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Resumen

Los bosques secundarios constituyen una parte importante de la cobertura forestal en los
tropicos, pero su efecto sobre los procesos ecohidrolédgicos ha sido poco estudiado. Se utilizd
el enfoque funcional para evaluar si el tipo floristico de bosque y las propiedades funcionales
del dosel determinan la interceptacion de precipitacion y su variabilidad espacial. Se midieron
las propiedades funcionales del dosel y el flujo del follaje en parcelas de 0,12 ha para dos
distintos tipos floristicos de bosque secundario (n=18) en el noroeste de Costa Rica. Se midid
el flujo de follaje en cada parcela utilizando 21 recolectores fijos espaciados cada 10 m en un
patron de muestreo sistematico cuadrado. Independientemente del tipo de bosque, la
intercepcion mediana fue del 15% de la precipitacion bruta (rango 2-28%) para los 45 dias
de estudio. La mediana del coeficiente de variacién (CV) de la interceptacion, como medida
de su variabilidad espacial dentro de la parcela, fue de 128% (39-1023%). Los resultados
indican que la composicién taxondmica y funcional de las especies dominantes del dosel
puede diferir sin tener un efecto en la interceptacion de la precipitacion. A nivel de parcela, la
interceptacién de precipitacién se relaciond positivamente con la media ponderada de la
comunidad de grosor foliar, mientras que el CV de la interceptacion estuvo asociado
principalmente con la abundancia y distribucién tridimensional de los elementos del dosel
(nimero de tallos, variabilidad de altura del dosel y variabilidad del indice de area foliar). Los
valores de interceptacion encontrados para estos bosques restaurados por sucesion natural
secundaria en potreros abandonados son menores a los reportados para otros bosques
secundarios de bajuras tropicales en Costa Rica. Nuestros resultados sugieren que las medias
ponderadas de rasgos foliares, particularmente aquellas asociadas con la resistencia
estructural de las hojas, son tan importantes como los elementos estructurales del dosel en la
particién de la precipitacion por parte del dosel. Este estudio apoya la importancia de
considerar las propiedades funcionales del dosel en la evaluacién de procesos ecohidroldgicos
como la interceptacion y desarrolla la posibilidad de utilizar el enfoque funcional para evaluar
la provision de servicios ecosistémicos hidroldgicos.

Palabras clave: interceptacion, flujo del follaje, bosque secundario, media ponderada de la
comunidad.
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Abstract

Secondary forests are a major forest cover in the tropics, but their effect on
ecohydrological processes has been rarely studied. We used a functional approach to assess
if forest type and canopy functional properties drive rainfall interception and its spatial
variability. Canopy functional properties and throughfall were measured in 0.12 ha plots in
two floristically different types of secondary forest (n=18) in northwestern Costa Rica.
Throughfall was measured within each plot using 21 fixed collectors spaced every 10 m in a
systematic grid square sampling pattern. Independently of forest type, median interception
was 15% of gross precipitation (range 2-28%) during our 45-day study period. Its median
coefficient of variation (CV), as a measure of within-plot spatial variability, was 128% (39-
1023%). Results indicate that taxonomic and functional composition of dominant species may
differ without having an effect on rainfall partitioning. At the plot level, rainfall interception
was positively associated with community-weighted mean leaf thickness, while interception
CV was mainly associated with the abundance and three-dimensional distribution of canopy
elements (number of stems, canopy height variability, leaf area index variability). We found
lower interception values for these forests restored by natural secondary succession on
abandoned pastures than those reported for other tropical lowland secondary forests in Costa
Rica. Our results suggest that weighted mean leaf traits, particularly those associated with
leaf structural resistance, are as important as canopy structural elements in the partitioning
of rainfall by the forest canopy. This study supports the importance of taking canopy
functional properties into account when assessing ecohydrological processes like interception
and further develops the possibility of a functional approach for evaluating hydrological
ecosystem services provisioning.

Keywords: interception, throughfall, secondary tropical forest, community-weighted mean,
Costa Rica.
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1 Introduccion

1.1 Antecedentes

El bienestar humano depende de los bienes y servicios que proveen los ecosistemas
(MEA 2005). Durante la segunda mitad del siglo pasado se generd un impacto ambiental
especialmente significativo para atender la demanda creciente de los seres humanos,
alterando practicamente todos los ecosistemas del planeta y los servicios ecosistémicos que
estos proveen (MEA 2005). En la actualidad, la restauracién es una prioridad para recuperar
estados deseables de los ecosistemas que les permitan brindar bienes y servicios a la
sociedad (Aronson y Alexander 2013; Chazdon et al. 2015).

En las ultimas décadas, la transicion forestal en el paisaje del noroeste de Costa Rica
presenta una tendencia de ganancia de cobertura boscosa producto de la sucesion natural
secundaria que ocurrié luego del abandono de potreros, regenerandose miles de parches de
bosque secundario que ocupan unas 200.000 ha (Arroyo-Mora et al 2005). Con la
restauracion de la cobertura forestal la sociedad espera que se recuperen también los bienes
y servicios que los bosques proveen.

Estos bosques secundarios restaurados en potreros abandonados del noroeste de Costa
Rica fueron estudiados por Granda Moser et al. (2015), quienes identificaron al menos tres
distintos tipos floristicos que representan una respuesta a factores ambientales, espaciales y
antropogénicos, denominados de acuerdo con sus especies dominantes: bosque de
Schizolobium parahyba y Miconia argentea, bosque de Semialarum mexicanum 'y
Lonchocarpus spp. y bosques de Guazuma ulmifolia.

El cambio de uso de suelo y los distintos tipos de vegetacidon resultantes afectan el
proceso de intercepcion de precipitacion por el dosel del bosque (Crockford y Richardson
2000; Pypker et al. 2011). Mientras el agua transita por la vegetacion de los ecosistemas se
modifica la cantidad, calidad, localidad y temporalidad del flujo hidrico, y por lo tanto, se
mejoran o degradan la provisidn de servicios ecosistémicos hidrolégicos (Brauman et al.
2007).

El enfoque funcional ha sido propuesto para la evaluacién de servicios ecosistémicos
(Diaz et al. 2007), pero ha sido poco utilizado para estudiar procesos ecohidroldgicos como la
intercepcion de lluvia (Chain-Guadarrama et al. 2014). Aunque para el estudio de la
intercepcion de lluvia se ha utilizado como medida de rasgos funcionales a la media
ponderada de la comunidad (CWM) con el area basal como medida de abundancia (Fu et al.
2009), se han propuesto otros niveles espaciales de analisis y ponderadores de abundancia
(Chain-Guadarrama et al. 2014).

La presente investigacion pretende contribuir al conocimiento de los procesos
ecohidrologicos de los bosques secundarios restaurados en potreros abandonados del
noroeste de Costa Rica utilizando el enfoque funcional. Con fines exploratorios se analizaron
las propiedades funcionales que podrian estar relacionadas con el proceso de particién de



lluvias por el dosel de los bosques secundarios. Tanto las caracteristicas estructurales como
foliares del dosel fueron consideradas como propiedades funcionales del mismo.

1.2 Justificacion e importancia

La comprension de las relaciones entre el bosque, sus procesos ecoldgicos y la provision
de servicios ecosistémicos es importante para la evaluacion de su impacto en el bienestar
humano (MEA 2005). Las relaciones entre la estructura y composicion de la vegetacion y los
flujos hidroldgicos en un paisaje tienen un efecto directo sobre la provisidon de servicios
ecosistémicos hidroldgicos (Brauman et al. 2007). Asi como para el carbono y el flujo de
nutrientes, es probable que los rasgos funcionales de una comunidad vegetal tengan
respuestas y efectos asociados al ciclo hidroldgico (Reich 2014). La utilizacion del enfoque
funcional permitira inferir vinculos entre las caracteristicas de los bosques y su capacidad
para proveer servicios ecosistémicos hidroldgicos a escala de comunidades, ecosistemas o
paisajes.

El estado de conocimiento de las relaciones bosque-agua esta sesgado por la utilizacion
de datos predominantemente generados afuera de los trépicos (Malmer et a/. 2010; Wohl et
al. 2012), por lo que para predecir los efectos hidroldgicos de los cambios de uso de suelo y
el cambio climatico en los paisajes tropicales, existe una necesidad urgente por generar datos
empiricos que alimenten los modelos hidroldgicos (Nadkarni y Sumera 2004; Malmer et ai.
2010). En este sentido, Vose et al. (2011) reconocen la necesidad de comprender las
respuestas de los procesos hidroldgicos a los cambios de los ecosistemas como una prioridad
de investigacion.

El estudio de la influencia de las caracteristicas taxondmicas y funcionales de las especies
dominantes del dosel de los distintos tipos de bosques secundarios sobre la interceptacion de
la precipitacién aporta insumos para comprender las relaciones bosque-agua y determinar
acciones de manejo para el uso sostenible y conservacion de los ecosistemas y los servicios
que estos proveen. El presente estudio contribuird al conocimiento del impacto sobre el
proceso de intercepcidén de lluvia derivado del cambio de uso de suelo y la subsecuente
restauracion de ecosistemas por sucesidn natural secundaria en potreros abandonados de las
bajuras tropicales himedas.

1.3 Objetivos e hipatesis del estudio

1.3.1 Objetivo general.
Contribuir al conocimiento de los procesos ecohidroldgicos de los bosques secundarios
restaurados en potreros abandonados del noroeste de Costa Rica.

1.3.2 Objetivo especifico.
Determinar la influencia de las caracteristicas taxondmicas y funcionales de los bosques
secundarios sobre la cantidad y variabilidad de interceptacion de la precipitacion.



1.3.3 Preguntas e hipotesis del estudio.
¢Existen diferencias entre los distintos tipos floristicos de bosque en relacién con la
intercepcion de precipitacion y las caracteristicas de su dosel?

e Existen diferencias significativas en la cantidad y variabilidad de interceptacién de
la precipitacion entre los distintos tipos floristicos de bosque, en funcion de sus
distintas caracteristicas taxondmicas y funcionales.

¢Qué rasgos funcionales del dosel determinan la cantidad o variabilidad de interceptacion
de la precipitacion y como contribuyen a ello?

e La CWM (media ponderada de la comunidad) y CoWM (media ponderada del
recolector) del AFE (area foliar especifica) tienen una relacién negativa con la
proporcion de interceptacion de la precipitacion.

e La CWM y CoWM de AF (area foliar), CFMS (contenido foliar de materia seca), GF
(grosor foliar), DF (densidad foliar) y RFA (retencion foliar de agua) tienen una
relacion positiva con la proporcidn de interceptacion de la precipitacion.

e La CC (Cobertura de copas), LAI (indice de area foliar) y CH (altura del dosel)
estan positivamente relacionadas con la proporcion de interceptacion de la
precipitacion.

1.4 Marco referencial

1.4.1 El enfoque funcional y los servicios ecosistémicos.

El interés por la diversidad de rasgos funcionales ha crecido aceleradamente en los
Ultimos afos (Casanoves et al/. 2011). Los rasgos funcionales son caracteristicas
morfoldgicas, fisioldgicas o fenoldgicas de los organismos que influyen en su respuesta
(crecimiento, reproduccion y supervivencia) y efecto sobre el ecosistema (Violle et al. 2007).
Al valor, rango, distribucion y abundancia relativa de los rasgos funcionales se les denomina
diversidad de rasgos funcionales (Diaz et a/. 2007). A nivel de comunidad, es posible medir la
tendencia central del valor de un rasgo a través de la utilizacion de la media ponderada de la
comunidad (CWM) (Garnier et al. 2004; Diaz et al. 2007).

Varios autores consideran que la composicion funcional de una comunidad bioldgica
puede informar mas sobre sus efectos en los ecosistemas que la riqueza taxondmica (Diaz y
Cabido 2001; Casanoves et al. 2011). La composicion y diversidad funcional ha sido asociada
con varios procesos ecoldgicos importantes, por lo que se ha propuesto como enfoque para
la evaluacion de servicios ecosistémicos (Diaz et a/. 2007) y su restauracion.

1.4.2 La restauracion de bosques tropicales por sucesion natural secundaria.

Los bosques secundarios ocupan una proporcién importante de la cobertura forestal
tropical y mundial, jugando un papel significativo en la provisién de servicios ecosistémicos
para el bienestar humano. De acuerdo con la evaluacién de los recursos forestales del
mundo, el 93% de los bosques del planeta son de origen natural, pero solamente el 35% de
estos son considerados bosques primarios 0 maduros (FAO 2015). Los bosques secundarios
son la forma predominante de cobertura forestal en los tropicos (Chazdon 2014), con un



potencial considerable para el secuestro y almacenamiento de carbono (Ramirez et al. 2002)
y de critica importancia en los procesos hidroldgicos.

La sucesion natural secundaria que ocurre luego del abandono o durante el descanso de
actividades agropecuarias, conlleva cambios en la estructura y composiciéon de la vegetacion,
resultando en bosques secundarios que suelen diferir en su composicion taxondmica de los
bosques maduros de referencia cercanos y de aquellos aprovechados selectivamente
(Finegan 1996; Chazdon 2014).

El cambio en la composicion funcional durante la sucesiéon natural secundaria difiere
entre bosques tropicales estacionalmente secos y bosques tropicales himedos. A diferencia
de estos Ultimos en los que ocurren cambios de rasgos adquisitivos a conservativos
impulsados por la disponibilidad de luz, los cambios de rasgos en bosques estacionalmente
secos estan relacionados con la disponibilidad de agua, mostrando un cambio de rasgos
conservativos en las primeras etapas sucesionales, asociado a la tolerancia a sequias, a
rasgos adquisitivos en las etapas sucesionales tardias, que se benefician de la alta
disponibilidad de agua y humedad producto del cierre del dosel (Lohbeck et a/. 2013).

1.4.3 Procesos ecohidrologicos y servicios ecosistémicos hidrolégicos.

Los servicios ecosistémicos hidroldgicos son todos aquellos beneficios que el ser humano
obtiene como resultado del efecto que tienen los ecosistemas terrestres sobre los recursos
hidricos; pueden agruparse en servicios de suministro de agua para uso consuntivo,
suministro de agua para uso no consuntivo, mitigacién de dafos hidricos, servicios culturales
hidroldgicos y servicios de soporte hidroldgicos (Brauman et a/, 2007).

Los procesos ecohidroldgicos que ocurren mientras el agua transita por la vegetacion de
los ecosistemas maodifican la cantidad, calidad, localidad y temporalidad del flujo hidrico, y
por lo tanto, mejoran o degradan la provision de servicios ecosistémicos hidrolégicos
(Brauman et al. 2007). Todos los ecosistemas terrestres tienen un efecto sobre el ciclo
hidroldgico y, por lo tanto, los procesos hidroldgicos de un paisaje, como la interceptacion de
la precipitacion, son afectados por el cambio de uso del suelo y los distintos tipos de
coberturas (Crockford y Richardson 2000; Pypker et a/. 2011).

1.4.4 Interceptacion de la precipitacion.

El proceso ecohidroldgico de la interceptacién de precipitacién por el dosel del bosque
tiene un impacto significativo sobre el ciclo hidroldgico, considerando que el 31% de la
superficie terrestre tiene cobertura forestal (FAO 2015) y que aproximadamente entre 10 -
50% de la precipitacion que cae sobre los bosques es interceptada por el dosel y evaporada
de regreso a la atmosfera, excluyéndola de formar parte del ciclo hidroldgico terrestre
(Carlyle-Moses y Gash 2011).

Al entrar en contacto con la vegetacion terrestre, la precipitacion se divide en tres
fracciones: 1) la que permanece en la vegetacién y se evapora durante o después de la
lluvia, o bien, es absorbida por el dosel, conocida como pérdida por interceptacion (I); b) la
que fluye por escurrimiento sobre las ramas, tallos y fustes hacia el suelo, conocida como
flujo caulinar (FC); y c) la que gotea de varios componentes de vegetacion hacia el suelo,

conocida como flujo del follaje (FF) (Crockford y Richardson 2000; Moffett 2000). Es posible
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diferenciar, ademas, a la precipitacion que atraviesa el dosel sin interactuar con él, pero con
fines de la presente investigacién se considerara dentro del componente de FF.

Figura 1 El ciclo hidrolégico en ecosistemas forestales.
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Fuente: Levia y Germer (2015). Incident rainfall = precipitacion bruta; Throughfall = Flujo del follaje; Stemflow =
Flujo caulinar; Interception = Interceptacién; Overland flow = Escorrentia; Deep drainage = Percolacion
profunda; Soil water storage = Almacenamiento de agua en el suelo.

De acuerdo con Crockford y Richardson (2000) el balance de masa de la particion de
precipitacion por el dosel del bosque puede expresarse como:

I=P,—F,

Donde 7 es la pérdida por interceptacion, £, es la precipitacién bruta o incidente, y P, es
la precipitacion neta, que consiste en la sumatoria de los componentes de FF y FC.

La interceptacion de precipitacion determina la cantidad de agua que llega al suelo
forestal y, por lo tanto, influye en el volumen de agua superficial y subterranea disponible
para usos consuntivos y no consuntivos (Brauman et a/. 2007). Los patrones de distribucién
espacial de la interceptacion forman parte de los mecanismos de percolacion profunda en el
subsuelo (Klos et al. 2014). También juega un papel en la mitigacion de dafios hidricos por
su efecto tanto en la cantidad de agua superficial disponible, como en la influencia de la
velocidad cinética del FF en la erosion edafica debajo del dosel (Goebes et a/. 2015).

Como un servicio ecosistémico hidroldgico de soporte, el FF es un componente clave del
ciclo biogeoquimico de los ecosistemas (Weathers y Ponette-Gonzalez 2011). Los bosques
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alteran la calidad del agua mientras la precipitacion fluye por su dosel, resultando en la
transferencia de material mineral adicional al suelo forestal; siendo mayor la cantidad de
solutos que llegan al suelo a través del FF que la que llega por Py, pudiendo llegar a ser,
junto al FC, los principales responsables del retorno anual de algunos nutrientes al suelo
(Parker 1983).

Las 7 también son relevantes para la provision de otros servicios ecosistémicos. En un
ecosistema arbustivo seco subtropical, Cowling y Mills (2011) encontraron que las
extraordinariamente altas cantidades de carbono en el suelo podrian estar relacionadas tanto
a la alta produccién de hojarasca y bajas temperaturas debajo del dosel, como a la alta
intercepcion de lluvia por parte del dosel de la vegetacion estudiada.

De acuerdo con Cavelier y Vargas (2002), en los bosques himedos neo-tropicales la
interceptacién representa en promedio un 14.8% de la Pg, con un rango de entre 5% vy
26.6%. Estudios realizados en bosques secundarios de Costa Rica han obtenido resultados
mas cercanos a los extremos superiores de este rango. En bosque tropicales muy himedos
maduros y secundarios, Chain-Guadarrama et al. (2014) encontraron un porcentaje de
interceptacion de 31.4%. En bosques tropicales hiumedos secundarios de entre 25-30 afos,
Calvo-Alvarado et al. (2009) estimaron una interceptacion de 24.1%.

1.4.4.1 Influencia del clima en la interceptacion de la precipitacion

La cantidad de interceptacion de la precipitacion y su distribucidon espacial en la parcela
esta en funcion del clima local (Crockford y Richardson 2000). Las 7 estan determinadas por
la cantidad, intensidad y frecuencia de precipitacion y la tasa de evaporacidon durante la
precipitacion, siendo mayor en lluvias ligeras que en lluvias pesadas (Horton 1919). La
cantidad de precipitacién tiene un efecto sobre la heterogeneidad espacial de Ila
interceptacion, las cantidades relativas de FF entre especies y la importancia relativa de los
rasgos del dosel en la intercepcion (Park y Cameron 2008). La orientacion y exposicion al
viento también juega un papel importante, especialmente si el bosque colinda con areas
abiertas como pastizales (Crockford y Richardson 2000).

1.4.4.2 Influencia de las caracteristicas estructurales del dosel en Ja
interceptacion de la precipitacion

La cantidad y distribucion de las 7 estan determinadas por las caracteristicas estructurales
del dosel (Parker 1983; Pypker et al. 2011). Entre las caracteristicas estructurales del dosel
mencionadas en la literatura se encuentran la capacidad de almacenamiento del dosel, la
presencia de epifitas, la altura y profundidad del dosel, la presencia de copas emergentes, la
cobertura de copas y el area foliar del dosel o indice de area foliar —(LAI) (Horton 1919;
Crockford y Richardson 2000; Nadkarni y Sumera 2004; Park y Cameron 2008; Jiménez
Rodriguez 2010; Pypker et al. 2011; Chain-Guadarrama et a/. 2014).

Tanto LAI, la profundidad del dosel y la cobertura de copas tienen un efecto sobre las 7
en arboles individuales y en plantaciones forestales, aunque es relativo a la intensidad de la
precipitacion (Aston 1979; Park y Cameron 2008). En el caso de rodales de bosque, existen
relaciones robustas entre las 7y las dimensiones del dosel, siendo importante la cobertura de
copas (Loescher et al. 2002; Chain-Guadarrama et al. 2014), la altura maxima del dosel
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(Nadkarni y Sumera 2004) y la profundidad del dosel (Nadkarni y Sumera 2004; Park y
Cameron 2008). Con fines del presente trabajo, las caracteristicas estructurales del dosel
seran consideradas como propiedades funcionales del mismo.

El tipo de bosque, estado sucesional o manejo de un bosque alteran las caracteristicas
estructurales del dosel y, por lo tanto, afectan su capacidad de almacenamiento de agua y la
cantidad de 7 (Crockford y Richardson 2000; Jiménez Rodriguez 2010; Pypker et a/. 2011).
Sin embargo, algunos estudios no han encontrado relacién entre la riqueza y diversidad
taxondmica y tipo de bosque con las 7 (Macinnis-Ng et a/. 2014).

1.4.4.3 Influencia de las caracteristicas funcionales foliares del dosel en las
pérdidas por interceptacion
La relacion entre 7y rasgos funcionales foliares del dosel ha sido evaluada por pocos
estudios. Algunas caracteristicas foliares con un efecto esperado incluyen el tamafo, forma y
configuracion de las hojas y la presencia de tricomas u otros rasgos de hidrofobicidad foliar
(Horton 1919; Crockford y Richardson 2000; Pypker et a/. 2011).

El AFE es el Unico rasgo foliar que ha sido relacionado directamente con la cantidad de
FF (Chain-Guadarrama et al. 2014). A pesar de su relacion con AF y CFMS, solamente AFE ha
sido relacionado con los procesos de particién de lluvias interactuando con la cobertura de
copas Y la abundancia de palmas (Chain-Guadarrama et a/. 2014). Tanto AFE como el GF y
DF estan asociados a la resistencia estructural de las hojas (Onoda et a/. 2011), por lo que
también se esperaria de estos Ultimos una relacién con 7, en funcién del papel que pueden
jugar en romper y segregar gotas de lluvia (Dunin et a/. 1988; Murakami 2006; Dunkerley
2009). La RFA es un rasgo foliar recomendado por Pérez-Harguindeguy et al. (2013) para
evaluar la capacidad de intercepcidn de lluvia en la vegetacion.

La 7 en los bosques secundarios estacionalmente secos esta en funcion del estadio
sucesional en el que se encuentre. Jiménez Rodriguez (2010) encontrd que la proporcidon de
interceptacién aumenta mientras avanza la sucesion en bosques secundarios estacionalmente
secos, coincidiendo con los resultados de Lohbeck et al. (2013) con respecto a la disminucién
de SLA durante la sucesion en bosques secundarios de este tipo.

Algunos estudios han evaluado la relacién entre rasgos funcionales y otros procesos
ecohidroldgicos relacionados con la interceptacion de la precipitacién por el dosel. En relacién
con el proceso de erosion hidrica en bosques, Goebes et al. (2015) encontraron que area
foliar (+), altura del arbol (+) y fenologia foliar (caducifolia>perennifolia) son los principales
impulsores de la energia cinética del FF, que, ademas, esta influenciada positivamente por el
diametro basal, la altura basal de la copa y LAI, y negativamente por el nimero de ramas.

1.4.5 El indice de area foliar.

El area foliar del dosel ejerce control sobre la produccién primaria, transpiracion,
intercambio de energia y otros atributos fisioldgicos relacionados con procesos ecosistémicos
(Asner et al. 2003). Al describir el tamafo de la interface planta-atmdsfera, es una de las
variables biofisicas clave para comprender y modelar procesos ecoldgicos de intercambio de
masa y energia entre el dosel y la atmosfera, incluyendo el almacenamiento de carbono y la
intercepcion de lluvia (Bréda 2003; Weiss et a/. 2004; Beckschafer et al. 2014).
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Una de las medidas de area foliar del dosel mas comunmente empleadas es el indice de
area foliar (LAI), que se define como la cantidad de area foliar en el dosel por unidad de area
de terreno, aunque existen otras interpretaciones del indice con base en el objeto o proceso
en estudio (Asner et al 2003). Es una cantidad adimensional (m? m?) que permite
caracterizar el dosel de un ecosistema a cualquier escala (Bréda 2003), por lo que ha sido
identificado como un indice necesario para el scaling-up de procesos a escala de hojas, al
dosel y a la bidsfera-atmosfera (Asner et al, 2003).

LAI es una de las variables mas dificiles de cuantificar dado su alta variabilidad espacial y
temporal (Bréda 2003). Los métodos indirectos infieren LAI de la medicion de la transmision
de radiacion a través del dosel, basados en enfoques estadisticos y probabilisticos de la
distribucién y arreglo de elementos foliares en el dosel (Bréda 2003; Jonckheere et a/. 2004).
La mediciéon indirecta es el método preferido para estimar LAI porque no es destructiva,
requiere menor tiempo, y por ende, permite obtener muestras a una escala espacial mayor
(Jonckheere et al. 2004; Weiss et al. 2004).

Entre los métodos indirectos mas utilizados se encuentran los métodos Opticos, que se
basan en la medicion de transmisién de luz a través del dosel. Los métodos dpticos pueden
dividirse entre los que analizan la fraccién de claros! y los que analizan la distribucion del
tamafo de claros, siendo comun la utilizacién de modelos de extincidén de luz que describen
la probabilidad de la intercepcidon de radiacion dentro del dosel y la probabilidad de rayos
solares abajo del dosel, para enlazar la fraccion de claros a la estructura del dosel
(Jonckheere et al. 2004).

Una de las caracteristicas de los métodos Opticos es que no distinguen a las hojas de
otros elementos del dosel como ramas, tallos y flores, por lo que se han propuesto otros
términos méas apropiados como Indice de drea vegetal, Indice de drea de plantas, entre otros
(Jonckheere et al. 2004). Considerando que todos los elementos del dosel participan en el
proceso de intercepcion de lluvia, se utilizara el término LAI como sindnimo de indice de area
vegetal e indice de area de plantas.

La medicion indirecta de LAI en bosques latifoliados produce resultados similares a la
medicién directa (Asner et al. 2003), aunque tiende a subestimar los valores en el caso de
doseles discontinuos y cuando no se cumple el supuesto de distribucidn foliar aleatoria por
los efectos de la aglomeracion foliar y la contribucién de ramas y tallos (Welles y Cohen
1996; Bréda 2003; Weiss et al. 2004). Los efectos de suponer distintas distribuciones de
inclinacion foliar son responsables de una variacion del 10% de LAI (Bréda 2003).

Asner et al. (2003) reportan para bosques tropicales deciduos un LAI maximo de 8.9 a
nivel global. Utilizando instrumentos dpticos para su medicidon en bosques tropicales himedos
secundarios del noreste de Costa Rica, Tang et al. (2012) estimaron un LAI promedio de 5.20
(S.D. 3.2; 18-39 aios de abandono); y Kalacska et al. (2004) encontraron valores de 1.65,
3.20 y 6.90 (S.D. 0.95, 0.82 y 1.96) para etapas sucesionales tempranas (hasta 10 m de

! La fraccién de claros de un dosel es la fraccidn de la vista que no esta obstruida por el dosel en
cualquier direccion en particular (Welles y Cohen 1996).
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altura), intermedias (hasta 15-20 m) y tardias (al menos 25 m), respectivamente, en bosques
secos tropicales del noroeste del pais.

Algunos estudios han encontrado una relacion entre LAI y FF (Fleischbein et a/, 2005;
Park y Cameron 2008; Fu et al. 2009), mientras que otros no han encontrado los mismos
resultados (Ziegler et al. 2009; Macinnis-Ng et al. 2014), o bien han encontrado relaciones
solamente al considerar otras variables como la altura maxima del dosel (Dietz et a/. 2006).

1.4.5.1 El ceptometro AccuPAR LP-80 (Decagon Devices)

La ceptometria es un método éptico de medicion indirecta de LAl a través de la
medicion de PAR (radiacién fotosintéticamente activa) por encima y debajo del dosel
(Jonckheere et al. 2004); ha sido utilizado en varios estudios en bosques tropicales (Menzies
et al. 2007; Park y Cameron 2008; Ziegler et al. 2009) y bosques templados (Eckrich et al.
2013).

El ceptdmetro Accupar LP-80 consiste en un datalogger y una sonda lineal con 80
fotosensores independientes equidistantes (1 cm) que miden PAR (umol m?s?) entre las
bandas 400 — 700, siendo capaz de tomar mediciones manuales o automaticas (Decagon
Devices 2015). Las variables utilizadas para estimar LAI se describen en Decagon Devices
(2015).

La limitante principal de la medicidn de radiaciéon es la necesidad de realizar suficientes
medidas para obtener resultados representativos y confiables, debido a la alta variabilidad
espacial y temporal de PAR (Jonckheere et al/ 2004). Sin embargo, el AccuPAR LP-80 es
capaz de proporcionar estimados confiables en un rango mayor de condiciones de
iluminacién que otros instrumentos de medicién indirecta, siendo recomendable para doseles
con baja apertura del dosel, doseles altos, con distribucion aglomerada foliar y en angulos
variables (Eckrich et al. 2013). Los sensores lineales como el AccuPAR reducen el efecto de la
aglomeracion de hojas al promediar las mediciones linealmente en escalas espaciales
pequefas, donde es mas valido el supuesto de distribucion aleatoria foliar (Eckrich et al.
2013) existiendo la posibilidad de obtener lecturas segmentadas (Jonckheere et al. 2004;
Decagon Devices 2015).

1.5 Resultados principales

e El dosel del bosque Schizolobium-Miconia es mas alto, con hojas mas grandes,
mas densas y con mayor contenido de materia seca. El dosel del bosque
Guazuma tiene hojas con mayor area especifica foliar y mayor presencia y
cobertura de plantas trepadoras.

e Para el periodo de estudio completo, la mediana (rango) de la proporcion de
interceptacién por parcela fue de 15% (2-28% de la Pg). El coeficiente de
variacion de la interceptacion (DEI) dentro de la parcela fue de 128% (39-
1023%).

e Aunque el dosel de los bosques secundarios tropicales hiUmedos estacionalmente
secos del paisaje estudiado difiere en cuanto a sus especies dominantes (Granda
Moser et al. 2015) y caracteristicas funcionales (Alvarez 2017), no se encontraron

9



diferencias en el efecto que tienen sobre la interceptacion de precipitacion y su
distribucién espacial para el periodo estudiado.

e La interceptacion total a nivel de parcela se relaciond positivamente con CC y
CWMy GF.

e La heterogeneidad espacial de la interceptacion a nivel de parcela se relaciond
positivamente con N, VCH y VLAL

e A nivel de recolector se encontraron relaciones débiles (R? < 0.20). La proporcion
de interceptacion total se relaciond positivamente con CWMy AF, CWMr AF, CC y
LAI, negativamente con dR y respondié a CH con una tendencia cuadratica.

e La matriz de rasgos estructurales del dosel fue la que tuvo mayor influencia sobre
la distribucion espacial de interceptacion y la Unica que presentd un efecto puro.

e La particion de la variacién a nivel de recolector explicd entre 21-22% de la
variaciéon total de la interceptacion, siendo las matrices de rasgos funcionales
foliares y estructurales del dosel las que tuvieron mayor influencia sobre la
interceptacion a nivel de recolector.
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2 Interceptacion de la precipitacion en bosques secundarios

de potreros abandonados en el noroeste de Costa Rica

Rainfall interception by secondary forests from abandoned pastures in northwestern
Costa Rica

2.1 Resumen

Los bosques secundarios constituyen una parte importante de la cobertura forestal en los
tropicos, pero su efecto sobre los procesos ecohidroldgicos ha sido poco estudiado. Se utiliz6
el enfoque funcional para evaluar si el tipo floristico de bosque y las propiedades funcionales
del dosel determinan la interceptacion de precipitacion y su variabilidad espacial. Se midieron
las propiedades funcionales del dosel y el flujo del follaje en parcelas de 0,12 ha para dos
distintos tipos floristicos de bosque secundario (n=18) en el noroeste de Costa Rica. Se midid
el flujo de follaje en cada parcela utilizando 21 recolectores fijos espaciados cada 10 m en un
patron de muestreo sistematico cuadrado. Independientemente del tipo de bosque, la
intercepcion mediana fue del 15% de la precipitacion bruta (rango 2-28%) para los 45 dias
de estudio. La mediana del coeficiente de variacién (CV) de la interceptacién, como medida
de su variabilidad espacial dentro de la parcela, fue de 128% (39-1023%). Los resultados
indican que la composicién taxondmica y funcional de las especies dominantes del dosel
puede diferir sin tener un efecto en la interceptacion de la precipitacion. A nivel de parcela, la
interceptacion de precipitacion se relaciond positivamente con la media ponderada de la
comunidad de grosor foliar, mientras que el CV de la interceptacion estuvo asociado
principalmente con la abundancia y distribucion tridimensional de los elementos del dosel
(nimero de tallos, variabilidad de altura del dosel y variabilidad del indice de area foliar). Los
valores de interceptacion encontrados para estos bosques restaurados por sucesion natural
secundaria en potreros abandonados son menores a los reportados para otros bosques
secundarios de bajuras tropicales en Costa Rica. Nuestros resultados sugieren que las medias
ponderadas de rasgos foliares, particularmente aquellas asociadas con la resistencia
estructural de las hojas, son tan importantes como los elementos estructurales del dosel en la
particion de la precipitacion por parte del dosel. Este estudio apoya la importancia de
considerar las propiedades funcionales del dosel en la evaluacidén de procesos ecohidrolégicos
como la interceptacién y desarrolla la posibilidad de utilizar el enfoque funcional para evaluar
la provision de servicios ecosistémicos hidroldgicos.

Palabras clave: interceptacion, flujo del follaje, bosque secundario, media ponderada de la
comunidad.

2.2 Introduccion

Como la forma predominante de cobertura forestal en los trépicos (FAO 2010; Chazdon
2014), los bosques secundarios juegan un papel importante en los procesos ecohidrolégicos
de la regidén, modificando la cantidad y distribucidon del flujo hidrico y, por lo tanto, la
provision de servicios ecosistémicos hidroldgicos para el bienestar humano (Brauman et a/,
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2007). Cuando la precipitacion entra en contacto con la vegetacién, una porcion de ella es
interceptada y excluida del resto del ciclo hidroldgico terrestre (Crockford y Richardson 2000;
Carlyle-Moses y Gash 2011). Pero el estado de conocimiento de la interceptacion de la
precipitacion por bosques tropicales secundarios a nivel de paisaje es escaso (Bruijnzeel
2004; Zimmermann et al. 2013; Chain-Guadarrama et al. 2014) y para predecir efectos
hidroldgicos de cambios de uso del suelo y el cambio climatico en los paisajes tropicales
existe una necesidad urgente por generar datos empiricos que alimenten los modelos
hidroldgicos (Nadkarni y Sumera 2004; Malmer et a/. 2010).

La complejidad del dosel ha mantenido elusiva la comprension del recorrido del agua de
precipitacion hacia el suelo (Pypker et a/. 2011). En el esfuerzo por comprender el efecto de
las caracteristicas del dosel sobre el proceso de interceptacion de la precipitacion se ha
propuesto la utilizacion del enfoque funcional (Fu et al. 2009; Aquino Yaringafo 2010;
Miranda Gémez et a/. 2013; Chain-Guadarrama et a/. 2014). Varios autores consideran que
los rasgos funcionales, comprendidos como caracteristicas morfolégicas o fisioldgicas
medibles a nivel individual (Cornelissen et al. 2003; Violle et al. 2007), pueden informar mas
sobre los efectos de una comunidad bioldgica en los ecosistemas, que su riqueza y diversidad
taxondmica (Diaz y Cabido 2001; Casanoves et a/. 2011a).

El presente estudio pretende contribuir al conocimiento de los procesos ecohidrologicos
de los bosques regenerados por sucesion natural secundaria en potreros abandonados de un
paisaje en el noroeste de Costa Rica. El propdsito de la investigacion fue determinar la
influencia de las caracteristicas taxondmicas y funcionales de los bosques sobre la cantidad
de interceptacion de la precipitacion y su distribucidon espacial, utilizando el enfoque funcional
a nivel de parcela y de recolector.

Con caracter exploratorio, se seleccionaron dos tipos de bosque con distintas especies
dominantes y se recolectd flujo del follaje por un periodo de 45 dias para responder las
siguientes preguntas: 1) ¢Existen diferencias entre los dos tipos de bosque con respecto a las
caracteristicas de su dosel, la interceptacidon de la precipitacidon y su distribucidon espacial?, y
2) éQué rasgos funcionales del dosel determinan la cantidad y distribucién espacial de
interceptacion y como contribuyen a ello? De antemano, se propusieron las siguientes
hipdtesis: 1) Existen diferencias significativas en la cantidad de interceptacion de la
precipitacion y su distribucién espacial entre los distintos tipos de bosque, en funcién de sus
distintas especies dominantes y caracteristicas funcionales, y 2) Las medias ponderadas de
area foliar, contenido foliar de materia seca, grosor foliar, densidad foliar, retencion de agua
foliar, cobertura de copas, indice de area foliar, altura y profundidad del dosel se relacionan
positivamente con la interceptacion, mientras que el area foliar especifica se relaciona
negativamente.
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2.3 Metodologia

2.3.1 Sitio.

El estudio se desarrollé en la peninsula de Nicoya (85.0° — 85.5° W, 9.8° — 10.0° N), que
limita al noreste con el golfo de Nicoya y al suroeste con el océano Pacifico. La mayor parte
de la peninsula se encuentra por debajo de los 500 msnm, pero en el centro es atravesada
por una cordillera que alcanza poco mas de 1,000 msnm. El sitio de estudio se caracteriza
por una estacionalidad climatica bien definida con ocho meses de periodo lluvioso (mayo a
diciembre) y cuatro meses de periodo seco (enero a abril), presentando un promedio anual
de 99 dias con lluvia (Solano y Villalobos 2000). La precipitaciéon media anual en las parcelas
de estudio es de entre 1,710 mm a 2,458 mm y la temperatura media anual es de entre 22.6
a 26.6°C (Hijmans et al. 2005).

La peninsula de Nicoya ha sufrido cambios antropogénicos dramaticos de cobertura
vegetal. Inicid una fase de deforestacion a causa de practicas intensivas y extensivas de
ganaderia entre 1960-1980, disminuyendo a un 21% de cobertura forestal; para luego
recuperarse a un 44% de cobertura forestal en el 2005 y alcanzar 57% de cobertura forestal
para el 2013 (Arroyo-Mora et al. 2005; Calvo-Alvarado et a/. 2009; SINAC 2014). La zona de
vida predominante es el bosque himedo tropical (Holdridge 1978; ITCR 2014).

En el sitio de estudio, Granda Moser et al. (2015) identificaron tres distintos tipos de
bosques regenerados por sucesidn natural secundaria sobre potreros abandonados,
denominados segun sus especies dominantes como: (1) bosque Schizolobium parahyba y
Miconia argentea, (2) bosque Semialarum mexicanum y Lonchocarpus spp. Y (3) bosque
Guazuma ulmifolia. Estos bosques no se diferencian por edad de abandono, densidad de
arboles, area basal o estrato altitudinal, por lo que no representan una secuencia de etapas
de sucesidon, sino mas bien una respuesta a los factores ambientales, espaciales y
antropogénicos que caracterizan a la peninsula de Nicoya (Granda Moser et al. 2015).

El presente estudio se enfoca en el bosque de Schizolobium-Miconia que se caracteriza
por la presencia de especies con potencial valor comercial (p.e. Schizolobium parahyba,
Cordia alliodora, Enterolobium cyclocarpum, Anacardium excelsum), y el bosque de
Guazuma, que no se diferencia del anterior en términos de riqueza y diversidad, pero se
caracteriza por la abundancia de especies pioneras asociadas a potreros (p.e. Guazuma
ulmifolia, Bursera simarubay la misma Cordia alliodora) (Granda Moser et al. 2015).

2.3.2 Diseino del estudio y mediciones.

A lo largo del paisaje en estudio se seleccionaron 18 sitios de muestreo en los mismos
parches de bosque de la red de parcelas temporales de Granda Moser et al. (2015) que fue
evaluada en términos de composicidn floristica, y posteriormente, Alvarez (2017) realizaron
una caracterizacion funcional. Se establecieron nueve parcelas de 0.12 ha (20 x 60 m) en
cada uno de los tipos de bosque. Se priorizaron parches de bosque con una estructura el
dosel desarrollada, excluyendo valores extremos bajos y altos de area basal para evitar
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estructuras atipicas del dosel producto de edades tempranas o presencia de arboles
remanentes.

Se seleccionaron sitios con altitudes menores a 500 msnm, siendo representativo del
90% del area de estudio y evitando efectos de precipitacion horizontal por niebla. Las
parcelas se encontraban en pendientes de 8 a 75% (mediana 30%), con una edad de
abandono de 15 a 35 afios (mediana 21 afos), area basal de 11.68 a 18.45 m? ha' (mediana
15.43 m? ha') y cantidad de tallos por hectarea de 358 a 817 (525).

A diferencia de Granda Moser et al. (2015), la seleccion de parcelas del presente estudio
resultd en diferencias significativas para la altitud de las parcelas por tipo de bosque. En
promedio, las parcelas del bosque Schizolobium-Miconia se encontraron a mayor altitud (248
msnm) que las parcelas de Guazuma (142 msnm). No existen diferencias entre los tipos de
bosque para las demas propiedades.

2.3.2.1 Precipitacion bruta y flujo del follaje

Las mediciones de precipitacion bruta (Pg) y flujo del follaje (FF) se realizaron del 17 de
junio al 9 de agosto del 2016, aproximadamente un mes después de haberse iniciado la
época lluviosa. La distancia entre parcelas a lo largo del paisaje impidid obtener registros
diarios por lo que se realizaron mediciones periddicas cada nueve dias, agrupando parcelas
cercanas en seis regiones de muestreo y alternando entre ellas, manteniendo una misma
secuencia de medicion entre periodos. Se obtuvieron registros para un periodo de 45 dias
consecutivos en cada parcela. Se registré la cantidad de Pq junto con la medicion de FF en
cada parcela.

Para la medicion de FF, en cada parcela se establecieron 21 recolectores distribuidos
sistematicamente con 10 m de distancia entre ellos. Los recolectores de FF consistieron en
embudos plasticos (@ ~ 0.19 m) fijados a ~1 m sobre el suelo en una estaca de soporte y
conectados a través de una manguera a recipientes plasticos de ~4 L de capacidad,
resultando en una capacidad de captura maxima de FF de 141.8 mm. La altura del recolector
evitd la influencia de la vegetacidon herbacea de los estratos inferiores del bosque y permitid
concentrarse en el efecto del dosel dominante (Chain-Guadarrama et a/. 2014).

Se instalaron recolectores de Pg idénticos a los recolectores de FF en areas despejadas lo
mas cercano posible a cada una de las parcelas o grupo de parcelas (Zimmermann et ai.
2013), que usualmente eran potreros. En promedio, los recolectores de P4 se encontraban a
482.1 m de las parcelas (rango 53-1539 m). Se adiciond una pelota de tenis de mesa dentro
del embudo como valvula para reducir evaporaciéon (Dietz et al. 2006; Chain-Guadarrama et
al. 2014). La cantidad de Py y FF se obtuvo mediante la decantacion manual de los
recipientes recolectores en probetas graduadas de 100 mL o 1.0 L con resolucién de 1 mL y
20 mL, respectivamente. Ademas, se instalaron cuatro pluvidmetros auto-vaciables con sus
respectivos data loggers (Watchdog 1120, Spectrum Technologies, EU) colocadas en sitios
cercanos a los grupos de parcelas. Se asumid la calibracion previa por parte del proveedor.

2.3.2.2 Propiedades funcionales del dosel
Dentro de la parcela se registrd la especie y el diametro a la altura del pecho (dap),
medido a ~1.3 m desde el nivel del suelo, de todos los individuos 210 cm dap. A nivel de
19



recolector, se consideraron a todos los individuos cuyas copas se encontraban en un radio de
1 m sobre la vertical de cada uno de los recolectores de FF, siguiendo la metodologia
propuesta por Chain-Guadarrama et al. (2014). De estos individuos se registraron: nombre
comun, especie, dap (cm), altura total (m), altura comercial (m), altura de la rama u hoja
mas baja (m), distancia al recolector (m) y presencia y abundancia de plantas trepadoras del
dosel.

En el caso de las palmas que se encontraban sobre el recolector, pero no presentaban
tallo, se midié el diametro a la altura de la base (~0.2 m desde el nivel del suelo) de la
aglomeracion de peciolos de la planta. La presencia y abundancia de plantas trepadoras del
dosel fue evaluada a escala de recolector incluyendo trepadoras lefiosas, no lefosas y
hemiepifitas, en conjunto.

Se registro la altura maxima de presencia de estas plantas (TH, m), la profundidad del
dosel ocupado (TL, m) y su cobertura horizontal (TCH) y volumétrica (TCV). La cobertura de
trepadoras fue evaluada utilizando la siguiente escala: 0 = ausencia, 1 = <20%, 2 = 20-
40%, 3 = 40-60%, 4 = 60-80%, y 5 = >80%. A escala de parcela también se utilizo el
porcentaje de recolectores de FF con presencia de plantas trepadoras. Para la identificacion
de las especies se contd con el acompafamiento de un parataxénomo experto en campo v la
base de datos de Granda Moser et al. (2015).

Los rasgos funcionales seleccionados han sido propuestos y evaluados por otros estudios
por su relacion con el proceso de interceptacion de la precipitacién y provisién de servicios
ecosistémicos hidroldgicos (Park y Cameron 2008; Fu et al. 2009; Aquino Yaringaio 2010;
Miranda Gomez et al. 2013; Chain-Guadarrama et al. 2014): AF (area foliar, mm?), CFMS
(contenido foliar de materia seca, mg g*), AFE (area foliar especifica, mm? mg?), RAF
(retencion de agua foliar, g m2), GF (grosor foliar, mm), DF (densidad foliar, mg mm3), AR
(dngulo de ramas, categdrico), CC (cobertura de copas, %), LAI (indice de area foliar, m? m
2), CH (altura maxima del dosel, m) y CL (profundidad del dosel, m).

La recoleccién, manejo de muestras, medicion y calculo de rasgos funcionales se realizd
con base en los protocolos desarrollados para el efecto (Cornelissen et al. 2003; Pérez-
Harguindeguy et a/. 2013) y fueron recolectados y medidos en conjunto con la investigacion
de Alvarez (2017) en el 4rea de estudio. Para determinar RAF se sumergieron las muestras
foliares en agua y se escurrieron brevemente para eliminar el exceso de agua y obtener el
peso himedo. Para la medicidn de GF se utilizd calibre vernier (Witkowski y Lamont 1991). El
AR fue evaluado por observacion utilizando una escala categoérica (1 <309, 2 entre 30-60° y
3 >60°). La estimacion de CC se realizd con un densidometro esférico, promediando cuatro
mediciones en rumbos equidistantes sobre cada recolector de FF (Loescher et al. 2002).

Para la estimacion de LAI se utilizd un ceptdmetro (Accupar LP-80, Decagon Devices, EU)
realizando mediciones ~1 m sobre el suelo en dos direcciones complementarias sobre cada
recolector de FF. La vara de sensores del ceptdmetro se colocd de tal manera que su punto
medio se encontrara en el centro del recolector de FF. La distribucion sistematica de
mediciones debajo del dosel es apropiada para doseles cerrados y/o dispersos aleatoriamente
(Bréda 2003).
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Las mediciones se realizaron en condiciones de cielo nublado (sin sol directo) para evitar
la sobreestimacion de LAI. Las mediciones de referencia se realizaron en areas abiertas
desprovistas de vegetacion cercanas a cada una de las parcelas (Bréda 2003; Kalacska et al.
2004). La medicion de LAI se realizé durante el mismo periodo que la medicidn de Py y FF. Se
obtuvo el valor de LAI a través del procedimiento descrito por Decagon Devices (2015),
asumiendo una distribucion esférica de hojas (y = 1) sin obvias tendencias horizontales o
verticales.

2.3.3 Calculos.

2.3.3.1 Precipitacion bruta e interceptacion

El volumen de Py y FF recolectado se transformd a flujo laminar (mm) dividiendo el
volumen recolectado entre el area del embudo de recoleccién (Hornberger et al. 2014). Se
utilizd el volumen de Pg de los recolectores establecidos en areas abiertas para tomar en
consideracion las pérdidas periddicas por salpicaduras en los recolectores de FF y se asumid
que los errores por diferencias en la energia cinética entre Pq y FF fueron minimos.

No se contaba con los datos de 11 mediciones de Pg. La Py superd la capacidad
volumétrica del envase recolector en dos ocasiones. La ubicacion de los recolectores de P4 en
potreros y areas despejadas visibles desde carreteras ocasiond la pérdida de los recolectores
por ganado (3) e intervencion humana (6). Se utilizaron modelos aditivos generalizados para
realizar una interpolacion de la precipitacidon bruta entre todos los recolectores (R%aj = 0.85).

La cantidad de pérdida por interceptacion (I, mm) se estimé utilizando la ecuacion de
balance de masa de particion de la precipitacion por el dosel del bosque propuesto por
Crockford y Richardson (2000):

I=P,—P,

Donde Pges la precipitacion bruta o incidente, y P, es la precipitacion neta. Para los fines
del presente estudio se consider6é al FF como P, (Chain-Guadarrama et a/. 2014). Para el
analisis de la interceptacion (I) y su distribucidon espacial (DEI) a nivel de parcela se obtuvo la
mediana y coeficiente de variacion de la interceptacion utilizando los datos de los 21
recolectores por parcela.

Por cada periodo de medicion, entre el 12.4 y 36.2% de los recolectores se rebalsaron
por exceso de la capacidad del recipiente. Cuando los recolectores de FF presentaron rebalse,
pero su volumen maximo era superior a la precipitacion bruta, se utilizé un dato estandar de
FF equivalente a la capacidad maxima del envase recolector (141.8 mm) a manera de no
sobreestimar la interceptacion a nivel de parcela y subestimar su variabilidad a nivel de
parcela. Se descartaron las mediciones de recolectores de FF que presentaron dafios o
rebalse (volumen maximo < Pg), correspondientes al 4% del total de mediciones.

2.3.3.2 Propiedades funcionales del dosel
La DF se obtuvo de la siguiente formula, adaptada de Witkowski (1991) y Onoda et al.
(2011):
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DF = FExcr

Para describir las caracteristicas funcionales del dosel a nivel de parcela se estimaron las
medias ponderadas de la comunidad (CWM) (Violle et a/, 2007). A nivel de parcela se utilizd
el area basal (CWMgg) Y la cantidad de individuos (CWMy) como medida de abundancia. A
nivel de recolector se utilizd la adaptacién propuesta por Chain-Guadarrama et al. (2014),
estimando la media ponderada del recolector utilizando el area basal (CoWMag), cantidad de
individuos (CoWMy) o cantidad de ramas sobre el recolector (CoWMgr) como ponderadores de
abundancia. Se propone que una medida de ocupacion de copas en el plano vertical podria
ser apropiada para evaluar a los rasgos funcionales de un dosel en relaciéon con el proceso de
interceptacion de lluvia. La CWM y CoWM se calcularon a partir de la siguiente formula,
adaptada de Casanoves et al. (2011a):

S
CWM 6 CoWM = EWixi

=1

Donde S es el nimero total de especies en la parcela (CWM) o sobre el recolector de FF
(CoWM), w; es la abundancia relativa de la ~ésima especie y x; es el valor del rasgo en la F
ésima especie. Todas las medias ponderadas fueron estimadas utilizando el software
FDiversity (Casanoves et al. 2011b). Para las variables CC, LAI, CH, CL, dR, TH, TL, TCH y
TCV se escalaron los resultados a nivel de parcela utilizando la mediana de los recolectores
dentro de cada parcela.

2.3.4 Analisis estadistico.

Los analisis estadisticos se ejecutaron en el software Infostat (Di Rienzo et a/. 2011) bajo
el enfoque de modelos lineales generales y mixtos. Se modelaron errores vy
heteroscedasticidad para el cumplimiento de los supuestos de homogeneidad de varianza y
normalidad, verificando este Ultimo mediante la prueba de Shapiro-Wilks. Se buscd el modelo
mas parsimonioso con base en el criterio de informacion de Akaike (AIC) y el criterio de
informacién bayesiano (BIC), y en caso de que no concordaran se realizd una prueba del
cociente de maxima verosimilitud (LRT).

Se utilizd un analisis de covarianza (ANCOVA) para la comparacion de medias de los
rasgos funcionales del dosel a nivel de parcela. En el caso de encontrar efectos significativos,
se utilizd LSD de Fisher para la comparacién de medias (p < 0.05). El tipo de bosque fue el
criterio de clasificacion y se incluyod el efecto de la edad de abandono como covariable. Se
complementé con un andlisis de componentes principales (PCA) para describir las parcelas y
tipos de bosque en funcién de los rasgos funcionales del dosel.

2.3.4.1 Analisis a nivel de parcela
Se utilizd un ANCOVA para la comparacion de medias de los procesos de interceptacion
de precipitacion del dosel para el periodo de estudio completo. En el caso de encontrar
efectos significativos, se utilizd LSD de Fisher para la comparacién de medias (p < 0.05). El
tipo de bosque fue el criterio de clasificacién y se incluyd como covariable a la mediana de
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LAI para considerar las diferencias de estructura del dosel, salvo en el caso de la
precipitacion total.

Se realizd un ANCOVA para evaluar el efecto del tipo de bosque, Pg y su interaccion en la
interceptacion periodica (periodos de nueve dias) por parcela y su distribucién espacial. El
analisis de la distribucion espacial de interceptacion requirid la exclusion de tres parcelas
atipicas (outliers) y transformacién logaritmica (log10) de la variable respuesta para reducir
heteroscedasticidad entre residuos.

Se realizé un andlisis de regresién para evaluar el efecto de cada uno de los rasgos del
dosel en la interceptacion total y su distribucidon espacial a nivel de parcela. En el andlisis de
las medias ponderadas de la comunidad del angulo de ramas (area basal y cantidad de
individuos) se excluyd el efecto de una parcela atipica (outlier). El analisis de la distribucion
espacial de interceptacion requirid la transformacidon logaritmica (log10) de la variable
respuesta para reducir heteroscedasticidad entre residuos.

Para determinar la importancia relativa de los rasgos foliares y estructurales del dosel, las
plantas trepadoras, factores espaciales y topograficos de la parcela, sobre la variaciéon de la
interceptacion y su distribucion espacial a nivel de parcela, se realizd un andlisis de particién
de la variacion (Borcard et a/. 1992). Se incorporaron las coordenadas geograficas como una
matriz espacial producto de un andlisis de coordenadas principales de matrices vecinas
(PCNM) con transformacion logaritmica y distancia euclidea (Dray et a/. 2006). Todas las
matrices predictoras fueron estandarizadas previamente y sometidas a un procedimiento de
seleccién hacia adelante (forward selection) para retener Unicamente las variables con
contribucion significativa (p < 0.05) sobre la variabilidad de interceptacion. Las variables
categdricas fueron transformadas en variables auxiliares (dummy). Los analisis PCNM,
Forward Selection y particion de la variacidon se realizaron mediante el software Qeco (Di
Rienzo et al. 2010).

2.3.4.2 Analisis a nivel de recolector

Se evalud el efecto de las caracteristicas y propiedades funcionales del dosel sobre el
recolector en la proporcidn de interceptacion total. Se realizd analisis de regresion para
evaluar el efecto de cada uno de los rasgos del dosel en la interceptacion total a nivel de
recolector. Se utilizaron aquellos recolectores con datos de interceptacion para todos los
periodos de medicion (n=314). Para la estimacién de las CoWM se utilizaron solamente los
recolectores de flujo del follaje que contaban con un conjunto de datos completo de rasgos
funcionales foliares para todas las especies presentes (n=275).

Para el andlisis a nivel de recolector, se adaptd la metodologia de particion de la
variacion para permitir la inclusion del efecto de la parcela como efecto aleatorio utilizando
modelos lineales generales y mixtos en el software Infostat (Di Rienzo et al. 2011). Se
ejecutd un procedimiento de seleccion hacia atras (backward selection) sin incluir variables
categodricas en las matrices. Se realizaron analisis de regresion y correlaciones Pearson para
determinar la contribucién de las matrices a la variabilidad de la proporcion de la
interceptacion a nivel de recolector.
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2.4 Resultados

2.4.1 Comparacion de propiedades funcionales del dosel.

Se encontraron diferencias significativas (p < 0.05) en el dosel de los tipos de bosque
para CWMas AF, CWMy AF, CWMas CFMS, CWMag AFE, CWMas DF, CWMy DF, CH, %T, TL y
CTH (Figura 2). Los resultados concuerdan con la caracterizacion funcional de estos bosques
realizada por Alvarez (2017). El dosel del bosque Schizolobium-Miconia es méas alto, con
hojas mas grandes, mas densas y con mayor contenido de materia seca. El dosel del bosque
Guazuma tiene hojas con mayor area especifica foliar y mayor presencia y cobertura de
plantas trepadoras.

Figura 2 Diferencias significativas entre las propiedades funcionales del dosel de dos tipos de bosque (n=18).
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Letras distintas representan diferencias significativas (p < 0.05). SCHPAR = Bosque Schizolobium-Miconia,
GUAULM = Bosque Guazuma. Fuente: elaboracion propia, 2017.

El analisis de componentes principales explicé el 50% de la varianza de los datos en sus
primeros dos ejes y muestra a las parcelas en funcidon de las CWMag de los rasgos funcionales
del dosel (Figura 3, Tabla 9). El primer eje (26.2%) muestra una gradiente para las parcelas
de ambos tipos de bosque con valores positivos de presencia de plantas trepadoras (TO),
angulo de ramas (AR) y cobertura (CC), y valores negativos de area especifica foliar (AFE). El
segundo eje (24.2%) logra separar a los tipos de bosque en una gradiente de altura del
dosel (CH), densidad foliar (DF) y contenido foliar de materia seca (CFMS) con valores
positivos (bosque Schizolobium—Miconia), y grosor foliar (GF) y area especifica foliar (AFE)
con valores negativos (bosque Guazuma).
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Figura 3 Analisis de componentes principales de las parcelas en funcion de las propiedades funcionales (CWMag).
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VLAI = Variabilidad del indice de area foliar, TO = Presencia de plantas trepadoras. Fuente: elaboracion propia,
2017.

2.4.2 Efecto del tipo de bosque en la interceptacion y su distribucion espacial a
nivel de parcela.

Para el periodo de estudio completo, la mediana (rango) de la proporcion de
interceptacion por parcela fue de 15% (2-28% de la Pg). El coeficiente de variacion de la
interceptacion (DEI) dentro de la parcela fue de 128% (39-1023%). Una correlacion Pearson
demuestra una relacion negativa entre la proporcion de Iy DEI (r = -0.61, p = 0.0069). No
se encontrd diferencia por el efecto de los distintos tipos de bosque a nivel de parcela sobre
el FF total, I total, proporcién de I total o DEI. Tampoco se encontraron diferencias en la Pq
que recibio el dosel de los dos tipos de bosque (Tabla 1).

Tabla 1 ANCOVA del proceso de interceptacion del dosel de 18 parcelas. Letras distintas representan diferencias
significativas LSD Fisher con alfa = 0.05. Var = variables

Schizolobium-

Proceso Miconia Guazuma Var F p
Precipitacién total (mm) 378.08 £ 37.74a 376.89 £ 36.96 a Bosque 0.07 0.8002
. . Bosque 0.46 0.5129
Flujo del follaje total (mm) 327.16 £ 23.33a 320.15+23.21a LAL 259 0.0203
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Schizolobium-

Proceso Miconia Guazuma Var F p
Interceptacion total (mm) 64.58 £ 16.12a  50.34 £22.97 a EAOIsq“e (1):2; 8:32(3)2
Proporcion de interceptacion total 0.16 £ 0.02 a 0.12+0.02 a EAoIsque ég% 8%2?2
CV% de interceptacion 181.89 + 62.76 a  255.37 % 84.98 Eglsq“e g:% 8:(3)1(2);

Fuente: elaboracion propia, 2017.

Tampoco se encontrd efecto del tipo de bosque en la I periddica (cada nueve dias) y su
distribucion espacial (Figura 4). La I periddica responde a la precipitacion con una tendencia
cuadratica (R = 0.53, p = 0.0490) sin existir interaccién con el tipo de bosque. El grupo de
mediciones que presentd mayor pérdida por I periddica coincide con los mayores registros de
precipitacion por periodo de medicion y contribuye fuertemente al efecto de la precipitacion
con tendencia cuadratica. Excluyendo estas ocho mediciones no existe efecto de la
precipitacion en las pérdidas periddicas por I (R> = 0.02, p = 0.6601). La DEI periddica
también responde a la precipitacion (R? = 0.30, p = 0.0264), con una tendencia cuadratica (p
= 0.0003), sin existir interaccidon con el tipo de bosque. EI comportamiento cuadratico puede
explicarse por la agrupacién de dos o mas eventos de lluvia en un mismo periodo de
medicién (Jackson 1971). El 18% de las mediciones periddicas de las parcelas presentaron I

negativa (Pn > Pg).

Figura 4 Efecto de la precipitacion en la interceptacion periddica (n=90) y su distribucion espacial (n=87).
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2.4.3 Efecto de las propiedades funcionales del dosel en la proporcion de
interceptacion total a nivel de parcela.

En el andlisis de regresion del efecto de las propiedades funcionales del dosel en la
proporcidn de interceptacion total a nivel de parcela, esta se relaciond positivamente con CC
y CWMy GF, y negativamente con la CH (Figura 5). La proporcidon de interceptacion total a

nivel de parcela responde a la edad de abandono (R? =

0.45, p = 0.0011) con tendencia

cuadratica (p = 0.0012), siendo importante la contribucidon de las dos parcelas con mayor
edad de abandono reportada y con baja interceptacion.

Figura 5 Efecto de las propiedades funcionales del dosel en la proporcidon de interceptacion total a nivel de

parcela.
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También se encontraron relaciones débiles positivas con LAI, CWMag AR, CWMag CFMS y
CWMy CFMS, y negativa con VCC (R? < 0.20). No se encontrd relacion de la interceptacion
con el area basal por hectarea, la cantidad de tallos por hectarea, distancia promedio de
fustes al recolector o pendiente de la parcela. Los mejores modelos para CWMas CFMS, CWMy
CFMS, CWMgg AR y Edad, consideraron varianzas heterogéneas en funcién exponencial.

2.4.4 Efecto de los rasgos funcionales del dosel en la distribucion espacial de la
interceptacion total a nivel de parcela.

En el andlisis de regresion del efecto de los rasgos funcionales del dosel en la distribucion
espacial de la interceptacion a nivel de parcela, la transformacion logaritmica con base 10 del
coeficiente de variacion de la interceptacion total (LogiocDEI) se relaciond positivamente con
CH, VLAI y COM y negativamente con CWMy GF, N y dR (Figura 6). También respondio a
CWMy CFMS (R? = 0.31, p = 0.0013) con tendencia cuadratica (p = 0.0011). Se encontraron
relaciones débiles positivas con VCH y AB, y negativas con LAI, CWMas CFMS, CWMag GF,
CWMas AR y CWMag RFA (R? < 0.20). No se encontro relacién con la pendiente de la parcela.
Los mejores modelos para CWMy RFA y N consideraron varianzas heterogéneas en funcién
potencia, y para CWMy CFMS en funcion del tipo de bosque.

Figura 6 Efecto de las propiedades funcionales del dosel en la distribucién espacial de interceptacion total.
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CWM = Media ponderada de la comunidad, AB = Area basal, N = Cantidad de individuos, CH = Altura del dosel,
VCH = Variabilidad espacial de altura del dosel, AR = Angulo de ramas, LAI = Indice de &rea foliar, VLAI =
Variabilidad espacial de LAI, Com = Proporcién de ocupacién por especies de hojas compuestas, CFMS =
Contenido foliar de materia seca, RFA = Retencion foliar de agua, GF = Grosor foliar. dR = distancia promedio de
los fustes al recolector. Fuente: elaboracién propia, 2017.

2.4.5 Efecto de los rasgos funcionales del dosel en la proporcion de
interceptacion total a nivel de recolector.

En el analisis de regresion del efecto de los rasgos funcionales del dosel a nivel de
recolector, solamente se encontraron relaciones débiles (R> < 0.20). La proporcion de
interceptacion total se relacioné positivamente con CWMy AF, CWMr AF, CC y LAI, y
negativamente con dR (Figura 7). La proporcion de interceptacion total a nivel de recolector
responde a CH con tendencia cuadratica (R> = 0.18, p = 0.0427). No se encontrd relacion
con el area basal, nUmero de ejes o ramas sobre el recolector. EIl mejor modelo para CWMy
AF considerd varianzas heterogéneas en funcion de la parcela.
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Figura 7 Efecto de las propiedades funcionales del dosel en la proporcion de interceptacion total a nivel de
recolector.
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CoWM = Media ponderada del recolector, N = Cantidad de individuos, R = Cantidad de ramas, AF = Area foliar,
CC = Cobertura de copas, dR = distancia promedio de fustes al recolector, CH = Altura del dosel. Fuente:
elaboracion propia, 2017.

2.4.6 Efecto de las plantas trepadoras del dosel en la proporcion de
interceptacion total y su distribucion espacial.

En promedio, el 78% (rango 19-100%) de los recolectores de FF de cada parcela tenian
presencia de plantas trepadoras del dosel (lefiosas y no lefiosas). En el analisis del efecto de
las plantas trepadoras del dosel a nivel de parcela se encuentran diferencias en la
interceptacién total para la cobertura horizontal de trepadoras (F = 3.87, p = 0.0353). Se
encontrd mayor proporcion de interceptacién en doseles con una mediana de cobertura
horizontal de trepadoras de 0-40%, que en doseles con cobertura de trepadoras entre 40-
60%.

El dosel con ausencia de cobertura de trepadoras no se diferencié del dosel con
presencia de cobertura de trepadoras. No se encontraron relaciones entre la transformacion
logaritmica de la distribucidn espacial de interceptacion total (DEI) y la presencia, abundancia
y cobertura de plantas trepadoras del dosel. En el andlisis del efecto de las plantas
trepadoras del dosel a nivel de recolector, la proporcion de interceptacion total se relaciond
positivamente con TL (R?> = 0.19, p = 0.0276) y se encontraron diferencias en la
interceptacién para la cobertura volumétrica de trepadoras (F = 2.49, p = 0.0435).

Se encontré mayor proporcion de interceptacion en doseles con cobertura volumétrica de
trepadoras de 40-60%, que en doseles con cobertura volumétrica de trepadoras entre 0-
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20%. A nivel de recolector, el dosel con ausencia de cobertura de trepadoras tampoco se
diferencié del dosel con presencia de cobertura de trepadoras.

Figura 8 Analisis del efecto de las plantas trepadoras en la proporcién de interceptacion total a nivel de parcela
(arriba izqg.) y a nivel de recolector (arriba der. y abajo).
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Fuente: elaboracion propia, 2017.

2.4.7 Analisis de particion de la varianza.

Para el analisis de la proporcion de interceptacion total a nivel de parcela, el
procedimiento de forward selection (p < 0.05) selecciond lo siguiente: una variable para la
matriz de topografia (variable auxiliar de topografia de la parcela ondulada) y una variable
para la matriz de rasgos foliares del dosel (CWMy GF). Con el criterio de seleccidn utilizado no
se eligieron variables de la matriz espacial, de plantas trepadoras o de rasgos estructurales
del dosel.

El modelo no fue significativo (Tabla 2). Solamente la matriz de rasgos foliares del dosel,
con una sola variable (CWMy GF), fue significativa en el modelo y continué siendo
significativa después de controlar el efecto de la matriz de topografia de la parcela. Es
probable que el impedimento a la incorporacion de efectos aleatorios, correlacion espacial y
relaciones cuadraticas en el andlisis resultd en la exclusién de otras variables relacionadas
(p.e. CWM CFMS, CC, CH, Edad de abandono).

Tabla 2 Analisis de particion de la variacion que relaciona dos matrices (Topografia y rasgos foliares del dosel) con
la variacion en la proporcién de interceptacion total a nivel de parcela.

Matriz predictora g.l. R2 aj F Pr(>F)
Efecto general  Topografia -0.06 0.05 0.8370
Rasgos foliares del dosel 0.19 4.93 0.0400
Modelo Todas 0.14 2.34 0.1170
Efecto puro Topografia -0.05 0.04 0.8530
Rasgos foliares del dosel 0.20 4.62 0.0490

Fuente: elaboracién propia, 2017.

— N

Para al analisis de DEI a nivel de parcela, el procedimiento de forward selection (p <
0.05) selecciond lo siguiente: el segundo PCNM para la matriz espacial, una variable de la
matriz de topografia (variable auxiliar de posicidén del bosque en ladera) y tres variables para
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la matriz de rasgos estructurales del dosel (N, VCH, VLAI). Con el criterio utilizado no se
seleccionaron variables de la matriz de plantas trepadoras o rasgos foliares del dosel.
Tampoco se evidencié relaciéon entre DEI y la edad de abandono.

El analisis explicdé un 74% de la variacion total de DEI (Tabla 3). Todas las matrices
fueron significativas en el modelo. La matriz de rasgos estructurales del dosel (N, VCH, VLAI)
fue la que tuvo mayor influencia sobre la distribucién espacial de interceptacion y la Unica
que presentd un efecto puro, permaneciendo significativa al controlar las demas matrices.

Tabla 3 Analisis de particion de la variacion que relaciona tres matrices (Espacial, topografia y rasgos estructurales
del dosel) con la variacion en la distribucion espacial de la interceptacion total a nivel de parcela.

Matriz predictora g.l. R2? aj F Pr(>F)

Efecto general  Espacial 1 0.18 4.82 0.0470
Topografia 1 0.25 6.62 0.0010

Rasgos estructurales del dosel 3 0.79 17.06  0.0010

Modelo Todas 5 0.74 10.71  0.0010
Efecto puro Espacial 1 -0.0019 0.91 0.3610
Topografia 1 0.0042 1.21 0.2760

Rasgos estructurales del dosel 3 0.38 8.28 0.0040

Fuente: elaboracion propia, 2017.

Para al analisis de la proporcidn de interceptacion total a nivel de recolector, el
procedimiento de backward selection (p<0.15), controlando a parcela como efecto aleatorio,
selecciond lo siguiente: tres variables de la matriz de rasgos foliares del dosel ponderados por
area basal (CoOWMas DF, CoWMag AR, %as Com), dos variables de la matriz de rasgos foliares
del dosel ponderados por cantidad de individuos (CoWMy AF, CoWMy AFE), dos variables de
rasgos foliares del dosel ponderados por cantidad de ramas (CoWMgr AF, COWMr AFE), dos
variables de la matriz de rasgos estructurales del dosel (LAI, dR) y una variable de la matriz
de trepadoras (TL).

Los analisis de particion de la variacidén explicaron entre 21-22% de la variacion total de I a
nivel de recolector (Tabla 4, Tabla 5 y Tabla 6). Todas las matrices fueron significativas en
el modelo, pero solamente los rasgos funcionales del dosel, tanto foliares como estructurales,
continuaron siendo significativos al controlar por las demas variables (efecto puro). No
existen diferenciarse con respecto a la utilizacién de area basal, cantidad de individuos o
ramas como ponderador de medias de la comunidad para la variabilidad de proporcion de
interceptacién a nivel de recolector.
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Tabla 4 Andlisis de particién de la variacion que relaciona tres matrices (Rasgos foliares del dosel ponderados por
area basal, rasgos estructurales del dosel y plantas trepadoras del dosel) con la variacion en la interceptacion total
a nivel de recolector.

Matriz predictora g.l. Pearson (Pearson)? p
Efecto general Rasgos foliares del doselas 3 0.45 0.20 <0.0001
Rasgos estructurales del dosel 2 0.44 0.19 <0.0001
Trepadoras 1 0.43 0.18 <0.0001
Modelo Todas 6 0.47 0.22 <0.0001
Efecto puro Rasgos foliares del doselas 3 0.12 0.01 0.0390
Rasgos estructurales del dosel 2 0.14 0.02 0.0213
Trepadoras 1 0.08 0.01 0.1695

Fuente: elaboracion propia, 2017.

Tabla 5 Andlisis de particion de la variacion que relaciona tres matrices (Rasgos foliares del dosel ponderados por
cantidad de individuos, rasgos estructurales del dosel y plantas trepadoras del dosel) con la variacidon en la
interceptacion total a nivel de recolector.

Matriz predictora g.l. Pearson (Pearson)? p

Efecto Rasgos foliares del dosely 2 0.43 0.18 <0.0001
general Rasgos estructurales del dosel 2 0.44 0.19 <0.0001
Trepadoras 1 0.43 0.18 <0.0001
Modelo Todas 5 0.46 0.21 <0.0001
Efecto puro Rasgos foliares del dosely 2 0.13 0.02 0.0297
Rasgos estructurales del dosel 2 0.13 0.02 0.0364

Trepadoras 1 0.10 0.01 0.0960

Fuente: elaboracion propia, 2017.

Tabla 6 Andlisis de particién de la variacion que relaciona tres matrices (Rasgos foliares del dosel ponderados por
cantidad de ramas, rasgos estructurales del dosel y plantas trepadoras del dosel) con la variacién en la
interceptacion total a nivel de recolector.

Matriz predictora g.l. Pearson (Pearson)? p

Efecto Rasgos foliares del doselr 2 0.44 0.19 <0.0001
general Rasgos estructurales del dosel 2 0.44 0.19 <0.0001

Trepadoras 1 0.43 0.18 <0.0001
Modelo Todas 5 0.47 0.22 <0.0001
Efecto puro Rasgos foliares del doselr 2 0.13 0.02 0.0270

Rasgos estructurales del dosel 2 0.12 0.01 0.0490

Trepadoras 1 0.10 0.01 0.0972

Fuente: elaboracion propia, 2017.

2.5 Discusion

La interceptacion promedio de los bosques secundarios estudiados (15%, rango 2-28%)
se encuentra en los valores intermedios de los rangos publicados por Bruijnzeel (1990) para
bosques himedos tropicales de bajuras (13%, 4.5-22%) y por Cavelier y Vargas (2002) para
bosques neotropicales (14.8%, 5-26.6%). Aunque la interceptacion puede variar entre
distintos periodos de un mismo ano y entre distintos afios (Cuartas et a/. 2007; Macinnis-Ng
et al. 2014), los resultados de este estudio se encuentran por debajo de los promedios
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reportados por otros estudios para bosques tropicales hUmedos de bajuras en el noreste de
Costa Rica.

Calvo-Alvarado et al. (2009a) registraron interceptacion de 24.1% en un rodal de bosque
secundario de entre 25-30 afios de abandono, y Chain-Guadarrama et al. (2014) reportaron
31.4% para bosques maduros y secundarios de entre 16-49 afos, sin encontrar diferencias
entre los dos tipos de bosque. Ademads, es importante considerar que los datos de
interceptacion del presente estudio estan sobreestimados. A pesar de la ubicacion del sitio de
estudio, no se observé el efecto “maritimo” de alta interceptacion en bosques tropicales de
bordes continentales e islas que reportan otros estudios (Schellekens et a/. 1999; Bruijnzeel
2004; Wallace y Mcjannet 2006).

Aungue el dosel de los bosques secundarios tropicales himedos estacionalmente secos
del paisaje estudiado difiere en cuanto a sus especies dominantes (Granda Moser et al. 2015)
y caracteristicas funcionales (Alvarez 2017), no se encontraron diferencias en el efecto que
tienen sobre la interceptacion de precipitacién y su distribucién espacial para el periodo
estudiado. Estudios en arboles dispersos o doseles mono-especificos de plantaciones
forestales en los trépicos han encontrado diferencias entre especies en funcién de los rasgos
contrastantes de sus copas o dosel, con valores de interceptacién que van desde 8% a 37%
(Park y Cameron 2008; Carvajal-Vanegas y Calvo-Alvarado 2012; Miranda Gomez et al.
2013), pero, a nuestro entender, este es el primer estudio que compara la interceptacion de
precipitacion entre distintos tipos floristicos de bosques secundarios en un paisaje de bajuras
tropicales himedas estacionalmente secas.

En areas templadas subtropicales, Pérez-Suarez et al. (2014) encontraron que no
existieron diferencias de interceptacion del dosel en parches de distintos tipos de bosque
(Pinus sp., Quercus sp., y Mixto Pinus-Quercus), aunque si encontraron para FF. Estudios en
otros paisajes tropicales montanos también han obtenido resultados similares (Ledn Pelaez et
al. 2010; Macinnis-Ng et al. 2014). La alta variabilidad en la proporcién de interceptacion
entre parcelas (CV 50.58%) pudo haber contribuido a la imposibilidad de identificar
diferencias entre los tipos floristicos de bosque.

La relacion positiva entre la interceptacion y la abundancia de elementos vegetales en el
dosel (p.e. CC y LAI) encontrada en el presente estudio es esperada y ha sido evaluada por
otros estudios (Crockford y Richardson 2000; Loescher et al. 2002; Fleischbein et a/. 2005;
Dietz et al. 2006; Park y Cameron 2008; Chain-Guadarrama et al. 2014). En estos bosques
secundarios se encontrdé mayor interceptacion en doseles con mayor CC y mayor LAI, aunque
con relacion débil.

La variabilidad temporal de LAI es reconocida (Wirth et a/. 2001; Asner et a/. 2003; Bréda
2003; Weiss et al. 2004) y es probable que su variacion durante el periodo de medicion (45
dias) pudo haber afectado los resultados. Es recomendable evaluar su relacién con el proceso
de interceptacion a lo largo del ciclo fenoldgico de la vegetacion, especialmente en bosques
deciduos como los del presente estudio.

La relacidon negativa de la interceptacion con la variabilidad espacial de CC, aunque débil,
probablemente estd asociada a la presencia de aperturas en el dosel del bosque que
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ofrecerian menor resistencia al paso del agua de lluvia (Crockford y Richardson 2000).
Aunado a esto, a nivel de recolector, se encuentré un efecto de la distancia promedio de
fustes al recolector de FF, con mayor interceptacion en puntos del dosel con menor distancia
entre individuos (Johnson 1990; aunque ver Beier et al. 1993; y Loescher et al. 2002). Se
esperaba que un dosel dominado por ramas inclinadas presentara mayor capacidad de
interceptacion de la precipitacién (Herwitz 1987), pero se encuentrd una relacién débil con el
porcentaje del area basal ocupada por especies con angulo de ramas cercano a 900°.

La relacion negativa de la interceptacion con CH a nivel de parcela y la tendencia
cuadratica de su efecto a nivel de recolector son resultados inesperados, ya que CH ha sido
relacionado positivamente con I (Dietz et al 2006). Estos resultados podrian estar
relacionados con la presencia ocasional de las copas emergentes de arboles de crecimiento
rapido y altura maxima grande y arboles remanentes producto del origen de estos bosques,
que estan mas expuestos a la evaporacion y pérdida de agua interceptada a causa del viento
(Crockford y Richardson 2000).

El comportamiento del viento no formd parte del andlisis del presente estudio. Un
aumento de la interceptacion con la edad es esperado, probablemente relacionandose con el
aumento de distribucién vertical del follaje y ramas (p.e. LAI, r = 0.54, p = 0.0219) (Pypker
et al. 2011), y fue reportado en un estudio de una cronosecuencia de bosques humedos
secundarios en Panama (Zimmermann et al. 2013). En el presente estudio se encontrd una
tendencia cuadratica en el efecto de la edad de abandono, con una fuerte influencia de las
dos parcelas con mayor edad reportada y poca interceptacion observada.

La relacidn entre plantas trepadoras del dosel y los procesos de interceptacion no ha sido
reportada previamente. Solamente la profundidad de presencia de plantas trepadoras en el
dosel tuvo una relacién positiva débil con la interceptacion a nivel de recolector, mientras que
el andlisis de las coberturas nunca diferencid la interceptacion entre recolectores con
ausencia de trepadoras y aquellos con presencia de estas. Es probable que las interacciones
entre las plantas trepadoras del dosel y las ramas y follaje de los arboles hayan evitado poder
separar el efecto individual de ellas dentro del complejo de cobertura vegetal del dosel.

El efecto de rasgos funcionales foliares del dosel ponderados a nivel de comunidad en la
interceptacion ha sido evaluado por pocos estudios, sin encontrar resultados significativos (Fu
et al. 2009; Chain-Guadarrama et al. 2014). Se observé mayor interceptacién en doseles con
mayor proporcion de individuos de especies con GF alto y area basal dominada por especies
con alto CFMS. El GF y CFMS han sido relacionados con la resistencia estructural de las hojas
por la formacion de paredes celulares gruesas vy rigidas (Markesteijn et a/. 2011; Onoda et al.
2011), y su papel en la interceptacion de precipitacién podria estar relacionada con la
hipotesis de interceptacion por la evaporacion de gotas de lluvia producto de su rompimiento
y segregacion (Dunin et a/. 1988; Murakami 2006; Dunkerley 2009).

Estos resultados sugieren mayor interceptacion en doseles dominados por especies con
rasgos foliares con tendencia mas conservativa en el paisaje de estudio (Diaz et al. 2004;
Wright et a/. 2004). Aunque se encontraron diferencias entre los tipos de bosque para CWMas
CFMS, CH y TCH, vy relaciones significativas entre estos rasgos y la interceptacion a nivel de
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parcela, es probable que la baja variabilidad explicada por estos rasgos individualmente, no
permitid encontrar diferencias entre tipos de bosque, sumado a la alta variabilidad de
interceptacién entre parcelas mencionada anteriormente.

A nivel de recolector se observd mayor interceptacion en puntos del dosel con mayor
proporcion de individuos y ramas de especies con hojas grandes. Este efecto positivo de AF
en la interceptacion ha sido reconocido en estudios bajo condiciones de laboratorio (Keim et
al. 2006), en arboles dispersos en potreros (Miranda Goémez et a/. 2013) y a nivel de
recolector, mediante el papel que juegan las palmas, como indicativo de un area foliar
extrema, interactuando con la CC y CoWMag AFE (Chain-Guadarrama et al. 2014).

Los resultados de la particion de varianza a nivel de recolector sugieren que las matrices
multivariables de rasgos funcionales foliares y estructurales estan relacionados con la
proporcion de interceptacion, pero en general, no lograron explicar mayor variabilidad que las
relaciones bivariadas. Cabe resaltar que el procedimiento de seleccion hacia atras, backward
selection, incluyé el efecto de CoWM AFE, ausente de las relaciones bivariadas, junto con
CoWM AF, cuando los ponderadores fueron por cantidad de individuos y ramas. La
incorporacion de abundancia de plantas trepadoras del dosel en el modelo resultdé como un
débil predictor de I. Para todos los ponderadores utilizados a nivel de recolector, los andlisis
de particidn de la variacion explicaron entre 21-22% de la variacion total de I. Este resultado
sugiere que un 78-79% de la variabilidad en la proporcién de interceptacion de precipitacién
por estos bosques depende de otros factores no incluidos en el modelo (p.e. frecuencia,
intensidad y angulo de la precipitacion, viento).

En términos de la distribucion espacial de la interceptacion (DEI), se espera que la
heterogeneidad del dosel resulte en heterogeneidad de la interceptacion de la precipitacién a
nivel de parcela, en funcién de la presencia de arboles con copas grandes y claros en el dosel
(Crockford y Richardson 2000; Loescher et a/. 2002). En armonia con esta expectativa, se
encontrd mayor heterogeneidad de la interceptacion en doseles con menor cantidad de
individuos, menor distancia entre ellos, menor LAI y mayor heterogeneidad de LAIL. Estos
resultados concuerdan con lo observado a nivel de recolector y estan asociados a la
distribuciéon de individuos dentro de la parcela y la heterogeneidad tridimensional del dosel
resultante.

Se esperaba una relacion positiva de DEI con CH y VCH (Crockford y Richardson 2000) y
de nuevo esta expectativa se cumplid. Este resultado podria estar en funcidn de la presencia
ocasional de copas emergentes de arboles de crecimiento rapido y altura maxima grande
(p.e. Schizolobium parahyba) de la regeneracién secundaria, y, asociado al origen de estos
bosques, con arboles remanentes en los potreros abandonados (p.e. Guazuma ulmifolia,
Cordia alliodora, Enterolobium cyclocarpum, Bombacopsis quinata).

Los resultados de la particion de la varianza demuestran la importancia de la matriz de
rasgos estructurales del dosel (N, VCH, VLAI) en la DEI, siendo la que tuvo mayor influencia
sobre ella y la Unica que presentd un efecto puro, permaneciendo significativa al controlar las
demas matrices. Estos resultados resaltan los efectos de la presencia inicial de arboles al
momento del abandono de estos potreros y el reclutamiento de especies de crecimiento
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rapido y altura maxima grande, generando doseles heterogéneos que resultan en mayor
heterogeneidad de interceptacion, y por lo tanto de FF, asociado a la provision de servicios
ecosistémicos hidrologicos a través de los procesos de percolacion profunda a ciertas
profundidades del suelo (Klos et a/. 2014).

Se encontrd una relacion positiva entre DEI y el drea basal. Estudios de intervenciones
silviculturales han demostrado que una reduccién en el area basal reduce la heterogeneidad
espacial de 7 (Nanko et al. 2016) probablemente asociada a la reduccién de follaje y ramas y
el aumento de la apertura del dosel, pero los datos encontrados en el presente estudio no
demuestran correlacion entre el area basal y la CC, VCC, LAI o VLAL

El efecto de los rasgos funcionales del dosel en la heterogeneidad de la interceptacion ha
sido poco estudiado (Chain-Guadarrama et al/. 2014). Se encontré mayor heterogeneidad
espacial de interceptacion en bosques cuya area basal es dominada por especies con angulo
de ramas cercano a la horizontal. Aunque débil, la translocacién horizontal de FF entre ramas
del dosel como una causa de heterogeneidad ha sido sugerida por Beier et al. (1993).

Los resultados muestran que los bosques con mayor heterogeneidad de I presentaron
mayor proporcion de individuos de especies con menor GF y menor CFMS, reflejando los
resultados positivos en la proporcion de interceptacion encontrados a nivel de parcela. Una
correlacion Pearson demuestra una relacién negativa entre la proporcién de interceptacion y
DEI (r = -0.61, p = 0.0069). La relacion positiva con la dominancia por especies con hojas
compuestas Y la relacién negativa de DEI con CWMag RFA son inesperadas.

El presente estudio reitera la aplicabilidad del enfoque funcional para evaluar el proceso
de interceptacion de la precipitacion (Aquino Yaringafio 2010), inclusive a distintos niveles de
escala espacial (Chain-Guadarrama et al. 2014). La utilizacion del area basal como
ponderador de medias de la comunidad es comln en estudios de ecologia funcional, en
funcidn de la hipotesis de razéon de biomasa (Grime 1998), pero el papel que juegan los
arboles mas pequefios (dap <5 cm) en la interceptacién de la precipitacion es importante
(Zimmermann et al. 2013) y su incorporacidén a estudios de procesos ecohidroldgicos con
enfoque funcional debe ser abordada en futuros estudios.

En los resultados del presente estudio se encontraron relaciones con los dos
ponderadores utilizados a nivel de parcela (area basal y cantidad de individuos) y con dos de
los tres ponderadores utilizados a nivel de recolector (cantidad de individuos y cantidad de
ramas). Se esperaba una correlacion entre LAI y AF, pero solamente se encontrd una
correlacion débil con CoWMy AF (Pearson = 0.11, p=0.0428). Los resultados de este estudio
también ponen en evidencia la importancia del nivel de escala espacial en el andlisis de los
efectos del dosel en la interceptacion. A nivel de paisaje, la variabilidad de interceptacion
entre las parcelas fue alto (CV 50.58%) y, resaltando ain mas la importancia de la escala
espacial, los efectos de las propiedades funcionales del dosel en la interceptacion a nivel de
parcela difieren de los encontrados a nivel de recolector.

Desde una perspectiva de restauracion, se ha planteado la hipdtesis que luego de 5-20
afnos los bosques secundarios presentan niveles de interceptacion parecidos a los de bosques
maduros (Guariguata y Ostertag 2001; Zimmermann et a/. 2013). La transicién forestal
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ocurrida en el sitio de estudio resultd en poca presencia de bosques maduros que
imposibilitaron dicha comparacion.

Es notable la baja presencia de epifitas en estos bosques (observacidon personal), que
juegan un papel importante en la capacidad de retencién de lluvia por el dosel (Holscher et
al. 2004). Aunque en los parches de bosque se observaron algunas epifitas, en las parcelas
de estudio solamente se observé la presencia de hemiepifitas que fueron consideradas dentro
de las plantas trepadoras del dosel. De ser un objeto de restauracion deseable, la
reintroduccidon exitosa de epifitas ha sido reportada (Fernandez Barrancos et al. 2016) y
aumentaria la interceptacion de lluvia por parte de estos bosques. Desde la perspectiva de un
potencial manejo sostenible de estos bosques propuesto por Granda Moser et al. (2015) es
importante considerar que la extraccién selectiva de didmetros mayores podria
temporalmente reducir la interceptacion y su heterogeneidad (Dietz et a/. 2006; Nanko et al.
2016), y un potencial enriquecimiento mediante plantaciones en franjas demandaria la
evaluacién de su impacto en los procesos ecohidroldgicos (Zhou et al. 2002).

2.6 Conclusiones

La restauracién por sucesion natural secundaria de potreros abandonados en el noroeste
de Costa Rica generd distintos tipos de bosques secundarios como producto de los factores
ambientales, espaciales y antropogénicos del paisaje de la peninsula de Nicoya. Sin embargo,
los resultados indican que la composicién taxondmica y funcional de las especies dominantes
del dosel puede diferir entre los distintos tipos de bosque sin tener un efecto en la
interceptacion de la precipitacion.

La interceptacién de la precipitacion estuvo asociada a las propiedades funcionales de
estos bosques cuando estas se relacionaban con la abundancia de material vegetal en el
dosel (CC) y en cierta medida, cuando se relacionaban con la resistencia estructural de las
hojas (GF) y su tamaio (AF). Mientras que la distribucidon espacial de la interceptacion estuvo
asociada principalmente a una matriz de las propiedades de abundancia y distribucién vertical
del material vegetal en el dosel (N, VCH, VLAI).

Aunque la aplicacién del enfoque funcional permitid explorar el efecto de las
caracteristicas del dosel de estos bosques en el proceso de interceptacion de la precipitacion,
se encontraron resultados diferentes en los distintos niveles evaluados.
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3 Anexos

3.1 Anexo I: Ubicacion del sitio de estudio y parcelas

Figura 9 Ubicacion del sitio de estudio y parcelas. Schizolobium-Miconia (circulos) y Guazuma (triangulos).
Recolectores de precipitacion bruta (rombos) y pluviometros auto-vaciables (rombos +R). Areas gris/blanco:
con/sin cobertura forestal (incluye plantaciones forestales).
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Fuente: elaboracién propia, 2017.
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3.2 Anexo II: Rasgos funcionales de las especies presentes
sobre los recolectores de flujo del follaje

Tabla 7 Estadistica descriptiva para los rasgos funcionales de las especies presentes sobre los recolectores de flujo
del follaje.

Rasgo | Unidades | Media E.E. Ccv Min Max

AF mm? 77850.95 | 43929.35 | 498.35 | 874.91 3398008.66
CFMS mg g’ 358.81 8.81 21.67 169.54 619.57

AFE mm? mg?! | 19.51 0.64 29.09 6.19 34.15

RFA gm? 40.44 2.77 60.39 |9.94 160.74

GF mm 0.18 0.01 27.40 0.03 0.28

DF mg mm=3 | 0.38 0.03 63.18 0.18 1.88

AR mediana 2 1 3

El 56% de las especies posee hojas simples y el 44% compuestas. Fuente: elaboracion propia, 2017.

Figura 10 Analisis de componentes principales de las especies en funcion de sus rasgos funcionales.
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3.3 Anexo III: Comparacion de rasgos funcionales del dosel

Tabla 8 Comparacion de medias (LSD de Fisher) de las propiedades del dosel de 18 parcelas. Letras distintas
representan diferencias significativas (p < 0.05). Var = variables.

Propiedades Sd';i%’:gglm' Guazuma Var p
CWMas Area foliar (mm?) 72786.50 + 3198.60 a | 27486.33 £ 5528.73 b Egzg“e <gb(lgg1
CWMy Area foliar (mm?) 25269.32 + 1367.15a | 1227431 % 1367.15 b Eggg“e <g.1(23}g1
(Cn\:VgMgAFl)Contenido foliar de materia seca 387.03 + 9.62 a 347.51 + 9.62 b Egzgue (())(;;;.32
Eln\:\lgMgN_lgiontenido foliar de materia seca 372.05 + 7.17 a 35317 + 7.17 a Eg:gue 8(7)815
CWMgs Area especifica foliar (mm? mg-1) 15.53 £ 0.97 b 18.68 + 0.89 a | BOSque | 0.0014
Edad 0.9977
CWMy Area especifica foliar (mm?2 mg) 16.81 + 0.66 a 18.48 + 0.60 a Egzgue 8(7)3‘113
CWMpg Retencion foliar de agua (g m) 58.82 £ 4.57 a 58.28 £ 4.57 a Egzgue 83233
CWMy Retencién foliar de agua (g m?) 61.90  3.78 a 6186+ 3782 | Lo 8:23‘9‘3
CWMag Grosor foliar (mm) 0.19 £ 0.01 a 0.21 £ 0.01 a Egzgue 8;%2
CWMy Grosor foliar (mm) 0.21 £ 0.01a 0.21+0.01a Eggg“e 8:213;
CWMag Densidad foliar (mg mm-3) 0.50 £ 0.05 a 0.34 £ 0.04 b Egzgue (())?5(7)35
CWMy Densidad foliar (mg mm-3) 0.41 £ 0.04 a 0.31+0.02b Egzg“e %‘23357
CWMzg Angulo de ramas 208 +0.12a 240 £0.12a Egzg“e 8:?232
CWMy Angulo de ramas 2.19+0.14 a 2.46 £ 0.14 a Egzgue 82?%%
Z/(c;né;iaest')tzzal de especies con hojas 0.48 + 0.13 a 0.46 + 0.13 a Eg:?jue 8234113
Z‘;:{;ﬂ;ﬂs‘iggs de especies con hojas 0.28 +0.11 a 038+ 0.11a | posdue | 02807
Cobertura del dosel (%) 89.72 £ 0.60 a 91.18 £ 0.60 a Egzgue géég;
zlg\r/igglidad de cobertura del dosel 304 +0.37 a 385+ 0.32 a Egzgue 8?2(5)2
indice de area foliar 3.57+0.26a 3.86 £ 0.25a Egzgue 83{;};
Variabilidad de ndice de rea foliar 16.28 + 2.24 a 19.62 % 1.94a | Booaue | 00760
Altura del dosel (m) 16.10 + 0.60 a 12.19 + 0.60 b Eg;g“e %‘_‘;‘3’322
Variabilidad de altura del dosel (%) 20.68 + 1.46 a 3140 £ 296 | pooa e 8:25;
Presencia de plantas trepadoras (%) 66.55 + 11.18 b 82.02+7.42a Egggue %23277
Altura maxima de trepadoras (m) 497 £ 146 a 565+ 0.89a Egzgue 82;%
Profundidad de trepadoras (m) 1.68 £ 0.40 a 3.38+0.40a Egzgue %2(5)227
Cobertura 3D de trepadoras (categorica) 0.98 £ 0.26 a 1.23+0.23 a Egzgue 832;8
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Schizolobium-

Propiedades Miconia Guazuma Var p
- Bosque 0.0155
Cobertura 2D de trepadoras (categdrica) 1.13+£0.39b 2.06 £ 0.24 a Edad 0.1306

Fuente: elaboracion propia, 2017.

Tabla 9 Resultados del analisis de componentes principales de las parcelas en funcién de los rasgos funcionales

(CWMag).

EJE1 | EJE2 | EJE3
AUTOVALOR 3.93 3.62 2.19
Prop. Acum. 26% 50% 65%
AUTOVECTORES
CWMag AF 0.04 0.16 0.04
CWMag CFMS 0.30 0.25 | -0.32
CWMag AFE -0.35| -0.32 0.12
CWMas RFA 0.19 | -0.23| -0.40
CWMag GF 0.16 | -0.36 | -0.08
CWMag DF 0.29 0.38 0.08
CWMas AR 036 | -0.24| -0.10
OAB_Compue 0.06 0.33 0.37
CHmax 0.03 0.48 | -0.09
VCHmax 0.28 | -0.06 0.13
CC 0.34 | -0.13 0.05
VCC -0.32 | -0.08 0.05
LAI -0.09 0.04 | -0.47
VLAI 0.16 | -0.14 0.54
O_Lianas 0.42 | -0.19 0.12

Fuente: elaboracion propia, 2017.

El andlisis de componentes principales en funcién de las variables de los rasgos
funcionales del dosel ponderados por cantidad de individuos, mostrd resultados similares,
explicando un 49% de la varianza de los datos en sus primeros dos ejes. El primer eje separa
las parcelas en una gradiente de ocupacion de lianas (LO), angulo de ramas (BA), cobertura
(CC), retenciéon de agua foliar (LWR), grosor foliar (LT) y variabilidad de altura del dosel
(CHv), todos con valores positivos, sin lograr separar los tipos de bosque. En cambio, el
segundo eje también logra separar mejor a los tipos de bosque en una gradiente de densidad
foliar (LD), altura del dosel (CH) y contenido foliar de materia seca con valores positivos y
area especifica foliar (SLA) con valores negativos.
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Figura 11 Analisis de componentes principales de las parcelas en funcion de los rasgos funcionales (CWMy,).
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Gallinazo-Miconia (cuadrado), Guacimo (triangulo). AF = Area foliar, LDMC = Contenido foliar de materia seca,
SLA = Area foliar especifica, LWR = Retencién de agua foliar, LT = grosor foliar, LD = Densidad foliar, BA =
Angulo de ramas, Comp = Ocupacion del area basal por especies con hojas compuestas, CH = altura del dosel,
CHv = variabilidad de la altura del dosel, CC = Cobertura, CCv = Variabilidad de cobertura, LAI = Indice de area
foliar, LAIv = Variabilidad del indice de area foliar, LO = Ocupacion de lianas. Fuente: elaboracién propia, 2017.

Tabla 10 Resultados del analisis de componentes principales de las parcelas en funcién de los rasgos funcionales

(CWMy).

EJE 1 EJE 2 EJE 3
AUTOVALOR 4.07 3.32 2.33
Prop. Acum. 27% 49% 65%
AUTOVECTORES
CWMN_AF -0.01 0.12 0.02
CWMN_LDMC 0.22 0.42 0.18
CWMN_SLA -0.21 -0.44 -0.11
CWMN_LWR 0.30 -0.09 0.35
CWMN_LT 0.30 -0.18 0.02
CWMN_LD 0.06 0.51 0.09
CWMN_BIAP 0.42 -0.07 -0.12
ON_Compue -0.10 0.27 -0.39
CHmax_MED -0.10 0.43 0.13
CHmax_CV 0.29 -0.08 0.07
CC_Mdn 0.31 -0.05 -0.45
CcCc_cv -0.22 -0.20 0.50
LAI Mdn -0.18 0.01 -0.37
LAI CV 0.25 -0.08 0.18
O_Lianas 0.45 -0.03 -0.08

Fuente: elaboracién propia, 2017.
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Tabla 11 Correlaciones Pearson entre CWM de propiedades funcionales y el proceso de interceptacion
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3.4 Anexo IV: Precipitacion bruta

Con base en los registros de los cuatro pluvidmetros auto-vaciables, la precipitacién total
durante el periodo de estudio varié localmente entre 297.8 mm a 476.0 mm con un promedio
de 387.6 mm. Cerca del 60% de la precipitacion periddica por parcela (cada nueve dias)
recibid debajo de 75 mm y con base en los registros de los pluvidmetros auto-vaciables,
cerca del 68% de la mediciones periddicas por parcela presentaron tasas de precipitacion
promedio menores a 10 mm h! (Figura 12), consideradas como leves y moderadas.

Tabla 12 Precipitacion bruta (Pg) total y por periodo de medicién en los cuatro pluviometros auto-vaciables.

SITE LON LAT ALT 1 2 3 4 5 TOTAL
Carrillo -85.47165 | 9.86912 44 148.0 | 26.6 96.1 58.3 147.0 476.0
Coyote -85.23104 | 9.80467 23 152.7 | 30.2 56.7 22.1 170.5 432.2
Jicaral -85.09172 | 9.87463 75 65.2 36.9 99.2 91.0 51.9 344.2

Santa Marta | -85.44127 | 9.93599 120 | 1304 | 16.0 41.1 65.9 44.4 297.8
PROMEDIO 124.1 | 274 73.3 59.1 103.5 387.6

Fuente: elaboracion propia, 2017.

Figura 12 Distribuciones de frecuencia de la cantidad de precipitacion con base en recolectores de Pq (izq.),
intensidad de precipitacion con base a pluvidmetros auto-vaciables (centro) y comportamiento de la precipitacion
periodicas por parcela (der.).
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Por distintos motivos, no se contaba con datos para 11 mediciones de precipitacion
bruta. Utilizando modelos aditivos generalizados se realizd una interpolacion de la
precipitacion bruta con todos los recolectores (R%aj = 0.85).

FIT Precipitacion en el
No. Parcela Periodo recolector mas cercano | Fuente de error
(mm) (distancia, cédigo)
14
1 10 1 158.79 144.70 (941, C11) Ganado
2 10 5 187.84 155.30 (941, C11) Rebalsado
3 20,57 3 42.38 43.97 (1486, C21) Ganado
4 32 3 117.52 104.24 (452, C33) Humano
5 34 1 56.75 47.37 (827, C35) Humano
6 34 4 115.03 97.15 (827, C35) Rebalsado
7 52,53,55,56 1 133.94 148.81 (1023,CDL-CO) Humano
Fuente: elaboracion propia, 2017.
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Figura 13 Histograma de precipitacion por cada periodo de medicion
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Fuente: elaboracion propia, 2017.

Figura 14 Density plots de precipitacion por cada periodo de medicion mostrando comportamiento en parcelas de
guacimo (celeste) y gallinazo-miconia (rosado)
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Fuente: elaboracion propia, 2017.
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3.5 Anexo V: Pérdidas por interceptacion y su distribucion
espacial.

El 20.58% de las mediciones de recolectores presentaron dafnos o superaron la capacidad
volumétrica del recipiente.

Mediciones de recolectores de flujo del follaje 1890 (100.00%)
Recolectores sin dafios ni rebalse 1501 (79.42%)
Recolectores con rebalse (Vol_max > Pg) 307 (16.24%)
Recolectores dafiados y con rebalse (Vol_Max < Pg) 82 (4.34%)

Fuente: elaboracion propia, 2017.

Tabla 13 Efecto del tipo de bosque, precipitacion bruta y su interaccion en la interceptacion periddica y su
distribucion espacial.

Proceso n Variables Valor (E.E.) P R?
predictoras
Intercepto + 8.27 (5.65) 0.1466
Bosque - 2.38 (3.86) 0.5396
Interceptacion periddica (mm) | 90 | Precipitacion -0.19 (0.17) 0.2566 0.53
Precipitacion? + 0.0022 (0.0011) | 0.0490
Bosque x Precipitacion + 0.05 (0.07) 0.4640
Intercepto + 2.11 (0.16) | <0.0001
e . Bosque - 0.03 (0.13) 0.8425
Log10 [D'Sté'\t/’},jc'm espacial | g7 | precipitacion +0.01 (0.0037) | 0.0264 | 0.30
(Cv¥%)] Precipitacion? - 0.000067 (0.000018) | 0.0003
Bosgue x Precipitacion + 0.00014 (0.0012) 0.9054

Fuente: elaboracion propia, 2017.

A nivel de parcela, no se encontrd correlacidn de altitud, area basal 6 altura del dosel con
la proporcién de interceptacién total (%lIror) 0 su distribucién espacial (VEItor). %lIror
presentd una correlacion negativa con VEItor (r = -0.61, p = 0.0069).

VEItor presentd una correlacion negativa con LAI (r = -0.56, p = 0.0149) y Neg (r = -
0.53, p = 0.0244), y una correlaciéon positiva con VELAI (r = 0.77, p = 0.0002) y el
porcentaje del area basal de especies con hojas compuestas (r = 0.53, p = 0.0247).

Tabla 14 Correlaciones Pearson entre procesos y propiedades de las 18 parcelas en estudio.

%]lror | VEltor | Altitud | Edad AB Nese CH

%lror 0.0069 | 0.5335 | 0.3821 | 0.3128 | 0.5101 | 0.9378

VEItor | -0.61 0.4833 | 0.2217 | 0.1433 | 0.0244 | 0.8309

Altitud | -0.16 0.18 0.6132 | 0.8792 | 0.5808 | 0.0691

Edad 0.22 -0.30 -0.13 0.6861 | 0.6069 | 0.4604

AB -0.25 0.36 -0.04 | -0.10 0.1900 | 0.8258

Nese 0.17 -0.53 | -0.14 | -0.13 | -0.32 0.0416
CH -0.02 0.05 0.44 0.19 0.06 -0.48

Fuente: elaboracién propia, 2017.

54



Para todas las mediciones periddicas (n = 90), la mediana (rango) de las pérdidas por
interceptacion fue de 7.8 mm (-27.3 mm, 85.9 mm) y la proporcion mediana de
interceptacion fue de 13% (-34% a 52% de Pg). La variabilidad espacial mediana de
interceptacion fue de 165% (24%, 5590%). El 18% de las mediciones de las parcelas
presentaron interceptacién negativa (P, > Py).

A nivel de recolector y para todas las mediciones periddicas (n = 1808), la mediana
(rango) de las pérdidas por interceptacion fue de 7.8 mm (-85.8 mm, 128.5 mm) vy la
proporcion mediana de interceptacion fue de 14% (-153% a 80% de Pg). El 30% de las
mediciones de los colectores presentaron interceptacion negativa (P, > Pg).
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3.6 Anexo VI: Efecto de rasgos funcionales en la interceptacion
y su distribucion espacial

Tabla 15 Resultados del analisis de regresion del efecto de los rasgos funcionales del dosel en la proporciéon de

interceptacion total a nivel de parcela.

EA. | cor var p‘r’::liizf;‘::s Valor (EE.) | t P R2
- | Etoy) | dent(Bosaue) | fueeh? Loe7 (o76-8) | 182 | ooazs | O
- | ey - | Cumger 1268 (11E7) | 0.04 | o9y | 005
Bosque | Gaus(x,y) Exp(.) Icn\;\(la;:fftgms 0.0011)'(%)6.30((?62?% -;.4292 g:gggi 0.19
- | Gaus(xy) Exp(.) Icn\m:i%céms 0.0013(%‘.10((?623 -32.'(;‘2 8:8(2);: 0.02
" omaton | o | B | 0 0B 00 25| 0 | oo
e |- e | eme iR
- | tinty) - | Genea | o014 @oonss) | 213 | oosos | 00
- | ey ~ | vy RFA 00013 (0.001) | 130 | 02125 | %%
o | | B | S0 12| Bt | oo
) ) ) Intercepto -0.17 (0.14) | -1.19 | 0.2496 0.24
CWMy GF 1.49 (0.67) | 2.22 | 0.0411
- | uintoy) | 1dent(Bosaue) | yneeee 203009 | 031 | oz | 34
- | uinGoy) | 1dent(Bosaue) | Gunn, b Qor (013 | 06 | osz01 | 004
- | Gaust) | BRO | G ar 009004 | 263 | oise | 007
- | untoy) I F 006.(005) | 138 | 01867 | 007
- | untoy) S 205 (00 | 103 | oorz | 012
- | Botw) - |ocom” 008000 | 24| 093 | 02
Bosque | Gaus(xy) | - | 001 (0.0032) | 455 | 0.0003 | %2
Bosque | Gaus(xy) | - |yee 00300033 | 596 | o000r | 011
- | uinGoy) S 004 (003 | 303 | o.00s0 | 00
- | ey VAT | oot 0.000) | e | 0039 | 07
Bosque | Gaus(xy) | - [ 001 00031 | 445 | o.0008 | 023
- Exp(x,y) | Ident(Bosque) {/nljercepto 0.0030:{0(50.((?6%3 ?:;Z ggg? 0.14
- | ey -~ |agra 001 (001 | 159 | 01300 | 008
- Lin(xy) - |I\|n/tr?arcepto 0.000(13.10(78F(6)I£g; i:gg g:i?g? 0.03
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Variabl
E.A. cor var a _ab €S | valor (E.E.) t P R?
predictoras
Intercepto 0.12 (0.07 1.80 0.0909
- Exp(xy) | Ident(Bosque) | 4o 0.01 20.033 036 | 07265 | °0°
Intercepto -0.80 (0.23) | -3.51 0.0032
- - Exp(.) Edad 0.08 (0.02) | 4.02 | 0.0011 | 0.45
Edad”2 -0.0016 (0.00041) | -3.97 | 0.0012
i i Intercepto 0.18 (0.04) | 3.96 0.0011
Spher(x,y) Pendiente -0.0012 (0.0011) | -1.06 | 0.3057 | 900

Fuente: elaboracion propia, 2017.

Tabla 16 Efecto de los rasgos funcionales del dosel en la proporcion de interceptacion total a nivel de recolector.
CoWM = Media ponderada del recolector, n = Cantidad de individuos, r = Cantidad de ramas, AF = Area foliar, CC
= Cobertura de copas, LAI = Indice de area foliar, dR = Distancia promedio de €jes al recolector, CH = Altura del

dosel.

E.A. cor var Varl_ables Valor (E.E.) t P R?

predictoras

Parcela ) ) Intercepto 0.17 (0.02) | 6.82 <0.0001 0.17
CWMag AF 2.1E-08 (2.9E-08) | 0.71 0.4767 )
Intercepto 0.15(0.02) | 6.80 | <0.0001

Parcela i Ident(Parcela) | e\, AF 1.4E-07 (2.16-08) | 6.89 | <0.0001 | 9%

Parcela _ ) Intercepto 0.15(0.02) | 6.14 | <0.0001 0.18
CWMg AF 1.1E-07 (3.9-08) | 2.74 | 0.0065 )

Parcela ) ) Intercepto 0.25 (0.08) | 3.05 0.0025 0.17
CWMag CFMS -0.00021 (0.00021) | -1.01 0.3138 )

Parcela _ ) Intercepto 0.28 (0.11) | 2.48 0.0139 0.17
CWMy CFMS -0.00029 (0.00030) | -0.95 0.3437 )

Parcela ) ) Intercepto 0.22 (0.11) | 2.06 0.0400 0.17
CWMg CFMS -0.00013 (0.00029) | -0.46 0.6465 )

Parcela ) ) Intercepto 0.10 (0.05) | 2.06 0.0404 0.18
CWMas AFE 0.0045 (0.0027) | 1.70 0.0896 )
Intercepto 0.14 (0.07) | 1.86 0.0637

Parcela - Power(.) | cyymy AFE 0.0023 (0.0038) | 0.60 | 0.5476 | %18
Intercepto 0.14 (0.07) | 1.92 0.0563

Parcela - Power(.) | cyymg AFE 0.0023 (0.0037) | 0.62 | 05349 | %18

Parcela } ) Intercepto 0.23 (0.05) | 4.62 <0.0001 0.18
CWMag RFA -0.0010 (0.00076) | -1.32 0.1869 )

Parcela ) ) Intercepto 0.27 (0.05) | 4.86 <0.0001 0.18
CWMn RFA -0.0019 (0.0010) | -1.89 0.0596 )

Parcela ) ) Intercepto 0.26 (0.05) | 4.88 <0.0001 0.18
CWMr RFA -0.0017 (0.00095) | -1.80 0.0733 )

Parcela } ) Intercepto 0.09 (0.09) | 1.02 0.3087 0.17
CWMag GF 0.44 (0.43) | 1.04 | 0.2979 )
Intercepto 0.19 (0.09) | 2.11 0.0356

Parcela - - CWMy GF -0.08 (0.45) | -0.17 | o0.8668 | °’

Parcela ) ) Intercepto 0.17 (0.08) | 1.98 0.0489 0.17
CWMg GF 0.03 (0.43) | 0.07 | 0.9428 )

Parcela ) i Intercepto 0.21 (0.03) | 6.27 <0.0001 0.18
CWMpg DF -0.07 (0.05) | -1.62 0.1058 )
Intercepto 0.18 (0.05) | 3.99 0.0001

Parcela . - CWMy DF -0.02 §0.1o§ 025 | 08024 | %17
Intercepto 0.20 (0.04 4.73 <0.0001

Parcela - - CWMg DF -0.06 go.osg 069 | 0493 | %17
Intercepto 0.05 (0.07) | 0.65 0.5193

Parcela - - CWMs AR 0.06 Eo.o3; 179 | o.o07a9 | 017
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Variables
A. var . Valor (E.E. t P R?
E.A cor predictoras (E.E.)
) ) Intercepto 0.04 (0.08) | 0.49 0.6211
Parcela CWMy AR 0.06 (0.04) | 1.66 | 00978 | *1©
] ] Intercepto 0.05(0.08) | 0.59 | 0.5528
Parcela CWMg AR 0.06 (0.03) | 1.75 | 0082 | 16
) ) Intercepto 0.17 (0.03) | 5.09 <0.0001
Parcela Ons Com 0.01(0.04) | 033 | 07436 | %1/
i ) Intercepto 0.15(0.03) | 4.56 <0.0001
Parcela Ox Com 0.06 (0.05) | 1.38 | 0.1683 | 18
i i Intercepto 0.14 (0.03) | 4.39 <0.0001
Parcela Og Com 0.07 (0.05) | 1.61 | 0.1001 | %18
i ) Intercepto -0.54 (0.30) | -1.82 0.0705
Parcela cc 0.008 (0.003) | 2.40 | o0.0169 | 18
) ) Intercepto 0.0035 (0.07) | 0.05 0.9585
Parcela LAI 0.05(0.02) | 2.66 | 0.0083 | 918
Intercepto 0.02(0.09) | 0.20 | 0.8390
Parcela - - CH 0.02(0.01) | 1.91 | 0.0565 | 0.18
CH? -0.00073 (0.00036) | -2.04 | 0.0427
Parcel i i Intercepto 0.18 (0.04) | 4.36 | <0.0001 0.17
arcela cL -0.00062 (0.0026) | -0.24 | 0.8094 :
) ) Intercepto 0.16 (0.03) | 6.13 <0.0001
Parcela AB 0.05(0.04) | 1.30 | 0.1955 | %17
) Intercepto 0.13(0.04) | 2.96 0.0033
Parcela - N 0.01(0.01) | 136 | 0.1750 | %18
i i Intercepto 0.13 (0.04) | 3.18 0.0016
Parcela Ramas 0.0048 (0.0041) | 1.18 | 02329 | *18
) ) Intercepto 0.24 (0.04) | 6.20 | <0.0001
Parcela drR -0.02(0.01) | 229 | 0.0228 | %1°

Fuente: elaboracion propia, 2017.

Tabla 17 Efecto de los rasgos funcionales del dosel en la distribucién espacial de la interceptacién total a nivel de

parcela.
riabl
EA. | cor var Variables | . (EE) | t P R?
predictoras
Bosque ) ) Intercepto 153.84 (21.37) | 7.20 | <0.0001 | g
q CWMas AF -0.00023 (1.3E4) | -1.82 | 0.0926 '
B ) ) Intercepto 158.49 (23.11) | 6.86 <0.0001 0.18
osque CWMy AF -0.00056 (3.2E-5) | -1.76 | 0.1018 :
) Intercepto 4,55 (0.67) | 6.79 | <0.0001
Bosque | Spher(x,y) CWMus CFMS -0.01 (0.0018) | -3.63 | 0.0025 0.10
Intercepto 36.21 (8.73) | 4.15 0.0009
- Exp(x,y) | Ident(Bosque) | CWMy CFMS -0.18 (0.05) | -3.96 | 0.0013 | 0.31
CWMy CFMS? | 0.00025 (6.2E-05) | 4.01 | 0.0011
) Intercepto 1.52 (0.65) | 2.34 0.0332
Bosque | Exp(x,y) CWMag AFE 0.04 (0.04) | 1.00 0.3342 0.03
) } Intercepto 2.09 (0.76) | 2.73 0.0148
Spher(x,y) CWMy AFE 0.0043 (0.04) | 0.10 | 0.9196 | %92
) Intercepto 2.68 (0.36) | 7.49 | <0.0001
Spher(x,y) Power(.) CWMas RFA -0.01 (0.0037) | -2.47 | 0.0251 0.14
) Intercepto 2.93 (0.47) | 6.23 <0.0001
Exp(xy) Power(.) | cwmy RFA -0.01(0.01) | 2.07 | o0.055¢ | %92
) . } Intercepto 3.13(0.47) | 6.61 | <0.0001
Lin(x,y) CWM,g GF 477 (2.25) | -2.12 | o0.0496 | °1°
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E.A. cor var p‘::;ii?:?cﬁ:s Valor (E.E.) t P R?
T || o e e
Bosque | Exp(x,y) ) ICr\]/tVeIJIi\?TDtIo: 1613481 Eggig igg 88825 0.15
e | o | | HEEIEE
oo |- [l | amemlemlomnl,
oo | o | | @ o |,
e | |meme | e e o
e | e | amGalesl oo [,
BT RN e AR
eeon| - e | meaen ok | o
BET e A
BE R N A
coe | ||| imoagza oot | o
Joesn | e | sGees ]
T Twen | e | om@ealasemme |
[ | oy e | 2mem | s | <o
i ) ) Intercepto 3.09 (0.40) | 7.70 | <0.0001 0.27
drR -0.44 (0.18) | -2.41 | 0.0283
 feotinn |- 002 (00n) | 164 | oosas | OV
- Jetinn | - | s 00035 (001) | 063 | 05353 | 008

Fuente: elaboracion propia, 2017.
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3.7 Anexo VII: Efecto de las plantas trepadoras del dosel en la
interceptacion y su distribucion espacial

Tabla 18 Efecto de las plantas trepadoras del dosel en la proporcion de interceptacion total a nivel de parcela.

Variabl
E.A. cor | var ariables Valor (E.E.) t P R2
predictoras
. ) Intercepto 0.07 (0.07) 1.03 0.3193
Bosque | Lin(x,y) %T 0.00082 (0.00085) | 0.7 | 03493 | %11
) Sphere(x,y ) Intercepto 0.11 (0.04) 2.58 0.0202 0.04
) TH 0.004 (0.01) |  0.58 0.5721 :
. ) Intercepto 0.17 (0.04) 4.78 0.0002
Bosque | Lin(x,y) L 0.02(001) | -138 | o187 | %02
Variabl
E.A. cor var a _ab es Valor (E.E.) F P R?
predictoras
0 = 0.07 (0.05) ab
. ) Intercepto 1=0.17(0.03) a 32.37 0.0001
Bosque | Lin(x,y) CT2D 2-017(0.02)a| 387 | 0.0353 | 0%°
3 =0.07 (0.03) b
0 = 0.07 (0.05) a
; Exp(X,y) - | tercepto 1=0160.03)a | o0 | 090 | 023
2 =10.12(0.03) a ' )
Fuente: elaboracion propia, 2017.
Tabla 19 Efecto de las plantas trepadoras del dosel en la distribucion espacial de la interceptacion total.
E.A. cor | var | variables Valor (E.E.) t P R2
predictoras
) Intercepto 2.47 (0.36) 6.79 <0.0001
Bosque | Exp(.) %T -0.0042 (0.0045) | -093 | 03663 | %02
) ) Intercepto 2.20 (0.22) 9.82 <0.0001 :
Exp(.) TH 0.01(0.03)| -018 | ossso | H3E?
) Intercepto 1.87 (0.18) 10.42 <0.0001
Bosque | Exp(.) TL 0.12(0.06) | 203 | 00601 | %10
riteri
E.A. cor | var | Criteriode Valor (E.E.)| F P R2
clasificacion
0 =2.37(0.28) a
) Intercepto 1=2.10(0.19) a 339.75 <0.0001
Bosque | Exp(.) CT2D 2-203(0.14)a| 0.80 05153 | 207
3=1231(0.21) a
0 =2.39(0.28) a
; Exp(.) - ICr]IF;rDcepto 1 = 2.08 (0.15) a 2815'57 <00'5(;°6%1 0.07
2=12.16(0.17) a ' '

Fuente: elaboracion propia, 2017.

Tabla 20 Efecto de las plantas trepadoras del dosel en la proporcion de interceptacion total a nivel de recolector.

Variabl
EA. | cor | var ariables Valor (E.E.) t P R?
predictoras
) ) Intercepto 0.14 (0.03) 4.59 <0.0001
Parcela TH 0.01 (0.0032) | 1.65 0.1009 0.18
) ) Intercepto 0.14 (0.03) 4.90 <0.0001
Parcela TL 0.01 (0.0045) | 2.21 0.0276 | °1°
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Criterio de

E.A. cor var ez Valor (E.E.) F P R?
clasificacion
0=0.17 (0.04) ab
1=0.12(0.03) b
Parcela ) ) Intercepto 2 =0.16 (0.03) ab | 50.99 <0.0001 0.19
CT2D 3=0.23(0.04) a 1.78 0.1162 '
4 =0.23(0.04) a
5 =0.20(0.06) ab
0=0.17(0.04) ab
1=0.14(0.03) b
Intercepto _ 46.46 <0.0001
Parcela - - CT3D 2 =0.18 (0.03) ab 2 49 0.0435 0.19

3=10.27 (0.04) a
4 = 0.21 (0.08) ab

Fuente: elaboracion propia, 2017.
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3.8 Anexo VI: Analisis de las parcelas en la gradiente de
caracteristicas geograficas y topograficas.

Figura 15 Analisis de componentes principales de las parcelas en funcién de sus caracteristicas estructurales,
geograficas y topograficas. Gallinazo-Miconia (cuadrado), Guacimo (triangulo).

EJE1 EJE 2
AUTOVALOR 4.10 2.08
B S Prop. Acum. 37% | 56%
’ A& @ amw AUTOVECTORES
" X -0.07 0.55
~ . Foseer Y 0.33 -0.14
g A s st FaweNE ALTITUD 0.34 0.36
g o . ORIENTACION 0.38 -0.29
5 PENDIENTE 0.40 0.09
" . TOPOGRAFIA 0.44 0.05
LR POSICION 0.35 0.18
250 EXPOSICION -0.05 0.51
ABHA 0.24 -0.31
Nejeha -0.15 0.06
dR_Mdn -0.26 -0.25
-5.00 -2.50 o 10(,33.3%) 2.50 5.0
Fuente: elaboracion propia, 2017.
Propiedad n Mediana Minimo Maximo
Area basal (m2 ha-1) 18 [15.43 11.68 18.45
Cantidad de ejes (n ha-1) 18 | 525 358 817
Altitud (mshm) 18 141.00 35.00 380.00
Exposicion (grados) 18 | 160.00 35.00 320.00
Orientacién (grados) 18 | 200.00 25.00 340.00
Pendiente (%) 18 | 30.00 8.00 75.00
Edad (afos) 16 | 21.00 15.00 35.00
Posicién 18 | 2.00 1.00 3.00
Topografia 18 | 2.00 1.00 3.00

Fuente: elaboracion propia, 2017.
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