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RESUMEN

En 32 parcelas de muestreo de 50 m x 50 m, ubicados en un gradiente altitudinal que
va de los 400 msnm en el Parque Nacional Barbilla, hasta los 3000 msnm en la Reserva
Forestal Rio Macho (Costa Rica), se estudio la regeneracion natural de 179 especies arboreas,
con el objetivo de establecer la distribucion y abundancia de la regeneracion de las especies a
lo largo del gradiente altitudinal, la respuesta a variables ambientales (climaticas y edéaficas) y
determinar el efecto potencial en la distribuciéon de la regeneracion por efectos del cambio

climético.

De las 179 especies, se cuantifico la abundancia de la regeneracion de 113 especies en
las 32 parcelas y algunas variables ambientales (analisis fisicoquimicos de suelo, 19 variables
climaticas de WorldClim (resolucién aproximada de 1 km?), evapotranspiracion, pendiente y
elevacion). Un 37% de las especies seleccionadas no presento regeneracion, a pesar de figurar
entre las especies dominantes de los bosques del gradiente. La especie mas abundante en la
regeneracion fue el Quercus bumelioides que es de la parte alta del gradiente. Las especies que
presentaron una mayor abundancia fueron las de la parte alta del gradiente de 2300 a 3000
msnm y la menor abundancia se encontrd a elevaciones intermedias (1600-2300 msnm). La
distribucion de las especies, de acuerdo a los resultados esta condicionada por la elevacién, la
mayoria de las especies presenta un rango de distribucion localizado y solo pocas especies
comparten dos o tres pisos altitudinales. Para analizar la respuesta de las variables
ambientales, se seleccionaron las especies que presentaban la mayor abundancia y frecuencia
en el gradiente ya que el resto de especies tenian pocos registros y no aportaban suficientes
datos para los analisis multivariados. Los resultados indicaron que la regeneracion depende de
una combinacion de variables ambientales y bioldgicas, que dependiendo del rango de altitud
en el que se desarrollen la precipitacion, temperatura y propiedades fisicoquimicas del suelo
desempefian un papel importante en el proceso de regeneracion. La variabilidad ambiental
determina los patrones de distribucion-abundancia, determinado por el clima en conjunto con

propiedades edaficas como pH, P, N y materia organica.

La modelacion de la distribucion potencial actual y bajo escenarios de cambio
climatico a futuro, se realizé en once especies, usando siete escenarios de la familia A1B, para

los afios 2020 y 2080. De estas especies dos corresponden a la parte alta del gradiente,
IX



Quercus bumelioides y Drymis granadensis. Las otras nueve especies modeladas son especies
de la parte baja del gradiente (Ardisia fimbrillifera, Carapa guianensis, Elaeoluma
glabrescens, Garcinia magnifolia, Tovomita weddeliana, Mabea occidentalis, Minquartia
guianensis, Otoba novogranatensis y Protium ravenii). La modelacion se realizd usando
modelos aditivos generalizados vectoriales (VGAM) que permitié una mayor flexibilidad en
cuanto a supuestos de los datos. La variable respuesta fue la abundancia de las especies, y las
variables predictoras: la oscilacién anual de la temperatura (°C), la precipitacion promedio
anual (mm), la temperatura promedio del trimestre mas frio (°C) y la precipitacion del periodo
més seco (mm). Los modelos de diez especies tuvieron una buena capacidad predictiva con r?
superiores a 0.60, solo Drymis granadensis tuvo una capacidad predictiva media con un r? de
0.49. Los resultados indican que las nueve especies modeladas de la parte baja del gradiente
bajo escenarios de cambio climatico incrementaran su area potencial de establecimiento hacia
altitudes superiores hasta los 2800 msnm, las dos especies de partes altas por el contrario se
contraerd el area potencial de establecimiento bajos escenarios de cambio climatico.



SUMMARY

In 32 sample plots of 50 m x 50 m, located along an altitudinal gradient ranging from
400 m.a.s.| in Barbilla National Park, to 3000 m.a.s.I in Rio Macho Forest Reserve (Costa
Rica), we studied the natural regeneration of 179 tree species in order to determine the
distribution and abundance of species regeneration along the altitudinal gradient, the response
to environmental variables (climate and soil) and to know the potential effect of climate
change on the distribution of regeneration.

Of 179 species studied, we quantified the abundance of regeneration of 113 species in
32 plots and some environmental variables (soil physicochemical analysis, 19 WorldClim
bioclimatic variables, evapotranspiration, slope and elevation). 37% of the selected species
showed no regeneration, despite being among the dominant species of forest gradient. The
specie with the most abundant regeneration was Quercus bumelioides, which is characteristic
of the middle and upper part of the gradient. The species that showed the highest abundance
are from the upper part of the gradient, 2300-3000 m. a.s.l, and the lowest abundance was for

intermediate elevations (1600-2300 m a.s.l).

The distribution of species, according to the results, is strongly correlated with
elevation, most species have a localized distribution range and only few species share two or
three altitudinal bands. To analyze the response to environmental variables the commonest
species were selected, as many species had few records and did not provide sufficient data for
multivariate analysis. The results indicated that the regeneration is dependent on a
combination of biological and environmental variables including the altitudinal range,
precipitation, temperature, and soil physicochemical properties play an important role in the
regeneration process. Environmental variability determines the distribution-abundance
patterns established by the climate together with soil properties such as pH, P, N and organic

matter.

The modeling of the current and potential distribution under scenarios of future climate
change was performed with eleven species, using a set of seven scenarios from A1B family for

the years 2020 and 2080 respectively. Of these eleven species, two are from the top of the
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gradient: Drymis granadensis and Quercus bumelioides. The other nine modeled species are
from the lower gradient (Ardisia fimbrillifera, Carapa guianensis, Elaeoluma glabrescens,
Garcinia magnifolia, Tovomita weddelliana, Mabea occidentalis, Minquartia guianensis,

Otoba novogranatensis, and Protium ravenii).

The modeling was performed using Vector Generalized Additive Models (VGAM) that
allow great flexibility in terms of assumptions. The response variable was the abundance of
species, and the predictors: annual temperature oscillation (°C), annual precipitation (mm),
mean temperature of the coldest quarter (° C) and precipitation of the driest quarter (mm).
Models for ten species had good predictive ability with R? greater than 0.60, only Drymis
granadensis had a low predictive ability with an R? of 0.49. The results indicate that the nine
species of the lower part of the altitudinal gradient will increase their potential area of
establishment under climate change scenarios towards higher altitudes up to 2800 m a.s.I. On
the contrary, for the species from highlands, the potential area for regeneration will contract.
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1 INTRODUCCION

Los ecosistemas de montafia cubren aproximadamente el 27% de la superficie terrestre
(Viviroli y Weingartner, 2004) y son importantes porque cumplen funciones claves como
provision de agua, no solo para las personas que las habitan, sino para las que viven en las
tierras bajas (Korner, 2000). Ademés se estima que albergan un tercio de la diversidad de
especies vegetales del mundo, por lo que se conocen como centros mundiales de diversidad
bioldgica (Korner, 2007). Las montafias se han constituido como ecosistemas importantes para
analizar patrones ecoldgicos y biogeograficos, como la distribucion de la diversidad en
gradientes altitudinales, ademas se consideran laboratorios naturales para establecer a corto
plazo cual es la respuesta de especies 0 comunidades frente a cambios en el clima y como
sitios para monitorear impactos de cambios atmosféricos en los tropicos (Malhi, et al. 2010).
En la actualidad, los estudios de distribucién de especies en gradientes altitudinales son una
herramienta fundamental para poder predecir la migracion de las especies como resultado del

cambio climatico que esta experimentando el planeta (Fosaa, 2004).

Uno de los retos mas importantes es identificar cuéles patrones son los que determinan
la distribucion de la biodiversidad en el planeta, y aunque se tienen ciertos conocimientos de
los gradientes ambientales y altitudinales que influyen, la informacion disponible se refiere a
un grupo u otro, pero no a todo la biodiversidad en general (Korner, 2007, Bhattarai y Vetaas,
2003). La investigacion de los factores que determinan la distribucion de las especies ha sido

una de las lineas principales de la ecologia (Naoky et al, 2006).

Los principales factores que influyen a escalas locales en la distribucion de especies
son los edaficos como el tipo de suelo, posicion topografica y grado de pendiente (Clark
2003), también estdn factores microclimaticos como: temperatura, precipitacion y
evapotranspiracion potencial, que rigen el ambiente (Holdrige, 1987), la competencia,
depredacion, altitud y latitud (Naoky et al, 2006), sin olvidar a la serie de factores historicos,
entre ellos la biogeografia, que se refiere a la historia geoldgica de la diversificacion y la
dispersion de diferentes grupos de plantas y animales, que influyeron en el conjunto de
especies que observamos hoy en dia (Clark 2003). La teoria del modelo neutral menciona que
la distribucion de las especies se debe mas a las similitudes y no las diferencias entre especies,

suponiendo que las especies son semejantes en sus aspectos ecoldgicos y los efectos que
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tienen unas sobre otras, siendo uno de los supuestos que la capacidad de dispersion es
limitada, y que se establecera un equilibrio entre la extincion y la aparicion de nuevas especies
(Hubell, 2005). De los factores mencionados, la temperatura y precipitacion son de los
principales que limitan la distribucién de las especies, en gran parte porque acttan en todas las
etapas del ciclo de vida, afectan la supervivencia, el desarrollo y la reproduccién (Naoky et al,
2006, Guisan y Zimmermann, 2000). Begon et al. (1990) mencionan que las variaciones en
temperatura en la naturaleza y sus efectos definen la distribucion y abundancia de los

organismos.

Con respecto a los gradientes altitudinales, en la sierra de Manantlan, México, Vazquez
y Givnish, (1998) encontraron que la riqueza disminuye conforme aumenta la altitud. En
contraste, en bosques secos de encinos del sur de Espafia, la riqueza arb6rea aumenta con la
elevacion, esto se debe a que las zonas bajas con mas célidas y méas secas (Hervas-Serrano,
2002). En bosques montanos tropicales algunos autores han encontrado que la diversidad
disminuye altitudinalmente (Lieberman et al. 1996, Homeier et al, 2010). Hay tres patrones de
diversidad identificados por Rahbek (1995) el primer es que hay disminucién de riqueza
conforme se asciende altitudinalmente, segundo que se puede encontrar un patrén en forma de
campana con la maxima riqueza en altitudes intermedias y finalmente que hay una riqueza
constante de elevaciones bajas a elevaciones intermedias, seguido por una fuerte disminucién

en la parte mas alta.

La distribucion de especies puede variar significativamente como resultado del cambio
climatico (Thuiller et al. 2005), asi como la composicion del habitat (Peterson et al. 2002).
Los impactos futuros del cambio climatico sobre la distribucion de especies, probablemente
seran mas perceptibles a elevaciones altas que en los ecosistemas de tierras bajas, esto debido
a que las especies alpinas no tendran espacios hacia donde migrar. En los tropicos se ha
reportado que las especies de las partes altas de la montafia, son las que han experimentado los
cambios més drasticos como reduccion de su rango de distribucion o extincion (Cuesta-
Camacho et al. 2006, Parmesan, 2006).

Por efecto del cambio climatico se esperan cambios en las distribuciones espaciales de
las especies. En un andlisis de mas de 1500 plantas se encontré que las especies estan

desplazandose hacia mayores altitudes y a los polos (Parmesan, 2006), sin embargo no se
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conoce exactamente cudl es la habilidad migratoria de las plantas, ya que estas se presume no
podrian dispersarse mas que un km por afio (Thuiller, et &l. 2005), estos resultados sugieren
entonces que la velocidad del cambio climatico es mayor que la velocidad de migracion de las
especies, lo que beneficiara a solo unas cuantas especies de dispersion rapida (Parmesan,
2006).

Las principales respuestas que podrian observarse de los ecosistemas al cambio
climéatico son: a) respuestas fisiologicas, reflejadas en cambios en los procesos como la
fotosintesis y tasas de crecimiento, b) cambios en la distribucion geografica de las especies y
ecosistemas, por el desplazamiento de las zonas climaticas a mayores altitudes y/o latitudes, c)
cambios fenoldgicos manifestados en las alteraciones de los ciclos de vida de las especies por
la cantidad de horas frio o fotoperiodo, d) extinciones locales y; d) adaptacién a las nuevas
condiciones (Hughes, 2000, Parmesan, 2006). Las especies que no logren responder a ninguno
de estos planteamientos con los efectos del cambio climatico desaparecerdn por estrés
fisiolégico (Parmesan, 2006). Las especies que logren responder a los cambios, sin embargo,
afectaran las relaciones interespecificas actuales (Root, et al. 2003), lo que influird en cambios
en la distribucion, extincién de especies dando lugar a cambios en la estructura y composicion

de las comunidades (Hughes, 2000), que contribuira al empobrecimiento de la biodiversidad.

La cordillera de Talamanca esta ubicada en el Centro y al Sureste de Costa Rica, es la
de mayor elevacion en el sur de América Central (Barquero y Ellenberg, 1983). Esta cordillera
no ha sido estudiada a profundidad, solo se han realizado algunos listados floristicos
(Kappelle, et al 2000). Se ha descrito los tipos de comunidades vegetales encontrados en las
partes altas de la cordillera, clasificandolos como bosques montanos, donde la presencia de
nubes es la caracteristica mas sobresaliente (Kappelle, 1996), asi como un listado de los
helechos de la parte alta de la cordillera (Kappelle y Gomez, 1992).

El estudio de la regeneracion natural en gradientes altitudinales, puede aportar datos
sobre el efecto del cambio climatico en la distribucion futura de los ecosistemas (Middleton,
2009). La regeneracion natural de especies es el proceso natural mediante el cual las plantas
mantienen sus poblaciones viables, una regeneracion exitosa se logra cuando los individuos de
una especie son capaces de desarrollarse desde plantulas, pasando por juveniles hasta

individuos adultos (Correa y Vargas, 2009). Conocer los factores que influyen en la
3



distribucion de la regeneracion a lo largo de un gradiente altitudinal y la respuesta de la
regeneracion de especies a variables climaticas, permitira proponer medidas de adaptacion en

los bosques de montaria.

1.1 Justificacion

La regeneracion natural de los bosques es la que permite que estos se mantengan en el
tiempo, sin embargo el éxito de la misma depende de muchos factores, como los ambientales,
la vegetacion asociada, fisiograficos y de interaccion entre ellos. Es importante conocer y
analizar cuales son las causas limitantes de la regeneracion, lo cual permite modelar la
distribucion potencial de la regeneracion para poder predecir en un futuro el éxito de la

regeneracion en el area.

Es conocido que el clima por la temperatura, radiacion solar y humedad es el factor que
influye en mayor medida en el establecimiento de la regeneracion, y si actualmente el cambio
climatico es considerado uno de los factores que pueden generar cambios en la distribucion de
las especies, entonces, la variabilidad climética puede provocar diferencias en los patrones de
establecimiento de la regeneracion, e influir en la disponibilidad de sitios apropiados para la

germinacién y por lo tanto en el éxito de la regeneracion.

De este modo se espera que al conocer la distribucién potencial y variaciéon de la
abundancia de la regeneracion de especies importantes en el gradiente altitudinal, permitira
predecir la migracion de las especies como resultado del cambio climatico, para asi poder
proponer estrategias de manejo y conservacion de la regeneracion en el largo plazo. De igual
manera se espera que estudiar la regeneracion de especies que respondan a variables
bioclimaticas, permitird modelar y conocer si existira una respuesta de la regeneracion natural
de las plantas a un clima variable a futuro. Los estudios sobre las condiciones de regeneracion
y sus factores limitantes son necesarios para desarrollar planes de adaptacion a los efectos del

cambio climético y que estos sean eficaces.



1.2

121

Objetivos del estudio

Obijetivo general

Identificar la relacion de factores climéaticos y topograficos con la distribucion de la

regeneracion natural de especies dentro de un gradiente altitudinal y establecer la distribucion

potencial bajo escenarios de cambio climético.

1.2.2

13

Obijetivos especificos

Determinar cémo varia la abundancia de la regeneracion natural de especies
seleccionadas en el gradiente altitudinal.

Determinar la relacion que existe entre la abundancia de la regeneracion de las especies
dominantes y los factores climéticos y de suelo.

Modelar la distribucion espacial potencial de la regeneracion natural de las especies
seleccionadas a lo largo del gradiente altitudinal.

Modelar los cambios potenciales en la distribucion de la regeneracion natural de las

especies seleccionadas bajo diferentes escenarios de cambio climatico.

Hipotesis y preguntas de investigacion

Los factores climaticos y topograficos presentaran una influencia en la abundancia de

la regeneracion natural en el gradiente altitudinal.

La regeneracion natural de especies de los bosques mostrara un cambio potencial en su

distribucion bajo escenarios de cambio climatico.

¢Qué factores ambientales intervienen en la abundancia y distribucion de la

regeneracion de las especie?

¢ Cuales seran los efectos del cambio climatico en la distribucién potencial futura de la

regeneracion de las especies?



2 MARCO CONCEPTUAL
2.1 LaRegeneracion natural

El proceso de regeneracion natural es complejo y dinamico, dentro de este se incluye la
dispersion, establecimiento y la persistencia de un conjunto de poblaciones a través de ciclos
sucesionales (Aus der Beek y Saenz, 1992). Se considera un proceso fundamental para
mantener la diversidad de especies y los ecosistemas en general y de acuerdo al grado o
condicion en la que se encuentre puede traer beneficios sociales y econdmicos. Entender los
procesos de regeneracion de los bosques naturales, ayudara a estar mejor preparados para crear

y emplear estrategias de manejo sostenible (Harms y Paine, 2003).

En la regeneracion natural intervienen varios procesos de la comunidad como la lluvia
de semillas, banco de semillas, dispersion de semillas y formacion de claros (Martinez-Ramos
y Soto Castro, 1993). La regeneracion ocurre a escalas espaciales y temporales de acuerdo al
ciclo de crecimiento del bosque, considerandose la regeneracion como el reensamblaje de la
diversidad floristica y estructural a través de los mecanismos de las especies (Clark y Clark,
1992).

Clark et al. (1995) y Harms y Paine (2003) sefialan que el primer paso de la
regeneracion es el intercambio de genes en la polinizacién, produccién de frutos y semillas, lo
que da pie a la dispersion de los mismos a sitios adecuados para su establecimiento. En estos
sitios deben darse las condiciones de luz, humedad, temperatura y escapar de los depredadores

para el éxito de la regeneracion.

Hay varias formas de clasificar la regeneracion natural, una de ellas es de acuerdo a sus
dimensiones, propuesta por Aus der Beek y Saenz (1992) para bosques de altura y que se
divide en tres categorias: 1) Brinzal (individuos mayores e iguales a 0.3 m a menos de 1.5 m
de altura), 2) Latizal bajo (de 1.5 m de altura a un diametro 5 cm), 3) Latizal alto (de 5 cm a
9.9 cm de diametro). Esta clasificacion es propuesta porque las operaciones silviculturales que
se aplican a la regeneracion dependen del tamafio de la misma, por lo que era necesario
clasificarla de acuerdo a su tamafio. Aus der Beek y Saenz (1992) mencionan que desde el

punto de vista ecoldgico la luz es uno de los principales factores que afecta el establecimiento



y crecimiento de la regeneracién, por lo que se hizo necesario clasificar las especies en

funcion de su temperamento.

Clark y Clark (1992), mencionan que las especies muestran cambios en el grado de
tolerancia a la intensidad de iluminacion de acuerdo a la edad de la planta y su posicion en el
dosel. Por lo que no es sencillo clasificar la regeneracion con base en el temperamento de las
especies. Otra de las clasificaciones es la propuesta por Finegan (1991), en la cual toma en
cuenta no solo las exigencias ecoldgicas, sino también el crecimiento de la regeneracion. En

esta clasificacion se proponen los siguientes grupos:

*  Heliofitas efimeras (se establecen y crecen solamente en claros grandes).

*  Helidfitas durables (se establecen bajo el dosel pero requieren de claros para crecer).

*  Escidfitas parciales (se establecen y crecen bajo el dosel, pero exigen luz directa para
pasar de la etapa de fuste joven a fuste maduro).

*  Escidfitas totales (se establecen y crecen bajo el dosel).

No obstante, la existencia de las clasificaciones anteriores se busca mejorarlas, ya que
se ha observado que es poco factible caracterizar la regeneracién por el comportamiento de las
especies desde la germinacion hasta el arbol (Clark y Clark, 1992). Estudios recientes
(Chazdon et al. 2010, Poorter et &l. 2006) han demostrado que las caracteristicas funcionales,
son elementos claves para comprender las respuestas de la regeneracion de arboles en bosques
primarios. Haciéndose importante clasificar en grupos funcionales de acuerdo a rasgos
funcionales. Chazdon et al (2007) menciona que se debe desarrollar un enfoque que una a los
atributos funcionales de las especies de arboles con estudios de recuperacion del bosque. Asi
como la agrupacion de las especies de acuerdo a sus atributos funcionales no dard una mejor
idea sobre los servicios ecosistémicos, procesos de los bosques tropicales y la seleccién de

especies para programas de reforestacion (Chazdon et al. 2010).

Poorter et &l. (2006) en un estudio realizado en Bolivia comparan rasgos
arquitectonicos para 54 especies de arboles forestales. Evalué los rasgos arquitectdnicos
relacionados con la altura maxima (Hmax) y demanda de luz, en el estudio diferencio 4 grupos
funcionales diferentes (Figura 1), en donde los cuatro grupos funcionales difieren en sus

7



rasgos arquitectonicos, siendo la demanda de luz un mejor predictor de la arquitectura del

arbol que la Hmax.
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Requerimientos de luz para la regeneracion

Figura 1. Clasificacion de las especies de bosques tropicales en base a requerimientos de luz para la altura de la
regeneracion y de adultos (Tomado y adaptado de Poorter et al. 2006).

Chazdon, et al. (2010), utilizando los rasgos de crecimiento y estrato proponen 5
grupos de tipos funcionales de plantas (TFP). EI TFP 1 se compone de especies del estrato
arboreo inferior con todas las tasas de crecimiento, el TFP 2 agrupo a las especies del estrato
arboreo medio con tasas de crecimiento lentas a muy lentas, el TFP 3 lo conforman especies
del estrato arbéreo medio y estrato arb6reo superior con tasas de crecimiento de moderadas a
muy rapidas, el TFP 4 abarco dos estratos el arbdreo superior con tasas de crecimiento muy
lentas y moderadas, el estrato emergente con tasas de crecimiento muy lentas y lentas,
finalmente el TPF 5 con especies del estrato emergente con tasas de crecimiento moderadas y

muy rapidas.

2.2 Factores que inciden en la regeneracion natural

La regeneracion natural en los bosques, estd sujeta a una serie de factores internos
(fisiologia del arbol) y externos (ambientales) para el establecimiento de nuevas masas

naturales. ElI conocimiento de los factores ambientales y la influencia que tienen sobre la



dinamica del bosque, es de gran importancia para el desarrollo de formas sostenibles de
manejo (Aus der Beek y Séenz, 1992).

Clark y Clark (1992), estudiaron la regeneracion de seis especies emergentes del dosel
en un seguimiento de seis afios y evaluaron las caracteristicas de iluminacion de micrositios,
mortalidad y crecimiento, posteriormente incluyeron tres especies mas. La importancia de su
trabajo radica en que estudiaron procesos demogréaficos y el papel de la luz en la regeneracion.
Como resultado lograron encontrar cuatro grupos de historia de vida de las especies
estudiadas, ademas consideran que en bosques humedos tropicales de tierras bajas, el principal
factor limitante de la regeneracion exitosa es la luz. Ellos plantean que para entender la
regeneracion es necesario evaluar los siguientes datos: requerimientos para la germinacion de
plantulas y su establecimiento, estudio de todas las clases de tamafio juvenil, observaciones a

largo plazo (dindmica).

En una selva mediana subperennifolia perturbada por la explotacion forestal comercial
en Quintana Roo, México se evalud la regeneracidén natural de ocho especies arboreas. Los
resultados obtenidos indican que con la extraccion forestal se abren claros que favorecen la
incorporacion y el crecimiento de las especies del estudio, a seis afios de la apertura de los
claros, con sitios de regeneracion de plantulas de especies con interés forestal, pensando que a
largo plazo se constituyan en rodales dominados por estas especies (Macario, et al. 1995). En
Ecuador Bussmann (2005), realizé un estudio en los bosques andinos del sur sobre el uso,
clasificacion y regeneracion de estos. Encontr6 que para la regeneracion los derrumbes
representan un papel importante, puesto que para el desarrollo de la vegetacion son parte
importante de la biodiversidad, dinamica y estabilidad del bosque primario, ya que permite la
regeneracion de especies secundarias. Como ejemplo para el bosque montano alto, la
diversidad esté drasticamente reducida, mientras que las especies encontradas en el proceso de

sucesion no son elementos del bosque maduro.

Aus der Beek y Séaenz (1992), mencionan que los factores que influyen en la
regeneracion se dividen en factores bioticos como la competencia entre especies, y las
alteraciones antropogeénicas, factores de ambiente como huracanes, inundaciones, incendios,

luz sola y disponibilidad de agua. La regeneracion natural de los bosques esta supeditada a una
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serie de factores tanto externos como internos que la limitan (Macario, et &l. 1995). La luz es
uno de los factores que influyen en la supervivencia, crecimiento y reproduccion de las
especies. Los cambios en la intensidad de luz en tiempo y espacio provocan cambios
morfologicos, fisiologicos y de conducta para adaptarse en captar la mayor intensidad
luminica posible de la disponible, por lo que se constituye como uno de los factores criticos
para la regeneracion de los bosques (Clark y Clark 1992; Hogan y Machado, 2002). Los
cambios en la intensidad luminica de acuerdo a Chazdon y Fetcher (1984), alteran las
capacidades de las plantas para la absorcion de carbono y nutrientes, asi como el crecimiento

de la regeneracion.

La precipitacion por el contrario influye en la composicion y abundancia de la
regeneracion, y este efecto se acentlia cuando se producen alteraciones en el régimen normal
de lluvias de los bosques por fendbmenos climaticos (Sanchez, 2002). La temperatura igual
tiene un efecto sobre el crecimiento de las plantas y condiciona la supervivencia de las
plantulas principalmente e influye en el proceso de la fotosintesis (Wadsworth 2000). La
topografia también tiene un papel importante en el éxito de la regeneracion, la elevacion, el
relieve y el tipo de suelo influyen en los tipos de bosque y en la composicion. (Wadsworth
2000). Las caracteristicas edéaficas y la topografia intervienen en la distribucion, lo que puede
determinar las condiciones especificas del sitio como erosion, humedad y disponibilidad de

nutrientes en el suelo (Sanchez 2002).

2.3 Gradientes altitudinales y factores que influyen en la distribucidn de especies

Un gradiente, se puede definir como un cambio cuantitativo y que es susceptible de
medir en un rango fisico o ambiental en funcién de una variable dada (cambio de temperatura
con altitud), en donde las caracteristicas de las comunidades iran cambiando, de acuerdo al

tipo y forma de respuesta al gradiente (Lomolino, 2001).

En ecosistemas de montafia o regiones topograficamente accidentadas, se ha estudiado
la riqueza de especies y la composicion floristica de comunidades vegetales en gradientes
altitudinales (Vazquez y Givnish, 1998, Chang-Ming et al, 2005, Rahbek, 1995, Lieberman et
al,. 1996). Estos estudios han demostrado que la diversidad y la composicion de especies

pueden ser predecibles a lo largo de un gradiente ambiental. Esto ha sido posible estudiarlo
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porque en los gradientes altitudinales intervienen muchos factores como topografia,
temperatura y clima. Otro factor que interviene es la nubosidad, la cual limita la cantidad de
radiacion fotosintéticamente activa disponible es un factor influyente en el crecimiento y
productividad en los bosques nublados tropicales (Grubb 1977). Aunque es complicado
separar la variable que influye en la composicion de especies, en general las variables
climéticas se consideran las mas importantes (Fosaa, 2004).

El estudio de la vegetacion en gradientes altitudinales, es importante para entender los
patrones de distribucién en condiciones ambientales diversas y en extensiones geograficas
amplias, es til ademas para entender como el cambio climatico que en la actualidad se esta
presentado puede influir en la migracion de especies (Fossa, 2004). Como cambiara la
composicion de especies con respecto a la altitud sigue siendo un tema de discusién, es
reconocido que la composicién cambia de acuerdo a la elevacion en funcion de las respuestas
fisioldgicas de las especies y a los factores ambientales relacionados a la altitud (Vazquez y
Givnish, 1998). Conforme ascendemos en altitud la temperatura media disminuye, las lluvias
se incrementan al igual que la humedad y velocidad del viento, asi como la duracion de las
estaciones de crecimiento, que influye en que haya una disminucién de la riqueza conforme

avanzamos a elevaciones mayores (Whittaker, 1968, Lomolino, 2001).

Con los primeros estudios se consideraba que la riqueza de especies disminuia
constantemente conforme ascendiamos en altitud (Gentry, 1988), sin embargo otros estudios
han mostrado que existe una mayor diversidad a altitudes intermedias (Chang-Ming et al,
2005, Rahbek, 1995, Lieberman et al,. 1996). Estas diferencias encontradas ain no se conoce
respuestas de porque se presentan, sin embargo las diferencias en cuanto a patrones de
distribucion pueden atribuirse al régimen de muestreo (Fosaa, 2004), esto porque si el
gradiente es grande se tendran mas posibilidades de encontrar mas de un tipo de vegetacion.

Las diferencias en los patrones de distribucion en un gradiente altitudinal pueden
deberse también a que las especies vegetales, responden a factores que limitan su distribucion,
ya que estan limitadas a un parte del gradiente, por ejemplo la amplitud de la distribucion de
una especie se determina por la tolerancia fisiolégica a las condiciones presentes o por sus

relaciones bidticas como competencia, depredacion, parasitismo (Whittaker, 1968).
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Lieberman et al. (2006), estudiaron la estructura y composicion del bosque en un
gradiente altitudinal que va de los 100 m (Estacion bioldgica la Selva) a 2600 msnm (Volcan
Barva). En el estudio demostraron que la diversidad floristica alcanz6 su punto maximo a los
300 m y conforme aumentaba la elevacion disminuia, estos resultados muestran un patron de
forma encorvada o de campana. Vazquez y Givnish (1998), encontraron que la riqueza de
especies tiende a disminuir conforme aumenta la altitud, atribuyéndolo a que las especies
herbaceas disminuyen. Sin embargo la diversidad de arboles perennes se incrementaba y la de
los arboles deciduos disminuia. Este estudio lo realizaron en Cerro Grande, en la reserva de la

biosfera Manantlan.

Se realiz6 un estudio comparativo a lo largo de un gradiente altitudinal en tres areas de
bosque montafioso tropical en Ecuador (Cerro Golondrinas), Costa Rica (Volcan Barva) y
México (Cerro Humo, Oaxaca), para comparar la diversidad beta. Los resultados del estudio
muestran que la diversidad beta difiere en los tres paises de acuerdo a la altitud, como ejemplo
en Ecuador la mayor diversidad beta esta en el rango altitudinal de 500-2550 m, a diferencia
de México que la mayor diversidad beta esta en el rango de 2250-2750 m (Lorne, 1996).

2.4 Cambio climético

El cambio climético es definido como un cambio en el clima que es atribuible directa o
indirectamente a la actividad humana, este ha influido en la alteracién de la composicion de la
atmoésfera mundial y viene a ser parte de la variabilidad climética natural observada
(Cifuentes, 2010). Este fendmeno ha sido ampliamente documentado y en la actualidad es
tema central y de los mas discutidos internacionalmente por las implicaciones que tiene, se
discute desde la evidencia cientifica hasta las formas de solucionarlo o mitigarlo, pero aun no
han llegado a un consenso sobre las causas que lo originan, con corrientes que consideran que
es parte de un ciclo con una duracion de algunas décadas, y otra en la que las actividades
humanas son las causantes (Hughes, 2000). El cambio climético es una realidad que afecta al
planeta de manera aun no del todo conocida, y se aborda como una problematica internacional
por lo que se ha establecido un Panel Intergubernamental sobre Cambio Climético (IPCC por
sus siglas en inglés) con la intencion de que toda la informacion generada por los paises se ha

compilada y se evalué el estado del conocimiento cientifico sobre cada uno de los aspectos del
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mismo, que les permita proponer estrategias de mitigacion, el IPCC es reconocido como la
autoridad cientifica y técnica sobre el tema y las evaluaciones que hacen son reconocidas a
nivel mundial (IPCC, 2010).

Aun con toda la incertidumbre se considera que las actividades humanas son las
verdaderas causantes del aumento de las emisiones de gases de efecto invernadero (GEI),
principalmente por el consumo de combustibles fosiles y el cambio de uso de la tierra para
actividades productivas, ya que existe una correlacion entre el calentamiento global y el
aumento de gases de efecto invernadero en la atmosfera por parte de las actividades humanas
(Barnett et al, 1999; IPCC, 2001). Los principales GEI que han contribuido al calentamiento
global son el vapor de agua, dioxido de carbono (CO,), metano (CHj,), 6xido nitroso (N,O) y
el ozono (O3), de estos las actividades humanas han aumentado sus concentraciones, lo que

intensifica el efecto invernadero, y aumenta la temperatura de la tierra (Cifuentes, 2010).

Las evidencias que se tienen del cambio climatico son el calentamiento de los océanos,
de la superficie terrestre, cambios en la distribucién e intensidad de las precipitaciones,
incremento del nivel del mar, derretimiento de los glaciares, entre otros. Sin embargo estos
cambios no se dan de manera uniforme, sino que son a escala local, por lo que pueden haber
lugares donde la temperatura disminuye, aun cuando los prondsticos apunten a un aumento
promedio global (Cifuentes, 2010). Algunos autores como Hughes (2000); Vitousek (1994),
Parmesan y Yohe (2003) indican que en la actualidad ya existen evidencias claras de que el

cambio climatico tiene efectos sobre los ecosistemas.

Para América Latina los cambios en temperatura y precipitacién han sido evidentes,
pronosticandose también huracanes de mayor intensidad y frecuencia (Sanches et al. 2011).
Estos rapidos cambios que se han registrado en los Gltimos 30 afios, han causado alteraciones
en los bosques (Delgado y Suarez-Duque, 2009). Como respuesta al cambio climatico, las
especies pueden en dado caso modificar 0 mantener sus areas de distribucién, o en su caso
podrian adaptarse a nuevas condiciones ambientales, migrar hacia nuevos sitios o extinguirse
(Gonzalez, et al. 2003). La vegetacion de las montarias, se cree que responderan con procesos

migratorios altitudinales ante el aumento de la temperatura y por el contrario las especies de
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las altas montafias al no tener donde migrar sufriran procesos de extincion (Sanchez et al.
2011).

2.5 [Escenarios de cambio climatico

Los escenarios de cambio climéatico son descripciones coherentes y consistentes de
como el clima de la tierra puede cambiar en el futuro, y se definen generalmente como una
representacion logica y simplificada de los climas futuros, basado en entender como funciona
el clima y los factores que influyen en él. El método empleado para la construccion de
escenarios varia de acuerdo al propdsito de la evaluacion, y se pueden utilizar para proyectar
las consecuencias en la vegetacion natural e identificar las especies en riesgo de extincion,

entre otras aplicaciones (Cifuentes, 2010).

El IPCC (2000), presentd un informe Especial sobre escenarios de emisiones, en
donde mostraba 40 escenarios diferentes, que se agrupaban en 4 familias, con diferentes
alternativas de desarrollo. Estos nuevos escenarios estudian un periodo de 1990 a 2100,
incluyendo supuestos socioeconémicos, tecnoldgicos y ambientales, estos escenarios se han
utilizado como base para las proyecciones climéaticas de modelos de circulacion general
(MCG) y modelos acoplados. La logica que siguen estos escenarios es que las sociedades
tienen opciones para colaborar en la solucién de los problemas globales. Estos modelos estan
constituidos por 4 familias de escenarios: Al, A2, B1 y B2 (Cuadro 1). Ninguno de las

familias es mejor que otra, solo se basaron en la linea evolutiva (Cifuentes, 2010).

Cuadro 1. Descripcion de las familias de escenarios de cambio climatico. Tomado de IPCC 2000 y Cifuentes
2010.

Familias No. escenarios Descripcion

Rapido crecimiento econdémico, poblacion mundial que disminuye, rapida
introduccién de tecnologias nuevas y eficientes. Una de sus caracteristicas
distintivas es que hay convergencia entre regiones, hay una reduccién en las

diferencias de ingreso por habitante. La familia se desarrolla en tres grupos, de

Al 17 acuerdo a su orientacién tecnoldgica: utilizacion intensiva de combustibles de
origen fosil (AL1F1), utilizacion de fuentes de energia no de origen fosil (A1T),
o utilizacion equilibrada de todo tipo de fuentes (A1B).

A2 6 Describe un mundo heterogéneo, autosuficiente y que conserva las identidades
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Familias No. escenarios Descripcion

locales. Aumento de la poblacion, porque las tasas de fertilidad convergen
lentamente. . El desarrollo econdmico tiene una orientacion principalmente
regional y el crecimiento econémico per capita y el cambio tecnologico estan

fragmentados y son méas lentos que en otras lineas evolutivas.

Mundo convergente, con la misma poblacion mundial que después de
mediados de siglo tendera a disminuir, cambios rapidos en las estructuras
econdmicas hacia una economia de la informacién y de los servicios, con

reducciones en el consumo de materiales e introduccién de tecnologias limpias

B1 9 . e .
y de recursos eficaces. Se hace énfasis en las soluciones globales para la
sostenibilidad ambiental, econdmica y social. Lo que comprende una mejora
de la equidad.
Enfasis en soluciones locales hacia la sostenibilidad ambiental, social y
econdmica. Crecimiento de la poblacién y el desarrollo econémico moderado.
B2 8

El cambio tecnoldgico es menos rapido pero mas diverso que en B1y Al. Esta

familia se enfoca a nivel regional y local.

El IPCC recomienda que cuando se realicen analisis de cambio climatico se utilicen al
menos dos familias de escenarios, para poder cuantificar la incertidumbre de las estimaciones
(Cifuentes, 2010).

2.6 Modelos como herramienta de prediccion de distribucion de especies

Por la creciente problematica de los efectos del cambio climatico sobre los ecosistemas
y las especies en general, se ha venido desarrollando una serie de herramientas de
modelizacién, que permitan predecir la distribucion y la diversidad de especies, con la
finalidad de obtener datos de la respuesta potencial de las especies hacia el cambio climatico.
Estos modelos intentan explicar la relacion que existe entre los factores ambientales, y la
presencia 0 ausencia de una especie en un area particular. Actualmente se han convertido en
técnicas estadisticas nuevas, que son Utiles para estudios en ecologia y en cambio climatico
(Bhattarai y Vetaas, 2003, Korner, 2007, Fosaa, 2004, Johnston y Schmitz, 1997, Peterson et
al, 2002, Sanchez et al. 2011). Los modelos de distribucion de especies indican la aptitud del
habitat para el desarrollo de poblaciones de una especie particular o comunidades (Benito de
Pando y Pefias de Giles, 2007).
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Hay un constante debate acerca de la forma de nombrar los modelos, se les llama
modelos de idoneidad, porque representan la distribucion potencial de una especie (Mateo et
al. 2011, Felicisimo, et &l. 2005). Para Kearney (2006), son modelos de habitat potencial, esto
porque que el concepto de hébitat puede ser aplicado a la respuesta de los organismos a los
factores ambientales. Y otros autores (Vetaas, 2002, Araujo y Guisan, 2006) prefieren
Ilamarlos modelos de nicho ecoldgico, porque los consideran una combinacién de condiciones
ecologicas que la especie tolera, asi como el espacio en el cual interactda con otras especies.
Sin embargo, independientemente del nombre con el que se les denomine, los modelos son
una herramienta con diversas aplicaciones, la cuales deben ser interpretados correctamente
(Mateo et al. 2011).

Mateo et &l. (2011), plantea que los modelos que se aplican actualmente, son un
conjunto de diferentes técnicas que se clasifican en tres grupos. El primero es las Técnicas
discriminantes: (1) arboles de clasificacion CART (Breiman, 2001, Friedam, 2001), (2)
técnicas de ordenacion como el analisis de correspondencia canonica CCA (Guisan et al.
1999), (3) redes neuronales ANN, (4) multivariate adaptative regression splines MARS
(Friedman, 1991), (5) modelos lineales generalizados GLM, en el que destaca la regresion
logistica, (6) modelos aditivos generalizados GAM (Hastie y Tibirishi, 1986), (7) regresion
por cuantiles, (8) estadistica bayesiana y (9) maxima entropia, destacando Maxent (Phillips, et
al. 2006) que es de los mas utilizados en la actualidad. Todas estas técnicas trabajan con datos
de presencia y ausencia. Le siguen las Técnicas descriptivas en la cual solo se necesitan datos
de presencia, y son las primeras que se utilizaron para modelar, aqui tenemos a (1) deductivas
que se basa en la opinién del experto, (2) envueltas geogréaficas, (3) envueltas ambientales,
destacando BIOCLIM, (4) métodos de distancias matematicas y (5) Expectation Maximization
Algorithm EM. Finalmente las técnicas mixtas, en la cual se emplean descriptivas y
discriminantes, dentro de las mas conocidas esta Desktop-GARP (Stockwell y Peters, 1999) y
OM-GARP.

Naoky et al. (2006), realizaron un estudio en Bolivia para comparar modelos de
distribucion de especies, con la finalidad de predecir la distribucion potencial de tres especies

de vida silvestre (ave: Anairetes alpinus, planta: Schinopsis haenkeana, y un mamifero:
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Calomys Callosus). Utilizaron BIOCLIM, DOMAIN, GARP vy regresion logistica. Los
resultados que obtuvieron es que el modelo DOMAIN es el que muestra mejor rendimiento, y

que la prediccion es mejor para especies especialistas del habitat que generalistas.

En otro estudio realizado por Thuiller et al. (2005), modelaron 1.350 especies de
plantas Europeas bajo siete escenarios de cambio climético, predijeron que para especies de
montafia se perderan hasta el 60% de las especies. Estas proyecciones se obtuvieron a partir de
la modelacion de nichos basados en distribucion de especies. La modelacion la realizaron con
la plataforma de BIOMOD, en donde utilizaron las siguientes técnicas de modelado: GLM,
GAM, ANN vy andlisis de arboles de clasificacion. Para cada especie se utilizé el modelo que
mejor respondo para obtener las proyecciones del impacto. Para el modelo se utilizé la
temperatura media anual, temperatura media del mes mas frio, precipitacién, precipitacion del

verano y el indice de humedad.
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4  ARTICULOS DE INVESTIGACION

ARTICULO 1: RESPUESTA DE LA REGENERACION NATURAL A
FACTORES ECOLOGICOS EN EL GRADIENTE ALTITUDINAL
CARIBE-VILLA MILLS

Resumen

El presente estudio tuvo como objetivo determinar como varia la abundancia de la
regeneracion de especies arboreas dominantes a lo largo de un gradiente altitudinal en Costa
Rica y cudl es la respuesta a variables ambientales (climaticas y edaficas). Este gradiente
inicia en el Parque Nacional Barbilla (400 msnm) y presenta una altitud maxima de 3000
msnm en la Reserva Forestal rio Macho. EI muestreo se realizo en 32 parcelas de 0.25 ha a lo
largo del gradiente altitudinal. Se registrd regeneracion a lo largo del gradiente de 112
especies. Un 37% de las especies seleccionadas no presentd regeneracion, a pesar de figurar
entre las especies dominantes de los bosques del gradiente. Las especies que presentaron una
mayor abundancia fueron las de la parte alta del gradiente. Por piso altitudinal la mayor
abundancia se concentrd en la parte alta del gradiente, seguido del piso mas bajo y la menor
abundancia se registro en las parcelas de la parte media del gradiente. Se registraron especies
que se distribuian desde los 400 msnm hasta los 1500 msnm y especies de los 1500 msnm
hasta los 3000 msnm, siendo especies con un rango de distribucion altitudinal amplio. Para
determinar la respuesta de las variables ambientales, se seleccionaron las especies que
presentaban la mayor dominancia en el gradiente en términos de abundancia, ya que el resto
de especies tenian pocos registros y no aportaban suficientes datos para los analisis
multivariados. Los analisis se hicieron para especies individualmente. Los resultados indican
que las especies responden de manera individual a las variables, pero que es posible agruparlas
de acuerdo a un conjunto de variables similares a las cuales responden. A nivel del grupo de
especies los analisis mostraron un grupo de variables a las cuéles responden de manera general
a lo largo del gradiente las especies. Las variables de mayor importancia para las especies
fueron la temperatura promedio anual, la precipitacion promedio, la evapotranspiracion, en

cuanto a las variables la capacidad de intercambio catiénico y el pH.
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1 INTRODUCCION

Los ecosistemas de montafia estan teniendo gran interés por la alta diversidad biologica
que presentan a lo largo de gradientes altitudinales (Lomolino, 2001; Korner, C. 2007). En
estos ecosistemas se producen variaciones graduales o abruptas en los gradientes climaticos,
que tiene un efecto en la distribucion y abundancia de comunidades vegetales (Korner, 2000).
Los bosques tropicales en gradientes altitudinales presentan diferentes patrones de riqueza de
especies (Vazquez y Givnish, 1998, Lieberman et al. 1996, Homeier et al, 2010). En la
Cordillera de Talamanca, se ha descrito los tipos de comunidades vegetales encontrados en
las partes altas de la cordillera, clasificAndolos como bosques montanos, donde la presencia de
nubes es la caracteristica mas sobresaliente (Kapelle, 1996), asi como un listado de los

helechos de la parte alta de la cordillera (Kappelle y Gomez, 1992).

La regeneracion natural ocurre dentro de las comunidades vegetales, y consiste en la
renovacion de las poblaciones de especies que conforman la comunidad (Martinez-Ramos,
1994). La regeneracion depende de factores asociados entre si, como la disponibilidad de
propagulos, las condiciones fisico-quimicas del suelo (Rodriguez-Garcia et al, 2007). Ademas
de la disponibilidad de recursos, interacciones bitticas y de los atributos biolégicos de las
especies que estan presentes en determinado momento (Maza-Villalobos et al, 2011). El
estudio de la regeneracion es importante para comprender la dinamica de los bosques y
generar a largo plazo estrategias de manejo de los mismos (Séenz et al, 1999).

El estudio de los factores que afectan la regeneracion natural de los bosques, es
importante porque permite conocer la dinamica de la regeneracion natural (Maza-Villalobos et
al, 2011), siendo esta una de las etapas mas criticas por la competencia de nutrientes, luz,
espacio, condiciones topogréficas, altitud, haciendo que la viabilidad de la regeneracion sea
restringida (Rodriguez-Garcia et al, 2007). La heterogeneidad ambiental a escalas espacial y
temporal influye en los patrones de establecimiento de la regeneracion, por la gran
variabilidad climatolégica (Marafién et al, 2004), interviniendo directamente en la
disponibilidad de micrositios apropiados para la germinacién de las nuevas plantulas y la
regeneracion natural de las masas (Rodriguez-Garcia et al, 2007). Es importante, conocer la
distribucion espacial de las plantulas, juveniles y los factores bioticos y abioticos que limitan
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la regeneracion, para poder predecir la dindmica del bosque en un escenario cambiante
(Marafion et al, 2004).

De igual manera la abundancia y distribucién espacial de las especies depende de
muchos factores como la luz, temperatura, caracteristicas de suelo, precipitacion, altitud y
latitud (Gebrehiwot, 2003). La altitud, tiene un efecto sobre la diversidad, abundancia y
composicion de las comunidades, la tendencia general para distintos grupos de plantas es que
la riqueza de especies disminuye a mayores alturas, al contrario que la abundancia la cual
aumenta a mayores altitudes (Korner, 2007), ya que presenta una variedad de climas a lo largo
del gradiente en los cuales se desarrolla la biota adecuada (Rahbek, 1995). Estos cambios en la
riqueza, abundancia y diversidad de especies por efecto de la altitud son influenciados por
factores bidticos y abiodticos, comunes de los ecosistemas de montafia. La temperatura y
precipitacion se consideran como los factores de mayor importancia para la distribucion de
especies, y un cambio en ellos puede modificar la distribucién y abundancia de las mismas
(Sanchez-Salas et al, 2011).

Todos los factores mencionados tienen influencia en la vegetacion, regeneracion,
abundancia y dinamica de los bosques, sin embargo los efectos que tienen no dependen de una
suma de variables conjuntas a nivel de ecosistema, sino que las especies responden de forma
individual a los factores (Gebrehiwot, 2003). Algunas especies pueden soportar variaciones en
las intensidades de cierto factor, al contrario de otras especies que no pueden resistir
variaciones amplias del mismo factor, por lo que par algunas especies un factor es limitante y
para otras es favorable, por lo que es recomendable hacer estudios por especies (Maza-
Villalobos et al, 2011).

Los objetivos de este estudio son: i) Determinar como varia la abundancia de la
regeneracion natural de las especies seleccionadas en el gradiente altitudinal Caribe-Villa
Mills y ii) determinar la relacion que existe entre la abundancia de la regeneracion de las
especies seleccionadas y los factores climaticos y topogréaficos, buscando conocer cuales son

los factores que influyen en la abundancia de la regeneracién a nivel de especie.
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2 METODOLOGIA

2.1 Areade estudio

El estudio se realiz0 en la zona propuesta como gradiente altitudinal “Caribe-Villa
Mills”, la cual cuenta con una extension de 226,700 hectareas y se extiende sobre la ladera
atlantica de la cordillera de Talamanca, Costa Rica. El rango altitudinal va desde los 400
msnm en el Parque Nacional Barbilla (SINAC, 2011), hasta los 3000 msnm en la parte méas
alta del transecto en Villa Mills (Venegas y Camacho, 2001). La orientacion del transecto es
de nor oriente-sur occidente y sus limites geograficos estdn dados al norte por el rio
Reventazon, al sur por el rio Matina y al occidente por la divisoria de aguas continentales
(Figura 1).

El régimen de precipitacion del &rea pertenece al Caribe y a la region climética Caribe
Sur (SINAC, 2011). La precipitacién media anual va de los 2000 mm en la Reserva Forestal
Rio Macho hasta los 6500 mm en el Parque Nacional Tapanti (ITCR, 2008). Las temperaturas
medias anuales van de los 25.6 °C en la parte méas baja del gradiente hasta los 6°C en el Cerro
de la Muerte, el area de mayor altitud en la zona de estudio (SINAC, 2011).

En toda la extension del area se presentan 11 zonas de vida, segun la clasificacion de
Holdridge (ITRC, 2008), pero el area de muestreo solo abarc6 cuatro zonas de vida que son:
Bosque Muy Humedo Premontano (bmh-P), Bosque Pluvial Premontano (bp-P), Bosque
Pluvial Montano Bajo (bp-MB) y el Bosque Pluvial Montano (bp-M). En el &rea hay
aproximadamente 150 rios, dentro de los méas importantes estan los rios: Dantas, Barbilla,
Macho, Grande de Orosi, Escapeta, Pejibaye, Gato, Pacuare, Chirrip6 del Atlantico, Sombrero
y Navarro (Arana, et al. 2009, Venegas y Camacho, 2001). La importancia de muchos de estos
rios radica en que son fuente de produccién de agua para consumo humano en el valle central

y para produccion eléctrica (Arana, et al. 2009).
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Figura 2.Mapa del area de estudio del transecto altitudinal Caribe-Villa Mills, que incluye las areas protegidas en
las cudles se trabajara, Parque Nacional Barbilla (PNB), Reserva Forestal Rio Macho (RFRM) y Parque Nacional
Tapanti-Macizo de la Muerte (PNTMM). Las zonas de vida son: bosque himedo premontano (bh-P), bosque muy
himedo montano bajo (bmh-MB), bosque muy himedo premontano (bmh-P), bosque muy hdmedo tropical
transicion a premontano (bmh-T12), bosque himedo tropical transicién a premontano (bh-T12), bosque muy
himedo premontano transicion a basal (bmh-P6), bosque muy premontano transicion a pluvial (bmh-P4), bosque
muy himedo tropical (bmh-T), bosque pluvial montano (bp-M), bosque pluvial montano bajo (bp-MB), bosque
pluvial premontano (bp-P).

La cordillera de Talamanca es la mas alta de América Central, llegando hasta los 3820
msnm en el cerro Chirripd. Esta cordillera es de origen volcanico y se formé en la era
Cenozoica (Wely, citado por Berner 1992). El levantamiento inicial se dio en el periodo
oligoceno medio, terminando con el plegamiento final y la actividad intrusiva entre el mioceno
medio, al tardio (Blaser y Camacho 1991). Actualmente presenta una estructura con cumbres

alargadas de crestas escarpadas y laderas largas y rectas (Berner 1992).

Los suelos del gradiente altitudinal son en un 90% suelos ultisoles con un horizonte
argilico (20% de aumento en el contenido de arcillas) con menos de un 35% de saturacion de
bases, generalmente profundos, bien drenados, de color rojo 0 amarillo y con una relativa baja

fertilidad. Presentan un alto contenido de materia organica principalmente en tierras de altura.
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El otro tipo de suelo que se presenta en el area son los inceptisoles que es un suelo joven con
un horizonte B cdmbico y con presencia de materia organica (ITCR, 2008).

La composicion floristica de la cordillera, entre los 1800 y 2800 msnm en la parte
atlantica, presenta una reduccion de especies, con una dominancia de arboles del género
Quercus y otros géneros como llex y Magnolia, con escasa presencia de palmas, pero con
abundancia de bambu (Blaser y Camacho; Orozco 1991). Sin embargo hay que sefialar que
estudios de caracterizacion floristica para el area presenta falta de informacion en las partes
bajas del gradiente entre los 400 y 1800 msnm, ya que se ha realizado poca investigacion para
esta parte.

Cuadro 2 Areas de conservacion y sus respectivas areas protegidas ubicadas en el gradiente altitudinal Caribe-
Villa Mills.

Area de Conservacion Figura de Proteccion

ACCVC (Area de Conservacion Reserva Indigena Zona de Proteccion

Cordillera Volcanica Central Alto Chirrip6 Cuenca del Rio Tuis
Nairi Awari

ACLA-C (Area de Conservacion Parque Nacional Reserva Forestal
La Amistad Caribe) Barbilla Rio Pacuare

ACLA-P (Area de Conservacion Parque Nacional Reserva Forestal
La Amistad Pacifico) Tapanti-Macizo Cerro Rio Macho

de la Muerte

Fuente: ITCR 2004

2.2 Disefio de muestreo
2.2.1 Seleccion de sitios y muestreo de la regeneracion
2.2.1.1 Seleccion de las parcelas

El muestreo de la regeneracion se realizd en 32 parcelas de 50 m x 50 m (0.25 ha),
establecidas dentro del gradiente altitudinal Caribe Villa Mills (Veintimilla 2013), con fondos
del programa CLIMIFORAD, financiado por el Banco Interamericano de Desarrollo (BID).
De estas 32 parcelas, 24 son permanentes y 8 temporales (Anexo 1). Las parcelas se
distribuyen desde los 440 msnm en el Parque Nacional Barbilla a los 3000 msnm en la
Reserva Forestal Rio Macho.

Para el establecimiento de estas 32 parcelas se estratifico el area con ayuda del ARCGIS, en 4
pisos altitudinales con base a las capas de zonas de vida de Holdridge y elevacion del Atlas de

Costa Rica (ITCR, 2008). Sin embargo, la seleccidn final de los sitios se realiz6 en campo, en
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donde se seleccionaron bosques primarios sin perturbacion y de facil acceso. Definidos los
bosques, se buscaron sitios con pendientes menores a 45 grados que no presentaran
condiciones atipicas del terreno: areas anegadas, cercanas a cauces de agua, se ubicaron las
parcelas a 50 m como minimo de cursos de agua. Las parcelas ubicadas dentro de un mismo
bosque se establecieron a una distancia no menor a 300 m entre si. Mas informacion de la red

de parcelas se puede encontrar en Veintimilla (2013).

2.2.1.2 Seleccion y muestreo de las especies que se incluiran en el estudio

La seleccion de especies se realizo, utilizando las bases de datos de arboles, palmas y
helechos con un diametro a la altura del pecho (dap) >10 cm de las parcelas seleccionadas
(Veintimilla 2013, Zamora 2009). A estas bases de datos se les realizé el calculo del area basal
por parcela, y se seleccionaron las especies que dominaban en el 80% del area basal en cada
una de las parcelas, y se conformé una lista por sitio. En total se seleccionaron 179 especies en
las 32 parcelas de muestreo. (Anexo 2).

La regeneracion se categorizd en: a) latizales bajos (altura mayor a 1,5 m y hasta 4,9
cm de diametro medido a 1,30 m del suelo, o didmetro a la altura del pecho DAP y b) latizales
altos (dap entre 5 cm y 9,9 cm) de acuerdo a Finegan (1991). En cada parcela se midi6 a los
latizales bajos y altos a partir de >1 c¢cm hasta < 9.9 cm de dap. El dap se midio con cinta
diamétrica en individuos con dap mayor a 3.5 cm y para individuos entre 1 cm y 3.4 cm se
utilizé un vernier. En las parcelas permanentes se dejaron placas metalicas a la regeneracion
para una posterior medicién. La identificacion de la especies estuvo a cargo de Vicente Herra,

parataxénomo calificado del CATIE, asesorado por Nelson Zamora del INBio.

2.3 Variables de suelo y ambientales

A todos los individuos medidos se tomaron datos de indice de iluminacién de copa,
utilizando el indice de iluminacion modificado por Clark y Clark (1992), el cual refleja el
nivel de luz que recibe cada copa de los individuos observados (Cuadro 3). Se tomé la
pendiente (grados) con un clinometro, esta medida en las cuatro subparcelas de cada parcela, y
se hizo un promedio general para cada parcela. Con un altimetro se tomo la altitud por parcela.

Los datos de analisis fisico-quimicos del suelo (textura, materia organica, pH, acidez

extraible, Calcio (Ca), Magnesio (Mg), Potasio (K) y Fosforo (P)) para cada una de las
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parcelas del area de estudio, se tomaron de un estudio de caracterizacion de tipos de bosques
del proyecto CLIMIFORAD en las mismas parcelas (Veintimilla, 2013). Los anélisis de suelo,

se realizaron en el laboratorio de Suelos y Foliares de la Universidad de Costa Rica (UCR).

Cuadro 3. Valore de indice de iluminacion de copa y su definicion (tomado de Clark y Clark, 1992).

Valor Definicion
5 Copa completamente expuesta (luz vertical y lateral en un angulo de 90°, llegando en la forma
de un cono invertido
4 La copa del arbol recibe luz directa vertical completa, luz lateral inferida por la copa de los
arboles vecinos
3 La copa del arbol recibe alguna luz directa vertical
25 La copa del arbol recibe bastante luz directa oblicua o lateral
2 La copa del arbol recibe mediana luz directa oblicua o lateral
15 La copa del arbol recibe baja luz directa oblicua o lateral
1 La copa del arbol recibe solamente luz indirecta

Las 19 variables bioclimaticas de temperatura y precipitacion (Cuadro 4), se tomaron
de las capas digitales de WorldClim, las cudles son capas de clima global promedio para el
periodo 1950-2000, con una resolucidn espacial de un kilometro cuadrado, equivalente a 30
arco-segundos (Hijmans et al. 2011), que pueden ser usadas para modelar en SIG. Para cada
una de las parcelas se obtuvieron los valores de las variables climéticas, utilizando la
coordenada central de la parcela y extrayendo el valor del pixel para esa coordenada. El

manejo de las capas de informacién climatica se realizo en el programa ARCGIS 10.

Cuadro 4. Variables bioclimaticas de WorldClim.

Variable | Significado

BIO_1 Temperatura media anual

BIO_2 Rango medio diurno (media mensual (t° max.- t° min.))
BIO_3 Isotermalidad (B2/B7) (* 100)

BIO 4 | Temperatura Estacional (desviacion estandar *100)
BIO 5 | Temperatura maxima del mes mas calido

BIO 6 | Temperatura minima del mes mas frio

BIO 7 Rango de Temperatura Anual (B5 - B6)

BIO_8 | Temperatura media del mes mas humedo

BIO_9 | Temperatura media del mes mas seco

BIO_10 | Temperatura media del trimestre més calido
BIO_11 | Temperatura media del trimestre més frio

BIO_12 | Precipitacion anual

BIO_13 | Precipitacion del mes mas himedo

BIO_14 | Precipitacion del mes mas seco

BIO_15 | Precipitacion estacional (Coeficiente de variacion)
BIO_16 | Precipitacion del trimestre mas himedo

BIO_17 | Precipitacion del trimestre mas seco

BIO_18 | Precipitacion del trimestre mas célido

BIO_19 | Precipitacion del trimestre més frio
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2.4 Analisis de los datos

Se definié como atributo de la regeneracion de las especies la abundancia (nimero de
individuos por especie, total y por categoria de tamafio) la cual se utilizd6 como referente para

desarrollar los analisis estadisticos del estudio.
2.4.1 Caracterizar la abundancia de la regeneracion a lo largo del gradiente

Para caracterizar la regeneracion se realizo estadistica descriptiva de la abundancia a lo
largo del gradiente por especie, por piso altitudinal y por categoria de latizales bajos y altos.
Para comparar la abundancia de las especies por piso altitudinal, se realizd un andlisis de
varianza no paramétrico con Kruskal Wallis, al no cumplirse los supuestos de homogeneidad
de varianzas y normalidad de los datos. Estas pruebas se realizaron con el programa InfoStat
(Di Rienzo et al, 2012), con la finalidad de corroborar si hay diferencias significativas en la
abundancia de la regeneracion por piso altitudinal y por categoria de regeneracion, se tomo
como variable dependiente la abundancia de la regeneracion y como criterio de clasificacién

los pisos altitudinales muestreados a lo largo del gradiente.

De igual manera se realizaron curvas de rango abundancia, este tipo de analisis ofrece
informacion acerca de las especies dominantes, que son las que ocupan el inicio de la curva,
las de abundancia intermedia se encuentran a la mitad y las raras al final. Las curvas se
realizaron por pisos altitudinales, para determinar la presencia de las especies dominantes por

altitud, y por categorias de latizales bajos y altos.

2.4.2 Relacion de las variables ambientales y topograficas con la abundancia

La respuesta de la abundancia de la regeneracion natural con respecto a las variables
ambientales y topograficas se realizd a nivel de especie y a nivel del grupo de especies

seleccionadas, utilizando las especies seleccionadas para los analisis multivariados.

Para la seleccion de las especies que se incluyeron en los analisis multivariados, como
primer paso se excluyeron todas las especies que presentaban solo un individuo por el poco
aporte de informacion que presentan. Posteriormente se excluyeron especies que aunque

presentaban una abundancia alta, esta se presentaba en una sola parcela por lo que los datos
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aportaban poca informacion, teniendo finalmente para los analisis multivariados un listado de

38 especies (Anexo 3).

2.4.3 Variacion espacial de la composicion de la regeneracion

Para conocer la variacion de la composicién de la regeneracion se realiz6 un analisis de
ordenacion indirecto con el método NMS (Nonmetric Multidimensional Scaling), el cual
permite observar la distribucién de las especies y las parcelas en las que estas se registraron.

Este analisis se realizé con el programa QEco (Di Rienzo et al, 2012).

Para conocer el nivel de autocorrelacion espacial de la abundancia de la regeneracion y
las variables ambientales y distancia geografica, se realizaron correlogramas de Mantel
(Legendre y Fortin, 1989), en donde se compararon entre clases de distancia para observar las
relaciones de autocorrelacion espacial ente variables a lo largo de un rango de distancia ente
parcelas. Las clases de distancia fueron de 1.6 km hasta 59 km, basado en la distancia minima
entre parcelas y la maxima distancia encontrada entre pares de parcelas, separadas en
intervalos de 300 m y posterior en intervalos de 1.5 Km. Los correlogramas se realizaron en el
intérprete de R que se encuentra cargado en el programa INFOSTAT 2012 (Di Rienzo et al,
2012).

2.4.4 Relaciones por especie individual

Para conocer la respuesta de las especies con respecto a las variables ambientales, se
evalu6 mediante un anélisis de particion jerarquica (Hierarchical Partitioning), entre las
variables de abundancia de las especies y las variables medidas, como método de seleccion se
utilizé el Rsqu de la familia Quasipoisson, en el cual se incluyeron las variables por grupo
(ambientales, suelo y otras) y se retenia la mejor relacion con la variable respuesta por medio
del software QEco (Di Rienzo et al, 2012). Este método es un analisis de regresion multiple
que identifica los factores independientes mas probables que expliquen la abundancia o

distribucion de las especies.

2.4.5 Relaciones a nivel de grupo de especies

Para establecer la relacion de los valores de abundancia por especie y las variables

bioclimaticas, suelo y otras, para determinar cual de estas variables aporta la mayor
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explicacion de la abundancia, se realiz6 un andlisis de redundancia (RDA) con el programa
QEco (Di rienzo et al, 2012). El RDA (Van den Wollenberg, 1977) es una técnica que
pertenece a la familia de los métodos de regresion y permite descomponer la variacion

ecologica de un conjunto de datos y conocer por separado el efecto de las variables.

Para el andlisis de RDA, previamente se seleccionaron las variables que se
incorporarian al modelo, estas fueron escogidas mediante un analisis de seleccion de tipo
forward (Dray et al, 2009), este analisis muestra la contribucién de las variables al modelo y
solo retienen las variables que contribuyen mayormente. Esta seleccion se realiz6 para las
variables bioclimaticas, suelo y otras con el programa QEco (Di rienzo et al, 2012). Para este
analisis la matriz de especies se transformé a rangos y las variables logaritmicamente. Se
realizaron analisis de RDA parciales por grupo de variables biocliméticas y de suelo en donde
se incorporo la altitud, el método de transformacion utilizado fue el de Hellinger.

3 RESULTADOS
3.1 Generales

De las 179 especies dominantes mayores a 10 cm de dap, seleccionadas en las 32
parcelas de muestreo de 0.25 ha (8 ha) para evaluar su regeneracion, se registré a lo largo del
gradiente una regeneracion de 112 especies (Anexo 2), que corresponden al 62.6% de las
especies seleccionadas. No se observo regeneracion de 67 especies (37.4%). En total se
midieron 5534 individuos, de los cuales 5355 fueron arboles (96.7 %), 158 palmas (2.8%) y
21 (0.4%) helechos arborescentes. De todas las especies medidas 21 fueron encontradas en
una sola parcela, por lo que fueron excluidas de los anélisis multivariados por el poco aporte

de informacion que presentan.

3.2 Abundancia de la regeneracion en el gradiente altitudinal

La distribucion por altitud de las especies muestreadas se aprecia en el anexo 4. La
mayoria de las especies se encontraron en rangos altitudinales estrechos, solo algunas especies
mostraron rangos altitudinales que se pueden considerar amplios, como Billia rosea (400-
1800 msnm), Tovomita weddeliana (400-1500 msnm), Symphonia globulifera (400-1800
msnm) y Drymis granadensis (1300-2800 msnm).
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Las especies mas abundantes a lo largo del gradiente altitudinal fueron el Quercus
bumelioides (un 39.2% del total de individuos registrado), Styrax argenteus (4.8%), Quercus
costaricensis (4.1%), Weinmannia pinnata (3.4%) y Drymis granadensis (2.9%), estas
especies se registraron en la zonas de vida bosque pluvial montano (bp-M) y bosque pluvial
montano bajo (bp-Mb) en altitudes superiores a los 1600 msnm. Sin embargo la mayor
abundancia de estas especies (97%) se presento en la zona de vida bp-M en altitudes mayores
a los 2500 msnm (Figura 3).

401

334

271

20

N %

131

o = W T}
w w s e« 5 & =2 =2 2 o 3z
s 6 3 * B & 2 % gz ¥ 5 § Z
coDIGO

Figura 3. Especies mas abundantes y menos abundantes de la regeneracion de especies dominantes a lo largo del
gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills. Las especies son: Quercus bumelioides (QUERBU), Styrax argenteus
(STYRAR), Quercus costaricensis (QUERCS), Weinmannia pinnata (WEINPI) y Drymis granadensis
(DRIMGR), Alfaroa manningii (AFFEUG), Apeiba membranacea (APEIME), Beilchsmiedia costaricensis
(BEILCO), Hampea appendiculata (HAMPAP), Lacunaria panamense (LACUPA), Ocotea meziana
(OCOTME) y Zanthoxylum panamensis (ZANTPA). N% (Porcentaje de abundancia).

Las especies con la menor abundancia fueron la Alfaroa manningii, Apeiba
membranacea, Beilchsmiedia costaricensis, Hampea appendiculata, Lacunaria panamense,
Ocotea meziana y Zanthoxylum panamensis con un 0.1% de la abundancia total en el
gradiente, estas especies se encontraron en las zonas de vida bosque muy himedo premontano
(bmh-P) y bosque pluvial premontano (bp-P) que corresponden a las zonas de vida de la parte

baja del gradiente en altitudes de los 400 m hasta los 1900 msnm (Figura 3).

La mayor abundancia de regeneracion natural por piso altitudinal se encontré en la

parte mas alta del gradiente entre los 2300 a 3000 msnm con un 54.9% de la abundancia total
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registrada, con una media de 1349.3 individuos por hectarea. La menor abundancia se presentd
en altitudes intermedias entre los 900 a los 2300 msnm (cuadro 5).

Cuadro 5. Estadistica descriptiva de la abundancia de la regeneracion obtenida de las 32 parcelas de muestreo por
piso altitudinal en el gradiente.

Media por
Elevacion n hectarea D.E. CV Min Max %
400-900 10 652.20 44.18 28.26 400 900 28.2
900-1600 8 313 47.61 60.84 72 704 11.3
1600-2300 5 247.20 36.19 58.56 136 496 5.6
2300-3000 9 1349.33 238 70.55 248 3148 54.9

*  Numero de parcelas muestreadas (n), Desviacion estdndar (DE), coeficiente de variacion (CV),
porcentaje de abundancia por piso altitudinal (%).

Para la abundancia por piso altitudinal, el andlisis de la varianza no paramétrica
(Kruskal Wallis) mostro diferencias significativas entre las abundancias (p=0.0013). La prueba
de pares mostré que la abundancia de la parte alta y baja del gradiente es estadisticamente

diferente a la abundancia registrada a elevaciones intermedias.

Al agrupar la regeneracion del gradiente en las categorias de latizal bajo y latizal alto,
se encontrd para los latizales bajos una media de 562 individuos por hectarea a lo largo del
gradiente, y para latizales altos una media de 140.5 teniendo una mayor abundancia de

latizales bajos (cuadro 6).

Cuadro 6. Estadistica descriptiva de la abundancia de la regeneracion obtenida de latizales bajos y altos en las 32
parcelas de muestreo por piso altitudinal en el gradiente.

Categoria n Media* D.E. CV Min Max %
Latizales bajos 32 562 307.11 54.65 144 1280 80
Latizales altos 32 140.50 76.78 54.65 36 320 20

*  Los datos corresponden a abundancia por hectarea.

Al comparar por piso altitudinal, encontramos que para los latizales bajos la mayor
abundancia por hectarea se encuentra en la parte baja del gradiente, y las menores en la parte
intermedia. Para los latizales altos la mayor abundancia esta en altitudes bajas y la menor en

altitudes intermedias (Figura 5).
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Figura 4. Medias de los valores de abundancia de los latizales altos y bajos por elevacion a lo largo del gradiente
altitudinal.

En cuanto a la distribucién de la abundancia por piso altitudinal, las curvas de rango
abundancia mostraron que los pisos 400-900 msnm, 900-1600 msnm y 1600-2300 msnm,
presentan pendientes similares, con pocas especies muy abundantes y el resto de las especies
varia gradualmente en abundancia, con una gran proporcion de especies mas 0 menos raras
(Figura 6). El rango altitudinal 2300-3000 msnm, a diferencia de los otros pisos altitudinales,
muestra una sola especie como la de mayor abundancia (Quercus bumelioides), y el resto con

valores bajos de abundancia (Figura 6).

Las curvas de rango-abundancia de los latizales bajos y altos por rangos de elevacion,
presentan tendencias similares (Anexo 5). El piso altitudinal montano (2300-3000 msnm),
presenta el arreglo menos equitativo, por la alta dominancia de Quercus bumelioides, tanto en
latizales bajos como altos, el resto de las especies presenta valores de abundancias
intermedias, hasta especies raras (Anexo 5). Los otros tres pisos altitudinales presentan curvas
semejantes, con unas pocas especies muy dominantes, algunas de abundancias intermedias y

hasta el final de la cola especies raras (Anexo 5).
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Figura 5. Curva de rango abundancia graficada entre el nimero de especies por piso altitudinal y su abundancia
por cada uno de los pisos altitudinales muestreados. Rango (eje X) la especie mas abundante toma el valor de 1,
la siguiente el 2 y asi sucesivamente. Abundancia relativa (eje Y), es la proporcion de la abundancia total
correspondiente a la especie.

3.3 Relacion de los factores climaticos y de sitio con la abundancia de la regeneracion

3.3.1 Variables ambientales

Las parcelas se distribuyeron en un rango de elevacion desde los 400 msnm hasta los
2950 msnm. Como era de esperar, a lo largo del gradiente, la temperatura promedio anual
presentd una variacion considerable, y con una correlacion positiva con la elevacion (Cuadro
7, anexo 7). Por el contrario la precipitacion, se puede observar que existe una variabilidad
diferente a la temperatura, teniendo las mayores precipitaciones en altitudes de 400 msnm a
900 msnm y de 1600 msnm a 2300 msnm (anexo 6). En el anexo 7 se incluyen los coeficientes

de correlacion de estas variables.
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Cuadro 7. Estadistica descriptiva de las variables bioclimaticas (obtenidas de WorldClim), pendiente y elevacion
de las 32 parcelas de muestro (0.25 ha).

Variable Unidades Media CV Rango
Elevacién Msnm  1572.81 59.02 430-2950
Pendiente % 25.94 22.65 15-37
Temperatura media anual °C 17.89 30.06 10-24.4
Rango medio diurno (media mensual (t° max.- t° min.)) °C 9.07 994 7.9-104
Isotermalidad (B2/B7) (* 100) °C 799 252 7.7-8.4
Temperatura Estacional (desviacién estandar *100) °C 6271 127 52.2-76.2
Temperatura maxima del mes mas calido °C 23.68 24.77 15.1-30.5
Temperatura minima del mes mas frio °C 1243 4177  4.8-19
Rango de Temperatura Anual (B5 - B6) °C 11.26 7.85 10.2-12.6
Temperatura media del mes mas himedo °C 17.94 29 10.3-24.5
Temperatura media del mes mas seco °C 17.92 32.84 9.4-25
Temperatura media del trimestre mas calido °C 18.61 30.02 10.5-25.4
Temperatura media del trimestre mas frio °C 17.04 314 9.1-235
Precipitacion anual mm 3213.16 19.4 2338-4146
Precipitacion del mes més himedo mm 406.19 10.42 347-501
Precipitacion del mes méas seco mm 110.78 58.01  29-210
Precipitacion estacional (Coeficiente de variacion)* mm 41.84 36.29 22-63
Precipitacion del trimestre mas himedo mm 1136.03 11.93 983-1462
Precipitacion del trimestre mas seco mm 377.28 54.63 108-681
Precipitacion del trimestre mas calido mm 717.44 1351 452-870
Precipitacion del trimestre mas frio mm 644.97 50.66 179-1055
Evapotranspiracién mm 1039.47 34.22 1378-33263

*  El coeficiente de variacién es la desviacion estandar del promedio de las precipitaciones mensuales
expresado como un porcentaje con respecto a la media de esos meses.

Los suelos muestran igualmente un rango amplio de propiedades fisicas y quimicas a
lo largo del gradiente (Anexo 6). Los valores de macronutrientes del suelo Ca, K y Mg, estan
correlacionados entre si, y negativamente con el P (Anexo 7). La elevacion en general muestra
una correlacion negativa con el pH, el CICE, Acidez, Ca y Mg (Anexo 7). Las
concentraciones de cationes de Mn, Mg y Ca mostraron un coeficiente de variacion alto. Los
suelos son mas &cidos en altitudes bajas (400 msnm) y conforme se asciende va decreciendo la
acidez de los mismos (Anexo 6).

El contenido de arena, arcilla y limo igual muestran diferencias a lo largo del gradiente.
La parte alta del gradiente (2300-3000 msnm), tiene un mayor contenido de arenas y arcillas, a
diferencia de los suelos a 1600 msnm que mostraron arenas y limos como principales
componentes, mientras que las parcelas ubicadas sobre los 400 msnm, tienen suelos con un
mayores contenidos de arcilla (Anexo 6). La clase textural arcilla muestra una correlacion

negativa con la elevacion, limo y fuertemente con la arena (Anexo 7).
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Cuadro 8. Estadistica descriptiva de las propiedades quimicas y fisicas del suelo de las 32 parcelas de muestreo
(0.25 ha).

Variable Media Coeficiente de variacion Rango
Arena (%) 44.47 37.35 16-75
Limo (%) 23 36.23 10-54
Arcilla (%) 32.53 47.85 10-61
pH 4.43 6.74 3.9-5.1
Acidez 7.15 63.91 1.09-18.78
Ca (cmol (+)/1) 1.04 141.95 0.05-6.3
Mg (cmol (+)/1) 0.69 90.68 0.07-2.55
K ( cmol (+)/1) 0.08 60.91 0.01-0.19
CICE 8.96 53.62 1.88-20.79
SA% 79.5 28.24 17-96

P (mg/l) 3.34 65.61 1-9

Zn (cmol (+)/1) 2.52 34.48 1.1-4.7
Cu (cmol (+)/1) 5.75 60.57 1-14
Fe (cmol (+)/1) 622.97 67.22 220-1807
Mn (cmol (+)/1) 40.13 92.47 1-146

C 5.41 45.49 2.29-13.46
N 0.36 29.42 0.18-0.63
C/N 14.9 24.48 10-22.62

3.3.2 Patrones espaciales de las variables ambientales y la abundancia de la regeneracion

Se realiz6 una prueba de analisis de ordenacion NMS (Nonmetric Multidimensional
Scaling), con los datos de la abundancia de la regeneracidn para cada parcela por especie, para
mostrar la asociacion de las parcelas y las especies. La corrida se realizd con las 38 especies
dominantes en abundancia y las 32 parcelas, el analisis reportd un estrés final de 13.6 para una
solucién de dos dimensiones, una inestabilidad final de 0.0001 y un numero de iteraciones
igual a 25, a partir de la cual el estrés se estabilizo. Como resultado se presenta un diagrama de
ordenacion de dos ejes (Figura 6), por medio del cual se obtuvo el coeficiente de
determinacion r?, el cual da la varianza explicada en cada eje, encontrando que los ejes 1y 2
explican el 57.6% y el 28.8% respectivamente, para un total de 86.4% de la variacion de los
datos de abundancia en las parcelas. De acuerdo a McCune y Grace (2002) se considera

satisfactorio este resultado cuando se puede explicar mas del 50% de la varianza en los ejes.

El NMS muestra una tendencia general de agrupamiento de las parcelas, observandose
4 grupos asociados a especies. Se puede observar una clara separacion en el eje 1 de las
parcelas de la parte baja del gradiente (400-900 msnm, de la zona de vida bmh-P), de las
parcelas de la parte alta del gradiente (2300-2900, zona de vida bp-M) y con las respectivas
especies caracteristicas de cada grupo. No asi de las parcelas ubicadas en la parte media del

gradiente (1000-2200 msnm, zonas de vida bp-P y bp-MB) las cuédles no muestran una
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separacion clara en las especies, esto debido a que comparten especies de partes bajas como la
Symphonia globulifera y de partes altas como la Oreomunnea mexicana, Hyeronima oblonga,
y otras especies mas. Las parcelas de la parte alta son las que muestran una clara separacion

con respecto a los otros tres grupos de parcelas.
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Figura 6. Diagrama de ordenacion NMS de la abundancia de la regeneracion en las 32 parcelas de 0.25 ha en el
gradiente altitudinal. EI diagrama muestra la relacién entre las parcelas y las especies seleccionadas para los
analisis. Los triangulos representan las parcelas: Parque Nacional Barbilla (PNB1, PNB2, PNB3, PNB4, PNB5,
PNB6, PNB7, PNB8), Punta Lanza (PL1, PL2), Esperanza de Atirro (EAL, EA2), Reserva Biologica el Copal
(RBC1, RBC2), Parque Nacional Tapanti Macizo de la Muerte (PNT1, PNT2, PNT3, PNT4, PNT5, PNT6),
Parque Nacional Tapanti sector la Esperanza (PNTE1, PNTE2, PNTE3, PNTE4), Villa Mills (VM1, VM2, VM3,
V;4,VM5, VMB6), Tres de Junio (TJ1, TJ2) . Las especies estan representadas por circulos con sus cédigos que
significan lo siguiente: Anaxagorea crassipetala (ANAXCR), Ardisia capitellata (ARDICA), Ardisia fimbrillifera
(ARDIFI), Billia rosea (BILLRO), Calophyllum brasilense (CALOBR), Carapa guianensis (CARAGU), Clethra
gelida (CLETGE), Dendropanax sp. 01 (DENDSL), Dendropanax arboreus (DENDAR), Drymis granadensis
(DRIMGR), Elaeagia glossostipula (ELAAGL), Elaeoluma glabrescens (ELAEGL), Euterpe precatoria
(EUTEPR), Garcinia magnifolia (GARCMG), Hedyosmum scaberrimum (HEDYSC), Hyeronima oblonga
(HYEROB), Mabea occidentalis (MABEOC), Matudaea trinervia (MATUTR), Micropholis crotonoides
(MICRCR), Micropholis melinoniana (MICRME), Minquartia guianensis (MINQGU), Nectandra umbrosa
(NECTUM), Oreomunnea mexicana (OREOME), Otoba novogranatensis (OTOBNO), Pausandra trianae
(PAUSTR), Pentagonia costaricensis (PENGCO) , Posoqueria latifolia (POSOLA), Pouteria reticulata
(POUTRE), Protium ravenii (PROTRA), Quercus bumelioides (QUERBU), Quercus costaricensis (QUERCS),
Roupala montana (ROUPMO), Socratea exorrhiza (SOCREX), Styrax argenteus (STYRAR), Symphonia
globulifera (SYMPGL), Tovomita weddeliana (TOVOWE), Weinmannia pinnata (WEINPI), Weinmannia sp.
(WEINSP). Los circulos encierran las parcelas y especies que se relacionan.
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Los correlogramas multivariados de Mantel indican una autocorrelacién espacial entre
pares de parcelas con respecto a las especies y variables ambientales, a excepcion del suelo
(Figura 7). Contrario a lo esperado, la variable de suelo no muestra una relacion entre pares de
parcelas en ninguna clase de distancia, lo que indica que no existe autocorrelacion espacial en
esta variable. Los correlogramas de especies y precipitacion presentan tendencias similares,
presentando una autocorrelacion espacial positiva y significativa hasta los 4 km, y a partir de
ahi se pierde la autocorrelacion entre pares de parcelas. La autocorrelacion negativa en las
especies y precipitacion, indica que las parcelas distantes a 14 km no solo no presentan las
mismas condiciones climaticas, sino que las especies que comparten serian minimas o nulas en

algunos casos.
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Figura 7. Coeficiente de correlacion espacial de pares de parcelas para 16 clases de distancia geografica. La
comparacion es a partir de matrices de distancia de especies, elevacion, temperatura, precipitacion y anélisis
quimicos y fisicos de suelo. Los circulos rojos corresponden a correlaciones significativas (p<0.05), y los circulos
negros a correlaciones no significativas.
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La temperatura y elevacion tienen un patron similar, existe una correlacién
significativa y positiva hasta la clase de distancia de 11 Km, a partir de ahi se pierde la
correlacion espacial. A los 25 km muestran una correlacion negativa lo que indica que pares

de parcelas a estas distancias son diferentes (Figura 7).

3.3.3 Variables ambientales y su correlacion
3.3.4 Relaciones de los factores climéticos y topograficos por especie seleccionada

Para conocer las relaciones entre los factores ambientales y la abundancia de las
especies, se realizo un analisis de particion jerarquica (hierarchical partitioning). Este analisis
dio como resultado que las especies presentan una respuesta particular a las variables de
temperatura, precipitacion, suelo, altitud y pendiente, que son las que determinan la
abundancia de la especie a lo largo del gradiente (Anexo 8), sin embargo es posible identificar
grupos de especies que responden a variables similares de acuerdo al rango altitudinal en el

que se desarrollan.

Como ejemplo, las especies caracteristicas del rango altitudinal 400-900 msnm,
presentan una respuesta a variables similares de temperatura y precipitacion, encontrando
diferencias en las variables de suelo a la que responde cada especie (cuadro 9). Aungue cada
especie presenta un grupo de variables particulares que explican la presencia y abundancia de
la misma, en conjunto se puede observar que estdn compartiendo variables que pueden

explicar la coexistencia de estas especies en ese rango de altitud.

Las variables que mejor explicaron la abundancia de las especies que tienen un rango
de distribucion mayor a lo largo del gradiente, como Billia rosea e Hyeronima oblonga que se
registraron desde los 400 msnm hasta los 2000 msnm, fueron muy similares para ambas
especies. La precipitacion anual, el rango medio diurno, hierro y manganeso, fueron las
variables que mayor relacién presentaron con la presencia y abundancia de estas especies. Para
Hyeronima oblonga, la altitud es una variable importante que explica la abundancia de la

especie en el gradiente (Anexo 7).
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Cuadro 9. Especies de la zona de vida bosque muy himedo premontano que responden a variables similares de

acuerdo al andlisis de particion jerarquica.

CODIGO Temperatura Precipitacion Suelo Otras

1 4 5 6 8 9 10 11|12 13 14 15 16 17 19 ET |are adez Mg K CICE Zn Mn Cu|H pte

ANAXCR |- X - - X - - - | X X X X - X X - - X - - X X - X | X X
ARDIFI X X X X - X XX - X X - X X X - X X - X - - - | X X
ELAEGL [ X - X X X X X | X X X X X X X | X - - X - - X X [|X -
EUTEPR [ X X X X X X X|X X X - X X X - X X - X - - - | X
GARCMG[X X X X - X X X |[|X X X X X X | X X - X X - - X -
MABEOC [ X X X X X - X X |X X X X X X | X - X X X X |[X X
MATUTR | - X X X - - - | X X X X X X | X X - X X - X | X -
MICRCR | X X X X X X X[ X X X - X X - X X - - - X | X X
MICRME | X - - X X X X|- X X X X - - X |[|X X - - - | X
MINQGU | X X X X X X X[ X X X - X X - X - X X X X -
NECTUM | - X X X X - - |- X X - X X - X X X X - X X
PAUSTR | X - X X X - X X | X X X X X X X - - - X X X |[X -
PENGCO [ X X X X - X X X |[|X X X - X X - - X X X - X
PROTRA | X X X X X X X X | X X X X X X X - X - - X X X X -
ROUPMO [ X X X X - - X X X X - X X X | X X - X X - X X X
SOCREX | X X X X X X - X - X X - X X - - X X X - - X -

Las variables de temperatura son: Temperatura media anual (1), Temperatura Estacional (desviacion estandar *100) (4),
Temperatura maxima del mes mas calido (5), Temperatura minima del mes mas frio (6), Temperatura media del mes mas
himedo (8), Temperatura media del mes mas seco (9), Temperatura media del trimestre mas calido (10) y Temperatura media
del trimestre mas frio (11). Las de precipitacion son: Precipitacion anual (12), Precipitacion del mes mas humedo (13),
Precipitacion del mes méas seco (14), Precipitacion estacional (Coeficiente de variacion) (15), Precipitacion del trimestre mas
himedo (16), Precipitacion del trimestre més seco (17), y Precipitacion del trimestre més frio (19). Variables de suelo: arena
(are), acidez (adez), magnesio (Mg), potasio (K), capacidad de intercambio cationico efectiva (CICE), zinc (Zn), manganeso
(Mn) y cobre (Cu). La altitud (H), la pendiente (pte), evapotranspiracion real (ET)

Las especies de la parte del gradiente a altitudes superiores a los 2300 msnm, como el
Quercus bumelioides y el Quercus costaricensis tienen una mayor relacion con variables
relacionadas a la precipitacion, entre estas la precipitacion del mes mas seco, precipitacion del
trimestre mas frio y la del trimestre mas seco, asi como con la evapotranspiracion real. En el
caso de la elevacion es una variable que limita la distribucion y abundancia de estas especies
(Anexo 8).

3.3.5 Relaciones de los factores climaticos y topograficos con la abundancia a nivel de
grupo de especies seleccionadas

El analisis con seleccion “forward” de las variables indico que el rango medio diurno
de temperatura, rango de temperatura anual, la precipitacion anual, precipitacion estacional,
precipitacion del trimestre mas humedo, precipitacion del trimestre mas seco (BIO_17),
altitud, capacidad de intercambio catiénico efectiva (CICE), contenido de magnesio (Mg),
acidez, arena, pH, cobre (CU), fierro (Fe), fosforo (P), calcio (CA) y manganeso (Mn) son las
variables que tienen un influencia significativa en el grupo de especies (P<0.05). Este analisis
permitié definir el nimero de variables para el analisis de redundancia (RDA).
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El andlisis de redundancia (RDA) para la abundancia de la regeneracion y las variables
bioclimaticas mostrd que los dos primeros ejes explicaron el 79% de la variacion de la
abundancia (Figura 15). Las variables precipitacion del trimestre mas seco y la precipitacion
estacional fueron las variables con mayor peso en el primer eje, con coeficientes de 0.95 y -
0.83 respectivamente, y para el segundo eje el rango medio diurno de temperatura y rango de
temperatura anual con coeficientes de 0.92 y 0.88, son las variables de mayor peso. A partir
del analisis visual de la figura generada por el RDA, se puede observar la formacion de grupos
de especies con base en su relacién con las variables ambientales. Por ejemplo para especies
de la parte alta del gradiente Quercus bumelioides, Quercus costaricensis, Weinmannia
pinnata, Styrax argenteus, Drymis granadensis muestran una asociacion positiva con la
precipitacion estacional, siendo esta variable la que mas explica la abundancia de la

regeneracion de estas especies (Figura 11).
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Figura 8. Andlisis de redundancia (RDA) de las variables bioclimaticas seleccionadas y la abundancia de las
especies. Los triangulos corresponden a las variables bioclimaticas rango medio diurno de temperatura (Tmrd),
rango de temperatura anual (Tra), la precipitacion anual (Pa), precipitacion estacional (Pe), precipitacion del
trimestre mas himedo (Pht), precipitacion del trimestre mas seco (Pst)), los circulos negros a las parcelas y los
cuadros a las especies.
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El anélisis de redundancia (RDA) para la abundancia de la regeneracion y las variables
de suelo capacidad de intercambio cationico efectiva (CICE), magnesio (Mg), acidez, arena,
pH, cobre (CU), fierro (Fe), fosforo (P), calcio (CA), manganeso (Mn) y la altitud, mostr6 que
los dos primeros ejes explicaron el 73% de la variacion de la abundancia (Figura 12). En el
primer eje las variables con mayor peso fueron el CICE (0.78), Mg (6) y altitud (-0.93), para el
segundo eje el pH (0.59) y el Ca (0.52). En el anélisis visual de la figura generada del RDA, se
puede observar que la altitud esta relacionada positivamente con las especies de la parte alta
del gradiente (Quercus bumelioides, Quercus costaricensis, Weinmannia pinnata, Styrax
argenteus, Drymis granadensis), siendo la elevacion una de las variables que esta explicando
la abundancia de estas especies. EI CICE y el MG estan relacionadas positivamente con las
especies de la parte baja del gradiente (Roupala montana, Carapa guianensis, Matudaea

trinervia, entre otras).
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Figura 9. Andlisis de redundancia (RDA) de las variables de suelo seleccionadas, altitud y la abundancia de las
especies. Los tridngulos corresponden a las variables de suelo altitud, capacidad de intercambio cationico efectiva
(CICE), magnesio (Mg), acidez, arena, pH, cobre (CU), fierro (Fe), fésforo (P), calcio (CA) y manganeso (Mn),
los circulos negros a las parcelas y los cuadros a las especies.

En el RDA se pueden visualizar quée el primer eje explica 51% de la varianza
explicada. En este eje la capacidad de intercambio cationico (CICE), Magnesio (Mg) vy el
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Manganeso (MN) son las variables que mas influyen. El eje 2 explica el 22% de la varianza,
en este eje el cobre (Cu) y el fierro (Fe) son las variables que mas influyen en la agrupacion de

las especies.

4 DISCUSION
4.1 Generales

Las causas por las cudles no se registra regeneracion de algunas especies pueden ser
diversas, como la baja produccion de semillas, la limitada viabilidad de los propagulos,
condiciones microcliméticas desfavorables, la alta depredacion de semillas o la ausencia de
animales dispersores (Dirzo y Miranda 1991, Benitez-Malvido 1998, Benitez-Malvido y
Martinez-Ramos 2003). Aunque la escasez de plantulas en el sotobosque a veces es
determinada por la limitacion de las semillas viables que son dispersadas a micrositios
favorables, o bien por la depredacién a la que se ven sometidas las semillas (Jordano y Schupp
2000) Esta falta de regeneracion puede ser resultado de una autorregulacion del propio bosque,
donde el establecimiento de nuevos individuos se ve afectado por la sombra de los adultos, o
porque las condiciones del sitio no son las adecuadas para su establecimiento (Silvertown y
Lovett-Doust, 1993). Para conocer cuales son los factores reales que estan interviniendo en la
ausencia de regeneracion de las especies a lo largo del gradiente altitudinal, deberian
estudiarse de forma particular las especies que no se registrd abundancia, para conocer sus

patrones de dispersion, establecimiento, abundancia y requerimientos de estas plantas.

No se encuentran estudios que expliquen cuales son los patrones de abundancia de la
regeneracion de especies en gradiente altitudinales, la mayoria habla sobre el potencial de
regeneracion a lo largo del gradiente o de una u otra especie de interés forestal, siendo que a
nivel de regeneracion las especies no se comportan de la misma manera que los arboles
adultos, y que la composicion de los bosques depende de la regeneracion de las especies
(Henle et al., 2004).

En gradientes altitudinales se han realizado diversos estudios en diferentes grupos
(plantas, insectos, hongos, fauna), la mayoria ha sido para entender y explicar el patron de la
riqueza de especies a lo largo del gradiente. Se ha documentado dos teorias aceptadas, que
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tratan de explicar cbmo se comporta la riqueza en gradientes altitudinales, por una parte un
grupo ha propuesto que la riqueza tiende a disminuir a mayores elevaciones (Lomolino
(2001), y por otro lado los que coinciden en que la mayor riqueza se encuentra en altitudes
intermedias (Vazquez y Givnish, 1998, Chang-Ming et al, 2005, Rahbek, 1995, Lieberman et
al. 1996, Taft, et al, 2011). Sin embargo en la mayoria de estos estudios no le han dado énfasis
a conocer como Vvaria la abundancia de las especies en gradientes altitudinales, lo cual deberia
ser parte de estos estudios y no solo la riqueza en donde no hacen diferencia de las especies
raras de las comunes. Smith y Smith (2007), hacen referencia a que la respuesta de las
especies a un gradiente se define en términos de abundancia, para un determinado grupo de
condiciones ambientales solo un conjunto de especies pueden sobrevivir, crecer y
reproducirse, a medida que las condiciones ambientales se modifican, la abundancia de las
especies cambia, modificando la estructura de las comunidades. Las especies se distribuyen
generalmente de acuerdo a jerarquias de abundancia donde lo comdn es que haya pocas
especies raras, pocas especies abundantes y muchas con una abundancia intermedia
(Magurran, 2004).

4.2  Abundancia de la regeneracién natural

A lo largo del gradiente altitudinal que va de los 400 a los 3000 msnm, las especies que
presentaron la mayor abundancia fueron las especies de la parte alta del gradiente (2300-3000
msnm) en el piso montano (Quercus bumelioides, Quercus costaricensis, Weinmannia
pinnata, Styrax argenteus y Drymis granadensis), esto puede atribuirse a que en este piso
altitudinal las limitaciones estan controladas principalmente por las exigencias del ambiente
fisico. Sin embargo la regeneracion del bosque montano estd dominado en un 70% por
regeneracion de Quercus bumelioides, lo cual puede estar definido porque el nicho ecolégico
de esta especie se encuentra entre los 2400 y 2800 metros. Esto influye en que tenga las
condiciones ecoldgicas 6ptimas para su establecimiento, sin embargo la mayoria de su
regeneracion se encuentra a nivel de latizales bajos y se reduce drasticamente para los latizales
altos. Esta variacion puede deberse a que la especie tiene una alta produccion de semillas, con
tasas altas de germinacion de las mismas, y con una sobrevivencia del 80% de las plantulas,
tolerando altos niveles de sombra. (Cordero y Boshier, 2003). Esto hace que el establecimiento

de latizales bajos sea alto, ya que ademas son capaces de vivir por largos periodos con poca
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luz, pero cuando ocurre una apertura en el dosel se acelera el crecimiento de las plantulas. Al
pasar del estadio de latizales bajos a altos, se presenta una competencia por los nutrientes, el
espacio, lo que influye en que solo algunas cuantos latizales bajos alcancen a establecerse

como latizales altos.

En las especies que tienen un rango de distribucion mayor, y que se observaron a lo
largo del gradiente en varios pisos altitudinales, su abundancia present6é una variacion entre
pisos, y esto se debe precisamente a la disponibilidad de ambientes y condiciones climaticas
de cada rango de elevacion. Por ejemplo Drymis granadensis es propia de sitios altos (1500-
3300 m) y su abundancia desde arriba hacia abajo tiende a variar, presentando poca
regeneracion en altitudes entre los 1500 a los 2000 msnm en los bosques premontanos, y
abundante regeneracion a partir de los 2200 msnm en los bosques montanos. Esta variacién se
debe a que esta especie crece mejor en altitudes superiores a los 2000 msnm (Cordero y
Boshier, 2003), en donde las condiciones climaticas, suelo y competencia es mas favorables

para la especie.

Por piso altitudinal, la abundancia de la regeneracién presentd diferencias, la menor
abundancia se encontré en elevaciones entre los 1600 msnm a los 2300 msnm, mientras que la
mayor abundancia se registrd en el rango altitudinal montano (2300-3000 msnm), mostrando
un patrén diferente a la riqueza de especies, en donde la zona intermedia es la que presenta los
mayores valores de riqueza. La diferencia en abundancias a lo largo del gradiente altitudinal,
puede deberse a la heterogeneidad ambiental del gradiente, que se genera por factores como la
topografia del terreno, caracteristicas climaticas, propiedades fisicoguimicas del suelo o la
competencia (Turner et al, 2001). La heterogeneidad ambiental resulta de una variacion de los
factores ambientales que se refleja en los patrones de distribucion y abundancia de las especies
vegetales (Stewart et al., 2000). Asi mismo también puede deberse a que en las parcelas donde
se muestre0, habia una alta presencia de herbaceas en el sotobosque que probablemente estén
limitando el espacio, para el establecimiento exitoso de la regeneracion de las especies propias

de ese piso altitudinal.

La explicacion del porqué se registrd una mayor abundancia en la parte baja del

gradiente a diferencia de la poca abundancia de la parte intermedia, se debe en primera
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instancia a que la palma Euterpe precatoria, presentd una alta abundancia en bosques sobre
los 400 msnm, lo que se ve reflejado en que es la especie de mayor abundancia de estos
bosques. De acuerdo con Tomlinson (1990) y Henderson (2002), las palmas es un grupo
interesante sobre todo para estudiar procesos de regeneracion, ya que tienen una amplia
distribucion, alta abundancia y una alta representatividad ecoldgica. La otra explicacion tiene
que ver con que se registraron comparado con los otros pisos una mayor cantidad de especies,
y aunque la mayoria registraba pocos individuos, en el acumulado presentaban una mayor

abundancia general para este piso altitudinal.

En cuanto a la baja abundancia en la parte media del gradiente, esto puede deberse a
diferentes motivos, uno puede corresponder a que varias de las especies que se midieron,
como Quercus bumelioides, Weinmannia pinnata y Drymis granadensis, son especies que se
desarrollan mejor en altitudes superiores a los 2300 msnm, y que a pesar de encontrarse
regeneracion, su abundancia varia por la disponibilidad de ambientes, condiciones climéticas
propias del rango de elevacion que no son las mas favorables. Estas especies a pesar de
presentar un rango geografico amplio, son localmente abundantes en elevaciones superiores a
2000 m. EI mismo patron sucede con las especies de la parte baja del gradiente, que al llegar a
estas alturas presentan una baja abundancia. A esto se le suma que hay una escasez 0 ausencia
total de regeneracion de las especies dominantes de estos bosques, que se puede ver afectado
por la competencia por el uso de los recursos o porgue los sitios no son adecuados para el
establecimiento (Silvertown y Lovett-Doust, 1993, Jordano et al., 2002). Esto podria deberse a
que en esta parte del gradiente se presentan las mayores precipitaciones superando los 4000
mm, lo que estaria influyendo en una lixiviacion de los suelos, que estad condicionando la
disponibilidad de nutrientes para el establecimiento de regeneracion. A estas altitudes se
presentan los valores mas bajos de nutrientes (Nitrogeno, Fdsforo, Calcio, Magnesio), y los
valores mas altos de Hierro, que es un elemento toxico para las plantas (Porta et al, 1994).
Estas caracteristicas del suelo pueden ser parte dela explicacion del porque a estas altitudes se

estan registrando valores tan bajos de regeneracion.

La correlacion espacial indica que a nivel de paisaje existe una estructura espacial entre
el ambiente y la abundancia de las especies. Los correlograma de Mantel, mostraron que las

variables ambientales estudiadas y la abundancia de las especies, presentan una semejanza
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entre parcelas cercanas que entre parcelas lejanas. Esto concuerda con resultados en algunos
bosques en Centroamérica (Condit et al. 2002, Sesnie et al. 2009). Entonces si estos factores
estan correlacionados con la abundancia de las especies, la existencia de autocorrelacion
espacial, muestra que las relaciones entre variables son las que condicionan la abundancia de

la regeneracion de las especies.

4.3 Relacion de la abundancia de la regeneracién con las variables ambientales

En este estudio se relaciona la abundancia de las especies con variables ambientales de
altitud, clima y suelo. De forma general se mostraron cambios en las variables asociados a la
elevacion, como se ha registrado en otros estudios (Sesnie et al. 2009, Bermeo 2009). La
altitud més baja se registra en el Parque Nacional Barbilla (400 msnm) y la parte més alta del
gradiente en la Reserva Forestal Rio Macho (3000 msnm). La variable de temperatura presenta
una alta correlacién con la elevacion, la cual decrece a mayores altitudes. Por el contrario la
precipitacion no presenta un patron claro con la elevacion, esta va aumentando desde la parte
mas baja del gradiente y alcanza un pico maximo hasta los 2000 m en el Parque Nacional
Tapanti, y a partir de ahi comienza a descender hasta la mayor altitud donde se registran las
menores precipitaciones de todo el gradiente. En cuanto a la textura del suelo, el porcentaje de
arena es mayor en las partes altas del gradiente, y tiene el menor porcentaje en la parte mas
baja del gradiente, caso contrario las arcillas que presentan los mayores contenidos en los
suelos de la parte baja. El limo no presenta una variacion considerable a lo largo del gradiente.
Las propiedades quimicas del gradiente presentan cambios importantes a lo largo del
gradiente, que aunque no son continuas, han sido documentados en otros estudios (Gentry
1988, Sesnie et al. 2009). El hierro, fosforo, relacion carbono-nitrégeno y carbono, en general
presentan un aumento conforme se asciende, a diferencia del magnesio, potasio que

disminuyen con la altitud.

El anélisis para conocer como influyen las variables bioclimaticas, suelo y elevacion en
la abundancia de la regeneracion, dio como resultado que las especies responden de manera
diferente a las variables, tal como lo plantea Pearson y Dawson, (2004) y Soberon, (2007). La
importancia de cada una de las variables varia segun los requerimientos ecoldgicos, las

caracteristicas bioldgicas de la especie estudiada, la composicion de la comunidad, la densidad
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de los depredadores y las variaciones temporales en los factores climaticos y de suelo (Clark et
al., 1999). Esta linea de investigacion, permite conocer cuéles son los factores limitantes de la
regeneracion, pero sin explicar la dinamica del proceso de acuerdo a lo planteado por
Eerikainen et al., (2007) y Rodriguez-Garcia et al. (2007). De esta manera, los factores que
explican la distribucion y abundancia de la regeneracion de las especies, de acuerdo al anélisis
realizado, indica que los factores son especificos para cada especie, sin embargo se pueden
identificar grupos de factores comunes para rangos altitudinales que explican parte de la
presencia y abundancia de las especies caracteristicas de esos rangos. Esto se debe a que el
piso altitudinal esta correlacionado a una disminucion de la temperatura y aumento de la
precipitacion, por lo que las especies caracteristicas por piso van a responder a variables
similares de clima, pero pueden no ser los factores decisivos para el establecimiento de la
vegetacion y factores como suelo, pendiente u otros factores no ligados a clima sean los

concluyentes.

En los bosques tropicales humedos de América Central, el pH y la humedad se
consideran uno de los factores que mas influyen en la calidad de los suelos (Louman et al,
2001). El pH es un factor que determina en gran medida la acidez o basicidad del suelo, lo que
influye directamente en el crecimiento de las plantas, por medio de la disponibilidad de
nutrientes. Algunos estudios (Porta et al, 1999), mencionan que los valores de pH de 5 a 7 son
los valores dptimos de crecimiento. Para todo el gradiente, el pH es menor a 5, y presenta una
correlacion negativa con la elevacion, conforme vamos ascendiendo el pH va disminuyendo,
teniendo suelos fuertemente &cidos. Se ha descrito que la mayoria de los suelos tropicales
presentan pH bajos, que es determinado por la lixiviacion intensa como consecuencia de las
altas precipitaciones (Alves y Paz, 2003). En este tipo de suelos la disponibilidad de nutrientes
(N, P, Ca, Mg) es baja (Tanner et al, 1998) y tiende a favorecer la presencia de elementos
toxicos para las plantas como el aluminio y el manganeso (Porta et al, 1994), y ademas
interviene en una limitada fijacion de los nutrientes. Se ha documentado que en los suelos
montanos el pH tiende a ser bajos (Tanner et al, 1998), que puede ser resultado de una
lixiviacion de bases 0 a una alta capacidad de intercambio catidnico. Este bajo pH puede no
ser la causa de la baja disponibilidad de nutrientes en estos suelos. A lo largo del gradiente las
propiedades fisicoquimicas del suelo no varian mucho, sin embargo son congruentes al

presentar pH bajos, con suelos acidos, en donde los nutrientes son bajos y los elementos como
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el hierro y manganeso estan en cantidades altas, lo que puede estar condicionando la
regeneracion de las especies en el gradiente, ya que en suelos donde la disponibilidad de
nutrientes es baja, hay una mayor competencia entre las especies (Brujinzeel y Veneklaas,
1998).

En los bosques muestreados se encontrd que a elevaciones superiores a 2300 msnm, la
materia organica es mayor que a elevaciones intermedias o bajas. Esta diferencia, puede
explicarse porque en los bosques montanos hay menores temperaturas e intensidad de
radiacion solar, lo que hace que haya una baja tasa de descomposicion y una mayor
acumulacion de nutrimentos y energia (Challenger, 1998). Ademas, la niebla y la altitud son
parte importante en estos procesos (Brujinzeel y Proctor, 1995; Brujinzeel y Veneklaas, 1998),
ya que modifican la penetracion de luz, que incide en las tasas fotosintéticas y la temperatura

atmosférica y de los suelos.

El anélisis de redundancia nos separa las parcelas de acuerdo a las correlaciones con
las distintas variables ambientales que se midieron en cada sitio, indicando la existencia de
gradientes ambientales a lo largo del area de estudio, que ayudan a entender la diferenciacion
de especies por piso altitudinal. Estudios como el de Escamilla (1999), hacen referencia a que
el clima, la topografia, el suelo y otros factores influyen en el desarrollo de las comunidades.
En los analisis se encontrd que los sitios de estudios tienen una fuerte relacién con los

microclimas, precipitacion, elevacion y con el suelo.

Los resultados de los analisis de comparacidn, nos muestra que el primer grupo se
encuentra a elevaciones de 400 msnm en el Parque Nacional Barbilla, en donde las especies
caracteristicas fueron Anaxagorea crassipetala, Ardisia fimbrillifera, Elaeoluma glabrescens,
Euterpe precatoria, Mabea occidentalis, Micropholis crotonoides, Micropholis melinoniana
Nectandra umbrosa, Pausandra trianae, entre otras. Para estas especies, las variables que
estan determinando su presencia y abundancia son principalmente la altitud, que determina las
condiciones climaticas del bosque. Los suelos son principalmente arcillosos, con un pH bajo, y
una alta capacidad de intercambio cationico. Estas variables pueden influir en que estas sean

las especies que se adapten mejor a estas condiciones.
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En el segundo piso altitudinal (900-1600 msnm) no se muestra una relacion clara de las
especies a las mismas variables. Las especies caracteristicas de este piso como Tovomita
weddeliana, Symphonia globulifera, Hedyosmum scaberrimum, Posoqueira latifolia, entre
otras, presentan un rango de distribucion mayor, pero que parecen tener en este piso su nicho
ecoldgico Optimo, presentando aqui una mayor abundancia. Estas especies muestran relacion
con la altitud. EI CICE contintia siendo alto para este sitio y los suelos presentan un mayor
contenido de magnesio que es una de las variables que esta explicando la presencia de estas
especies. Este piso presenta una relacion fuerte con variables de temperatura mas no asi con

variables de precipitacion.

Las especies que se agruparon en entre los 1600 a los 2300 msnm, son en su mayoria
especies gue no presentan una respuesta a la altitud y es porque algunas de ellas (Billia rosea,
Hyeronima oblonga) estan presentes desde los 400 msnm, aunque en este piso es donde
presentan la mayor abundancia. En este bosque se produce una alta precipitacion, y
precisamente muchas de las especies que se encuentran ahi se asocian a variables relacionadas
a este factor climatico. Las variables de suelo que inciden en la presencia y abundancia de la
regeneracion en estas altitudes, estd asociado a hierro y manganeso, asi como a suelos

arenosos con bajos contenidos de nutrientes.

El grupo 4 corresponde al piso altitudinal méas alto del gradiente (2300-3000 m), con
especies caracteristicas como Quercus bumelioides, Quercus costaricensis, Weinmannia
pinnata, Styrax argenteus, Drymis granadensis entre otras. Estas especies tienen una fuerte
relacién con variables de precipitacion, principalmente con los promedios por trimestres mas
himedos o secos. Estan relacionadas con suelos del pH bajo y altos contenidos de fosforo,
siendo este uno de los nutrientes que mas frecuentemente limita el crecimiento de las plantas.
Otra de las caracteristicas de estos bosques, es la presencia de niebla, y se menciona que es
posiblemente la variable que condiciona de mayor manera el desarrollo y establecimiento de
las plantas en estos bosques, ya que esto modifica la disponibilidad de agua para las plantas
(Kappelle, 1996).

Para estrategias de conservacion, la abundancia de las especies y el entendimiento con

la interaccion de factores ambientales, son importantes permiten generar informacion sobre los
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patrones de distribucién de las especies, lo que aumenta la capacidad para predecir sitios

prioritarios para la conservacion (Matteucci y Colma 1982).

5 CONCLUSIONES

e La mayoria de las especies presentan abundancias bajas, cinco especies representan el
50% de la abundancia registrada, hay pocas especies con abundancia intermedia, y la
mayoria con solo uno, dos o tres individuos que las hacen especies raras a nivel de

regeneracion en el gradiente.

e El Quercus bumelioides, es las especie que present6 la mayor abundancia a lo largo del
gradiente. Presenta una alta abundancia de latizales bajos en los bosques montanos,

pero se reduce drasticamente la abundancia para los latizales altos.

e En general, el patron de la abundancia varia con la altitud, teniéndose una mayor
abundancia en la parte més alta del gradiente, y una menor abundancia en la parte
intermedia del gradiente. La variacion de la abundancia depende de la interaccion de

factores climaticos, y suelo.

e Existe autocorrelacion espacial entre la composicion y las variables ambientales. A
distancias cortas las parcelas son mas parecidas entre si, la altitud muestra una
correlacion con la temperatura como es de esperar y la composicion de la regeneracion,

con la precipitacion.

e La respuesta de la regeneracion a las variables ambientales, mostro que la respuesta es
diferente por especie y que responden a variables diferentes dependiendo
probablemente de la biologia y fisiologia de la planta. Sin embargo por piso altitudinal
se formaron grupos de especies que responden a variables comunes, y que solo difieren

en una o dos variables.

e A nivel del grupo de especies seleccionadas se encontrd que la regeneracion en general

responde mas a variables de precipitacion y altitud, que a variables de temperatura.
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Las caracteristicas de los suelos determinan parte de la distribucion de las especies a
través del pH, contenido de nutrientes como nitrégeno y fosforo. Los contenidos de
nitrogeno y fosforo limitan la regeneracion, posiblemente en grados diferentes
dependiendo del piso altitudinal: el primero se propone condiciona a las especies de

tierras altas y el segundo a las especies de tierras bajas.

6 RECOMENDACIONES

Ampliar el muestreo hacia los sitios con poca representatividad de parcelas.
Principalmente en la parte intermedia del gradiente (1000 -2000 msnm), empleando el
mismo procedimiento metodoldgico, para verificar si el patrén de abundancia se

mantiene a lo largo del gradiente.

Incluir en un estudio posterior otras variables que influyen en la regeneracion como
depredacion, herbivoria, produccion de hojarasca, sotobosque y humedad del suelo,
para identificar otras las variables que potencialmente afectan la abundancia de las

especies.
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ANEXOS

Anexo 1: Nombre de las parcelas, zonas de vida, Altitud y coordenadas planas X, Y de

las parcelas muestreadas para regeneracion.

COORDENADA
ID SITIO CODIGO ZVIDA X Y ALTITUD
1 Parque Nacional Barbilla PNB1 bmh-P 560610 1101413 490
2 Parque Nacional Barbilla PNB2 bmh-P 560715 1101056 550
3 Parque Nacional Barbilla PNB3 bmh-P 560912 1100767 620
4 Parque Nacional Barbilla PNB4 bmh-P 561140 1100308 570
5 Parque Nacional Barbilla PNB5 bmh-P 561013 1101390 440
6 Parque Nacional Barbilla PNB6 bmh-P 561221 1100598 580
7 Parque Nacional Barbilla PNB7 bmh-P 561248 1100976 520
8 Parque Nacional Barbilla PNBS8 bmh-P 561569 1100363 540
9 Parque Nacional Barbilla - Punta Lanza PL1 bmh-P 567929 1103990 430
10 Parque Nacional Barbilla - Punta Lanza PL2 bmh-P 567241 1104363 510
11 La Esperanza de Atirro EAL bp-P 538740 1082737 1000
12 La Esperanza de Atirro EA2 bp-P 538338 1083140 1010
13 Reserva Bioldgica el Copal RBC1 bp-P 527475 1081183 1010
14 Reserva Bioldgica el Copal RBC2 bp-P 526760 1081567 1120
15 Parque Nacional Tapanti PNT1 bp-P 522072 1079639 1425
16 Parque Nacional Tapanti PNT2 bp-P 522288 1079211 1560
17 Parque Nacional Tapanti PNT3 bp-MB 522284 1078881 1635
18 Parque Nacional Tapanti PNT4 bp-P 523484 1077813 1400
19 Parque Nacional Tapanti PNT5 bp-P 522935 1078099 1560
20 Parque Nacional Tapanti PNT6 bp-MB 522480 1078142 1660
21 Parque Nacional Tapanti - La Esperanza PNTE1 bp-MB 515616 1074178 2150
22 Parque Nacional Tapanti - La Esperanza PNTE2 bp-MB 515749 1073770 2220
23 Parque Nacional Tapanti - La Esperanza PNTE3 bp-MB 515510 1073296 2350
24 Parque Nacional Tapanti - La Esperanza PNTE4 bp-M 514165 1070765 2600
25 Reserva Forestal Rio Macho- Villa Mills VM1 bp-M 533280 1058232 2700
26 Reserva Forestal Rio Macho- Villa Mills VM2 bp-M 533056 1058483 2810
27 Reserva Forestal Rio Macho- Villa Mills VM3 bp-M 532341 1058763 2740
28 Reserva Forestal Rio Macho- Villa Mills VM4 bp-M 532494 1058567 2780
29 Reserva Forestal Rio Macho- Villa Mills VM5 bp-M 534132 1057111 2750
30 Reserva Forestal Rio Macho- Villa Mills VM6 bp-M 534435 1057075 2730
31 Reserva Forestal Rio Macho- tres de junio TJ1 bp-M 519596 1063551 2950
32 Reserva Forestal Rio Macho- tres de junio TJ2 bp-M 519868 1063746 2920

*Las zonas de vida son bosque muy himedo premontano (bmh-P), bosque pluvial premontano (bp-P), bosque
pluvial montano bajo (bp-MB) y bosque pluvial montano (bp-M).
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Anexo 1: Especies seleccionadas en las 32 parcelas de muestreo del gradiente altitudinal, de

acuerdo a las que ocupaban el 80% del area basal por parcela.

Especies

Perebea guianensis

Ficus crassiuscula

Ocotea floribunda

Psychotria berteriana

Ficus tonduzii

Ocotea holdridgeana

Eugenia truncata

Garcinia madruno

Ocotea insularis

Aiouea costaricensis

Garcinia magnifolia

Ocotea meziana

Alchornea floribunda

Gordonia fructicosa

Ocotea praetermissa

Alchornea glandulosa

Graffenrieda sp.

Ocotea whitei

Alchornea guatemalensis

Guarea gentryi

Oreomunnea mexicana

Alchornea latifolia

Guarea glabra

Oreomunnea pterocarpa

Alfaroa manningii

Guarea guidonia

Ormosia amazonica

Alchorneopsis floribunda

Guarea kunthiana

Oromosia intermedia

Alfaroa mannignii

Guarea rhopalocarpa

Otoba novogranatensis

Amaioua corymbosa

Guatteria oliviformis

Pachira aquatica

Anaxagorea crassipetala

Hampea appendiculata

Pausandra trianae

Annona amazonica

Hedyosmum scaberrimum

Pentagonia costaricensis

Arachnothryx buddleioides

Heisteria coccinea

Podocarpus macrostachyus

Apeiba membranacea

Heliocarpus appendiculatus

Posoqueria latifolia

Ardisia capitellata

Hernandia didymantha

Pourouma bicolor

Ardisia fimbrillifera

Hirtella triandra

Pouteria calistophylla

Ardisia palmana

Hirtella triandra subsp. media

Pouteria reticulata

Beilschmiedia costaricensis

Humiriastrum diguense

Protium confusum

Billia rosea

Hyeronima alchorneoides

Protium pittieri

Brosimum guianense

Hyeronima oblonga

Protium ravenii

Brosimum lactescens

llex lamprophylla

Prumnopitys standleyi

Calatola costaricensis

Inga alba

Pseudolmedia spuria

Calophyllum brasilense

Inga chocoensis

Pterocarpus rohrii

Carapa guianensis

Inga densiflora

Qualea polychroma

Casearia arborea

Inga jinicuil

Quararibea bracteolosa

Casearia commersoniana

Inga longispica

Quercus bumelioides

Cecropia insignis

Inga micheliana

Quercus costaricensis

Cedrela tonduzii

Inga pezizifera

Quiina schippii

Chimarrhis parviflora

Inga sapindoides

Roupala montana

Chrysophyllum colombianum

Inga thibaudiana

Sacoglottis trichogyna

ciatea espinas cortas

Iriartea deltoidea

Sapium aucuparium

Cinnamomum chavarrianum

Lacunaria panamensis

Sapium glandulosum

Cinnamomum neurophyllum

Ladenbergia brenesii

Sideroxylon portoricense

Clethra consimilis

Lecointea amazonica

Simarouba amara

Clethra costaricensis

Licania costaricensis

Sloanea guianensis

Clethra gelida

Licaria misantlae

Socratea exorrhiza

Clethra pyrogena

Lozania mutisiana

Sterculia recordiana

Cletrha sp.a

Mabea occidentalis

Stryphnodendron microstachyum

Cleyera theoides

Macrohasseltia macroterantha

Styrax argenteus

Conceveiba pleiostemona

Macrolobium costaricense

Symphonia globulifera

Cordia dwyeri

Magnolia poasana

Tabebuia crhysantha

Cupania macrophylla

Magnolia sororum

Talauma gloriensis

Cyathea delgadii

Maranthes panamensis

Terminalia bucioides

Dacryodes sp.

Marila laxiflora

Tetragasteris panamensis

Dendrobangia boliviana

Matudaea trinervia

Tetrorchidium euryphyllum

Dendropanax arboreus

Mauria heterophylla

Ticodendron incognitum

Dendropanax sp.

Meliosma glabrata

Tovomita weddeliana

Dendropanax sp. 01

Metteniusa tessmanniana

Trichospermum grewiifolium
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Especies

Discophora guianensis

Miconia caudata

Virola guatemalensis

Drymis granadensis

Miconia punta lanza

Virola macrocarpa

Dussia macroprophyllata

Micropholis crotonoides

Virola multiflora

Dystovomita paniculata

Micropholis melinoniana

Virola sebifera

Elaeagia auriculata

Microtropis occidentalis

Vochysia allenii

Elaeagia glossostipula

Minquartia guianensis

Weinmannia pinnata

Elaeoluma glabrescens

Mouriri gleasoniana

Weinmannia sp.

Eugenia octopleura

Naucleopsis naga

Welfia regia

Euterpe precatoria

Nectandra umbrosa

Zanthoxylum panamensis

Faramea occidentalis

Ocotea endresiana

Anexo 2: Listado de las 112 especies registradas en las 32 parcelas de muestreo de 0.25 ha

del gradiente altitudinal.

Especie CODIGO Especie CODIGO
Alchornea latifolia ALCHLA Ladenbergia brenesii LADEBR
Alfaroa manningii ALFAMA  Mabea occidentalis MABEOC
Anaxagorea crassipetala ANAXCR Macrohasseltia macroterantha  MACAMA
Annona amazonica ANNOAM  Macrolobium costaricense MACRCO
Apeiba membranacea APEIME Magnolia sororum MAGNSO
Arachnothryx buddleioides ARCHBU Maranthes panamensis MARAPA
Ardisia capitellata ARDICA Marila laxiflora MARILA
Avrdisia fimbrillifera ARDIFI Matudaea trinervia MATUTR
Ardisia palmana ARDIPA Metteniusa tessmanniana METTTE
Beilschmiedia costaricensis BEILCOS Miconia caudata MICOCA
Billia rosea BILLRO Miconia punta lanza MICOPU
Brosimum guianense BROSGU Micropholis crotonoides MICRCR
Brosimum lactescens BROSLA Micropholis melinoniana MICRME
Calophyllum brasiliense CALOBR Minquartia guianensis MINQGU
Carapa guianensis CARAGU Mouriri gleasoniana MOURGL
Cecropia angustifolia CECRAN Nectandra umbrosa NECTUM
Chimarrhis parviflora CHIMPA Ocotea endresiana OCOTEN
Chrysophyllum colombianum CHRYCO Ocotea holdridgeana OCOTHO
Cinnamomum chavarrianum CINNCH Ocotea meziana OCOTME
Clethra gelida CLETGE Ocotea praetermissa OCOTPR
Clethra pyrogena CLETPY Oreomunnea mexicana OREOME
Clethra sp. CLETSP Oreomunnea pterocarpa OREOPT
Cleyera theoides CLEYTH Otoba novogranatensis OTOBNO
Cupania macrophylla CUPAMA  Pachira aquatica PACHAQ
Cyathea sp. CYATSP Pausandra trianae PAUSTR
Dendropanax arboreus DENDAR Pentagonia costaricensis PENGCO
Dendropanax sp. DENDS1 Perebea guianensis PEREGU
Dendropanax sp. 01 DENDSP Podocarpus oleifolius PODOOL
Drymis granadensis DRIMGR Posoqueria latifolia POSOLA
Dussia macroprophyllata DUSSMA Pourouma bicolor POURBI
Dystovomita paniculata DYSTPA Pouteria reticulata POUTRE
Elaeagia auriculata ELAAAU Protium confusum PROTCN
Elaeagia glossostipula ELAAGL Protium pittieri PROTPI
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Especie CODIGO Especie CODIGO
Elaeoluma glabrescens ELAEGL Protium ravenii PROTRA
Eugenia octopleura EUGEOC Prumnopitys standleyi PRUMST
Eugenia truncata EUGETR Psychotria berteriana PSYCBE
Euterpe precatoria EUTEPR Pterocarpus rohrii PTERRO
Faramea occidentalis FARAOC Qualea polychroma QUALPO
Ficus crassiuscula FICUCU Quercus bumelioides QUERBU
Garcinia madruno GARCMA  Quercus costaricensis QUERCS
Garcinia magnifolia GARCMG  Quiina schippii QUIISC
Graffenrieda sp. GRAFSP Roupala montana ROUPMO
Guarea guidonea GUARGU  Socratea exorrhiza SOCREX
Guarea rhopalocarpa GUARRH Sterculia recordiana STERRE
Guatteria oliviformis GUATOL Styrax argenteus STYRAR
Hampea appendiculata HAMPAP Symphonia globulifera SYMPGL
Hedyosmum scaberrimum HEDYSC Tetragasteris panamensis TETOEU
Heliocarpus appendiculatus HELOAP Tetrorchidium euryphyllum TETRPA
Humiriastrum diguense HUMIDI Ticodendron Incognitum TICOIN
Hyeronima oblonga HYEROB Tovomita weddeliana TOVOWE
llex lamprophylla ILEXLA Virola guatemalensis VIROGU
Inga micheliana INGAMI Virola multiflora VIROMU
Inga pezizifera INGAPE Virola sebifera VIROSE
Inga thibaudiana INGATH Weinmannia pinnata WEINPI
Iriartea deltoidea IRIADE Weinmannia sp. WEINSP
Lacunaria panamensis LACUPA Zanthoxylum panamensis ZANTPA

Anexo 3: Especies seleccionadas en las 32 parcelas de muestreo del gradiente altitudinal, para

los anélisis multivariados de acuerdo a la curva de rango abundancia, y la respectiva zona de

vida en la cual fueron encontradas.

Zonas de vida

CODIGO Especie bmh-P_ bp-P bp-MB bp-M

ANAXCR Anaxagorea crassipetala X - - -

ARDICA Ardisia capitellata - X -

ARDIFI Ardisia fimbrillifera X - - -

BILLRO Billia rosea X X X -

CALOBR Calophyllum brasilense X X - -
CARAGU Carapa guianensis X - - -
CLETGE Clethra gelida - - X X
DENDS1 Dendropanax sp. 01 - - X X
DENDAR Dendropanax arboreus X - -
DRIMGR Drymis granadensis - X X X
ELAAGL Elaeagia glossostipula - X X -
ELAEGL Elaeoluma glabrescens X - - -
EUTEPR Euterpe precatoria X - - -
EUGETR Eugenia

GARCMG Garcinia magnifolia X - - -
HEDYSC Hedyosmum scaberrimum X X - -
HYEROB Hyeronima oblonga X X X -
MABEOC Mabea occidentalis X - - -
MATUTR Matudaea trinervia X - - -
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Zonas de vida

CODIGO Especie bmh-P_ bp-P bp-MB bp-M
MICRCR Micropholis crotonoides X - - -
MICRME Micropholis melinoniana X - - -
MINQGU Minquartia guianensis X - - -
NECTUM Nectandra umbrosa X - - -
OREOME Oreomunnea mexicana - X X -
OTOBNO Otoba novogranatensis X X - -
PAUSTR Pausandra trianae X - - -
PENGCO Pentagonia costaricensis X - - -
POSOLA Posoqueria latifolia X X - -
POUTRE Pouteria reticulata - X X -
PROTRA Protium ravenii X - - -
QUERBU Quercus bumelioides - X X X
QUERCS Quercus costaricensis - - - X
ROUPMO Roupala montana X - - -
SOCREX Socratea exorrhiza X - - -
STYRAR Styrax argenteus - - - X
SYMPGL Symphonia globulifera X X X -
TOVOWE Tovomita weddeliana X X - -
WEINPI Weinmannia pinnata - - X X
WEINSP Weinmannia sp. - - X X

Anexo 4: Distribucion de las 112 especies registradas en las parcelas del gradiente altitudinal

Caribe-Villa Mills. Las parcelas van de los 400 m hasta los 2900 msnm de 0.25 ha cada una.

En la tabla se muestran las especies y la abundancia de cada una por rangos de altitud.

Especies CODIGO 400 1000 1300 1600 1900 2200 2500 2800
Alchornea latifolia ALCHLA - - 3 10 - - - -
Alfaroa manningii ALFAMA - 1 - - - - - -
Anaxagorea crassipetala ANAXCR 84 - - - - - - -
Annona amazonica ANNOAM 3 - - - - - - -
Apeiba membranacea APEIME 1 - - - - - - -
Arachnothryx buddleioides =~ ARCHBU - - 3 1 - - - -
Ardisia capitellata ARDICA - - 20 6 - - - -
Avrdisia fimbrillifera ARDIFI 42 - - - - - - -
Ardisia palmana ARDIPA - - 11 6 - - - -
Beilschmiedia costaricensis ~ BEILCOS - - 1 - - - - -
Billia rosea BILLRO 1 1 12 13 - - - -
Brosimum guianense BROSGU 17 - - - - - - -
Brosimum lactescens BROSLA 15 - - - - - - -
Calophyllum brasiliense CALOBR 6 23 - - - - - -
Carapa guianensis CARAGU 46 - - - - - - -
Cecropia angustifolia CECRAN - - 4 - - - - -
Chimarrhis parviflora CHIMPA 5 6 - - - - - -
Chrysophyllum colombianum CHRYCO 3 - - - - - - -
Cinnamomum chavarrianum CINNCH - 2 - - - -
Clethra gelida CLETGE - - - - 5 9 8 -
Clethra pyrogena CLETPY - - 4 - - - - -
Clethra sp. CLETSP - - - - - - 20
Cleyera theoides CLEYTH - - - - 3 6 11 -
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Especies CODIGO 400 1000 1300 1600 1900 2200 2500 2800
Cupania macrophylla CUPAMA 20 - - - - - - -
Cyathea sp. CYATSP - - 17 4 - - - -
Dendropanax arboreus DENDAR 17 4 - - - - - -
Dendropanax sp. DENDS1 - - - - 23 16 47 -
Dendropanax sp. 01 DENDSP - 3 5 9 - - - -
Drymis granadensis DRIMGR - - 4 29 1 24 67 35
Dussia macroprophyllata DUSSMA - 2 - - - - - -
Dystovomita paniculata DYSTPA - 16 - - - - - -
Elaeagia auriculata ELAAAU - - 11 6 - - - -
Elaeagia glossostipula ELAAGL - - 18 11 - - - -
Elaeoluma glabrescens ELAEGL 45 - - - - - - -
Eugenia octopleura EUGEOC - - 3 - - - - -
Eugenia truncata EUGETR 1 - - - - - - -
Euterpe precatoria EUTEPR 155 - - - - - - -
Faramea occidentalis FARAOC 36 - - - - - - -
Ficus crassiuscula FICUCU - - 3 - - - - -
Garcinia madruno GARCMA 2 - - - - - - -
Garcinia magnifolia GARCMG 72 - - - - - - -
Graffenrieda sp. GRAFSP 30 - - - - - - -
Guarea guidonea GUARGU 4 - - - - - - -
Guarea rhopalocarpa GUARRH 17 - - - - - - -
Guatteria oliviformis GUATOL - - 8 4 - - - -
Hampea appendiculata HAMPAP - 1 - - - - - -
Hedyosmum scaberrimum HEDYSC 17 135 - - - - - -
Heliocarpus appendiculatus  HELOAP - - 2 - - - - -
Humiriastrum diguense HUMIDI 7 - - - - - - -
Hyeronima oblonga HYEROB 7 - 2 14 - - - -
llex lamprophylla ILEXLA - - 3 - - - - -
Inga micheliana INGAMI - 1 1 - - - -
Inga pezizifera INGAPE 3 3 - - - - - -
Inga thibaudiana INGATH 21 - - - - - - -
Iriartea deltoidea IRIADE 3 - - - - - - -
Lacunaria panamensis LACUPA 1 - - - - - - -
Ladenbergia brenesii LADEBR - - 6 4 - - - -
Mabea occidentalis MABEOC 56 - - - - - - -
Macrohasseltia macroterantha MACAMA 2 6 - - - - - -
Macrolobium costaricense MACRCO 12 - - - - - -
Magnolia sororum MAGNSO - - - - 2 5 - -
Maranthes panamensis MARAPA 2 - - - - - - -
Marila laxiflora MARILA - 14 - - - - - -
Matudaea trinervia MATUTR 41 - - - - - - -
Metteniusa tessmanniana METTTE 54 - - - - - - -
Miconia caudata MICOCA - - - 3 - 8 - -
Miconia punta lanza MICOPU - - - 4 - - - -
Micropholis crotonoides MICRCR 26 - - - - - - -
Micropholis melinoniana MICRME 37 - - - - - -
Minquartia guianensis MINQGU 32 - - - - - - -
Mouriri gleasoniana MOURGL 4 1 - - - - - -
Nectandra umbrosa NECTUM 71 - - - - - - -
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Especies CODIGO 400 1000 1300 1600 1900 2200 2500 2800
Ocotea endresiana OCOTEN - - 1 1 - - - -
Ocotea holdridgeana OCOTHO - - 4 - - - - -
Ocotea meziana OCOTME - - 1 - - - - -
Ocotea praetermissa OCOTPR - - 6 5 - - - -
Oreomunnea mexicana OREOME - - 12 26 - - - -
Oreomunnea pterocarpa OREOPT - - - - - - - -
Otoba novogranatensis OTOBNO 14 7 - - - - - -
Pachira aquatica PACHAQ - - - - - - - -
Pausandra trianae PAUSTR 124 - - - - - - -
Pentagonia costaricensis PENGCO 93 - - - - - - -
Perebea guianensis PEREGU - 17 - - - - - -
Podocarpus oleifolius PODOOL - - - - - - 2 3
Posoqueria latifolia POSOLA 3 32 - - - - - -
Pourouma bicolor POURBI 1 4 - - - - - -
Pouteria reticulata POUTRE - - 16 6 - - - -
Protium confusum PROTCN 11 - - - - - - -
Protium pittieri PROTPI 14 - - - - - - -
Protium ravenii PROTRA 85 - - - - - - -
Prumnopitys standleyi PRUMST - - - - - - - 3
Psychotria berteriana PSYCBE - 11 - - - - - -
Pterocarpus rohrii PTERRO - 16 - - - - - -
Qualea polychroma QUALPO 3 - - - - - - -
Quercus bumelioides QUERBU - - 4 - - 24 1684 459
Quercus costaricensis QUERCS - - - - - - 222 8
Quiina schippii QUIISC 6 - - - - - - -
Roupala montana ROUPMO 58 - - - - - - -
Socratea exorrhiza SOCREX 60 - - - - - - -
Sterculia recordiana STERRE 2 - - - - - - -
Styrax argenteus STYRAR - - - - - - 225 39
Symphonia globulifera SYMPGL 3 7 9 2 - - - -
Tetragasteris panamensis TETOEU - 4 - - - - - -
Tetrorchidium euryphyllum  TETRPA - 12 - - - - - -
Ticodendron Incognitum TICOIN - 18 - - - - - -
Tovomita weddeliana TOVOWE 35 58 18 - - - - -
Virola guatemalensis VIROGU - 14 - - - - - -
Virola multiflora VIROMU 18 - - - - - - -
Virola sebifera VIROSE 3 1 - - - - - -
Weinmannia pinnata WEINPI - - - - - 14 95 77
Weinmannia sp. WEINSP - - - - - 4 - 31
Zanthoxylum panamensis ZANTPA - 1 - - - - - -
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Anexo 5: Curvas de rango abundancia por latizales bajos (a) y altos (b) de la regeneracion
encontrado a lo largo del gradiente altitudinal.
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Anexo 6: Medias, coeficiente de variacion y rango de las variables bioclimaticas, elevacion, pendiente, evapotranspiracion real y

propiedades fisicoquimicas del suelo, por rangos altitudinales.

a) Medias, coeficiente de variacion y rango de las variables bioclimaticas, elevacion, pendiente y evapotranspiracion real

Variabl Unidad 400-900 msnm 900-1600 msnm 1600-2300msnm 2300-3000 msnm
ariapie idaces Media CV  Rango Media CV Rango Media CV  Rango Media CV  Rango
Elevacion Msnm 525 114  430-620 1260.6 19.8 1000-1560 2003 16.6 1635-2350 2775.5 3.8 2600-2950
Pendiente % 26 245 15-35 251 259 16-36  26.8 27.8 18-37 26.1 179 18-34
Temperatura media anual °C 238 16 234-244 200 5.38 19-21.4 148 174 12-176 11.0 57 10-11.7
Rango medio diurno (media mensual (t° méax.- t® min.)) °C 91 04 9192 102 0.6 10.2-104 8.8 11.8 7.9-10 80 08 7.9-8.1
Isotermalidad (B2/B7) (* 100) °C 79 06 7.9-8 82 07 8.1-8.3 81 37 7.7-8.4 78 1.1 7.7-7.9
Temperatura Estacional (desviacion estdndar *100) °C 729 33 698-76.2 621 6.3 581-67.8 541 34 522563 566 4.3 53.7-61
Temperatura méaxima del mes mas célido °C 299 14 294-305 264 45 253-28 203 156 17.1-238 161 39 15.1-16.8
Temperatura minima del mes mas frio °C 184 21 18-19 14.0 7.6 13.1-155 9.5 239 6.9-11.9 59 114 4.8-6.6
Rango de Temperatura Anual (B5 - B6) °C 115 09 114-116 123 11 122-126 108 85 10.2-119 102 0.4 10.2-10.3
Temperatura media del mes mas himedo °C 236 32 226-245 200 49 19-21.3 150 167 123-17.7 113 55 10.3-12
Temperatura media del mes mas seco °C 244 18 23.9-25  20.2 6. 189-219 145 207 114-178 105 6.3 9.4-11.2
Temperatura media del trimestre mas calido °C 248 18 243-254 207 55 19.7-223 153 174 125-182 115 55 10.5-12.2
Temperatura media del trimestre mas frio °C 229 16 225-235 191 54 18.2-20.6 140 184 11.2-168 102 6.6 9.1-109
Precipitacion anual mm 3652.6 3.1 3507-3784 3432.2 15.2 2701-4042 3356.2 22.3 2493-4146 2450.6 4.3 2338-2606
Precipitacion del mes mas humedo mm 398.7 2.8 389415 4156 13.8  347-482 4504 125  364-501 3815 4.2  352-405
Precipitacion del mes mas seco mm 1876 7.8  170-210 1122 23.9 75-144 914 49.1 41-139 348 145 29-40
Precipitacion estacional (Coeficiente de variacion)* mm 237 48 22-25 395 6.6 36-45 472 164 39-56 61.1 3 59-63
Precipitacion del trimestre mas himedo mm 1102.1 2.8 1064-1145 1193.8 144 983-1394 1269.2 14.9 1024-1462 1048.3 3.5 992-1102
Precipitacion del trimestre mas seco mm 616.7 6.6 569-681 394.2 21.7  271-494 322.6 47.0 161-485 126.5 12.7  108-142
Precipitacion del trimestre mas calido mm 769.6 52 719-816 604.7 18.7 452-738 7684 8.2 680-830 7313 79 679-870
Precipitacion del trimestre mas frio mm 999.6 2.8 975-1055 717.3 1437  527-827 5322 574  267-866 249.2 403  179-423
Evapotranspiracion mm 1299.3 2.4 1259-1342 1332.1 4.2 1209-1387 897.8 36.8 621-1305 569.3 3.6  535-591
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b) Medias, coeficiente de variacion y rango de las variables fisicoquimicas del suelo

400-900 msnm

900-1600 msnm

1600-2300 msnm

2300-3000 msnm

Variable Media [ ¢V |  Rango Media [ CcV | Rango Media [ cv | Rango Media | cV | Rango
Arena (%) 31.8 548 16- 72 58.8 16.3 48 - 75 47.4 19.9 40- 60 442 314 28 - 68
Limo (%) 229 545 10- 54 19.3 12 15- 23 30.6 22.4 20- 38 222 173 17- 27
Arcilla (%) 45.3 35 15- 61 22 39.8 10- 34 22 59.3 10- 40 33.6 324 15- 45
pH 45 3.6 42- 4.8 4.7 6.7 42- 51 4.4 3.8 42- 46 4.1 2.7 39- 42
Acidez 124 30.3 7.3- 18.8 35 62.4 1.1- 6.8 4.3 69.4 1.7- 8.2 6.2 23.9 43- 81
Ca (cmol (+)/1) 0.9 93.1 0.3- 3 2.6 80.6 0.1- 6.3 0.1 37.7 0.1- 01 0.3 85.8 0.1- 09
Mg (cmol (+)/T) 03 322 02- 05 03 51 01- 06 005 472 0.03- 0.1 01 317 01- 01
K (cmol (+)/1) 0.1 384 01- 02 0.1 513 0.03- 0.2 0.03 62.4 0.01- 0.1 0.1 486 0.01- 0.1
CICE 145 275 8.8- 20.8 7.3 37.2 42- 11.1 4.5 67.5 1.9- 86 6.8 21.9 47- 8.7
SA% 85.5 7.6 71- 92 50.9 57.7 17- 93 93.4 2.2 91- 96 90.6 5.9 79- 94
P (mg/l) 2.4 62.7 1-5 1.8 40.4 1- 3 3.4 335 2-5 5.8 375 3-9
Zn (cmol (+)/1) 3.2 20 24- 4.1 1.9 25.7 12- 29 1.6 32.7 11- 23 2.8 28.3 2- 47
Cu (cmol (+)/1) 38 867 1- 11 6.1 548 1- 10 5.8 25 5- 8 76 522 3- 14
Fe (cmol (+)/1) 400.8  23.7 280- 631 559 854 220- 1685 973.6 55.7 307 - 1539 7319 55.9 456 - 1807
Mn (.cmol (+)/1) 67.8 50.2 35- 146 44.8 67.1 6- 92 24.4 196.5 1- 110 14 98.8 3- 40
C 3.8 203 23- 45 51 26.2 36- 75 4.2 271.7 23- 52 81 355 42- 135
N 0.3 149 02- 04 04 183 0.3- 05 0.3 36.6 02- 04 04 272 0.3- 0.6
CIN 126 118 10- 15.1 127 189 10- 16.2 16.3 22.8 12- 20.2 18.6 16 129- 226
MO 55 20.3 3.3- 65 7.3 26.2 5.1- 10.7 6 27.7 33- 74 11.6 355 6- 19.2
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Anexo 7: Matriz de correlacion con los coeficientes de Pearson entre las variables bioclimaticas, elevacion, pendiente y

evapotranspiracion real, y propiedades fisicoquimicas del suelo.

a) Matriz de correlacion con los coeficientes de Pearson entre las variables bioclimaticas, elevacion, pendiente y evapotranspiracion real

Ele ET Pte Tma Tmrd Ti Te Txcm Tnfm Tra Tmht Tmst Tmct Tmft Pa Phm Psm Pe Pht Pst Pct Pft
Ele 1.00
ET -0.92 1.00
Pte 0.09 -0.18 1.00
Tma |-1.00 0.93 -0.10 1.00
Tmrd |-0.66 090 -0.19 0.69 1.00
Ti -0.34 0.64 -0.19 0.37 0.85 1.00
Te -0.86 0.67 -0.08 0.85 0.33 -0.10 1.00
Txcm [-0.99 095 -0.11 100 0.73 041 0.84 1.00
Tnfm |-1.00 091 -0.09 100 0.65 033 087 099 1.00
Tra |-0.73 093 -0.18 0.76 099 0.76 046 080 0.73 1.00
Tmht -099 093 -0.11 100 0.69 037 086 100 1.00 0.77 1.00
Tmst |-0.99 093 -0.10 100 069 037 086 1.00 100 0.77 1.00 1.00
Tmet |-0.99 0.93 -0.10 100 069 036 086 1.00 100 0.76 1.00 1.00 1.00
Tmft |-0.99 0.93 -0.10 100 0.70 038 085 1.00 100 0.77 1.00 1.00 1.00 1.00
Pa -0.74 081 -0.18 0.76 0.71 0.62 0.44 0.77 075 071 077 0.76 0.76 0.76 1.00
Phm |-0.08 0.26 -0.09 0.11 039 0.64 -029 0.12 0.09 029 011 010 0.0 0.11 0.70 1.00
Psm |-0.92 0.83 -0.13 092 056 030 0.78 092 093 062 093 092 092 092 088 034 1.00
Pe 0.97 -0.88 0.11 -097 -0.61 -0.31 -0.84 -0.96 -0.97 -0.68 -0.97 -0.97 -0.97 -0.97 -0.83 -0.21 -0.98 1.00
Pht |-0.11 0.34 -0.15 014 051 0.71 -026 0.16 0.12 041 015 0.13 0.13 0.15 0.73 098 0.34 -0.23 1.00
Pst -092 0.85 -0.14 093 059 034 077 092 093 065 093 093 093 093 0.90 0.36 1.00 -0.98 0.37 1.00
Pct 0.05 -0.25 0.05 -0.07 -0.46 -0.36 0.03 -0.10 -0.03 -0.46 -0.05 -0.07 -0.06 -0.07 0.24 0.37 0.27 -0.12 0.26 0.24 1.00
Pft -0.92 0.89 -0.13 094 067 043 074 094 094 072 094 094 094 094 090 0.35 097 -0.97 0.38 0.98 0.13 1.00

Ele (elevacion), ET (Evapotranspiracién real, Pte (Pendiente),Tma (Temperatura media anual), Tmrd (Rango medio diurno (media mensual (t® max.- t° min.)), Ti
(Isotermalidad (Tmrd/Tra) (* 100)), Te (Temperatura Estacional (desviacidn estdndar *100)), Txcm (Temperatura maxima del mes mas calido), Tnfm (Temperatura
minima del mes mas frio), Tra (Rango de Temperatura Anual (Txcm - Tnfm)), Tmht (Temperatura media del trimestre mas himedo), Tmst (Temperatura media del
trimestre mas seco), Tmct (Temperatura media del trimestre mas calido), Tmft (Temperatura media del trimestre mas frio), Pa (Precipitacién anual), Phm
(Precipitacion del mes mas himedo), Psm (Precipitacion del mes mas seco), Pe (Precipitacion estacional (Coeficiente de variacién)), Pht (Precipitacion del trimestre
mas himedo), Pst (Precipitacion del trimestre mas seco), Pct (Precipitacion del trimestre mas calido), Pft (Precipitacion del trimestre mas frio).
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b) Matriz de correlacion con los coeficientes de Pearson entre las variables elevacion, y propiedades fisicoquimicas del suelo.

Elevacién Arena Limo Arcilla pH acidez Ca Mg K CICE SA P Zn Cu Fe Mn C N CN MO
Elevacién | 1.00
Arena 0.26 1.00
Limo 0.10 -0.37 1.00
Arcilla -0.33 -0.87 -0.14 1.00
pH -0.57 022 -0.04 -021 1.00
acidez -0.52 -0.55 0.04 0.56 -0.20 1.00
Ca -0.34 0.16 -0.18 -0.08 068 -0.25 1.00
Mg -0.72 0.06 -0.27 0.09 0.65 030 0.74 1.00
K -0.61 -0.40 -0.02 044 046 039 046 057 1.00
CICE -0.70 -0.46 -0.05 0.52 011 091 0.17 064 059 1.00
SA 0.27 -0.34 0.23 0.24 -0.77 0.42 -0.92 -0.67 -0.34 0.03 1.00
P 0.62 -0.15 0.01 0.16 -0.54 -0.13 -0.35 -0.59 -0.28 -0.30 0.38 1.00
Zn -0.19 -0.55 -0.10 0.64 -0.30 058 -0.15 0.11 0.29 052 0.27 0.0 1.00
Cu 0.35 0.18 -0.20 -0.08 -0.20 -0.21 -0.08 -0.10 -0.43 -0.24 0.04 0.09 -0.03 1.00
Fe 0.32 -0.06 0.05 0.04 -0.41 -0.08 -0.42 -0.54 -045 -0.27 0.41 045 -0.17 0.37 1.00
Mn -0.61 -0.30 -0.07 0.35 035 032 020 044 035 042 -0.13 -0.40 0.35 -0.23 -0.23 1.00
C 0.66 032 -020 -023 -043 -035 -0.22 -0.39 -0.26 -0.45 0.15 059 -0.01 0.06 -0.02 -0.39 1.00
N 0.34 033 -031 -019 -0.17 -0.27 0.11 -0.02 -0.01 -0.23 -0.20 0.29 0.05 -0.03 -0.17 -0.15 0.82 1.00
CN 0.78 026 003 -029 -053 -041 -0.49 -0.68 -053 -0.63 0.44 055 -0.15 0.22 0.16 -0.54 0.70 0.20 1.00
MO 0.66 032 -020 -023 -043 -035 -0.22 -0.39 -0.26 -045 0.15 059 -0.01 0.06 -0.02 -0.39 1.00 0.82 0.70 1.00

Variables de suelo: magnesio (Mg), potasio (K), capacidad de intercambio catiénico efectiva (CICE), zinc (Zn), manganeso (Mn), calcio (Ca), saturacion (SA), hierro (Fe), nitrgeno
(N), Relacion carbono-nitrégeno (CN), materia organica (MO) y cobre (Cu).

78



Anexo 8: Resultados del andlisis de particion jerarquica para cada una de las especies y las variables que explican

mismas a lo largo del gradiente.
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CODIGO Temperatura Precipitacion Suelo Otras

1 2 3 45 6 7 8 9 10 11|12 13 14 15 16 17 18 19 et|are pH adez Ca Mg K CICE Zn Mn Fe Cu P |H pte
POSOLA | X X - - - X X - - - - |X - - - X - X - X|- X - X X - - - - - - -IX X
POUTRE |- X X X - - X - X - - |X X - X X - - - -/ - - - -« - - - - X X - -|- X
PROTRA |[X - - X X X - X X X X|[X - X X - X - X X|- - X - - - X X X - - -|X -
QUERBU - - - - - - - - - X X|X - X X - X - X X|- X - - X - - - - - - XX -
QUERCS |- - - - - - - - - - XX - X X - X - X -|- X - - - - - - - - - X|IX X
ROUPMO|X - - X X X - - - X -|X - X X - X - X XX - X - - X X - X X - -|X X
SOCREX [X - - X X X - X - X -|X - X X - X - X -|- - X - X - X - - - - -IX -
STYRAR |- - - - - - - - - X XX - X X - X - X X|- X - - - - - - - - - XX -
SYMPGL [- X X - - - X - - - - |X - - - X - X - X|- X - X - - - - - - - -IX X
TOVOWE [ X X - - - X X - - - -|- - - - - - X - X|- X - X X X - - - - - -IX -
WEINPI [X - - - X - - X X - XX - X X - X - X X|- X - - - - - - X - - X|X -
WEINSP [- - X X - - - - - - X|- X - X - - - X X|X X - - - X - - X - - X -

Las variables de temperatura son: Temperatura media anual (1), Temperatura Estacional (desviacion estandar *100) (4), Temperatura maxima del mes mas calido (5), Temperatura
minima del mes mas frio (6), Temperatura media del mes mas himedo (8), Temperatura media del mes mas seco (9), Temperatura media del trimestre méas célido (10) y Temperatura
media del trimestre mas frio (11). Las de precipitacion son: Precipitacion anual (12), Precipitacion del mes més himedo (13), Precipitacion del mes méas seco (14), Precipitacion
estacional (Coeficiente de variacion) (15), Precipitacion del trimestre mas himedo (16), Precipitacion del trimestre mas seco (17), y Precipitacion del trimestre méas frio (19). Variables
de suelo: arena (are), acidez (adez), magnesio (Mg), potasio (K), capacidad de intercambio cationico efectiva (CICE), zinc (Zn), manganeso (Mn) y cobre (Cu). La altitud (H), la
pendiente (pte), evapotranspiracion real (ET)
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ARTICULO 2: EFECTOS POTENCIALES DEL CAMBIO CLIMATICO
SOBRE LA REGENERACION NATURAL ARBOREA EN EL
GRADIENTE ALTITUDINAL CARIBE-VILLA MILLS, COSTARICA

RESUMEN

Este articulo presenta la modelacion de datos de distribucion y abundancia de la
regeneracion de once especies de arboles medidos a lo largo de un gradiente altitudinal (400-
3000 msnm). Los datos de la regeneracion se obtuvieron de mediciones en campo en 32
parcelas de 0.25 ha, distribuidas a lo largo del gradiente. Las especies modeladas corresponden
a dos de la parte alta del gradiente, Quercus bumelioides y Drymis granadensis. Las otras
nueve especies modeladas son especies de la parte baja del gradiente (Ardisia fimbrillifera,
Carapa guianensis, Elaeoluma glabrescens, Garcinia magnifolia, Tovomita weddeliana,
Mabea occidentalis, Minquartia guianensis, Otoba novogranatensis y Protium ravenii). Los
modelos fueron desarrollados para la distribucion potencial actual y usando 7 escenarios de la
familia A1B, para los afios 2020 y 2080 para modelar a futuro la distribucion por efecto del
cambio climético; todos los datos climéticos vinieron de WorldClim con una resolucion
espacial aproximada de 1 km? La modelacién se realizé usando modelos aditivos
generalizados vectoriales (VGAM) que permitié una mayor flexibilidad en cuanto a supuestos.
La variable respuesta fue la abundancia de las especies, y las variables predictoras: la
Oscilacion anual de la temperatura (°C), la precipitacion anual (mm), la temperatura promedio
del trimestre mas frio (°C) y la precipitacion del periodo mas seco (mm). Los modelos de diez
especies tuvieron una buena capacidad predictiva con r? superiores a 0.60, solo Drymis
granadensis tuvo una media capacidad predictiva con un r* de 0.49. Los resultados indican
que las nueve especies modeladas de la parte baja del gradiente bajo escenarios de cambio
climatico incrementaran su area potencial de establecimiento hacia altitudes superiores hasta
los 2800 msnm, las especies de partes altas por el contrario se contraera el area potencial de

establecimiento.
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1 INTRODUCCION

Los estudios en gradientes altitudinales permiten analizar patrones ecologicos y
biogeograficos. Actualmente estan siendo importantes para establecer a corto plazo la
respuesta de especies o comunidades frente a cambios en el clima y como laboratorios
naturales para monitorear impactos de cambios atmosféricos en los tropicos (Malhi, et al.
2010). En la actualidad, los estudios de distribucion de especies en gradientes altitudinales son
una herramienta fundamental para poder predecir la migracién de las especies como resultado

del cambio climético que esta experimentando el planeta (Fosaa, 2004).

Los estudios de distribucion de las especies son importantes porque permiten
comprender como son los patrones de distribucién actual y futuros y a qué factores ecoldgicos
obedecen (Montafiez et al, 2010). Los modelos de distribucion de especies indican la
idoneidad del hébitat para el establecimiento y la continuidad de las poblaciones o
comunidades, en las cudles se utilizan observaciones de campo y variables ambientales que se
usan como predictores en los modelos (Benito de Pando y Pefias, 2007). El objetivo de los
modelos es identificar qué variables son las que limitan y definen el nicho, siendo que el
resultado final puede ser una representacion espacial de los habitats favorables para la especie
(Guisan y Zimmermann 2000, Guisan y Thuiller 2005). Las técnicas para generar modelos de
distribucion de especies son un campo con una alta gama de lenguajes de programacién y SIG,
y los modelos resultantes estan siendo importantes para establecer planes de conservacion
(Guisan et al., 2006).

Los modelos de distribucién han sido ampliamente utilizados usando datos de
presencia/ ausencia de las especies (Manel et al., 2001; Elith et al., 2006) y han mostrado
buena capacidad de extrapolacion, sin embargo cuando estan disponibles datos de abundancia
(Guisan et al., 1998; Guisan & Harrell, 2000), estos también pueden modelarse y aportar mas
informacion que la presencia o ausencia (Anadon et al, 2010). Los datos de abundancia se
analizan con modelos lineales generalizados (GLM de las siglas en ingles Generalized Linear
Models), qué son modelos que permiten una mayor flexibilidad para modelar datos ecoldgicos
(Sillero et al, 2010). En la actualidad los modelos de distribucion de especies se utilizan como

una herramienta importante en trabajos de modelacion de distribucion de especies en el

82



pasado, o para conocer la distribucion a futuro de las especies por efectos del cambio climético
(Mateo et al, 2011).

Los modelos de distribucion son especialmente valiosos para la exploracion de los
efectos potenciales del cambio climéatico (Mateo et al, 2011. EI cambio climético es definido
como un cambio en el clima a lo largo del tiempo, como resultado de la variabilidad natural o
de la actividad humana (IPCC, 2007). Hay cuatro factores que modifican el clima de un sitio a
otro: la latitud, altitud, continentalidad y la exposicién a la circulacion general (Whiteman,
2000). Para las montafias la elevacion es la que influye fuertemente en el clima, ya que los
demas factores varian dependiendo de la altitud (Whiteman, 2000). Los efectos del cambio
climatico sobre la distribucion de las especies son diversos, el IPCC, menciona que
aproximadamente el 20 o 30% de las especies de plantas y animales estaran en peligro de
extincion si el aumento de temperatura es de entre 1.5 -2.5°C (IPCC, 2007). Sin embargo los
cambios climaticos ocurridos en los ultimos 30 afios a nivel mundial ya han causado cambios

en la distribucidn y abundancia de las especies (Parmesan y Yohe, 2003; Root et al., 2003)

La adaptacion desde el punto de vista del cambio climatico cobra relevancia, como un
eje para hacer frente a los cambios que se preven en los ecosistemas y que se estan
experimentando desde hace algunas décadas (Locatelli, et &l, 2009). La adaptacion al cambio
climatico se define como la capacidad de los sistemas naturales y humanos para ajustarse al
cambio climético (IPCC, 2007). Por lo que en la actualidad las estrategias para la conservacién
de las especies, deben tener como uno de sus ejes centrales el concepto de adaptacién (Noss
2001). Algunas de las medidas que se han sugerido para la adaptacion de los bosques al
cambio climéatico son evitar perturbaciones como los incendios o el ingreso de especies
invasoras, y controlar las enfermedades (Locatelli, et &l, 2009). Otra de las medidas es
favorecer la conectividad del paisaje y reducir la fragmentacion, lo que aumenta la capacidad
de migracion de las especies (Bennett 2004). Noss (2001), menciona que la creacion de
corredores que favorezca el gradiente climatico puede ayudar a las especies a adaptarse al
cambio climatico. Por su parte Guariguata et al, (2008), proponen medidas para mantener o
mejorar la diversidad genética, como el manejo de bosques naturales basados en
aprovechamiento selectivo, seleccionando especies que puedan adaptarse a climas futuros

como una de las medidas.
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La cordillera de Talamanca est4 ubicada en el Centro y al Sureste de Costa Rica, es la
de mayor elevacion en el sur de América Central (Barquero y Ellenberg, 1983). Esta cordillera
no ha sido estudiada a profundidad, solo se han realizado algunos listados floristicos
(Kappelle, et al 2000). Se ha descrito los tipos de comunidades vegetales encontrados en las
partes altas de la cordillera, clasificandolos como bosques montanos, donde la presencia de
nubes es la caracteristica mas sobresaliente (Kappelle, 1996), asi como un listado de los
helechos de la parte alta de la cordillera (Kappelle y Gémez, 1992). Los bosques montanos
identificados tienen una estatura mas baja y una menor diversidad de arboles, que los bosques

tropicales de bajura (Kappelle, 1996).

Estudios sobre distribucion actual y efectos del cambio climético en plantas se estan
realizando (Thuiller et al. 2005, Bhattarai, R. K; Vetaas, O. R. 2003, Felicisimo et al, 2005),
sin embargo no se han enfocado estudios para modelar la distribucién regeneraciéon de
especies para conocer si el efecto sera similar que en los arboles adultos. Por lo cual la
modelacion de la distribucion potencial tanto actual como futura bajo escenarios de cambio
climatico, proporcionara una idea sobre el cambio en sus distribuciones y los procesos de
migracion de las especies.

2 METODOLOGIA

2.1 Area de estudio

El estudio se realizd en la zona propuesta como gradiente altitudinal “Caribe-Villa
Mills”, 1a cual cuenta con una extension de 226,700 hectéreas y se extiende sobre la ladera
atlantica de la cordillera de Talamanca, Costa Rica. El rango altitudinal va desde los 400
msnm en el Parque Nacional Barbilla (SINAC, 2011), hasta los 3000 msnm en la parte mas
alta del transecto en Villa Mills (Venegas y Camacho, 2001). La orientacion del transecto es
de nor oriente-sur occidente y sus limites geograficos estan dados al norte por el rio
Reventazon, al sur por el rio Matina y al occidente por la divisoria de aguas continentales
(Figura 13).

El régimen de precipitacion del area pertenece al Caribe y a la region climatica Caribe

Sur (SINAC, 2011). La precipitacion media anual va de los 2000 mm en la Reserva Forestal
Rio Macho hasta los 6500 mm en el Parque Nacional Tapanti (ITCR, 2008). Las temperaturas
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medias anuales van de los 25.6 °C en la parte més baja del gradiente hasta los 6°C en el Cerro
de la Muerte, el area de mayor altitud en la zona de estudio (SINAC, 2011).

En toda la extension del &rea se presentan 11 zonas de vida, segun la clasificacion de
Holdridge (ITCR, 2008), pero el &rea de muestreo solo abarco cuatro zonas de vida que son:
Bosque Muy Humedo Premontano (bmh-P), Bosque Pluvial Premontano (bp-P), Bosque
Pluvial Montano Bajo (bp-MB) y el Bosque Pluvial Montano (bp-M). En el area hay
aproximadamente 150 rios (Arana, et al. 2009, Venegas y Camacho, 2001). La importancia de
muchos de estos rios radica en que son fuente de produccion de agua para consumo humano

en el valle central y para produccion eléctrica (Arana, et al. 2009).
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Figura 10. Mapa del area de estudio del transecto altitudinal Caribe-Villa Mills, que incluye las areas protegidas
en las cudles se trabajo, Parque Nacional Barbilla (PNB), Reserva Forestal Rio Macho (RFRM) y Parque
Nacional Tapanti-Macizo de la Muerte (PNTMM). Las zonas de vida son: bosque himedo premontano (bh-P),
bosque muy himedo montano bajo (bmh-MB), bosque muy himedo premontano (bmh-P), bosque muy himedo
tropical transicion a premontano (bmh-T12), bosque himedo tropical transicion a premontano (bh-T12), bosque
muy himedo premontano transicion a basal (bmh-P6), bosque muy premontano transicion a pluvial (bmh-P4),
bosque muy himedo tropical (bmh-T), bosque pluvial montano (bp-M), bosque pluvial montano bajo (bp-MB),
bosque pluvial premontano (bp-P).

La cordillera de Talamanca es la mas alta de América Central, llegando hasta los 3820

msnm en el cerro Chirripd. Esta cordillera es de origen volcanico y se form6 en la era
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Cenozoica (Wely, citado por Berner 1992). El levantamiento inicial se dio en el periodo
oligoceno medio, terminando con el plegamiento final y la actividad intrusiva entre el mioceno
medio, al tardio (Blaser y Camacho 1991). Actualmente presenta una estructura con cumbres

alargadas de crestas escarpadas y laderas largas y rectas (Berner 1992).

Los suelos del gradiente altitudinal son en un 90% suelos ultisoles con un horizonte
argilico (20% de aumento en el contenido de arcillas) con menos de un 35% de saturacion de
bases, generalmente profundos, bien drenados, de color rojo o amarillo y con una relativa baja
fertilidad. Presentan un alto contenido de materia organica principalmente en tierras de altura.
El otro tipo de suelo que se presenta en el &rea son los inceptisoles que es un suelo joven con

un horizonte B cambico y con presencia de materia organica (ITCR, 2008).

La composicion floristica de la cordillera entre los 1800 y 2800 msnm en la parte
atlantica presenta una diversidad reducida, con una dominancia de arboles del género Quercus
y otros géneros como llex y Magnolia, con escasa presencia de palmas, pero con abundancia
de bambu (Blaser y Camacho; Orozco 1991). Sin embargo hay que sefialar que estudios de
caracterizacion floristica para el area presenta falta de informacion en las partes bajas del
gradiente entre los 400 y 1800 msnm, ya que se ha realizado poca investigacion para esta

parte.

Cuadro 10 Areas de conservacion y sus respectivas areas protegidas ubicadas en el gradiente altitudinal Caribe-
Villa Mills.

Area de Conservacion Figura de Proteccion

ACCVC (Area de Conservacitn eI Ao inips 2O 0 Cdenca del Rio Tus
Cordillera Volcénica Central g P

Nairi Awari
ACLA-C (Area de Conservacion La Parque Nacional Reserva Forestal
Amistad Caribe) Barbilla Rio Pacuare
ACLA® (et Conrvion s | NN Reea
Amistad Pacifico) MLE)erte

Fuente: ITCR 2008

2.2 Seleccion de especies

De un listado inicial de 112 especies medidas a lo largo del gradiente altitudinal (dela
Cruz-Burelo, 2012), se seleccionaron 38 especies que presentaban una abundancia superior a

los 30 individuos a lo largo del gradiente. De estas especies seleccionadas inicialmente se

86



eliminaron aquellas especies que a pesar de ser dominantes en abundancia, solo estaban
presentes en menos de 6 parcelas, esto por qué no presentaban suficientes presencias a lo largo
del gradiente para encontrar un modelo que se ajustara a estos datos, dejando finalmente un

listado de 11 especies para modelar (Cuadro 11).

Cuadro 11. Especies seleccionadas para la modelacién actual y futura de su distribucion potencial.
Especie Cadigo Abundancia | Frecuencia Rango de Rango de Elevacion
parcelas Elevacion Missouri Botanical
registrada Garden*
Ardisia fimbrillifera ARDIFI 42 9 400 100-300
Carapa guianensis CARAGU 46 8 400 2-500
Drymis granadensis DRIMGR 160 15 1300-2900 800-3491
Elaeoluma glabrescens | ELAEGL 45 10 400 0-500
Garcinia magnifolia GARCMG 72 10 400 100-575
Mabea occidentalis MABEOC 56 8 400 0-1100
Minguartia guianensis MINQGU 32 10 400 10-700
Otoba novogranatensis | OTOBNO 21 10 400-1000 0-1300
Protium ravenii PROTRA 85 10 400 1-900
Quercus bumelioides QUERBU 2167 10 2200-2800 600-3000
Tovomita weddeliana TOVOWE 111 14 400-1300 1-1500

e Elrango de elevacion de las especies tomada del Missouri Botanical Garden (http://www.tropicos.org/),
corresponden solo a datos de Costa Rica.

2.3 Escenarios climaticos

Para este estudio se selecciond la familia Al, la cual es una familia de escenarios que
describe un futuro de crecimiento econémico rapido; la poblacion mundial alcanza su nivel
mas alto a mitad del siglo y disminuye posteriormente, produciéndose una rapida introduccién
de nuevas tecnologias mas eficaces. De esta familia se selecciond el escenario A1B, que
presenta las siguientes caracteristicas: emisiones de media-alta, con un rapido crecimiento
econdmico regional, introduccién de tecnologias nuevas y eficientes. Existe un balance entre
el uso de fuentes de energia fosil y no fésil (IPCC, 2007). De este escenario se seleccionaron
siete modelos para los afios 2020 y 2080 (Cuadro 12).

Este conjunto de modelos seleccionados tienen sus fundamentos en las leyes de la
fisica, simulan un rango amplio de escalas espaciales y temporales de los sistemas climaticos.
Todos son parte del conjunto de Modelos de Circulacion General (GCM por sus siglas en
inglés), que suman 23 en el altimo reporte del IPCC. Los siete modelos seleccionados, se debe

a que estan disponibles para ambos periodos de tiempo que se analizan. Las diferencias entre
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cada uno de ellos radica, en los efectos que toma en cuenta el modelo para simular las
condiciones climaticas a futuro. Hay modelos como el CSIRO que no consideran el
enfriamiento regional producido por sulfatos, que es un elemento antropogénico para el
cambio climatico (IPCC, 2007). Estas diferencias en la construccion de cada modelo, son las

responsables de los cambios en los valores de las variables biocliméticas, entre modelos.

Cuadro 12. Modelos climaticos seleccionados para la modelacion de distribucién futura, todos corresponden a
modelos de circulacién general (CGM).

Modelos Siglas Pais Web
Canadian Centre for Climate http://www.cccma.ec.qgc.ca/
Modeling and Analysis, Coupled CCMA_CGM3 Canada
Global Climate Model 3
Commonwealth Scientific and http://www.csiro.au/
Industrial Research Organization, CSIRO_MK3 Australia

Atmospheric Research, MK3

http://igcmg.ipsl.jussieu.fr/Doc/IPSLC

Instituto Pierre-Simon Laplace IPSL_CM4 Francia Ma/

Max Planck Institute for . ﬁ://www.mpimet.mpq.de/en/wissens
Meteorology ECHAM 5 MPI_ECHAMS Alemania chaft/modelle/echam/echam5.html
National Center for Atmospheric http://www.cesm.ucar.edu/

Research, Community Climate NCAR_CCSM3 USA

System Model

http://www.metoffice.qgov.uk/research/
UKMO_HADCM3 UK modelling-systems/unified-
model/climate-models/hadcm3

Hadley Centre for Climate
Prediction and Research

http://www.metoffice.qgov.uk/research/
UKMO_HADGEM1 UK modelling-systems/unified-
model/climate-models/hadgemi

Hadley Centre Global
Environmental Model Met Office

Lo que se refleja en resultados diferentes en las modelaciones de las especies, ya que
cada pixel presenta sus propios valores tanto de temperatura como de precipitacion. Mientras
un modelo proyecto un cambio de 1°C, otro puede indicar un cambio de 2°C. Algunos
modelos predicen incrementos en la precipitacion y otros una disminucion. En el anexo 1 se
pueden ver las medias de las variables bioclimaticas utilizadas para la modelacion, por cada

modelo de Circulacion General empleado en la investigacion.

2.4  Seleccion de Variables bioclimaticas actuales y futuras

Se descargaron un conjunto de 19 variables bioclimaticas (Cuadro 13) de la base de

datos mundial de WorldClim ((http://www.worldclim.org), a una resolucién espacial de 1 Km?

(Hijmans et &l. 2005). Estas variables bioclimaticas corresponden a las actuales y a las futuras
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de los siete escenarios seleccionados para 2020 y para 2080. Estas variables representan
tendencias anuales (temperatura media anual y precipitacion), estacionalidad (rango anual de
temperatura y precipitacion) y los factores extremos (la temperatura de los meses mas frios y

mas calientes, los trimestres de precipitacién mas secos y mas humedos).

Cuadro 13. Variables bioclimaticas de la base de datos mundial de WorldClim.

Abreviatura | Variables Unidades
Tma Temperatura media anual °C
Tmrd Rango medio diurno (media mensual (t° max.- t° min.)) °C
Ti Isotermalidad (B2/B7) (* 100) °C
Te Temperatura Estacional (desviacién estandar *100) °C
Txcm Temperatura maxima del mes més calido °C
Tnfm Temperatura minima del mes més frio °C
Tra Rango de Temperatura Anual (B5 - B6) °C
Tmht Temperatura media del mes mas himedo °C
Tmst Temperatura media del mes més seco °C
Tmct Temperatura media del trimestre méas calido °C
Tmft Temperatura media del trimestre mas frio °C
Pa Precipitacion anual mm
Phm Precipitacion del mes mas himedo mm
Psm Precipitacion del mes mas seco mm
Pe Precipitacion estacional (Coeficiente de variacion) mm
Pht Precipitacion del trimestre mas himedo mm
Pst Precipitacion del trimestre mas seco mm
Pct Precipitacion del trimestre més célido mm
Pft Precipitacion del trimestre mas frio mm

Para conocer como estaban correlacionadas las variables bioclimaticas entre si, y evitar
que dos variables fuertemente correlacionadas generaran la misma informacién (supuesto de
colinealidad), se realiz6 un anélisis de conglomerados, con distancia de correlacion de Pearson
y el método de encadenamiento promedio. Este analisis se realizd con el paquete estadistico
INFOSTAT (2012). Este analisis, con un criterio de corte de 0.55, mostré la formacion de tres
grupos definidos: Las variables precipitacién anual, precipitacion del mes mas humedo y
precipitacion del trimestre méas frio forman un grupo. La precipitacién del mes mas seco,
precipitacion estacional, precipitacion del trimestre mas seco y precipitacion del trimestre mas
frio forma el segundo grupo. Las variables restantes formo el tercer grupo. Para evitar efectos
de colinealidad se utilizd una variable de cada grupo como predictoras en los andlisis de

distribucion actual y futura.

Las capas bioclimaticas de WorldClim descargadas estaban en formato ASCII grid, por lo que
tuvieron que ser transformadas a réaster a través del programa ARCMAP 10, con un tamarfio de

pixel de 1 Km. Estas capas traen informacion para todo el mundo, por lo que se les aplico un
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proceso de extraccion de mascara en el ARCMAP 10 para cortarlos al tamafio del area de
estudio propuesta. Finalmente cada capa réster de las variables climéticas fueron muestreadas
con las coordenadas XY de cada especie para obtener el fichero correspondiente a los valores

de cada una de las variables.

Se construy0 un raster de puntos de toda el area de estudio para extraer los datos actuales y
futuros de cada uno de los escenarios del 2020 y 2080, como insumo para la modelacion de la
distribucion actual y potencial. Este réster y la extraccion de los valores a cada una de las
variables se realizaron en el programa ARCMAP 10

2.5 Modelacion de la distribucion actual y potencial

Para la modelacion de la distribucién actual y potencial se emplearon Modelos
Aditivos Generalizados Vectoriales (VGAM, por sus siglas en inglés, Vector Generalized
Additive Modeling). Estos son modelos tipo regresion, en los que una variable respuesta se
modela con un conjunto de variables explicativas (McCullagh and Nelder, 1989). La ventaja
de estos modelos es la flexibilidad para modelar las relaciones entre la variable respuesta y las
predictoras, ya que no necesita una estructura paramétrica de los datos (Hastie and Tibshirani,
1990).) Para este estudio la abundancia fue la variable respuesta y las variables predictoras
fueron: Oscilacion anual de la temperatura (°C), Temperatura promedio del cuatrimestre mas
frio (°C), Precipitacion anual (mm) y Precipitacion del periodo més seco (mm). La modelacién
se realizo en el intérprete de R, del paquete estadistico INFOSTAT, 2012.

Se empled esta técnica porque no requiere de los supuestos de la estadistica
paramétrica. Los modelos VGAM son parte de los modelos GAM que son una extension de
los modelos lineales generalizados (GLM por sus siglas en inglés, Generalized Linear
Models), pero permiten que las funciones lineales de las variables predictoras sean

remplazados por funciones de suavizamiento (Hastie y Tibshirani 1986).

La construccion de los modelos se hizo con un procedimiento por pasos hacia adelante,
el cual consiste en incluir primero todas las variables explicativas, se corre el modelo y se van
excluyendo las variables potencialmente menos explicativas y se continta con el proceso hasta

que todas las variables que quedan en el modelo son significativas.
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Para la modelaciéon de la abundancia de las especies Ardisia fimbrillifera, Carapa
guianensis, Elaeoluma glabrescens, Garcinia magnifolia, Mabea occidentalis, Minquartia
guianensis, Otoba novogranatensis, Protium ravenii y Tovomita weddeliana, se considerd
para controlar el efecto e sobredispersion de los datos, que las variable respuesta se ajustara a
una distribucion poissonff y se emplea una funcion vinculo de tipo response. Para el Drymis
granadensis se considerd la variable respuesta de tipo Quasipoissonff, para el Quercus
bumelioides se considerd la variable de tipo negbinomial, ambas especies emplearon una

funcién vinculo de tipo response.

En este trabajo se utilizo el suavizador tipo spline (s) que permite estimar funciones no
paramétricas (Yee y Wild, 1996). El procedimiento de la modelacién con VGAM contempld
el valor del ajuste del modelo (r* ajustado) y una prueba de bondad de ajuste del modelo a
través de una prueba de razdn de verosimilitud (likelihood ratio test), en la cual se compara un
modelo nulo sin efecto de variables versus el modelo con las variables explicativas, cuanto
mas cercano a cero es el valor de la prueba se rechaza la hipotesis de que el modelo nulo tiene

mejor ajuste que el modelo con variables explicativas.

Los datos de la modelacion actual y futura realizados, fueron exportados en formato
zape file, usando la funcién writeSpatialShape, para poder ser visualizados en ARCMAP 10.
Esta capa fue convertida a raster y trabajada en ARCMAP 10 para la generacion de los mapas

actuales y futuros de la distribucion de las 11 especies modeladas.
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3 RESULTADOQOS
3.1 Variables climaticas

El ajuste de los modelos para las especies Ardisia fimbrillifera, Carapa guianensis,
Elaeoluma glabrescens, Garcinia magnifolia, Tovomita weddeliana, Mabea occidentalis,
Minquartia guianensis, Otoba novogranatensis y Protium ravenii, incluyeron dos variables
explicativas - la Oscilacion anual de la temperatura (°C) y la precipitacion anual (mm). Para el
Drymis granadensis y el Quercus bumelioides, de igual manera se ajustd el modelo con dos
variables explicativas, la precipitacion anual (mm) como una variable en ambas especies y la
temperatura promedio del trimestre més frio (°C) para la primera especie y la precipitacion del
periodo mas seco (mm) para la segunda. Las variables ambientales presentan una variacion
con respecto a los valores actuales y de los modelos climaticos para los afios 2020 y 2080
(Anexo 2).

La oscilacion anual de temperatura tiene una media actual de 11.49 °C, y un rango que
va de los 10 °C hasta los 12.70°C, esta variable no presenta grandes variaciones con respecto a
los modelos para los afios 2020 y 2080. Seis de los escenarios se mantienen entre los rangos
actuales, y con una media bastante pareja. Solo uno de los modelos si muestra una variacion
de 2°C entre el valor actual con respecto al afio 2080 (Anexo 2, Figura 14). La temperatura
promedio del trimestre mas frio, tiene una media actual de 18.05 °C, para el afio 2020 presenta
un incremento de 1°C hasta 1.8°C, y para el 2080 un incremento de cerca de 3°C (Anexo 2,
Figura 14).

La precipitacion anual tiene una media actual de 3505 mm, para el 2020 seis de los
modelos presentan valores inferiores a la media actual, a excepcion del modelo aleman que
prevé un aumento de 100 mm. Para el afio 2080 la tendencia continua hacia tener una menor
precipitacion anual, llegando a valores de 1525 mm por afio, a excepcion del mismo modelo
para el afio 2020, aunque para este periodo presenta un aumento de 600 mm. (Anexo 2, Figura
14). La precipitacion del periodo mas seco tiene una media actual de 123 mm, presentando

disminucion para el 2020 y 2080, para cada modelo.
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Figura 11. Medias de los valores para cada uno de los modelos futuros y promedio actual de las variables
incluidas en las modelaciones de distribucion de las especies. Las barras negras corresponden a los valores
actuales, las barras rojas a los valores de los escenarios de 2020 y las barras azules corresponden a los valores de
los escenarios 2080.

3.2 Modelacién de la distribucion actual y potencial

En términos generales, todos los modelos tuvieron un buen ajuste, con valores de r
superiores a 0.60, siendo el modelo para Protium ravenii el de mayor ajuste, y Drymis
granadensis la especie con menor ajuste de modelo (Figura 15). La prueba de razén de
verosimilitud para comparar la eficiencia de los modelos, mostrd valores cercanos a 0, lo que
indica una buena bondad de ajuste de los modelos (Anexo 1).

En cuanto a los resultados de la modelacion encontramos qué, las especies con un
rango de distribucién restringido en altitudes bajas (Protium ravenii, Ardisia fimbrillifera,
Minquartia guianensis, Mabea occidentalis, Garcinia magnifolia, Elaeoluma glabrescens y
Carapa guianensis), se distribuyen potencialmente entre los 100 hasta los 1000 msnm,

presentando las mayores abundancias en regeneracion en altitudes hasta los 500 msnm (Fig.
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15). Estas especies bajo escenarios de cambio climatico, aumentaran sus areas de distribucion
potencial en un 50% en la zona de estudio. Para el afio 2020, potencialmente hasta los 2000
msnm, existiran condiciones climaticas idoneas para su establecimiento y para el afio 2080
presentaran condiciones climaticas favorables hasta los 3000 msnm para algunas especies
(Figura 15). Sin embargo algunos de los escenarios como el Mpi_echam5, Ncar_ccsm3 y
Ukmo_hadcm3 proyectan para el afio 2020 y 2080 que habrd una contraccion de su
distribucion, no presentado condiciones idéneas climaticas para su establecimiento en altitudes

menores a los 600 msnm (Anexo 3).

Las especies que presentan un rango de distribucion mas amplio (como Tovomita
weddeliana y Otoba novogranatensis), distribuidas potencialmente entre los 100 hasta los
1500 msnm, bajo escenarios de cambio climatico para el afio 2020, ampliaran potencialmente
su distribucion hacia altitudes cercanas a los 2300 msnm, sin embargo su area de ocupacion no
aumentara puesto que la mayoria de los escenarios presentan una contraccion de sus reas de
distribucion en las parte baja del gradiente, no presentando condiciones climaticas favorables
por debajo de los 400 msnm (Figura 15). Para los escenarios de distribucion a 2080 el area
potencialmente idonea para el establecimiento de la especie se aumenta hasta altitudes de 3000
msnm a excepcion de la Otoba novogranatensis, que en la parte mas alta del gradiente no
presenta las condiciones favorables, para 2080 el area potencialmente ocupada por estas

especies disminuye (anexo 2).

El Drymis granadensis y Quercus bumelioides, ambas especies pertenecientes a la
parte alta del gradiente se distribuyen potencialmente desde los 3000 msnm hasta los 1500
msnm aproximadamente, teniendo las mejores condiciones climéticas para su establecimiento
en altitudes superiores a los 2200 msnm (Figura 15). Bajo escenarios de cambio climatico
estas especies muestran patrones diferentes de respuesta a estos escenarios. Mientras que
Drymis granadensis, tomando en cuenta que el ajuste del modelo es el mas bajo de todos -
aumenta su area potencial de distribucion a todo el gradiente altitudinal, Quercus bumelioides
se restringe solo a elevaciones mayores a los 2500 msnm y disminuye su area de ocupacion en

un 80% con respecto a la distribucion potencial actual.
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Figura 12. Modelos de distribucion actual y potencial para datos de abundancia de regeneracion para 11 especies, y su respectivo valor de r?, de ajuste del modelo.
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En un ejercicio de contrastar los resultados de cada uno de los escenarios para 2020 y
2080 entre si, se hizo una suma de réster para ver el porcentaje de solapamiento entre
prediccidn de escenarios, encontrando que la prediccion de distribucion es muy variables entre
escenarios, en donde el porcentaje de coincidencia de los siete escenarios es muy bajo (Anexo
4). Estos resultados confirman que la distribucion a lo largo del gradiente altitudinal de las
especies modeladas, muestra cambios en cuanto al &rea potencial de distribucion actual, con
respecto a los afios 2020 y 2080 (Cuadro 14).

Cuadro 14. Area de distribucion potencial predicha por los modelos para la actualidad y para los afios 2020 y
2080, para estos afios se tom6 como area de distribucion los pixeles donde los 7 escenarios de MGC predecian la
presencia de la especie para cada afio modelado.

Especies hectareas

2012 2020 2080
Ardisia fimbrillifera 68,900 100 0
Carapa guianensis 91,900 10,000 1,500
Drymis granadensis 98,100 20,100 700
Elaeoluma glabrescens 66,200 8,400 4,300
Garcinia magnifolia 41,500 3,800 3,200
Mabea occidentalis 120,900 22,100 17,800
Minguartia guianensis 46,200 100 0
Otoba novogranatensis 101,800 37,900 19,700
Protium ravenii 59,800 5,100 2,800
Quercus bumelioides 92,200 2,200 4,100
Tovomita weddeliana 163,700 89,500 37,300

4 DISCUSION

La fiabilidad y estabilidad de los modelos de distribucion de las especies requiere de
muchos factores, uno de ellos es el tamafio de la muestra que influye de mayor manera en la
precision y estabilidad del modelo, como se ha mencionado en otros trabajos de modelado
(Wisz et al., 2008). No existe una regla general del nimero minimo de datos para que los
modelos funcionen correctamente, ya que muchos trabajos discrepan en cuanto al nimero de
presencias para generar los modelos (Hernandez et al., 2006; Pearson et al., 2007, Guisan et al,
2007), los cuéles obtienen resultados variables de resultados del modelo aun usando el mismo
método. Para esta investigacion, el ajuste del modelo varia en funcion de muchos factores,
entre ellos las variables independientes, el tamafio del area de estudio, la ecologia de la especie
(distribucion amplia o restringida), por lo que no es posible proponer un nidmero minimo de
tamafo de muestra, para tener modelos confiables. Otro factor que se debe tomar en cuenta en

la modelacion de las especies, es que debe realizarse a partir de variables ambientales

101



apropiadas, que tengan un efecto sobre la distribucion de las especies (Guisan y Zimmermann
2000). Si no se elige las variables apropiadas el modelo se pueden presentar sesgos en la
prediccion de los modelos, causado ya sea por el desconocimiento de la biologia de la especie
0 por una mala eleccion de variables. Para el caso de las plantas, la distribucion ha sido
explicada principalmente por factores climaticos y edéaficos (Clark 2003, Holdrige, 1987). En
este estudio se utilizaron las variables bioclimaticas de WorldClim, derivadas de temperatura y
precipitacion (Hijmans et al. 2005). La incertidumbre asociada a las modelaciones de cambio
climatico, ha sido un tema central cuando se aplica este enfoque y se pretende generar
conclusiones para incidir en la toma de decisiones (Seppald et &l. 2009). Para esta
investigacion la incertidumbre estuvo asociada a 7 escenarios de cambio climatico
provenientes del IPCC, ya que es un método valido para analizar cambios potenciales en la

vegetacion (Klausmeyer y Shaw 2009).

Los resultados del trabajo evidencian un cambio en la distribucion de la regeneracion
de las especies, estos cambios son tanto en pérdida como en ganancia de superficie potencial
para el establecimiento a futuro de las especies, lo que depende mucho de la ecologia,
capacidad de dispersion y adaptacion de las especies a las nuevas condiciones (Peterson et al,
2001). La distribucion de las especies esta asociada a condiciones ecolédgicas donde la especie
se desarrolla, denominada como amplitud ecoldgica de la especie que es la que permite
evaluar la ocurrencia de la especie con respecto a factores ambientales, ya que cada especie
tiene su propia amplitud ecoldgica y diferente potencial de crecer dentro de un limitado rango
de condiciones ecoldgicas. Las diferencias en pérdida o ganancia en areas potenciales de
distribucion de las especies modeladas, esta relacionada al rango de tolerancia de cada una de
las especies a los factores climaticos, en donde mas alla de los limites criticos, las especies
pueden no adaptarse y extinguirse localmente o reducir sus poblaciones, ya que se encuentran
bajo condiciones de estres fisiologicos que los hace vulnerables a otros competidores, por la

que no alcanzan la distribucion potencial en el campo (Cox y Moore, 1994).

Las nueve especies modeladas de la parte baja del gradiente: Ardisia fimbrillifera,
Carapa guianensis, Elaeoluma glabrescens, Garcinia magnifolia, Mabea occidentalis,
Minquartia guianensis, Otoba novogranatensis, Protium ravenii y Tovomita weddeliana, en la

modelacién de su distribucion potencial, los resultados coinciden en que tendran un aumento
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del 90% de las &reas climaticas potenciales, en las cuales podrian establecerse. Esto se debe a
que cambian las condiciones ambientales en los escenarios climaticos, en donde zonas
elevadas altitudinalmente presentan condiciones mas adecuadas para las especies de zonas
bajas adaptadas a temperaturas altas, y estas pueden en teoria desplazarse altitudinalmente. Se
ha documentado que el cambio climéatico modificara espacialmente las &reas con condiciones
adecuadas para el desarrollo de muchas especies vegetales (IPCC, 2002), ante este cambio
Parmesan (2005) menciona que las especies tendran tres alternativas: adaptarse, desaparecer o
moverse latitudinalmente o altitudinalmente. Ante este desplazamiento, la migracion de las
especies serd principalmente promovida por la dispersion, lo cual no es un mecanismo que
pueda tener la misma rapidez que el cambio climatico, por lo que se debe pensar en respuestas
de adaptacion in situ o desapariciones de especies por su baja capacidad migratoria (Parmesan,
2005). Hay un punto importante a considerar para estas especies, por o menos tres de los siete
escenarios predicen que aumentaran su rango de distribucién hacia zonas de mayor elevacion,
pero de igual manera predicen una desaparicion de las partes bajas donde actualmente se
encuentran. Esto tiene que ver con lo propuesto por Calmell et &l (2008), en donde hace
referencia a un desgaste bidtico de las zonas bajas, donde predice una disminucion de la
riqueza para las partes bajas por el desplazamiento de las especies hacia zonas mas elevadas.
Ante las variaciones de cambio climéatico entonces se prevé una pérdida de especies, pero a su
vez el reclutamiento de nuevas especies, sin embargo para estas especies de zonas bajas, este
recambio no podria darse, debido al desgaste bi6tico en donde no habré ecosistemas cercanos

de los cudles se recluten las especies para sustituir a las que ascienden (Colwell et al. 2008).

La Unica especie modelada que presenta disminucion de sus areas potenciales de
distribucion para 2020 y 2080 es el Quercus bumelioides, especie caracteristica de climas
templados y partes altas de la montafia. EI area potencial de distribucién de esta especie
muestra reducciones criticas de cerca del 92% de su area potencial de distribucion actual con
respecto a futuro. Lo que esté indicando que esta especie presentara posiblemente riesgos de
extinciones locales. Estos resultados son congruentes con lo reportado en estudios para los
bosques templados en donde indican que se pueden disminuir la cobertura de estos bosques
por efecto de cambios en el clima (Foster, 2001). De igual manera coincide con modelos de
cambio climatico en Europa, en donde indican una contraccion y desplazamiento en elevacion

de las especies del genero Quercus, debido a su estrecha tolerancia climatica (Koca et al,

103



2006). La contraccion en sus area de distribucion y una posible extincion local para las
especies de las partes altas de la montafa, ha sido descrito en estudios anteriores como el de
Colwell et al (2008), en donde mencionan que las especies de la parte superior de los
gradientes altitudinales se prevé que se contraiga o se enfrenten a extinciones locales. Las
implicaciones de estos cambios, influird en la composicion y funcionamiento de las

comunidades templadas (Foster, 2001).

Finalmente, esta modelacion es una herramienta de prediccion, que estd modelando
solo los nichos ecoldgicos fundamentales de las especies, por lo que falta analizar otras
dimensiones ecoldgicas (interacciones entre especies, depredacion) o antropicas (cambio de
uso de suelo), que incidan en las respuestas de las especies ante cambios climaticos y que no
encuentren rutas de migracion hacia zonas altas. Por lo que los resultados presentados se
deben sumir con reserva, mas como una herramienta predictiva, que permita ser punto de
partida para visualizar estrategias y medidas de conservacion, para contrarrestar los efectos del
cambio climatico, sobre la diversidad del gradiente. Por lo que la toma de decisiones para la
adaptacion al cambio climético, deberia dirigirse hacia en especies en particular, de acuerdo a
su respuesta a los cambios y las précticas de aprovechamiento a las que estan siendo
sometidas.

5 CONCLUSIONES

e Las especies con distribuciones potenciales actuales hasta los 1000 msnm (Protium
ravenii, Ardisia fimbrillifera, Minquartia guianensis, Mabea occidentalis, Garcinia
magnifolia, Elaeoluma glabrescens y Carapa guianensis), un rango de distribucion
que puede considerarse estrecho, bajo escenarios de cambio climatico para el 2020 y
2080, potencialmente tendran condiciones climéaticas adecuadas para su regeneracion

hasta los 3000 msnm.

e Especies con un rango de distribucion amplio como Tovomita weddeliana y Otoba
novogranatensis, bajo escenarios de cambio climéatico, presentan zonas climaticas
potenciales hasta altitudes de 3000 msnm. Sin embargo tenderan a contraer su area

potencial de distribucion en las partes bajas del gradiente.
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e Para Quercus bumelioides, una especie de la parte alta del gradiente, los modelos
predicen que contraera drasticamente su area potencial de distribucion, con un riesgo
de extinciones locales de la misma. Esto se debe a que el cambio climético traerd
nuevas condiciones ambientales en el area de distribucion actual, que estan por arriba

del rango de tolerancia de las condiciones climaticas de la especie.

e La prediccion de zonas climaticas potenciales de distribucion para cada una de las
especies, es variable de acuerdo al escenario con el que se modele. La coincidencia de
areas climaticas potenciales de distribucion es baja para las especies modeladas. Esto
se presenta por la dispersion entre modelos, que esta asociado a la incertidumbre de los

mismos.

6 RECOMENDACIONES

* Para especies de baja abundancia y presencia en las parcelas de muestreo, se
recomienda tomar datos de presencia de regeneracion en el area de estudio, con la
finalidad de aplicar técnicas de modelacion que usen datos de presencia, para poder

modelar la distribucion de estas especies.

*  Ampliar las parcelas de muestreo en la franja de 600-1000 msnm, 1200-1600 msnm,
para tener un mayor registro de las especies, de modo que permita, tener mayores datos

para modelar las especies que presentan una menor abundancia a lo largo del gradiente.

*  Para tener mayor confiabilidad de la prediccion del escenario actual de las especies
modelas, se deberian realizar algunos puntos de muestreo en areas de prediccion donde

no se tengan datos, para probar la prediccion de la modelacion.
*  Realizar estudios sobre dispersion de las especies, para conocer si las especies tendran

la capacidad de migrar hacia las nuevas areas potenciales de distribucion o si el cambio

sera mucho mas rapido que su capacidad de migracion.
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ANEXOS

Anexo 1: Resultados de las pruebas de bondad de ajuste del modelo.

Especies R? Raz6n de verisimilitud
Modelo final Modelo nulo
TOVOWE 0.63 0.53 0.001
PROTRA 0.80 0.75 0.001
OTOBNO 0.64 0.52 0.0001
MINQGU 0.72 0.56 0.001
ELAEGL 0.72 0.62 0.0001
GARCMG 0.69 0.45 0.0001
ARDIFI 0.65 0.48 0.001
MABEOC 0.68 0.49 0.001
CARAGU 0.73 0.52 0.001
DRIMGR 0.46 0.35 0.001
QUERBU 0.75 0.56 0.0001

Anexo 2: Medidas resumen de las cuatro variables incluidas en la modelacion de la

distribucion actual y futura de las especies. Las medidas resumen estan por escenario de

emision.

a) Medidas resumen de las variables actuales

. Actual
MU Media DV Rango
Oscilacion anual de la temperatura (°C) 11.49 0.71 10.0-12.70
Temperatura promedio del cuatrimestre mas frio (°C) 18.05 4.19 5.70-25.20
Precipitacion anual (mm) 3505.45 916.90 1955-6303
Precipitacion del periodo mas seco (mm) 123.24 56.06 23-281
b) Medidas resumen de las variables futuras
Variable Escenario : 2020 : 2080
Media DV* Rango Media DV* Rango
ccma_cgem3 11.41 0.74 9.80-12.70 | 11.23 0.69 9.80-12.5
Csiro_mk3 11.53 0.79 980-12.90 | 11.48 0.81 9.80-12.8
Oscilacion anual Ipsl_cm4 11.58 0.78 10-12.90 11.73 0.73 10.20-13
de la temperatura Mpi_echam5 11.56 0.79 9.80-12.90 | 11.57 0.83 9.80-12.9
(°C) Ncar_ccsm3 11.48 0.77 9.90-12.8 11.58 0.58 10.30-12.8
Ukmo_hadcm3 | 11.93 0.88 10-13.4 11.26 0.61 9.90-12.4
Ukmo_hadgem1 | 11.39 0.72 9.80-12.6 13.65 0.89 11.80-15.1
Temperatura ccma_cgem3 19.23 4.17 6.90-26.30 | 21.07 4.20 8.70-28.20
promedio del Csiro_mk3 19.86 4.19 6.60-26.10 | 21.07 4.20 8.70-28.20
cuatrimestre mas Ipsl_cm4 18.93 4.17 6.60-26.10 | 20.97 4.20 8.70-28.1
frio (°C) Mpi_echam5 19.14 4.17 6.90-26.30 | 21.75 4.16 9.50-28.80
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Variable Escenario : 202y : 2080
Media DV* Rango Media DV* Rango
Ncar_ccsm3 18.84 4.18 6.50-26 20.63 4.22 8.30-27.8
Ukmo_hadcm3 | 19.54 4.12 7.30-26.6 | 21.51 4.24 9.10-28.6
Ukmo_hadgem1 | 19.08 4.18 6.80-26.2 | 23.05 4.04 11.0-30.0
ccma_cgem3 3378.52 | 915.14 | 1811-6152 | 3099.91 | 913.59 | 1490-5818
Csiro_mk3 2978.73 | 910.8 | 1419-5717 | 2030.21 | 883.32 | 795-4631
Precipitacion Ipsl._cm4 3089.72 | 916.80 | 1572-5895 | 2223.12 | 919.14 | 736-5032
anual (mm) Mpi_echam5 3685.80 | 918.93 | 2147-6506 | 4191.27 | 925.91 | 2726-7069
Ncar_ccsm3 2732.88 | 909.29 | 1195-5482 | 1830.43 | 839.35 | 758-4480
Ukmo_hadcm3 | 2767.02 | 907.96 | 1233-5471 | 1605.27 | 859.11 | 438-4107
Ukmo_hadgeml | 2877.22 | 911.72 | 1355-5647 | 1526.29 | 831.19 | 643-4100
ccma_cgcm3 128.90 55.77 | 27-289 132.70 | 48.74 40-304
Csiro_mk3 123.14 56.66 | 17-273 59.93 59.73 0-252
Precipitacion del Ipsl_cm4 117.80 55.63 | 18-274 95.01 55.79 0-257
periodo mas seco | Mpi_echam5 117.24 55.84 | 13-268 89.85 54.60 0-239
(mm) Ncar_ccsm3 118.48 51.50 | 23-282 48.81 65.35 0-281
Ukmo_hadcm3 | 98.26 54.91 | 0-249 27.43 36.65 0-197
Ukmo_hadgem1 | 80.61 53.41 | 0-240 31.72 35.33 0-182

*DV (Desviacion estandar)
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Anexo 3: Area de distribucion potencial actual y futura en hectareas a lo largo del gradiente altitudinal de las especies modeladas.

Los resultados se presentan por especie y por escenario de acuerdo al afio de modelacion.

Especie Actual ccma_cgcm3 Csiro_mk3 Ipsl_cm4 Mpi_echam5 Ncar_ccsm3 Ukmo_hadcm3 Ukmo_hadgeml
P 2020 2080 2020 2080 2020 2080 2020 2080 2020 2080 2020 2080 2020 2080
Ardisia fimbrillifera 68,900 86,400 85,100 83,600 85,200 78,400 77,400 82,300 78,600 88,100 82,600 83,900 71,900 82,300 77,900
Carapa guianensis 91,900 | 163,100 | 91,500 | 90,100 | 90,600 | 91,600 | 88,400 | 92,500 | 90,000 | 90,800 | 97,200 | 92,700 | 147,700 | 161,900 | 158,600
Drymis granadensis 98,100 | 97,100 | 98,600 | 100,200 | 96,600 | 98,400 | 98,300 | 98,600 | 98,600 | 99,900 | 95,600 | 97,900 | 97,800 | 99,200 | 97,100

Elaeoluma

glabrescens 66,200 | 105,900 | 105,300 | 105,000 | 105,700 | 106,700 | 102,600 | 107,100 | 106,200 | 104,300 | 102,000 | 104,800 96,900 | 106,900 99,900
Garcinia magnifolia 41,500 | 113,900 | 109,800 | 109,100 | 110,000 | 109,700 | 106,200 | 110,900 | 109,400 | 113,300 | 115,200 | 113,200 | 101,900 | 107,800 | 103,900
Mabea occidentalis 120,900 | 120,400 | 164,300 | 111,900 | 122,600 | 120,800 | 118,500 | 122,700 | 121,200 | 118,500 | 146,200 | 121,000 | 147,700 | 122200 | 116,900
Minquartia

guianensis 46,200 | 87,800 | 86,600 | 105,000 | 85,5500 | 81,600 | 81,700 | 85,100 | 80,400 | 87,800 | 89,600 | 87,300 | 75,800 | 85300 | 83,100
Otoba

novogranatensis 101,800 | 145,500 | 143,500 | 142,000 | 144,600 | 144,100 | 142,900 | 143,700 | 144,000 | 142,800 | 116,100 | 143,900 | 130,300 | 143500 | 143,800
Protium ravenii 59,800 | 117,600 | 114,100 | 113,700 | 116,400 | 114,700 | 111,100 | 115,600 | 113,300 | 117,400 | 117,100 | 117,700 | 108,700 | 113100 | 110,600
Quercus bumelioides 92,200 | 21,200 | 22,600 | 19,500 | 19,500 | 18,500 | 19,400 | 14,400 | 15,200 | 15,200 9,500 | 14,200 | 15,000 | 15,900 | 14,900
Tovomita weddeliana | 163,700 | 163,100 | 164,300 | 83,600 | 160,700 | 78,400 | 161,100 | 82,300 | 160,800 | 88,100 | 146,200 | 83,900 | 147,700 | 823,00 | 158,600
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Anexo 4: Porcentaje y hectareas de cambio en el area de distribucion potencial de las especies, de acuerdo a la comparacion entre

los siete escenarios usados para modelar a futuro los efectos del cambio climatico en la distribucion de las especies.

a) 2020
Especie 0 escenarios 1 escenario | 2escenarios | 3escenarios | 4 escenarios | 5escenarios | 6 escenarios | 7 escenarios
ha % ha % ha % ha % ha % ha % ha % ha %
Ardisia fimbrillifera 39,800 | 17.6 | 13,000 | 5.7 | 42,800 | 18.9 | 59,700 | 26.3 | 51,000 | 22.5 | 19,200 | 8.5 | 1,100 | 0.5 | 100 0.0
Carapa guianensis 22,900 | 10.1 | 28,200 | 12.4 | 26,900 | 11.9 | 28,500 | 12.6 | 36,500 | 16.1 | 43,000 | 19.0 | 30,700 | 13.5 | 10,000 | 4.4
Drymis granadensis 14,000 | 6.2 | 31,000 | 13.7 | 74,100 | 32.7 | 34,500 | 15.2 | 10,300 | 4.5 | 29,400 | 13.0 | 13,300 | 5.9 | 20,100 | 8.9
Elaeoluma glabrescens | 42,300 | 21.6 | 12,200 | 6.2 | 34,800 | 17.8 | 21,400 | 10.9 | 3,400 | 1.7 | 40,900 | 20.9 | 32,300 | 16.5 | 8,400 | 4.3
Garcinia magnifolia 38,800 | 17.1 | 5,100 | 2.2 | 14,400 | 6.4 | 34,700 | 15.3 | 58,300 | 25.7 | 49,500 | 21.8 | 22,100 | 9.7 | 3,800 | 1.7
Mabea occidentalis 34,100 | 15.0 | 14,500 | 6.4 | 31,000 | 13.7 | 16,200 | 7.1 | 23,400 | 10.3 | 40,600 | 17.9 | 44,800 | 19.8 | 22,100 | 9.7
Minquartia guianensis | 47,400 | 20.9 | 7,800 | 3.4 | 26,100 | 11.5 | 55,100 | 24.3 | 59,900 | 26.4 | 27,500 | 12.1 | 2,800 | 1.2 | 100 0.0
Otoba novogranatensis | 17,500 | 7.7 | 13,300 | 5.9 | 27,400 | 12.1 | 6,300 | 2.8 | 15,400 | 6.8 | 61,800 | 27.3 | 47,100 | 20.8 | 37,900 | 16.7
Protium ravenii 37,000 | 16.3|5,700 |25 | 12,400 | 5.5 | 28,900 | 12.7 | 58,700 | 25.9 | 51,300 | 22.6 | 27,600 | 12.2 | 5,100 | 2.2
Quercus bumelioides 209,100 | 92.2 | 6,200 | 2.7 | 2,800 |12 |3,100 |14 | 1,400 | 0.6 | 600 0.3 (1,300 | 0.6 |2200 |10
Tovomita weddeliana | 175.00 | 7.7 | 13,300 | 5.9 | 27,600 | 12.2 | 2,800 |1.2 |2,700 | 1.2 | 23,600 | 10.4 | 49,700 | 21.9 | 89,500 | 39.5
b) 2080
Especie 0 escenarios 1 escenario | 2escenarios | 3escenarios | 4 escenarios | 5escenarios | 6 escenarios | 7 escenarios
ha % ha % ha % ha % ha % ha % ha % ha %
Ardisia fimbrillifera 35,300 | 15.6 | 29,100 | 12.8 | 49,500 | 21.8 | 52,400 | 23.1 | 35,700 | 15.7 | 17,600 | 7.8 | 7,100 |3.1 |0 0.0
Carapa guianensis 2,600 1.1 | 17,500 | 7.7 | 47,200 | 20.8 | 53,700 | 23.7 | 53,100 | 23.4 | 38,500 | 17.0 | 12,600 | 5.6 | 1,500 | 0.7
Drymis granadensis 14,700 | 6.5 | 31,600 | 13.9 | 34,700 | 15.3 | 46,500 | 20.5 | 63,600 | 28.1 | 26,600 | 11.7 | 8,300 | 3.7 | 700 0.3
Elaeoluma glabrescens | 16,100 | 7.1 | 29,800 | 13.1 | 45,700 | 20.2 | 36,400 | 16.1 | 36,000 | 15.9 | 36,300 | 16.0 | 22,100 | 9.7 | 4,300 | 1.9
Garcinia magnifolia 23,100 | 10.2 | 19,800 | 8.7 | 29,200 | 12.9 | 44,200 | 19.5 | 43,100 | 19.0 | 38,100 | 16.8 | 26,000 | 11.5 | 3,200 | 1.4
Mabea occidentalis 2,200 1.0 | 17,100 | 7.5 | 33,700 | 14.9 | 29,600 | 13.1 | 34,800 | 15.4 | 48,700 | 21.5 | 42,800 | 18.9 | 17,800 | 7.9
Minquartia guianensis | 35,500 | 15.7 | 27,800 | 12.3 | 38,400 | 16.9 | 56,600 | 25.0 | 40,400 | 17.8 | 21,300 | 9.4 | 6,700 | 3.0 |0 0.0
Otoba novogranatensis | 400 0.2 | 7300 |32 |22800|10.1 | 55,700 | 24.6 | 38,500 | 17.0 | 40,500 | 17.9 | 41,800 | 18.4 | 19,700 | 8.7
Protium ravenii 1,800 79 | 21,700 | 9.6 | 20,800 | 9.2 | 38,100 | 16.8 | 55,200 | 24.3 | 47,300 | 20.9 | 22,800 | 10.1 | 2,800 | 1.2
Quercus bumelioides 205,900 | 90.8 | 5,900 |26 |2500 |11 |2700 |12 |2100 (09 |1,400 |0.6 |24100 |09 |4,100 |18
Tovomita weddeliana | 500 0.2 | 7600 |34 |19,600|8.6 | 29500 |13.0| 23,100 | 10.2 | 44,000 | 19.4 | 65,100 | 28.7 | 37,300 | 16.5
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