiento fotosintético de las
hojas. EI N por unidad de peso estd altamente correlacionado con tasas maximas de
fotosintesis en un amplio rango de especies (Field y Money 1986). La proporcion de N foliar
y P foliar contenido en la biomasa de las plantas es un indicador del funcionamiento y de la
limitacion de nutrientes a nivel de la comunidad (Han et &l. 2005).

La densidad de madera (DM) esta correlacionada con el contenido de carbono e influye
directamente sobre la acumulacion y flujos de carbono (Fearnside 1997, Wiemann y
Williamson 2002). Comunmente esta relacionada a la tasa de crecimiento, debido a que las
especies que invierten menos en estructuras lefiosas por unidad de volumen, y por lo tanto
producen maderas suaves, pueden crecer y responder rapidamente a incrementos en niveles de
iluminacion, como los que ocurren cuando se forman claros en el bosque (Verburg y van Eijk-
Bos 2003) y, con la defensa de las especies contra dafios mecanicos y ataque de patdgenos y
herbivoros (Cornelissen at al. 2003). También se asocia con las condiciones climaticas que
prevalecen en la region donde los individuos crecen (Barajas-Morales et al. 1987), por
ejemplo, una alta densidad de madera se encuentra a menudo en ambientes con baja radiacién
solar, presencia de factores que generan estrés en las plantas (viento, bajas temperaturas,
abundancia de hongos descomponedores de madera) y baja fertilidad del suelo (Chave et al.
2006). La densidad de madera estd inversamente relacionada a la tasa de crecimiento del tallo,

la tasa de mortalidad y el tiempo de reproduccion (Swenson y Enquist 2007).
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2.3.2.3. Medicion de rasgos funcionales en especies dominantes relacionados

con impactos de cambio climatico en comunidades vegetales

El proceso de determinacion de los valores de los rasgos seleccionados para las 106
especies consideradas como dominantes en los bosques en estudio se hizo a partir de los

siguientes pasos:

a) Primero se hizo una revision de la base de datos del programa de Produccion y
Conservacion en Bosques que tiene informacion de rasgos de especies en parcelas
permanentes en bosques hiimedos primarios de la zona norte de Costa Rica, generada a partir
de las investigaciones de Salgado (2006) y Fernandez (2007). Los valores de los rasgos en esta
base de datos fueron obtenidos mediante mediciones directas de las especies en campo
siguiendo los protocolos de Garnier et al. (2001) y Cornelissen et al. (2003) y a través de
revision de literatura. Del total de 106 especies seleccionadas en este estudio, se encontr6

informacion de los rasgos para 19 especies.

b) Para las 87 especies restantes se procedio a hacer mediciones de rasgos en campo. Se midio
a un nimero de cinco individuos por especie los rasgos AF, AFE, CFMS, FFH, DM, P y N.
Los métodos de muestreo y las categorias de asignacion de los rasgos funcionales se basaron
en los protocolos propuestos por Garnier et al. (2001) y Cornelissen et al. (2003), y los
adaptados por el Proyecto Diversus. A continuacién se describen las metodologias utilizadas
para la medicién de rasgos en campo. Un caso especial se presentd con las dos especies de
helecho Shaeropteris brunei y Alsophila cf. erinacea en cuanto al rasgo de DM. El valor de
DM para estas especies fue estimado restando un 20% al valor de DM mas bajo registrado en

este estudio.

. Area foliary area foliar especifica

Para la evaluacion de estos rasgos se siguid el protocolo estandar para la toma de
muestras foliares de Garnier et &l. (2001). Se seleccionaron cinco individuos por especie en
toda la zona de estudio y se cosechd material de hojas totalmente expandidas, bien iluminadas

y sin dafios de herbivoros o patdgenos. Las muestras fueron tomadas 2-3 horas después de la
38



salida del sol y 3-4 horas antes de la puesta del sol, de las partes altas de las copas donde los
individuos tienen su maxima exposicion a la luz, para esto se utilizaron extensiones
telescopicas y una tijera podadora. Posteriormente se almacenaron las hojas en bolsas de

papel, selladas y codificadas.

El area foliar (AF) se calculé de la siguiente manera: de cada individuo muestreado se
tomaron cinco hojas al azar, sanas y sin dafios por herbivoros. Las hojas fueron escaneadas
frescas, utilizando un Scanner Canon Lide 100 2400PPP a una resolucion de 600 dpi. Para el
caso de las especies que tienen una estructura foliar muy grande que excedian la ventana del
area de medida, estas se dividieron en secciones mas pequefias y se sumaron sus fracciones
(Cornelissen et &l. 2003). El valor de AF se obtuvo mediante el procesamiento de las imagenes
digitales de las hojas con el programa Leaf Area Measurement Program Sofware (Unidad de

Ecologia Comparativa de la Universidad de Sheffield, 2005).

Para el caso del area foliar especifica (AFE), definida como la razdn entre el area foliar y
el peso seco de la hoja (Hunt 1990), lo que hizo fue secar al horno a 65° C durante 48 horas
cada muestra de hoja a la que se midi6 el area foliar y posteriormente pesar en balanza
analitica. El valor de AFE por especie se calculé dividiendo el promedio del area foliar en

mm? de las cinco hojas por individuo entre el promedio del peso seco en mg.

. Contenido foliar de materia seca

Es la relacion del peso seco de la hoja dividida entre su peso fresco. Se siguid
exactamente el mismo procedimiento para el célculo del AFE en cuanto a la recoleccién de
hojas. Las hojas frescas fueron pesadas en balanza analitica, posteriormente secadas al horno a
65° C durante 48 horas y pesadas (Garnier et al. 2001).

o Fuerza fisica o tensil de las hojas

Se colectd para cada uno de los cinco individuos de la especie seleccionadas una hoja
sana pero completamente expandida a la que se le cortd un fragmento o seccion de hoja de 1

cm de ancho por 4 cm de largo, de forma longitudinal y en la direccion de la nervadura
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(Cornelissen et al. 2003). Las secciones fueron sometidas a traccién en un Tearing Apparatus
en la que se registr6 la maxima fuerza en Newtons (N mm™) que resiste el fragmento de hoja
en el momento de su ruptura, un método descrito por Hendry y Grime (1993). Las hojas

pequefas fueron medidas en forma completa.

o Nitrogeno y fosforo foliar

Se hizo una muestra compuesta de las hojas de los cinco individuos muestreados de cada
especie, de aproximadamente 1 kg de materia fresca después de haber retirado todos los
peciolos y raquis (Cornelissen et al. 2003). Posteriormente se sec6 al horno