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1. INTRODUCCIÓN GENERAL 

Los ecosistemas forestales, los cuales equivalen al 31% de la superficie terrestre en todo el 

mundo, realizan la mayor contribución a la biodiversidad y al bienestar humano y por lo tanto son 

altamente sensibles a los impulsores del cambio global; pero, debido a las condiciones especiales de 

aislamiento topográfico, heterogeneidad de hábitats y altas tasas de especiación de los bosques de 

montaña (o montanos), podrían ser más vulnerables al aumento de la temperatura con respecto a 

otros ecosistemas de bosque (Körner 2007; Colwell et ál. 2008; Rull 2014; Pecl et ál. 2017; 

Danneyrolles et ál. 2019; Hoegh-Guldberg et ál. 2018; FAO 2020; Sullivan et ál. 2020). Los 

ecosistemas de montaña en general ocupan el 25% de la superficie terrestre del planeta y son 

reconocidos por contener aproximadamente la mitad de todos los hotspots de biodiversidad (Myers 

et ál. 2000; Hoorn et ál. 2018). También albergan una alta densidad de población humana (Körner 

et ál. 2017), que históricamente ha trasformado el paisaje con actividades como la agricultura y 

ganadería (Martínez et ál. 2009). 

El planeta se está “calentando” y la temperatura ha aumentado cerca de 0,75ºC en el último siglo 

(Rangwala y Miller 2012) y, el Panel Intergubernamental de Cambio Climático (IPCC por sus siglas 

en inglés), ha pronosticado un aumento de entre 1,5 y 2ºC para el año 2100 (Hoegh-Guldberg et ál. 
2018). El aumento en la temperatura ha sido considerado uno de los mayores impulsores de los 

cambios recientes en la biosfera y la respuesta de las especies se refleja en el cambio de los rangos 

geográficos, tanto en gradientes latitudinales como altitudinales (Parmesan y Yohe 2003; Colwell et 
ál. 2008; Loarie et ál. 2009; Pecl et ál. 2017).  

En bosques de montaña, ubicados por encima de los 300 msnm (Körner 2007), las especies 

podrían estar moviéndose desde zonas bajas a zonas altas de las montañas, lo que podría inducir a la 

“extinción” de especies especialistas restringidas en las zonas altas y generar desgaste biótico en los 

bosques de zonas bajas. En otras palabras, el aumento en la temperatura estaría cambiando la 

composición de las especies en el gradiente de elevación (Collwel et ál. 2008; Loarie et ál. 2009; 

Feeley et ál. 2013; Urban 2015; Pecl et ál. 2017). Pese a estas amenazas, los bosques de montaña 

continúan siendo importantes en la provisión de servicios ecosistémicos; cumplen un importante rol 

en el ciclo del agua (Bruijnzeel 2000), en la productividad primaria neta (PPN) (Girardin et ál. 2014, 

Spracklen y Righelato 2014) y en el soporte de la biodiversidad (Kessler y Kluge 2008), entre otros.  

En Mesoamérica, especialmente en Costa Rica, las diferentes cualidades topográficas, edáficas, 

climáticas y paleoambientales convierte a los bosques de montaña en “laboratorios” interesantes para 

el estudio de la diversidad, estructura, dinámica y productividad (Islebe y Hooghiemstra 1997; 

DeClerck et ál. 2010; Malhi et ál. 2010; Chain-Guadarrama et ál. 2012; Kappelle 2016). Por 

consiguiente, el establecimiento de redes de parcelas de monitoreo en estos ecosistemas, cobra 

relevancia en la investigación de los impulsores del cambio global y su influencia en los ecosistemas 

naturales en el tiempo (Clark et ál. 2015; Silveira et ál. 2019).  

Pocos estudios relacionados con la diversidad, dinámica (en términos de crecimiento, mortalidad 

y reclutamiento), o cambios en la composición funcional de las especies en relación a los impulsores 

del cambio global, han sido realizados en redes de parcelas de monitoreo en Mesoamérica 

(Lieberman et ál. 1996; Sesnie et ál. 2009; Chain-Guadarrama et ál. 2012; Feeley et al. 2013; Clark 

et ál. 2015; Veintimilla et ál. 2019). Entre estas investigaciones, destacamos el estudio de Feeley et 
ál. (2013) que evalúo el índice de temperatura de la comunidad (definido como la media ponderada 

(CWM) de los óptimos térmicos de las especies que componen la parcela) y la termofilización 

(incremento del CTI o aumento de especies “térmófilas” en las parcelas a través del tiempo) en un 

gradiente altitudinal de 2800 m en Costa Rica. 
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Nuestra investigación pretende contribuir al conocimiento del fenómeno de termofilización a 

partir de un método más conservador para la prueba de hipótesis, así como de aspectos de la dinámica 

forestal como la diversidad, la productividad, la mortalidad y el reclutamiento en bosques lluviosos 

a lo largo de un gradiente de 2810 m en la vertiente Caribe de Costa Rica. Consideramos que el 

entendimiento de estos procesos se hace altamente relevante para describir el cambio en la 

composición florística que estos ecosistemas forestales estarían experimentando, ya que la 

integración de rasgos de nicho térmico permitiría una mejor comprensión del funcionamiento de los 

ecosistemas. Además, en el contexto mundial actual, esta investigación aportaría con datos valiosos 

para generar mejores indicadores de la vulnerabilidad y la adaptación de las especies al calentamiento 

global. 
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2. OBJETIVOS 

 

2.1. Objetivo general 

Contribuir al conocimiento de la dinámica de bosques lluviosos tropicales distribuidos a lo largo 

de gradientes altitudinales.  

 

2.2. Objetivos específicos 

• Caracterizar la dinámica forestal en términos de estructura y diversidad taxonómica de los 

bosques asociados al gradiente altitudinal. 

• Determinar la relación de las tasas de mortalidad, reclutamiento y crecimiento de las especies 

arbóreas, con respecto al gradiente altitudinal. 

• Describir las tendencias de termofilización en los bosques distribuidos en el gradiente altitudinal  

 

 

3. HIPÓTESIS DE INVESTIGACIÓN 

• La diversidad es constante en el gradiente de elevación, en el tiempo. 

• La productividad de los bosques evaluados en términos de área basal disminuye conforme 

aumenta la elevación. 

• La tasa de mortalidad y reclutamiento de los bosques evaluados disminuye con la elevación. 

• El índice de temperatura de la comunidad (CTI) desciende en relación con la altitud. 

• El índice de temperatura de la comunidad (CTI) aumenta con el transcurso del tiempo. 

  



7 
 

4. ORGANIZACIÓN DE LA DISERTACIÓN 

 

El presente trabajo de investigación consta de dos artículos científicos, cada uno de los cuales 

abarca los resultados obtenidos a partir de los objetivos específicos planteados y sus correspondientes 

hipótesis de investigación asociadas.  

En el artículo 1 titulado “Impulsores de las dinámicas y la productividad de bosques 

tropicales de montaña a lo largo de un gradiente altitudinal de 2810 m en Costa Rica” (1) 

caracterizamos la dinámica forestal y diversidad taxonómica y (2) determinamos las relaciones de 

las tasas de mortalidad, reclutamiento y crecimiento de las comunidades forestales asociadas a un 

gradiente de elevación y a otros impulsores de la dinámica.  

En el artículo 2 titulado “¿Hay termofilización en los bosques lluviosos de un gradiente 

altitudinal mesoamericano?”, describimos las tendencias de termofilización en los bosques 

lluviosos asociados al gradiente de elevación.  
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5. ARTÍCULO 1: IMPULSORES DE LAS DINÁMICAS Y LA PRODUCTIVIDAD DE 

BOSQUES TROPICALES DE MONTAÑA EN UN GRADIENTE ALTITUDINAL DE 

2810 m EN COSTA RICA  

5.1. Resumen 

Esperábamos que las tasas dinámicas del bosque disminuyeran con la altitud, de acuerdo con 

estudios previos en gradientes altitudinales y latitudinales. Concluimos que deben esperarse 

respuestas más variadas a tales gradientes. Las tasas de mortalidad disminuyeron con la altitud, pero 

los mejores modelos para las tasas de reclutamiento incluyeron valores de medias ponderadas de 

rasgos (CWM) como predictores adicionales, lo que sugiere que las características funcionales del 

bosque correlacionadas con otros factores además de la temperatura, deben tenerse en cuenta para 

explicar la dinámica y el cambio en los bosques tropicales de montaña (BTM). Los incrementos del 

área basal proporcionan una aproximación útil de los patrones de productividad y muestran que esos 

patrones también tienen respuestas matizadas o incluso inesperadas a los gradientes ambientales. Las 

respuestas dependen de sí se analizan los incrementos brutos o netos y demuestran nuevamente el 

valor de las propiedades funcionales de la comunidad como variables predictoras. La productividad 

bruta aproximada por incrementos del área basal de sobrevivientes y reclutas puede mostrar 

relaciones inesperadas con la altitud, en nuestro caso una relación cuadrática negativa. En contraste, 

la productividad neta en realidad puede aumentar con la altitud, debido a la mortalidad baja o muy 

baja en los bosques montanos, no a tasas de crecimiento más altas. La comprensión de las respuestas 

de BTM al cambio climático requiere laboratorios a escala de paisaje donde se miden los gradientes 

adicionales a los de la temperatura, como el suelo, y requiere la cuantificación de las propiedades 

funcionales del bosque. Los modelos aditivos generales son herramientas estadísticas apropiadas 

para el análisis de datos dinámicos forestales de gradientes ambientales complejos que ofrecen 

flexibilidad no paramétrica y mejores modelos parsimoniosos. 

Palabras claves: mortalidad, reclutamiento, productividad, bosques lluviosos tropicales 

 

5.2. Abstract 

We expected forest dynamic rates to decrease with altitude, in line with previous studies across 

both altitudinal and latitudinal gradients. We conclude that more nuanced reponses to such gradients 

should be expected. Mortality rates declined with altitude, but best models for recruitment rates 

included CWM trait values as additional predictors, suggesting that forest functional characteristics 

correlated with factors other than temperature should be taken into account to explain forest 

dynamics and change in tropical mountains forest (TMF). Basal area increments provide a useful 

approximation of patterns of productivity and show that those patterns also have nuanced or even 

unexpected responses to environmental gradients.  Responses depend on whether gross or net 

increments are analyzed and again demonstrate the value of community functional properties as 

predictor variables. Gross productivity as approximated by basal area increments of survivors and 

recruits can show unexpected relationships to altitude, in our case a negative polynomial.  In contrast, 

net productivity may actually increase with altitude due to low or very low mortality in montane 

forests, not to higher growth rates. Understanding of TMF responses to climate change requires 

landscape-scale laboratories where gradients additional to those of temperature, such as soil, are 

measured, and requires quantification of forest functional properties.  General Additive Models are 

appropriate statistical tools for the analysis of forest dynamic data from across complex 

environmental gradients, offering non-parametric flexibility and parsimonious best models. 
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Keywords: mortality, recruitment, productivity, tropical rain forests 

 

5.3. Introducción 

Los bosques tropicales de montaña (BTM) son aquellas áreas de bosque localizadas por encima 

de los 300 msnm (Körner 2007). Hacen parte del 25% de los ecosistemas montañosos del planeta, y 

poseen una alta diversidad de especies siendo reconocidos por contener aproximadamente la mitad 

de todos los hotspots de biodiversidad (Myers et ál. 2000; Hoorn et ál. 2018). Estos ecosistemas se 

caracterizan por condiciones especializadas como: aislamiento topográfico, heterogeneidad de 

hábitats y altas tasas de especiación (Körner 2007; Colwell et ál. 2008; Rull 2014; Antonelli et ál. 
2018).  

La importancia de los BTM en la provisión de servicios ecosistémicos es reconocida 

ampliamente por diversas investigaciones alrededor del mundo (Pecl et ál. 2017). Cumplen un 

importante rol en el ciclo del agua (Bruijnzeel 2000, Bruijnzeel et ál. 2011), el secuestro y el 

almacenamiento del C (PPN) (Girardin et ál. 2014, Spracklen y Righelato 2014), mantenimiento de 

la biodiversidad (Kessler y Kluge 2008), entre otros. Además, desde la perspectiva humana, las 

montañas y sus ecosistemas asociados son consideradas “construcciones culturales más que objetos 
conmensurables, con significados estéticos y espirituales y dimensiones económicas, sociales y 
políticas” (Gordon 2018). En este sentido, una de las principales amenazas sobre los BTM es el 

cambio de uso para la agricultura, que ha desencadenado pérdida de cobertura, biodiversidad y 

servicios ecosistémicos (Martínez et ál. 2009). 

El incremento en la temperatura en los últimos 100 años (Rangwala y Miller 2012; Hoegh-

Guldberg et ál. 2018), podría estar cambiando los patrones de distribución de las especies en los 

gradientes latitudinales y altitudinales en todo el planeta (Colwell et ál. 2008; Pecl et ál. 2017). En 

el caso de los BTM la migración podría darse de zonas bajas a zonas altas de las montañas, 

desencadenando “extinción” de especies en las partes más altas, que se encuentran restringidas a 

áreas geográficas pequeñas, y desgaste biótico en los bosques de zonas bajas (Colwell et ál. 2008; 

Rehm y Feeley 2016; Pecl et ál. 2017). El cambio en la distribución de las especies podría tener 

consecuencias en el funcionamiento de los ecosistemas, así como en el bienestar humano (Pecl et ál. 
2017; Hoegh-Guldberg et ál. 2018). 

La variación de los patrones de vegetación en los BTM de Mesoamérica, y en especial en Costa 

Rica por diferentes cualidades (topográficas, edáficas, climáticas y paleoambientales), convierte a 

estos ecosistemas en “laboratorios” adecuados para el estudio de la biodiversidad, estructura, 

dinámica y productividad (Islebe y Hooghiemstra 1997; DeClerck 2010; Malhi et ál. 2010; Chain-

Guadarrama et ál. 2012; Kappelle 2016). Por lo tanto, el establecimiento de redes de parcelas de 

monitoreo en los BTM, cobra relevancia para la investigación de los impulsores del cambio global y 

su influencia en los ecosistemas naturales en el tiempo (Clark et ál. 2015; Silveira et ál. 2019). 

La mayoría de estudios de ecología en bosques lluviosos de Mesoamérica se han enfocado en la 

diversidad taxonómica (Heaney y Proctor 1990; Lieberman et ál. 1996; Sesnie et ál. 2009; Chain-

Guadarrama et ál. 2012; Clark et ál. 2015; Veintimilla et ál. 2019). Por ejemplo, en Costa Rica, 

Veintimilla et ál. (2019), analizaron la composición de la diversidad de árboles, palmas y helechos 

en bosques lluviosos primarios a lo largo de un gradiente altitudinal entre los 440 y 2950 msnm, en 

la vertiente Caribe de la Cordillera Talamanca, encontrando una fuerte relación negativa de la 

diversidad alfa con la altitud. Por otro lado, es posible que al evaluar datos de diversidad y otras 

variables de la dinámica en el tiempo, se puedan identificar cambios en la composición de los bosques 
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con respecto a la heterogeneidad ambiental dada, por ejemplo, por cambios en la temperatura, las 

características funcionales de la comunidad y los nutrientes en el suelo, entre otros.  

Con respecto a los estudios de dinámica en términos de crecimiento, mortalidad y reclutamiento, 

existe poco conocimiento en bosques mesoamericanos (Lieberman et ál. 1996; Clark et ál. 2015). 

Por ejemplo, Clark et ál. (2015), evaluaron las dinámicas de crecimiento, mortalidad y reclutamiento 

de árboles en un gradiente de elevación entre los 130-2830 msnm en el Parque Nacional Braulio 

Carrillo y el Volcán Barva. Indicaron relaciones negativas de las dinámicas de la regeneración natural 

y el crecimiento con la elevación, y no encontraron una relación con la tasa de mortalidad; además 

identificaron una relación positiva del tiempo de residencia de la madera con la elevación.  

La productividad de bosques naturales tropicales ha sido evaluada generalmente por el trade-off 
entre la ganancia (reclutamiento y crecimiento), y pérdida (mortalidad) de biomasa o área basal. 

Estos parámetros son determinantes en la dinámica del carbono en bosques tropicales y están 

relacionados con los patrones climáticos, así como con la estructura y composición de especies, en 

escalas globales y regionales (Laurence et ál. 2009; Lasky et ál. 2014; McDowell et ál. 2018).  

Generalmente el aumento o descenso de la mortalidad, reclutamiento y crecimiento en bosques 

tropicales ha sido explicado por factores bióticos como la competencia (Clark y Clark 1984; Peters 

2003; Comita et ál. 2014), la presencia de patógenos y plagas (Bagchi et ál. 2010; Comita et ál. 2014; 

Wood et ál. 2020), las características de estructura horizontal y vertical de los rodales (Lorimer et ál. 
2001), el área basal inicial (o biomasa inicial) (Finegan et ál. 2015; Bordin y Müller 2019). Otros 

estudios han predicho los patrones de la biomasa, enfocándose en los valores de medias de rasgos 

funcionales de la comunidad (CWM) y métricas de diversidad funcional (Paquette y Messier 2011; 

Lasky et ál. 2014; Lohbeck et ál 2015; Finegan et ál. 2015; Prado-Junior et ál. 2016). Factores 

abióticos como la temperatura, la precipitación y la disponibilidad de nutrientes y humedad del suelo 

también son determinantes en los patrones de la productividad de los ecosistemas forestales (Girardin 

et ál. 2010; Homeier et ál. 2010; Malhi et ál. 2004; Aubry-Kientz et ál. 2015; Poorter et ál. 2017; 

Wallis et ál. 2019). En bosques de montaña se ha incorporado poca información sobre los factores 

bióticos mencionados y generalmente se ha estudiado la relación de la elevación, el suelo, la 

productividad de biomasa aérea y variables ambientales como la precipitación (Homeier et ál. 2010, 

2012; Girardin et ál. 2014). 

Los estudios a largo plazo son generalmente esenciales para la generación de datos sobre el 

efecto de los eventos estocásticos como las tormentas, incendios forestales y eventos climáticos 

extremos, cada vez más frecuentes en los bosques tropicales (Miles et ál. 2004; Kreyling et ál. 2011; 

Poorter et ál. 2017; Aleixo et ál. 2019). Por ejemplo, Aleixo et ál. (2019), investigaron los impulsores 

que influyen en la mortalidad de árboles en la Amazonía mediante el monitoreo de árboles por un 

lapso de 50 años, encontrando que los eventos climáticos extremos (lluvias, temperatura, tormentas, 

sequías), podrían aumentar la mortalidad de árboles al menos dos años luego del evento. Por 

consiguiente, los estudios a largo plazo permitirían generar una línea base sólida para el 

entendimiento de los procesos de los ecosistemas de bosques tropicales de montaña en el contexto 

actual de cambio climático, a partir de la evaluación de impulsores bióticos y abióticos. 

En nuestra investigación pretendemos contribuir al conocimiento de la dinámica de bosques 

tropicales de montaña en Mesoamérica, a partir del análisis de información de bosques en un 

gradiente altitudinal entre los 440 y 2810 msnm. La comprensión de la dinámica los BTM iría más 

allá del conocimiento de la diversidad taxonómica y la productividad como un cambio de biomasa o 

área basal en el tiempo, asociada a la elevación; también permitiría establecer cómo los diferentes 

impulsores podrían influir en estos procesos de los ecosistemas (Prado-Junior et ál. 2016). De hecho, 
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en este estudio, además de la elevación, exploramos el efecto en la dinámica de bosques de montaña 

con variables poco consideradas como: la densidad del bosque (área basal inicial), propiedades 

funcionales de los bosques (CWM de rasgos de área específica foliar (SLA), nitrógeno (N), fósforo 

(P), relación N/P y densidad de madera (WSG)), y características de suelo como el contenido de 

carbono (C), relación C/N y capacidad de intercambio catiónico (CICE). 

Esperamos probar las siguientes hipótesis: (1) la diversidad de bosques asociados al gradiente 

es constante en el tiempo. (2) La productividad en términos de área basal disminuye con la elevación. 

(3) La tasa de mortalidad, reclutamiento y productividad de los bosques disminuye con la elevación. 

 

5.4. Materiales y métodos 

5.4.1. Área de estudio 

La presente investigación se realizó con datos registrados en la red de parcelas de monitoreo a 

largo plazo de la Unidad de Bosques y Biodiversidad en Paisajes Productivos del Centro Agronómico 

Tropical de Investigación y Enseñanza (CATIE), distribuidas en bosques primarios no intervenidos 

de la vertiente Caribe de la Cordillera Talamanca, Costa Rica (Figura 5.1; Anexo 1). La Cordillera 

de Talamanca se extiende desde la parte sur del Valle Central de Costa Rica y continúa en territorio 

panameño y de acuerdo con Drummond et ál. (1995), se formó en el periodo cretácico, a partir de 

procesos de sedimentación y vulcanismo. 

Las parcelas se distribuyen a lo largo de un gradiente altitudinal entre los 440 y los 2810 msnm. 

La precipitación media anual se encuentra entre los 2000 mm en la parte más alta del gradiente y 

4000 mm alrededor de 1200 msnm. La temperatura promedio anual varía entre los 24,4ºC a los 400 

msnm y 10ºC a los 3000 msnm (Veintimilla et ál. 2019). Las parcelas fueron establecidas en cuatro 

zonas de vida de acuerdo a la clasificación de Holdridge (ITCR 2008): bosque muy húmedo 

premontano (bmh-P), bosque pluvial premontano (bp-P), bosque pluvial montano bajo (bp-MB) y el 

bosque pluvial montano (bp-M) (Veintimilla et ál. 2019). Los suelos presentes a lo largo del 

gradiente de elevación son Ultisoles e Inceptisoles (ITCR 2008). 
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Figura 5.1. Ubicación de parcelas de monitoreo en la vertiente Caribe de la Cordillera 

Talamanca, Costa Rica 
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5.4.2. Información de las parcelas de monitoreo y datos analizados 

Se analizaron datos de 29 parcelas permanentes de monitoreo (PPM), cada una con un área de 

0,25 ha (50 m x 50 m), distanciadas entre sí por un mínimo de 300 m en cada tipo de bosque y 

distribuidas a lo largo del gradiente altitudinal. Los datos corresponden a cinco mediciones realizadas 

entre el periodo 2012 y 2019. Las parcelas se instalaron en 2012 siguiendo la metodología propuesta 

por Camacho (2000) y descrita con mayor detalle por Veintimilla et ál. (2019). Para el 

establecimiento se seleccionaron zonas homogéneas de bosques primarios, sin evidencia de reciente 

intervención humana, ubicadas en áreas de ladera, con pendientes bajas, para evitar afectaciones 

futuras, como deslizamientos o derrumbes y conservando una distancia mayor a 50 m de cuerpos de 

agua (Veintimilla et ál. 2019). 

En las parcelas se realizaron mediciones en los años 2014, 2015, 2017 y 2018 de todas las plantas 

de hábito arbóreo, incluidas palmas y helechos arborescentes, además de lianas, con diámetros a la 

altura del pecho (DAP) ≥10 cm medidos a 130 cm de altura desde el suelo. La medición se realizó 

con cinta diamétrica de fibra de vidrio y cada individuo dentro de la parcela fue identificado con un 

código único de inventario. A partir de la segunda medición (2014), se registraron todos los 

individuos reclutados que alcanzaron DAP ≥10 cm. Además, se identificaron los árboles muertos o 

desaparecidos entre una y otra medición, y en lo posible se anotaron las causas probables de muerte 

o desaparición. 

Durante los eventos de medición se identificaron algunos árboles con aumento en el tamaño de 

las gambas, engrosamiento en la corteza o deformación en el tronco a la altura de 130 cm, impidiendo 

que se pudiera repetir la medición a esta altura, por lo tanto, estos individuos fueron medidos por 

encima de 130 cm. Para efectos del cálculo de incrementos diamétricos se tuvo en cuanta solamente 

dos o más datos de DAP tomados a la misma altura de evaluación del DAP. 

Durante la instalación de las parcelas y los eventos de medición, se realizó la identificación 

botánica en campo por el parataxónomo Vicente Herra. La corroboración de la identificación se 

realizó mediante la recolección y herborización de muestras botánicas para el análisis posterior en el 

Instituto Nacional de Biodiversidad (INBio), Costa Rica, por el especialista Nelson Zamora. La 

identificación se llevó en lo posible a nivel de especie. 

La información de palmas, helechos arbóreos y lianas no se consideró para el cálculo de valores 

de la dinámica debido a que estas plantas no presentan crecimiento secundario que se traduzca en un 

incremento de diamétrico representativo (Duque et ál. 2017). Para el análisis de diversidad solamente 

se consideraron especies de plantas con hábito arbóreo incluidas palmas y helechos. 

 

5.4.3. Manejo de la información 

La base de datos consolidada para el manejo de la información fue depurada mediante la revisión 

de formularios de campo, así como la verificación de aquellos datos atípicos que pudieran 

considerarse errores de muestreo; por ejemplo: (1) errores en la medición del DAP; (2) estimación 

del DAP de árboles que no fueron encontrados durante una medición, pero fueron hallados en la 

siguiente (ej. árbol no encontrado en la medición de 2014, pero encontrado en la medición de 2015); 

el ajuste del DAP faltante se estimó mediante promedios; (3) revisión de individuos con dos o más 

ejes o tallos; (4) revisión de árboles con dos o más alturas de medición del DAP; (5) errores de 

escritura en los formularios, entre otros. La revisión y ajuste del incremento diamétrico entre 

mediciones fue realizada siguiendo la propuesta de Finegan et ál. (1999). Ellos indican que el 
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incremento de diámetro anual en especies arbóreas en bosques tropicales de Costa Rica, puede variar 

entre -2 y 50 mm; por lo tanto, valores fuera de este rango fueron ajustados mediante promedios a 

partir del dato de la medición siguiente y del de la medición anterior al dato fuera del rango. 

También, se realizó la revisión del listado de especies de todas las parcelas en el portal TNRS 

(Taxonomic Name Resolution Service), disponible en http://tnrs.iplantcollaborative.org, y la 

taxonomía a nivel de familia siguiendo el sistema de clasificación APG IV, disponible en el portal 

del jardín botánico de Missouri (http://www.mobot.org (APG IV 2016). 

5.4.4. Características del suelo y rasgos funcionales de la comunidad  

Para identificar sí existió influencia de las propiedades funcionales del bosque en las tasas de la 

dinámica, se utilizaron valores de medias ponderadas de la comunidad (CWM) de cinco rasgos 

funcionales obtenidos para las especies dominantes de hábito arbóreo de este mismo gradiente, 

evaluados por Finegan et ál. (en preparación), los cuales fueron obtenidos a partir de protocolos 

estándar para la evaluación de rasgos funcionales de plantas (Pérez-Harguindeguy et ál. 2013). 

Adicionalmente se evaluaron tres características de suelo (Veintimilla et ál. 2019).  

Los valores CWM de rasgos de árboles fueron calculados utilizando el área basal (BA) como 

ponderadora. Se seleccionaron: nitrógeno foliar (N, mg g
-1

), fósforo foliar (P, mg g
-1

), la relación N/P 

(mg g
-1

) del follaje, el área específica foliar (SLA, mm
2
 mg

-1
) y la densidad de madera (WSG, sin 

unidades), pertenecientes a 27 de las 29 parcelas evaluadas. Adicionalmente, se calcularon CWM 

para las parcelas 18 y 19 ubicadas al interior del Parque Nacional Tapantí (PNT) (Anexo 1), a partir 

de datos de rasgos funcionales medidos a 162 especies de árboles y palmas. Los valores CWM de 

los rasgos fueron calculados con el grupo de especies que representaron entre el 75 y 80% del AB 

por parcela. La especie Weinmannia karsteniana no se registró dentro de la base de datos de rasgos 

funcionales de CATIE; por consiguiente, se utilizaron valores de rasgos a nivel de género teniendo 

en cuenta lo sugerido por Chave et ál. (2006), quienes indican qué en ausencia de estimadores de 

rasgos a nivel de especie, es aceptable utilizar valores promedio a nivel de género. Se calcularon los 

rasgos funcionales promedio para W. karsteniana a partir de los valores de rasgos de especies del 

género Weinmannia reportados en Jager et ál. (2015) y Kattge et ál. (2020).  

Los valores de características del suelo fueron recolectados por Veintimilla et ál. (2019) a partir 

de los protocolos indicados en Chain-Guadarrama et ál. (2012) y Sesnie et ál. (2009), para su estudio 

de impulsores de la composición y la diversidad alpha en este gradiente. Colectaron muestras de 

suelo homogenizadas dentro de las parcelas, así como valores de la pendiente y profundidad del suelo 

(Veintimilla et ál. 2019). Dentro de los análisis físicos y químicos obtuvieron valores de carbono (C, 

expresado en mg g
-1

), relación C/N (mg g
-1

) y capacidad de intercambio catiónico (CICE, %), datos 

que fueron utilizados en el presente estudio.  

5.4.5. Análisis de datos 

• Diversidad  

De acuerdo con Hsieh et ál. (2016), los números de Hill han incrementado su uso a través de los 

años debido a que representan de manera intuitiva y estadísticamente más rigurosa, la diversidad 

presente en una comunidad. A partir de la información depurada se organizó una tabla de especies 

por parcela, para las cinco mediciones, donde se incluyen datos de especies basados en abundancia 

(Chao et ál. 2012; Hsieh et ál. 2016). Se utilizó la librería iNEXT del software R (Hsieh et ál. 2016; 

R Core Team 2020), para el cálculo de los números Hill (q), de orden cero, uno y dos para cada 
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parcela. El primer número equivale a la riqueza de especies (q=0), el segundo al índice de Shannon-

Wiener (q=1) y el tercero al índice de Simpson (q=2).  

Debido a que los números de Hill dependen del tamaño de la muestra (Hsieh et ál. 2016), se 

utilizó rarefacción estandarizando el número de árboles por parcela al valor promedio de individuos 

(Chiarucci et ál. 2008; López-Mejía et ál. 2017), con el fin de poder comparar estadísticamente los 

bosques distribuidos en el gradiente altitudinal de interés (Hsieh et ál. 2016).  

• Dinámica de bosques  

Los análisis de la dinámica de bosques fueron realizados solamente con datos de tallos de árboles 

con DAP >10 cm. El área basal (AB; expresada en m
2
) fue estimada asumiendo que los tallos 

presentaron forma circular, siguiendo la fórmula:  

!" = 	% 	"#$!
%      (1) 

Se calcularon valores de incremento corriente anual periódico (ICA) del AB para los árboles 

sobrevivientes (ICAs), o árboles vivos durante todo el periodo medido entre 2012 y 2019, y el 

incremento corriente neto periódico (ICAneto), teniendo en cuenta el AB ganada (reclutas) y perdida 

(muertos). Los valores resultantes fueron extrapolados en área basal por hectárea (AB; m
2
 ha

-1
). Se 

utilizaron las fórmulas siguientes (Prodan et ál. 1997, Quinto-Mosquera y Moreno-Hurtado 2010, 

Carvajal-Vanegas y Calvo-Alvarado 2013, Morera 2019): 

&'" = 	 ("#$"	'	"#$#))      (2) 

Donde ICA es el incremento corriente anual periódico, DAP0 corresponde al diámetro inicial, 

DAP1 es el diámetro final y t es el tiempo en años entre ambas mediciones. 

&'"*+), =	 &'"- 	+ 	) − +	    (3) 

Donde ICAneto es el incremento neto del periodo medido, ICAs es la suma de incrementos de AB 

de árboles sobrevivientes entre 2012-2019, e incluye valores de árboles sobrevivientes, reclutas y 

muertos; así, r es el AB ganada que corresponde al reclutamiento y m es el AB de árboles muertos o 

AB perdida.  

Además, calculamos la tasa de mortalidad (Mr) siguiendo la propuesta de Sheil et ál. (1995) que 

establece que la mortalidad en los bosques tropicales es constante (Deevey 1947; Begon et ál. 2004) 

y no es independiente del tiempo (Sheil et ál. 1995, 2000; Sheil y May 1996).  

,) = -1 −	/.$.#	0
//)
1 ∗ 100    (4) 

Donde, Mr es la tasa de mortalidad expresada en porcentaje anual (% año 
-1

), N0 corresponde al 

número de individuos iniciales censados, Ns es el número de individuos iniciales menos el número 

de individuos muertos durante el periodo 2012-2019 (Ns = N0 - m), y t es el intervalo de tiempo desde 

el inicio de la primera medición hasta la medición final, expresado en años.  

La tasa de reclutamiento, por otro lado, se calculó de acuerdo con Sheil et ál. (2000), utilizando 

la fórmula siguiente: 

	4) = -1 −	/1 − 1
.%
	0
//)
1 ∗ 100		    (5) 

Donde, Rr es la tasa de reclutamiento expresada en porcentaje anual (% año
-1

), Ni corresponde 

al número de individuos iniciales censados más el número de individuos reclutados durante todo el 
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periodo evaluado (Ni = N0 + r), y t es el intervalo de tiempo desde el inicio de la primera medición 

hasta la medición final, expresado en años. 

Adicionalmente, se calculó el AB inicial para cada parcela extrapolada a hectárea para ser usado 

en la etapa de exploración de modelos. 

5.4.6. Análisis estadísticos 

• Diversidad y dinámica 

Todos los análisis, así como la construcción de modelos lineales y los ajustes de los mismos, se 

llevaron a cabo utilizando el software R (R Core Team 2019) y se usaron las librerías ‘lme4’ (Bates 

et ál. 2015, ‘nlme’ (Pinheiro et ál. 2020), ‘mgcv’ (Woods 2017) y ‘car’ (R Core Team 2019). 

Adicionalmente se elaboraron gráficos para la exploración de modelos y generación de resultados 

usando las librerías ‘ggplots2’ (Wickham 2016). 

Para determinar si existen diferencias entre los valores de los números de Hill de orden q=0, q=1 

y q=2 con respecto al gradiente altitudinal y el tiempo de medición, se usaron modelos lineales 

generalizados de efectos mixtos (GLMM), teniendo en cuenta medidas repetidas en el tiempo. Los 

efectos fijos del modelo propuesto fueron la altitud y el tiempo, y el efecto aleatorio fue la parcela. 

Se usó la función ‘glmer’ de la librería ‘lme4’, para el ajuste de los modelos (Bates et ál. 2015). Por 

último, se aplicó una distribución Poisson para muestras basadas en conteos (Zuur et ál. 2009).  

Para identificar las relaciones entre las variables de la dinámica, la altitud, el área basal inicial y 

ejes de los PCA de rasgos de árboles y características de suelo, se construyeron en total 19 modelos 

lineales y no lineales, significativos a partir del cociente de verosimilitud de chi cuadrado (X2, p< 
0,05; Anexo 3). En esta etapa se utilizó la función ‘gls’ de la librería ‘nlme’, para el ajuste de la 

varianza de los modelos lineales generalizados (GLM), a través del método de mínimos cuadrados 

generalizados (GLS) y la función ‘VarIdent’ para diferenciar las varianzas por estratos (Zuur et ál. 
2009). También se exploraron modelos aditivos generalizados (GAM) mediante la función ‘gam’ de 

la librería ‘mgcv’. Para evaluar el ajuste de un modelo se consideraron los grados de libertad efectivos 

(dfe) mayores a cuatro, así como gráficos con segmentos suavizados s para la selección de los 

mejores modelos (Zuur et ál. 2009, Wood 2017).  

Finalmente, se seleccionaron los seis modelos más parsimoniosos a partir del menor número de 

variables predictoras usadas en los modelos explorados, los valores de R2 ajustado (R2 adj) y los 

valores p ≤ 0,05.  

• Medias ponderadas de rasgos 

Para reducir la dimensionalidad de las CWM de rasgos de árboles y las características del suelo, 

se realizaron análisis de componentes principales (PCA) utilizando la función ‘princomp’ y 

estandarizando los valores de rasgos con la función ‘scale’ de la librería ‘stats’ de R (R Core Team 

2019). La información de los de los PCA fue utilizada en la construcción de modelos estadísticos 

(Anexo 2). 

 

5.5. Resultados 

5.5.1. Diversidad de los bosques asociados al gradiente 

Desde 2012 al 2019 se registraron 4380 individuos de hábito arbóreo, distribuidos en 88 familias, 

203 géneros y 419 especies; 372 individuos correspondieron a cinco especies de palmas y nueve 
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especies de helechos arbóreos. El 96,5% de los individuos registrados en las 29 parcelas, fue 

identificado a nivel de especie; el valor restante se encontró a nivel de género (106 árboles, que 

representan el 2,42%) y solamente 45 árboles (1,03%), no pudieron ser identificados debido, en la 

mayoría de los casos, a la ausencia de follaje o la ausencia de copa durante las fechas de medición, 

y/o dificultad o riesgo en el ascenso del árbol para la recolección de muestras botánicas. El listado 

de las especies identificadas en las parcelas se presenta en el Anexo 5). 

No hubo diferencias significativas entre años de medición de los valores de los índices de Hill 

(análisis de varianza y prueba de hipótesis marginales, p >0,05). Sin embargo, si se encontraron 

relaciones lineales descendentes de los tres índices con respecto a la elevación durante todo el periodo 

(modelo de regresión linear mixto; R2 adj: 0,96, 0,93, 0,92, p <2e-16, respectivamente. Figura 5.2). 

Nuestros resultados de diversidad son similares a los reportados por Veintimilla et ál. (2019). 

 

(a)  (b) 

(c) 

Figura 5.2. Relaciones entre los números de Hill y el gradiente de elevación para las cinco 

mediciones (2012-2019). (a) riqueza de especies (q
0
), (b) índice de entropía de Shannon (q

1
) y (c) 

diversidad de Simpson (q
2
). 
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5.5.2. Dinámica de bosques lluviosos tropicales 

En el periodo evaluado se censaron un total de 4008 árboles y se midieron 4099 tallos. En la 

segunda medición fueron evaluados 3675 tallos, mientras que en el 2019 solamente fueron censados 

3595 tallos vivos (sobrevivientes + reclutas), indicando una tendencia al descenso en el número de 

tallos. En términos generales, el número de tallos muertos sobrepasó al número de reclutas en un 

17,06%, teniendo en cuenta los valores absolutos. Adicionalmente, la densidad promedio fue de 547 

± 115 tallos ha
-1

. 

Se encontró una relación negativa entre la tasa de mortalidad (Mr) y la altitud (modelo GAM; 

análisis de varianza; R2 adj: 0,44, X2:18,40, p =7,34e-06. Figura 5.3), siendo menor la Mr de tallos 

en bosques montanos (bp-M) por encima de los 2600 msnm, con relación a los bmh-P. Este resultado 

soporta nuestra hipótesis de que las tasas de procesos de la dinámica, en este caso Mr, tiende a 

disminuir a medida que se asciende en el gradiente y por lo tanto es más baja en bosques pluviales 

montanos.  

 

Figura 5.3 Relación entre la tasa de mortalidad (Mr) y la altitud. Modelo tipo GAM. R2 adj= 0,44; 

X2=18,40, p= 7,34E-06.  

La tasa de reclutamiento (Rr) presentó valores entre 0,42-3,31% al año, siendo mayor Rr en los 

bosques por debajo de los 2300 msnm (Anexo 1). No se encontró una relación directa entre Rr y la 

altitud (regresión lineal simple; R2 adj: 0,01; p> 0,05). Sin embargo, al incluir en el modelo valores 

CWM SLA y CWM P (Figura 5.4-a), hubo una relación negativa significativa de Rr con la altitud y 

CWM SLA, y positiva con CWM P (modelo GAM; R2 adj: 0,32, X2: 7,02, p=1,57E-12; Figura 5.4). 
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(a) (b) 

(c) 

Figura 5.4 Relación de los residuales de la tasa de reclutamiento (Rr; % año
-1

) la (a) altitud y 

los valores (b) CWM SLA y (c) CWM P. Modelo tipo GAM; R2 adj: 0,32, X2: 7,02, p=1,57E-12. 

  

El incremento corriente anual (ICAs) presentó una relación cuadrática negativa con la altitud (R2 
adj= 0,30; X2=0,14, p= 2,51E-03), indicando bosques más productivos en términos de AB en zonas 

intermedias del gradiente, entre 1000 y 2300 msnm (Figura 5.5).  

500 1000 1500 2000 2500

-2
-1

0
1

2

Elevacion (msnm)

R
r (

re
si

du
al

es
)

7 8 9 10 11 12

-2
-1

0
1

2

CWM SLA

R
r (

re
si

du
al

es
)

0.08 0.10 0.12 0.14 0.16 0.18

-1
0

1
2

3

CWM P

R
r (

re
si

du
al

es
)



20 
 

 

Figura 5.5 Relación entre el incremento corriente anual de área basal de árboles sobrevivientes 

(ICAs) y la altitud. Modelo GAM. R2 adj= 0,30; X2=0,14, p= 2,51E-03. 

 

Finalmente, se identificaron dos modelos que podrían explicar las relaciones entre el ICAneto y 

la altitud y el ICAneto, la altitud y CWM WGS. El ICAneto, presentó, para el primer modelo, una 

relación positiva con la altitud (R2 adj= 0,30; X2=1,70, p= 1,15E-03) (Figura 5.6).  

 

Figura 5.6 Relación entre el incremento corriente anual (ICA) neto de área basal y la altitud. 

Modelo GAM. R2 adj= 0,30; X2=1,70, p= 1,15E-03. 

Incorporando valores de densidad de madera (CWM WGS) al modelo dos, se observa una 

diferenciación clara de los bosques montanos con respecto a los bosques de zonas bajas, con 

excepción de tres parcelas de bp-MB (Figura 5.7-a). Por lo tanto, la relación entre el ICAneto y la 
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altitud continúa siendo positiva, mientras que la relación de la tasa con CWM WGS es negativa 

(modelo GAM, R2 adj: 0,36, X2: 1,97, p= 1,57E-04; Figura 5.7-b).  

 

(a) 

(b) (c) 

Figura 5.7 (a) Relación del ICAneto, la altitud y CWM WSG y (b-c) Relaciones de los residuales del 

ICA neto con las variables explicativas, separadas. Modelo GAM; R2 adj: 0,36, X2: 1,97, p= 1.57E-

04. 

 

5.6. Discusión 

En bosques tropicales distribuidos en gradientes altitudinales existe poco conocimiento sobre la 

dinámica en términos de mortalidad, reclutamiento y productividad expresada en incrementos de 
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área basal. Probamos las hipótesis de que la productividad y las tasas de mortalidad y reclutamiento, 

disminuyen conforme aumenta la altitud. Confirmamos la hipótesis de Veintimilla et ál. (2019) de 

que la diversidad taxonómica presentó valores altos en bosques de tierras bajas y desciende hacia los 

bosques montanos. Sin embargo, en nuestro análisis no encontramos diferencias en la diversidad en 

los siete años de medición, por lo tanto, la diversidad taxonómica se mantiene constante en el tiempo.  

La identificación de patrones negativos entre la productividad, la mortalidad y la diversidad con 

la elevación, podría sugerir que los bosques lluviosos primarios de la vertiente Caribe de 

Mesoamérica presentan diferente respuesta a la temperatura, a medida que se aumenta o se desciende 

en el gradiente de elevación, lo cual sugiere procesos más lentos en bosques de zonas altas donde la 

comunidad es dominada por especies conservativas, y ocurre mayor recambio de tallos de árboles en 

bosques de zonas bajas. Encontramos que la relación del reclutamiento con la elevación fue mejor 

explicada cuando se incorporaron medias ponderadas (CWM) de rasgos foliares SLA (área específica 

foliar) y P (fósforo), sugiriendo que las especies con características más adquisitivas son las 

precursoras de la sucesión natural en bosques de zonas bajas. En nuestro estudio identificamos 

también que los bosques entre los 1000 y 2300 msnm presentan la mayor productividad con respecto 

a los bosques de zonas bajas y zonas altas y, probablemente la productividad podría ser explicada 

por la elevación como proxy de la temperatura. 

 

5.6.1. Diversidad taxonómica en el tiempo 

La composición de las especies de árboles, palmas y helechos arbóreos en los bosques lluviosos 

tropicales analizados presentaron una reducción en términos de diversidad a medida que se aumenta 

en el gradiente de elevación. Estos resultados concuerdan con los patrones de diversidad analizados 

en otros gradientes altitudinales en bosques tropicales alrededor del mundo (Gentry 1988, 1995; 

Lieberman et ál. 1996; Homeier et ál. 2010; Hemp 2011; Clark et ál. 2015; Veintimilla et ál. 2019; 

Worthy et ál. 2019).  

Nuestro análisis arrojó que la diversidad alfa de los bosques primarios asociados al gradiente es 

constante en los siete años de monitoreo. A partir de nuestros resultados planteamos varias posibles 

explicaciones: (1) probablemente la más obvia sea que el periodo de tiempo de siete años analizado 

en este estudio, es demasiado corto para evidenciar cambios significativos en la composición de 

especies de árboles, que presentan ciclos de vida largos (Phillips 1997). (2) El análisis es llevado a 

cabo en bosques primarios lluviosos, considerados altamente diversos (Gentry y Dodson 1987; 

Gentry 1988, 1995; Phillips 1997), los cuales exhiben cambios en la diversidad más lentos que los 

bosques en estado de sucesión temprana o intermedia (Chazdon 2008; Lasky et ál. 2014; Prado-

Junior et ál. 2016). (3) Los cambios drásticos en la composición de especies solo podrían ser 

explicados por disturbios de origen natural o antrópicos suficientemente destructivos (Lugo y 

Scatena 1996; Burslem y Whitmore 1999; Sheil 1999; Kreyling et ál. 2011; Poorter et ál. 2017; 

Aleixo et ál. 2019) y durante el periodo medido, no se reportó ninguno de esos eventos en el área de 

estudio.  

5.6.2. Tasas de reclutamiento y mortalidad y los factores que los afectan 

El patrón de la tasa de mortalidad y reclutamiento en gradientes altitudinales ha sido poco 

estudiado y algunas investigaciones no han encontrado relaciones claras de la mortalidad y el 

reclutamiento de árboles con la elevación. Por ejemplo, Sherman et ál. (2012) evaluaron bosques 

primarios y secundarios distribuidos en un gradiente altitudinal entre 1100 y 3100 msnm en la 
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cordillera Central Caribeña de República Dominicana y Clark et ál. (2015) evaluaron bosques 

primarios lluviosos en un gradiente de 2800 m en Costa Rica (ver Introducción). 

En nuestro estudio encontramos que existe una relación negativa de la tasa de mortalidad y 

reclutamiento (calculadas a partir del número de tallos) con la elevación. La ganancia y pérdida de 

tallos en un bosque podría estar influenciada por diferentes factores bióticos y abióticos (ver 

Introducción). Consideramos que el agua no fue un factor limitante, por lo que asumimos que las 

tasas de recambio de árboles (diferencia entre la tasa de mortalidad y la tasa de reclutamiento) podrían 

estar influenciadas por la elevación (como proxy de la temperatura), teniendo en cuenta que se ha 

demostrado que existe un patrón descendente de la PPN, la diversidad y dinámica de la biomasa 

arriba del suelo con la temperatura en otros gradientes de elevación en el trópico (Girardin et ál. 
2010; Clark et ál. 2015; Veintimilla et ál. 2019; Malizia et ál. 2020).  

Adicionalmente, los procesos de descomposición de la hojarasca, considerados importantes en 

el ciclaje de nutrientes y en las funciones de productividad y mantenimiento de los ecosistemas (Díaz 

et ál. 2009), también podrían explicar tasas más lentas de la dinámica en gradientes de elevación en 

el Neotrópico. Resaltamos las investigaciones de Salinas et ál. (2010) y Esquivel et ál. (2019), 

quienes encontraron patrones descendentes de descomposición de la hojarasca en gradientes 

altitudinales en Perú y Costa Rica, respectivamente. El primer estudio analizó la hojarasca de 15 

especies de árboles y evaluó la tasa de descomposición en un periodo de 448 días en parcelas de 

bosque primario a lo largo de un gradiente de 2800 m. Por otro lado, el estudio de Esquivel et ál. 
(2019) evaluó la descomposición de hojarasca de 10 especies nativas, por un periodo de 540 días, en 

el mismo gradiente de nuestro estudio. De manera independiente ambas investigaciones encontraron 

que las tasas de composición de la hojarasca dependen de la composición de especies (ej. rasgos de 

hojas como SLA, P, M y contenido de materia seca (siglas en inglés LDMC), en el estudio de 

Esquivel et ál. 2019) y la temperatura del suelo. En otras palabras, en bosques montanos de zonas 

altas, la tasa de descomposición es baja y tiende a aumentar en bosques de media y baja elevación, 

debido al aumento de la temperatura del suelo.  

En este sentido, las especies dominantes juegan un rol importante en la dinámica de los 

ecosistemas (Grime 1998; Finegan et ál. 2015; Lohbeck et ál. 2015; Esquivel et ál. 2019), y podrían 

explicar las bajas tasas Mr en los bosques montanos de nuestro gradiente. Por ejemplo, el género 

Quercus, tiene características conservativas, con valores altos de densidad de madera (Culmsee et ál. 
2010; Peña et ál. 2018), que se traduce en árboles de maderas duras y mayor longevidad. Otros rasgos 

de árboles como, hojas duras, de construcción más compleja, que se descomponen lentamente en el 

suelo del bosque, también contribuyen a las bajas tasas de la dinámica en bosques montanos de zonas 

altas (Bruijnzeel y Veneklass 1998; Salinas et ál. 2010, Esquivel et ál. 2019). En nuestro estudio, los 

bosques montanos dominados por Quercus (ver Veintimilla et ál. 2019), presentarían mayor tiempo 

de residencia de la biomasa arriba del suelo, de manera similar a los resultados de Clark et ál. (2015) 

y Esquivel et ál. (2019). Los bosques de crecimiento lento, como los bosques montanos (con < tiempo 

de residencia), podrían prosperar mejor en suelos pobres en nutrientes, e invertir más recursos en 

defensa contra patógenos y plagas (Galbraith et ál. 2014), y por consiguiente, tendrían menor 

mortalidad de individuos y menores tasas de descomposición, así como menor PPN (Girardin et ál. 
2010; Salinas et ál. 2010; Esquivel et ál. 2019). 

Los bosques por debajo de los 2350 msnm, no solamente tuvieron mayor productividad, medida 

como incremento de área basal de sobrevivientes (ver abajo), también presentaron los valores más 

altos en las tasas de mortalidad y reclutamiento ( Anexo 1 y Anexo 4). Encontramos un mayor 

número de tallos muertos, que se traduciría en mayores tasas de mortalidad en árboles con DAP <30 
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cm, por lo tanto, consideramos que los bosques intermedios y de zonas bajas podrían ser más 

dinámicos en el recambio de individuos. Nuestros resultados, serían equivalentes a los obtenidos por 

Stephenson y Mantgem (2005) y Clark et ál. (2015), quienes indican que el recambio presenta una 

relación negativa con el gradiente de elevación. De acuerdo con Lasky et ál. (2014), el trade-off entre 

la muerte y crecimiento (reclutas + sobrevivientes) de tallos, podría estar vinculado igualmente con 

la densidad de madera. Estos autores encontraron que en bosques lluviosos de zonas bajas el 

crecimiento de especies con densidad de madera baja es más acelerado, luego de un disturbio, 

traduciéndose en un mayor incremento en la productividad y la mortalidad.  

El cálculo de tasas de mortalidad y reclutamiento, fue realizado con datos de parcelas pequeñas 

(<1 ha), por lo tanto, los valores de las tasas pueden tener una fuerte influencia de eventos 

estocásticos (Clark et ál. 2015) como tormentas tropicales, que podrían afectar drásticamente la 

estructura del bosque (Sheil 1996; Burslem y Whitmore 1999; Miles et ál. 2004; Kreyling et ál. 2011; 

Poorter et ál. 2017; Aleixo et ál. 2019). Recientemente se ha identificado que los relámpagos podrían 

explicar la muerte de árboles grandes en bosques primarios de zonas bajas en el trópico (Yanoviak 

et ál. 2020). En el periodo evaluado, registramos la muerte de 504 árboles de los cuales solo nueve 

(1.8%) tenían DAP >60 cm, y murieron en bosques por debajo de los 2350 m; encontramos que la 

tasa de mortalidad para árboles grandes (>60 cm) fue de 0.83% año
-1

, (Anexo 4) y consideramos que 

a pesar de ser poco significativa para un periodo de siete años, podría explicar la alta variabilidad en 

las tasas de mortalidad y reclutamiento en nuestro gradiente en bosques de zonas intermedias y bajas. 

La importancia de los árboles grandes en los bosques tropicales ha sido destacada por diversos 

autores, debido a su importancia en la dinámica de claros, secuestro de carbono y productividad 

(Clark et ál. 1996; 2019; Hubbell et ál. 1999; Luzt et ál. 2018). Al morir un árbol grande, ocurren 

impactos positivos y negativos al interior de la parcela. Primero, se crea un claro, que promueve la 

sucesión de la regeneración natural, y a su vez favorece o no el crecimiento de las especies tolerantes 

a la sombra presentes en el sotobosque. Segundo, el daño mecánico generado por la caída de árboles 

grandes, podría provocar un aumento en la mortalidad de árboles con DAP <30 cm (Anexo 4). Y 

tercero, la apertura del claro, cambia las condiciones ambientales del bosque: mayor entrada de luz, 

cambios en la humedad del suelo, la disponibilidad de nutrientes y la exposición al viento, que 

podrían afectar a los árboles circundantes al claro (Hubbell et ál. 1999; Gray et ál. 2012; Galbraith 

et ál. 2014).  

Las tasas de reclutamiento presentaron un patrón negativo con la elevación siendo, sin embargo, 

mejor explicadas por los valores CWM de los rasgos foliares SLA y P. A medida que se desciende 

en el gradiente altitudinal, CWM P foliar disminuye en la comunidad, siendo más bajo en bosques 

muy húmedos premontanos (bmh-P; entre 400-620 msnm). El fósforo es considerado el nutriente 

más limitante en la PPN en bosques tropicales de zonas bajas debido a que estos bosques se han 

establecido sobre suelos altamente meteorizados, bien drenados y profundos, y el P es menos 

disponible para las plantas por la saturación de aluminio en el suelo (Vitousek et ál. 2010; Wright et 
ál. 2011; Fisher et ál. 2013). Por el contrario, los bosques montanos de nuestro gradiente presentaron 

valores altos de CWM P. Los suelos en sistemas montañosos podrían presentar mayor disponibilidad 

de fósforo debido al origen geológico más reciente, relacionado con dinámicas de vulcanismo; por 

lo tanto, este elemento podría estar disponible de manera más abundante en el material parental 

(Vitousek et ál. 2010 y Fisher et ál. 2013).  

Por otro lado, comunidades con valores altos de CWM SLA, presentaron mayor tasa de 

reclutamiento. En general, valores altos de este rasgo funcional indicarían características adquisitivas 

de la comunidad, así como mayor producción en términos de biomasa (Apaza-Quevedo et ál. 2015; 

Finegan et ál. 2015; Prado-Junior et ál. 2016). 
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5.6.3. Relación de la productividad de biomasa y la altitud 

Los valores de incremento corriente anual (ICA) de sobrevivientes resultaron en una forma de 

joroba, sugiriendo que los bosques de elevaciones intermedias (entre 1000 y 2000 msnm) presentan 

mayor productividad de biomasa arriba del suelo, tomando el área basal como una aproximación de 

la biomasa (Homeier et ál. 2010). Este patrón fue similar al encontrado por Malizia et ál. (2020), en 

su análisis del área basal acumulada de 491 parcelas de bosques primarios andinos y por Phillips et 
ál. (2019) en su investigación sobre la variación de los stocks de carbono acumulado en bosques 

montanos de Colombia a lo largo de un gradiente entre los 750 y 280 msnm. 

Los valores de ICA de sobrevivientes estuvieron en un rango entre 0,06 y 0,62 m
2
 ha año

-1
, 

similar a los valores de incremento de área basal reportados por Clark et ál. (2015), para su estudio 

en Costa Rica. La alta productividad de área basal en los bosques intermedios de nuestro gradiente, 

podría estar relacionada con los valores altos de diversidad (Anexo 1) y esta relación podría ser 

explicada por la hipótesis de complementariedad de nicho (Tilman et ál. 2001), la cual sugiere que 

las comunidades con altos valores de diversidad podrían usar de manera más eficiente los recursos, 

lo que resultaría en un aumento en la productividad de biomasa (Lohbeck et ál. 2015; Prado-Junior 

et ál. 2016).  

Los bosques de elevación intermedia podrían ofrecer condiciones climáticas ideales para las 

especies vegetales debido al balance entre la temperatura moderada y la alta humedad ambiental 

(Venter et ál. 2017; Muñoz -Mazón et ál. 2020). Este patrón fue encontrado por Kluge et ál. (2006) 

quienes analizaron la relación de la riqueza de especies de pteridofitos con la elevación en un 

gradiente entre los 100 y 3400 msnm en Costa Rica. Por otro lado, la relación diversidad-

productividad podría estar determinada por la escala espacial de análisis, dado que a escala local la 

composición florística podría jugar un rol importante en la productividad (Poorter et ál. 2015; 

Sullivan et ál. 2017), en relación a la heterogeneidad aportada por los cambios abruptos en la 

topografía, el clima y el suelo en los gradientes de elevación (Chalcraft et ál. 2004; Homeier et ál. 
2010; Werner y Homeier 2015). 

A pesar de reportarse alta diversidad alfa en bosques por debajo de los 1000 msnm, los valores 

del ICA de sobrevivientes tendieron a ser bajos y creemos que se debe a la alta variabilidad en las 

tasas de mortalidad de tallos en parcelas en bosques de zonas bajas. Como se mencionó 

anteriormente, el cálculo de las tasas de la dinámica del presente estudio se realizó en parcelas 

pequeñas las cuales podrían presentar mayor variabilidad (Lewis et ál. 2004). Además, cabe la 

posibilidad de que las tasas calculadas sean influidas por eventos aleatorios que causarán la muerte 

de árboles grandes. En nuestro estudio registramos la muerte de siete de los nueve árboles con DAP 

≥60 cm, entre 2012-2019 en bosques entre los 400 y 600 msnm, lo cual pudo influir en las dinámicas 

de los bosques evaluados. Por consiguiente, la caída de árboles grandes podría afectar negativamente 

a los árboles cercanos, lo cual se traduce en menor crecimiento. 

Las bajas tasas de productividad en bosques montanos, por otro lado, estaría vinculada a las 

características conservativas, del género Quercus y a un menor número de tallos en las parcelas, con 

DAP ≥60cm (Anexo 4). Álvarez et ál. (2017), sugieren que la biomasa acumulada estaría más 

relacionada con el área basal que con la densidad de tallos. Nuestros resultados fueron similares a 

los de Culmsee et ál. (2010) y Peña et ál. (2018), quienes encontraron en sus estudios que existe una 

relación de la dominancia de la familia Fagaceae con valores altos de biomasa almacenada arriba del 

suelo, tanto en los bosques montanos de gradientes de elevación en Sulawesi, Indonesia, como en el 

noroeste de Colombia, respectivamente.  



26 
 

Por otro lado, el ICA neto confirmó que las parcelas en bosques montanos presentaron poca 

variación en el incremento de área basal, de manera similar a lo reportado por Báez et ál. (2015) en 

bosques andinos. Encontramos diferencias entre los bosques de zonas altas con los bosques de zonas 

intermedias y bajas (< 1660 msnm), cuando se incorporaron valores CWM WGS en la relación del 

ICA neto y la altitud. El cambio en la composición de este rasgo en el gradiente sugiere estrategias 

más adquisitivas en bosques bajos, relacionadas con mayor crecimiento y productividad en términos 

de biomasa arriba del suelo (Chavé et ál. 2009; Finegan et ál. 2015). Además, la evaluación de 

composición taxonómica en este estudio confirmó una alta diversidad en zonas bajas del gradiente 

que podría estar relacionada a una alta productividad, de acuerdo a lo señalado por Lohbeck et ál. 
(2012). Adicionalmente, un estudio ha comparado la distribución de producción primaria neta (PPN) 

arriba y abajo del suelo, encontrando que no hay diferencias entre los bosques distribuidos en zonas 

bajas del gradiente y los bosques de tierras bajas de la Amazonía (Girardin et ál. 2010), Por lo tanto, 

conjeturamos que los bosques de transición y de zonas bajas de gradientes altitudinales en 

Mesoamérica son muy importantes en la comprensión de la dinámica del ciclo del carbono y se hace 

relevante ahondar en más estudios. En otras palabras, las tasas calculadas en nuestro estudio 

confirman dinámicas lentas y productividad de biomasa arriba del suelo más baja a medida que se 

asciende en el gradiente.  

 

5.7. Conclusiones 

Esperábamos que las tasas dinámicas de los bosques evaluados disminuyeran con la altitud, de 

acuerdo con estudios previos en gradientes altitudinales y latitudinales. Concluimos que deben 

esperarse respuestas más variadas a tales gradientes.  

Las tasas de mortalidad disminuyeron con la altitud, pero los mejores modelos para las tasas de 

reclutamiento incluyeron valores de medias ponderadas de rasgos (CWM) de densidad de madera y 

área específica foliar como predictores adicionales, lo que sugiere que las características funcionales 

del bosque correlacionadas con otros factores, además de la temperatura, deben ser consideradas para 

explicar la dinámica del bosque y el cambio en los bosques tropicales de montaña. Los incrementos 

del área basal proporcionan una aproximación útil de los patrones de productividad y muestran que 

esos patrones también podrían tener respuestas variables o incluso inesperadas a los gradientes 

ambientales. Las respuestas dependen de sí se analizan los incrementos brutos o netos de biomasa 

arriba del suelo y demuestran nuevamente el valor de las propiedades funcionales de la comunidad 

como variables predictoras.  

La productividad bruta aproximada por incrementos del área basal de sobrevivientes y reclutas 

puede mostrar relaciones inesperadas con la altitud, en nuestro caso resultando en una relación 

cuadrática negativa que sugiere mayor productividad en los bosques de zonas intermedias en el 

gradiente. En contraste, la productividad neta en realidad puede aumentar con la altitud debido a la 

mortalidad baja o muy baja en los bosques montanos arriba de los 2300 msmn y no a tasas de 

crecimiento más altas. La comprensión de las respuestas de los BTM al cambio climático requiere 

un análisis a escala de paisaje donde se midan los gradientes adicionales a los de la temperatura, 

como el suelo, y requiere la cuantificación de las propiedades funcionales del bosque.  

Finalmente, los modelos aditivos generales son herramientas estadísticas apropiadas para el 

análisis de datos dinámicos forestales de gradientes ambientales complejos, porque ofrecen 

flexibilidad no paramétrica y mejores modelos parsimoniosos. 
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6. ARTÍCULO 2: ¿HAY TERMOFILIZACIÓN EN LOS BOSQUES LLUVIOSOS DE UN 

GRADIENTE ALTITUDINAL MESOAMERICANO? 

6.1. Resumen 

Se esperan, en el contexto actual de calentamiento global, cambios en la composición de especies 

arbóreas y en las funciones de los bosques tropicales de montaña en Mesoamérica. Se predice que la 

composición de especies a cualquier punto en el bosque cambiará hacia una mayor importancia 

ecológica de especies adaptadas a temperaturas mayores que las del ambiente pre-calentamiento. A 

este fenómeno de cambio se le denomina termofilización; la detección de la termofilización indica 

la existencia de procesos naturales de adaptación ecológica al calentamiento. La termofilización 

puede ser detectada mediante el uso de rasgos de nicho térmico de las especies como el óptimo 

térmico (OT) y el índice de temperatura de la comunidad (CTI). El CTI es la media de los OT de las 

especies en una muestra, ponderada por sus abundancias relativas. Las mediciones repetidas en 

parcelas permanentes de muestreo permiten determinar la tasa de termofilización, el aumento del 

CTI en el tiempo. Para este trabajo usamos datos de siete años de mediciones de 29 parcelas de 0,25 

ha de bosques lluviosos tropicales primarios, ubicadas a lo largo de un gradiente de 2810 m en la 

cordillera de Talamanca en la vertiente Caribe de Costa Rica. Predijimos que el CTI tiene una fuerte 

relación negativa con la elevación y determinamos las tendencias de la termofilización a través del 

gradiente. A partir de modelos de regresión lineal exploramos las relaciones entre los CTI y la 

elevación. Para reducir las tasas de error tipo I, que afectan estudios anteriores, proponemos un 

método de detección de la termofilización basado en bootstrapping para el cálculo de un umbral de 

termofilización (UT). Cumpliendo con nuestra predicción, encontramos una relación negativa fuerte 

del CTI con la elevación. Detectamos que la termofilización está ocurriendo en cerca del 30% de las 

parcelas del gradiente, un resultado más conservador que los de otros estudios debido a nuestra 

aplicación del UT. Además, con el uso del mismo umbral, encontramos que en algunas parcelas hay 

una reducción del CTI, o criofilización. Sugerimos incorporar la medición del CTI y la tasa de 

termofilización en futuros estudios de vulnerabilidad de ecosistemas forestales, debido a la 

sensibilidad de estos para la detección del efecto del calentamiento global sobre la comunidad.  Sin 

embargo, la aplicación de un UT u otro procedimiento cuantitativo es clave para contribuir al rigor 

estadístico en la detección del cambio en estos bosques.  

Palabras claves: índice de temperatura de la comunidad, cambio climático, vulnerabilidad, 

criofilización, adaptación 

6.2. Abstract 

In the current context of global warming, changes in the composition of tree species and in the 

functions of tropical mountain forests in Mesoamerica are expected. Species composition at any point 

in the forest is predicted to shift toward greater ecological importance of species adapted to higher 

temperatures than the pre-warming environment. This phenomenon of change is called 

thermophilization; the detection of thermophilization indicates the existence of natural processes of 

ecological adaptation to warming. Thermophilization can be detected through the use of thermal 

niche features of species such as the thermal optimum (OT) and the community temperature index 

(CTI). The CTI is the mean of the OT of the species in a sample, weighted by their relative 

abundances. Repeated measurements in permanent sample plots allow determining the rate of 

thermophilization, the increase in CTI over time. For this work we used data from seven years of 

measurements of 29 0.25 ha plots in primary tropical rain forests, located along a 2810 m gradient in 

the Talamanca mountain range on the Caribbean slope of Costa Rica. We predicted that CTI has a 

strong negative relationship to elevation and we determined thermophilization trends across the 
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gradient. Using linear regression models, we explored the relationships between CTIs and elevation. 

To reduce the type I error rates that affect previous studies, we propose a bootstrapping-based 

thermophilization detection method for calculating a thermophilization threshold (UT). In keeping 

with our prediction, we found a strong negative relationship of CTI to elevation. We found that 

thermophilization is occurring in about 30% of the plots, a more conservative result than in other 

studies due to our application of the TT.  Also, applying the same threshold, we found reductions of 

the CTI, or cryophilization, in a small number of plots. We suggest incorporating the measurement 

of the CTI and thermophilization rate in future studies of the vulnerability of forest ecosystems to 

climate warming, due to their sensitivity to detect the effect of warming on the community. However, 

the application of a UT or other quantitative procedure is key to contributing to the statistical rigor 

in detecting change in these forests. 

Key words: community temperature index, climate change, vulnerability, cryophilization, 

adaptation. 

 

6.3. Introducción 

La temperatura del planeta ha aumentado cerca de 0,75ºC en el último siglo y se espera que 

aumente entre 1,5 y 2ºC para el año 2100 (Rangwala y Miller 2012; Hoegh-Guldberg et ál. 2018). 

El calentamiento global es considerado uno de los mayores impulsores de los cambios recientes en 

la biosfera y la respuesta de las especies se refleja en el cambio de los rangos geográficos, tanto en 

gradientes latitudinales y altitudinales (Paserman y 2003; Colwell et ál. 2008; Loarie et ál. 2009; 

Pecl et ál. 2017).  

Los ecosistemas forestales, los cuales equivalen al 31% de la superficie terrestre en todo el 

mundo (FAO 2020), realizan la mayor contribución a la biodiversidad de plantas y a los servicios 

ecosistémicos (Danneyrolles et ál. 2019; Sullivan et ál. 2020); por lo tanto, el funcionamiento de los 

ecosistemas y el bienestar humano podría verse afectado por los cambios en la distribución de las 

especies (Pecl et ál. 2017; Hoegh-Guldberg et ál. 2018). Adicionalmente, algunos autores indican 

que los bosques montanos (o de montaña), podrían ser más vulnerables a extinciones debido en parte 

a las condiciones especiales de aislamiento topográfico, heterogeneidad de hábitats y contracción y 

ampliación de rangos geográficos durante el Pleistoceno, que han contribuido a altas proporciones 

de especies endémicas (Körner 2007; Colwell et ál. 2008; Rull 2014). En los bosques de montaña, 

ubicados por encima de los 300 msnm (Körner 2007), algunas investigaciones sugieren que las 

especies se están moviendo desde zonas bajas a zonas altas de las montañas, lo que podría inducir a 

la extinción local de especies que se encuentran restringidas en las zonas altas; por el contrario, en 

las zonas bajas podría estar ocurriendo desgaste biótico (Collwel et ál. 2008; Loarie et ál. 2009; 

Feeley et ál. 2011; Urban 2015; Rehm y Feeley 2016; Pecl et ál. 2017). Algunos autores predicen 

que el desgaste biótico sucedería debido al retraso en la migración, ya que el movimiento ascendente 

de las especies adaptadas a las condiciones de zonas bajas podría ser más lento, debido a la baja 

tolerancia térmica, las barreras geográficas, la competencia por recursos y la limitación en la 

dispersión (Collwel et ál. 2008; Bertrand et ál. 2011; Anderson et ál. 2012). 

En los últimos años han surgido investigaciones en ecosistemas templados de Europa y 

Norteamérica, que pretendían analizar los patrones de distribución de especies de aves, insectos y 

plantas a partir del índice de temperatura de la comunidad (siglas en ingles CTI) (Devictor et ál. 
2008, 2012; De Frenne et ál. 2013; Roth et ál. 2014; Nieto-Sánchez et ál. 2015; Princé y Zuckerberg 

2015; Gaüzère et ál.2017, 2019; Kwon 2017a, 2017b). En ecosistemas tropicales, los estudios que 
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utilizan el CTI se han enfocado en describir el cambio en la composición en comunidades vegetales 

(Duque et ál. 2015; Fadrique et ál. 2018; Peña et ál. 2018).  

Para definir este índice de manera clara, inicialmente se debe calcular el valor promedio de la 

temperatura que experimentan los individuos de una especie en su rango geográfico conocido 

(Devictor et ál. 2008). Este valor promedio de temperatura es conocido como índice de temperatura 

de las especies en Devictor et ál. (2008) y como óptimo térmico (OT; ºC) de las especies en Duque 

et ál. (2015) y Fadrique et ál. (2018). El óptimo térmico es considerado un rasgo de nicho térmico 

(Cuesta et ál. 2020) y en nuestro estudio corresponde al valor promedio de la temperatura media 

anual a partir de los registros conocidos de cada especie. 

El CTI corresponde a la media ponderada de la comunidad (CWM) de los OT de las especies en 

una parcela o el ensamble, ponderados por su abundancia relativa en la muestra (Devictor et ál. 2008; 

Feeley et ál. 2013; Graüzère et ál. 2019). Por consiguiente, el CTI podría ser sensible para comparar 

la composición funcional relativa de especies con diferentes nichos térmicos; por ejemplo, de rangos 

climáticos cálidos (especies termófilas) vs. especies con rangos climáticos fríos (especies criófilas). 

Este índice ha sido adaptado y estandarizado como un indicador de impacto del cambio climático en 

la biodiversidad en Europa (Devictor et ál. 2012; Kwon 2017a), y en la actualidad es considerado 

como una herramienta útil para analizar el efecto de la temperatura en la composición funcional en 

sistemas hiperdiversos como los bosques tropicales (Fadrique et ál. 2018).  

De Frenne et ál. (2013) y Fadrique et ál. (2018), sugieren que el cambio climático podría estar 

incrementando la dominancia (área basal) de especies termófilas en bosques templados de Europa y 

Norteamérica y en bosques tropicales andinos, respectivamente. Este fenómeno es denominado 

termofilización. La tasa de termofilización (también llamada tasa de migración termal en Feeley et 
ál. (2013) y Duque et ál. (2015)), puede ser calculada como el cambio neto entre los valores CTI en 

el tiempo (Feeley et ál. 2013; Duque et ál. 2015; Freeman et ál. 2020). Los valores positivos de la 

tasa de termofilización (en decir aumento del CTI), indicarían incremento de abundancia relativa de 

las especies termófilas en la parcela (Feeley et ál. 2013; Fadrique et ál. 2018); contrariamente, los 

valores negativos de la tasa (descenso del CTI), según Fadrique et ál. (2018), estarían asociados con: 

(1) tasas de calentamiento más lentas, (2) comunidades menos diversas y más especializadas y (3) 

tasas de crecimiento y reclutamiento más lentas. Adicionalmente, aun es poco claro cómo se define 

la termofilización debido a que en las publicaciones existentes no se especifica un umbral 

cuantitativo de aceptación de este proceso.  

Existe poco conocimiento sobre el cambio de los valores CTI o índices análogos en bosques 

tropicales y los pocos estudios que analizan el fenómeno de la termofilización, se han enfocado en 

redes de parcelas de monitoreo de bosques primarios en gradientes de elevación de los Andes (Duque 

et ál. 2015; Fadrique et ál. 2018; Peña et ál. 2018), destacando así la importancia de los estudios a 

largo plazo para la generación de datos sobre el efecto de los impulsores de cambio climático (Malhi 

et ál. 2010; Silveira et ál. 2019). 

En general, son pocas las investigaciones en gradientes altitudinales mesoamericanos, los cuales 

se han centrado principalmente en la diversidad, productividad y recambio de árboles (Lieberman et 
ál. 1996; Clark et ál. 2015; Veintimilla et ál. 2019). Hernández-Gordillo et ál. (en preparación), 

analizaron las dinámicas de bosque primarios lluvioso, en términos de crecimiento, mortalidad y 

reclutamiento en el mismo gradiente altitudinal de 2810 m del presente estudio. Confirmaron que las 

dinámicas tienden a ser más lentas a medida que se asciende en el gradiente de elevación.  
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Solamente se ha realizado un estudio que incorpora valores CTI y tasas de termofilización en 

Mesoamérica. Feeley et ál. (2013) analizaron el cambio temporal de la composición de especies de 

árboles a partir de los valores CTI (que ellos denominan puntaje de temperatura de la comunidad), y 

de la tasa de termofilización en parcelas a lo largo de un gradiente altitudinal de 2800 m en Costa 

Rica. Encontraron: (1) una relación negativa fuerte entre los CTI y la elevación, (2) incremento de 

los valores CTI en el 90% de las parcelas al evaluar la termofilización y (3) identificaron que los 

valores de CTI pueden ser afectados negativamente (es decir que la tasa desciende), por la mortalidad 

de árboles grandes de especies termófilas (cf. Feeley et ál. 2013). Estos investigadores además 

sugieren que el recambio de especies podría estar acelerándose y en un futuro cercano, un gran 

número de especies podría desaparecer en la región.  

El conocimiento del fenómeno de termofilización se hace altamente relevante para describir el 

cambio en la composición que estarían experimentando las especies forestales en los gradientes 

altitudinales en el Antropoceno, debido a la integración de rasgos de nicho térmico que podrían 

ayudar en la comprensión del funcionamiento de los ecosistemas. Adicionalmente, el establecimiento 

de un marco sencillo para definir el umbral de termofilización y/o criofilización, permitiría describir 

y comprender de manera más rigurosa este fenómeno.  

En nuestro trabajo pretendemos determinar cuáles son las tendencias de termofilización de 

bosques lluviosos primarios en Mesoamérica, a lo largo de un gradiente altitudinal de 2810 m de la 

vertiente Caribe, Costa Rica, para lo cual utilizamos datos de un periodo de siete años de medición 

de parcelas permanentes. Probamos las siguientes hipótesis: (1) el valor del puntaje de temperatura 

óptima de la comunidad (CTI; ºC) disminuye, conforme se asciende en el gradiente altitudinal y (2) 

los bosques asociados al gradiente se están termofilizando, es decir están aumentando los valores 

CTI en el transcurso del tiempo. 

6.4. Materiales y métodos 

6.4.1. Área de estudio 

La presente investigación se realizó con datos registrados en la red de parcelas de monitoreo a 

largo plazo de la Unidad de Bosques y Biodiversidad en Paisajes Productivos del Centro Agronómico 

Tropical de Investigación y Enseñanza (CATIE), distribuidas en bosques primarios no intervenidos 

de la vertiente Caribe de la Cordillera Talamanca, Costa Rica (Figura 6.1; Anexo 1). La Cordillera 

de Talamanca se extiende desde la parte sur del Valle Central de Costa Rica y continúa en territorio 

panameño y de acuerdo con Drummond et ál. (1995), se formó en el periodo cretácico, a partir de 

procesos de sedimentación y vulcanismo.  
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Figura 6.1. Ubicación de parcelas de monitoreo en la vertiente Caribe de la Cordillera 

Talamanca, Costa Rica 

 

Las parcelas se distribuyen a lo largo de un gradiente altitudinal entre los 440 y los 2810 msnm. 

La precipitación media anual se encuentra entre los 2000 mm en la parte más alta del gradiente y 

4000 mm alrededor de 1200 msnm. La temperatura promedio anual varía entre los 24,4ºC a los 400 

msnm, y 10ºC a los 3000 msnm (Veintimilla et ál. 2019). Las parcelas fueron establecidas en cuatro 

zonas de vida de acuerdo a la clasificación de Holdridge (ITCR 2008): bosque muy húmedo 

premontano (bmh-P), bosque pluvial premontano (bp-P), bosque pluvial montano bajo (bp-MB) y 

finalmente el bosque pluvial montano (bp-M) (Veintimilla et ál. 2019). Los suelos presentes a lo 

largo del gradiente de elevación son Ultisoles e Inceptisoles (ITCR 2008). 

6.4.2. Información de las parcelas de monitoreo y datos analizados 

Se analizaron datos de 29 parcelas permanentes de monitoreo (PPM), cada una con un área de 

0,25 ha (50 m x 50 m), distanciadas entre sí por un mínimo de 300 m en cada tipo de bosque y 

distribuidas a lo largo del gradiente altitudinal. Los datos corresponden a cinco mediciones realizadas 

entre el periodo 2012 y 2019. Las parcelas se instalaron en 2012 siguiendo la metodología propuesta 

por Camacho (2000) y descrita con mayor detalle por Veintimilla et ál. (2019). Para el 

establecimiento se seleccionaron zonas homogéneas de bosques primarios, sin evidencia de reciente 

intervención humana, ubicadas en áreas de ladera, con pendientes bajas, para evitar afectaciones 

futuras, como deslizamientos o derrumbes y conservando una distancia mayor a 50 m de cuerpos de 

agua (Veintimilla et ál. 2019). 

En las parcelas se realizaron mediciones en los años 2014, 2015, 2017 y 2018 de todas las plantas 

de hábito arbóreo, incluidas palmas y helechos arborescentes, con diámetros a la altura del pecho 
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(DAP) ≥10 cm medidos a 130 cm de altura desde el suelo. La medición se realizó con cinta diamétrica 

de fibra de vidrio y cada individuo dentro de la parcela fue identificado con un código único de 

inventario. A partir de la segunda medición (2014), se registraron todos los individuos reclutados 

que alcanzaron DAP ≥10 cm. Además se identificaron los árboles muertos o desaparecidos entre una 

y otra medición, y en lo posible se anotaron las causas probables de muerte o desaparición. 

En la remedición se identificaron algunos árboles con aumento en el tamaño de las gambas, 

engrosamiento en la corteza o deformación en el tronco a la altura de 130 cm, impidiendo que se 

pudiera repetir la medición a esta altura, por lo tanto, estos individuos fueron medidos por encima de 

130 cm. Para efectos del cálculo de incrementos diamétricos se tuvo en cuanta solamente dos o más 

datos de DAP tomados a la misma altura de evaluación del DAP. 

Durante la instalación de las parcelas y los eventos de remedición, se realizó la identificación 

botánica en campo por el parataxónomo Vicente Herra. La corroboración de la identificación se 

realizó mediante la recolección y herborización de muestras botánicas para el análisis posterior en el 

Instituto Nacional de Biodiversidad (INBio), Costa Rica, por el especialista Nelson Zamora. La 

identificación se llevó en lo posible a nivel de especie. 

6.4.3. Manejo de la información 

La base de datos consolidada para el manejo de la información fue depurada mediante la revisión 

de formularios de campo, así como la verificación de aquellos datos atípicos que pudieran 

considerarse errores de muestreo, por ejemplo: (1) errores en la medición del DAP; (2) estimación 

del DAP de árboles que no fueron encontrados durante una medición, pero fueron hallados en la 

siguiente (ej. árbol no encontrado en la medición de 2014, pero encontrado en la medición de 2015); 

el ajuste del DAP faltante se estimó mediante promedios; (3) revisión de individuos con dos o más 

ejes o tallos; (4) revisión de árboles con dos o más alturas de medición del DAP; (5) errores de 

escritura en los formularios, entre otros. La revisión y ajuste del incremento diamétrico entre 

mediciones fue realizada siguiendo la propuesta de Finegan y Camacho (1999). Ellos indican que el 

incremento de diámetro anual en especies arbóreas en bosques tropicales de Costa Rica puede variar 

entre -2 y 50 mm; por lo tanto, valores fuera de este rango fueron ajustados mediante promedios a 

partir del dato de la medición siguiente y del de la medición anterior al dato fuera del rango. 

También se realizó la revisión del listado de especies de todas las parcelas en el portal TNRS 

(Taxonomic Name Resolution Service), disponible en http://tnrs.iplantcollaborative.org, y la 

taxonomía a nivel de familia siguiendo el sistema de clasificación APG IV, disponible en el portal 

del jardín botánico de Missouri (http://www.mobot.org (APG IV 2016). 

 

6.4.4. Análisis de datos 

Para analizar la termofilización de las parcelas distribuidas en el gradiente se siguieron los 

procedimientos propuestos en Feeley et ál. (2013), Duque et ál. (2015) y Fadrique et ál. (2018). 

Inicialmente se calcularon los valores de óptimo térmico de todas las especies (OT; Cº) identificadas 

en las parcelas de monitoreo, incluyendo especies de palmas y helechos arbóreos.  

Los OT se obtuvieron a partir de todos los registros de ocurrencias por especie, consignados en 

el portal de datos de GBIF (Global Biodiversity Information Facility) y la temperatura media anual 

(MAT; Cº) correspondiente a cada registro en CHELSA BIO1 (Karger et ál. 2017) disponible en 

http://chelsa-climate.org/. Se utilizaron solamente registros con distribución en Centroamérica, desde 

Panamá hasta el estado de Chiapas en México (https://www.gbif.org/; datos descargados el 19 de 
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diciembre de 2019, https://doi.org/10.15468/dl.yqwqj1). La descarga de la información geográfica 

se realizó a través de la función ‘gbif’ de la librería ‘Rgbif’ (Chamberlain et ál. 2020). Los datos 

fueron filtrados y depurados descartando ocurrencias duplicadas, errores de georreferenciación y/o 

de proyección; también datos que pudieran haberse traslapado con áreas como cuerpos de agua.  

Posteriormente se realizó la superposición de los datos de ocurrencias con la capa raster MAT 

de CHELSA, con resolución de 30-arcoseno (que equivale aproximadamente a 1 km en la línea del 

Ecuador) (Karger et ál. 2017), para obtener los valores MAT de cada ocurrencia por especie.  

Se calculó el OT de cada especie como la media de los valores de MAT para aquellas especies 

con n >10 ocurrencias. Para los individuos identificados a nivel de género o especie con menos de 

10 registros, se utilizaron los valores MAT de todas las ocurrencias a nivel de género y, en el caso 

de encontrarse géneros con menos de 10 registros, se utilizó el valor de MAT de la parcela (MATplot) 

(Feeley et ál. 2013; Duque et ál. 2015; Fadrique et ál. 2018). Los valores MATplot se obtuvieron a 

partir de las coordenadas de las parcelas y la capa de CHELSA BIO1.  

En el Anexo 5 se presenta el listado de especies, así como los valores de OT calculados para este 

estudio a partir de la información de la base de datos de GBIF.  

Con el valor de OT posteriormente se calculó el índice de temperatura de la comunidad (CTI; 

Cº). El CTI de una parcela se calculó a partir de la siguiente fórmula:  

'6& = 	78962 	× 	;
!"2
!"34,)

	<=	
&

%'"

 

Donde, n es el número de especies en la parcela, OTi es el óptimo térmico de la especie i, y BAi 
y BAplot son el área basal (BA; m

2
) de la especie i y de la parcela, respectivamente.  El CTI se calculó 

para cada medición de cada parcela. 

Finalmente calculamos la tasa de termofilización por intervalo (TRI; ºC año
-1

), que correspondió 

al cambio neto en los valores de CTI para cada parcela, entre las mediciones consecutivas (ejemplo: 

medición 2017-2018, 2018- 2019, etc.) y estimamos la tasa de termofilización anual (TRA; Cº año
-

1
), como el cambio neto entre los CTI de la medición final e inicial dividido entre el periodo total de 

tiempo en años. 

 

6.4.5. Análisis estadístico 

Los análisis estadísticos y la construcción y exploración de modelos lineales, así como los 

ajustes de los mismos, se llevaron a cabo utilizando el software R (R Core Team 2019) y las librerías 

‘mgcv’ (Woods 2017), ‘nlme’ (Pinheiro et ál. 2020) y ‘car’ (R Core Team 2019). Adicionalmente, 

se realizaron gráficos de resultados usando la librería ‘ggplots2’ (Wickham 2016). 

Se exploraron modelos de regresión lineal simple ‘lm’ así como modelos lineales aditivos 

generalizados (GAM) y modelos lineales generales mixtos (MLM) para determinar las relaciones 

entre el CTI, la altitud y el tiempo. Los efectos fijos del modelo propuesto fueron la altitud y el 

tiempo y se incluyó como efecto aleatorio la parcela para el ajuste de falta de independencia del 

modelo. También, se exploraron modelos de regresión para encontrar relación entre los valores de 

las tasas de termofilización con respecto a la altitud. 
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Debido a la falta de claridad sobre cómo saber cuándo ocurre o no termofilización en una 

comunidad (Feeley et ál. 2013; Duque et ál. 2015; Fadrique et ál. 2018), proponemos definir un 

umbral de rechazo de la termofilización para los valores de TRA y TRI. El umbral tiene el fin de 

tener una estimación con mayor suficiencia estadística, así como límites de confianza válidos para 

los parámetros de la población (Davison y Hinkley 1997; Navarro 2016). De igual manera, 

proponemos un umbral de criofilización. Adicionalmente proponemos incorporar un umbral de 

criofilización que creemos identificaría las parcelas donde estaría ocurriendo mayor descenso de los 

valores CTI y de las tasas netas y por intervalos, teniendo en cuenta lo sugerido por Fadrique et ál. 
(2018). 

Para el cálculo de los umbrales de termofilización (UT) y criofilización (UC) de la tasa de 

termofilización anual (TRA), se realizó bootstrapping (n=1000) de los valores de TRA y se 

definieron los umbrales de no cambio con una confianza del 95%. De igual manera se estimaron los 

umbrales de la tasa de termofilización por intervalos (TRI). El procedimiento es explicado en detalle 

en el Anexo 1. 

 

6.5. Resultados 

En las 29 parcelas ubicadas en bosques asociados al gradiente altitudinal de la vertiente Caribe 

de Costa Rica, se censaron 4380 individuos con DAP	≥10 cm, entre el 2012 y 2019. Se identificaron 

419 especies distribuidas en 88 familias y 203 géneros que comprendieron especies de árboles, 

palmas y helechos arbóreos. El 96,5% de los individuos fue identificado a nivel de especie, mientras 

que los individuos restantes solo pudieron ser identificados hasta género (2,42% de los individuos) 

o no pudieron ser identificados (45 árboles que representaron el 1,02%), debido en la mayoría de los 

casos a la ausencia de follaje o de copa durante las fechas de medición, y/o dificultad o riesgo en el 

ascenso del árbol para la recolección de muestras botánicas.  

El área basal evaluada en bosques pluviales montanos fue >41 m
2
 ha

-1
, mientras que en los 

bosques de tierras bajas (entre los 400 y 1200 msnm) ronda los 25 m
2
 ha

-1
 (Anexo 2).  

Los valores CTI promedio (CTIs) de las parcelas evaluadas en los cinco periodos de medición, 

se encontraron en un rango entre 12,09 y 24,10ºC (Anexo 2), similar a los calculados por Feeley et 
ál. (2013). Se encontró una relación negativa significativa entre los CTIs y la elevación (regresión 

linear simple; R2 adj: 0,92, p = 2,573e-16, Figura 6.2, Anexo 2). No encontramos diferencias 

significativas de los valores CTIs entre los años de medición (análisis de varianza y prueba de 

hipótesis marginales; p >0,05). 
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Figura 6.2 (a) Relación entre los CTI promedio (CTIs) y la altitud. Modelo de regresión lineal 

simple. R2 adj= 0,92; p= 2,573e-16.  

 

A partir de los umbrales para la tasa de termofilización anual (TRA; ºC año
-1

), encontramos que 

el 55,17% de las parcelas (n= 16) están cambiando su composición de manera positiva o negativa 

entre el 2012 y 2019; las parcelas restantes no presentaron cambios. Ocho parcelas (27,58%) 

presentaron termofilización; igualmente ocho parcelas presentaron criofilización (Figura 6.3; Anexo 

1). 

 

Figura 6.3 Tasa anual de termofilización (TRA; ºC año
-1

) y su relación con la temperatura media 

anual de la parcela (MAT, ºC). Triángulos negros indican parcelas que presentaron cambios 

estadísticamente significativos durante el periodo 2012-2019. Línea punteada roja indica umbral de 

termofilización (UT) y línea punteada azul indica umbral criofilización (UC) con IC del 95%. 
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Se identificaron 116 intervalos consecutivos de medición para las 29 parcelas de los cuales el 

64,7% (n=75) presentaron cambios positivos o negativos. Por otro lado, 41 intervalos no presentaron 

cambios significativos teniendo en cuenta los umbrales UTTRI y UCTRI calculados. 31 intervalos (el 

26,72%) presentaron termofilización y 44 intervalos (37,93%) (Figura 6.4, véase el Anexo 1), por el 

contrario criofilizaron.  

El promedio de la tasa de termofilización de todos los intervalos consecutivos (TRIs) fue 0,0107 

ºC por año (IC al 95%= -0,0078 y 0,033ºC año
-1

) y el promedio de la tasa de termofilización anual 

(TRAs) fue 0,04312ºC por año (IC al 95%= -0,02929 y 0,10964 ºC año
-1

). No encontramos una 

relación entre el promedio de los valores de TRI por parcela con respecto a la elevación (regresión 

lineal simple; R2 adj= -0,01584; p >0.05) (Figura 6.4). 

 

 

Figura 6.4 Tasa de termofilización por intervalos (TRI; ºC año
-1

) y su relación con la altitud. 

Triángulos negros ascendentes indican los intervalos que mostraron termofilización (T), triángulos 

blancos indican intervalos que mostraron criofilización (C), círculos corresponden a intervalos sin 

cambios (SC) teniendo en cuenta los umbrales. Línea roja indica umbral de termofilización y línea 

azul indica umbral de criofilización. La línea punteada representa los TRI promedio de los 116 

intervalos (regresión lineal simple; R2 adj= -0,01584; p >0,05).  

 

6.6. Discusión 

Entender la respuesta de los bosques tropicales de montaña al cambio de temperatura (ej. el 

cambio en la composición florística), aun es un reto grande para los ecólogos. En la presente 

investigación buscamos determinar si los bosques primarios en 29 parcelas de 0,25 ha, a lo largo de 
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un gradiente altitudinal de 2810 m, presentaron termofilización o no en un periodo de siete años. 

Primero, confirmamos que existe una relación negativa fuerte entre el índice de temperatura de la 

comunidad (CTI) y la altitud, reiterando que la temperatura es un control importante de la 

composición del bosque en las montañas tropicales.  

Posteriormente, utilizando un procedimiento estadístico basado en bootstrapping, proponemos 

el uso de umbrales para determinar la termofilización. Probamos la hipótesis de termofilización a 

partir del análisis de los cambios netos y por intervalos del CTI. Encontramos que en las parcelas del 

gradiente están ocurriendo cambios en la abundancia de las especies, tanto positivos (incremento de 

CTI) como negativos (descenso del CTI o criofilización) en el tiempo.  

Demostramos que la termofilización está ocurriendo en el gradiente, pero contrariamente a otros 

estudios en el Neotrópico, este fenómeno solo ocurre en algunas parcelas y algunos intervalos entre 

mediciones consecutivas. Finalmente, no encontramos una relación de la termofilización con la 

elevación. Nuestro estudio sugiere que el uso de métodos más rigurosos para determinar la realidad 

de la termofilización, podría reducir la certeza de que este proceso está ocurriendo. 

6.6.1. La relación de los CTI con la altitud 

La composición florística de los bosques asociados a nuestro gradiente de estudio a partir de la 

evaluación del índice de temperatura de la comunidad (CTI), como esperábamos, presentó una 

relación fuerte con la altitud, confirmando que la temperatura es uno de los impulsores más 

importantes en la zonificación de la vegetación en los bosques tropicales de montaña. En otras 

palabras, en zonas bajas del gradiente de elevación, los bosques presentarían una mayor dominancia 

de especies termófilas y a medida que se asciende en el gradiente, presentarían rasgos más 

especializados para la tolerancia al frío, menor diversidad, así como tasas de procesos más lentas en 

relación con la elevación (Rehm et ál. 2015; Fadrique et ál. 2018; Veintimilla et ál. 2019; Harrison 

2020; Hernández-Gordillo et ál. en preparación). Sin embargo, interpretar ecológicamente las 

relaciones entre el CTI, la diversidad y las tasas de procesos, requiere más estudios detallados los 

cuales están fuera del alcance de esta investigación. 

Nuestros resultados concuerdan con los patrones del CTI determinados por Feeley et ál. (2013) 

en bosques lluviosos en un gradiente de 2800 msnm en Mesoamérica y en otros estudios en bosques 

tropicales de montaña de los Andes. Duque et ál. (2015) analizaron separadamente la tendencia de 

los valores CTI de árboles adultos (DAP ≥10 cm) y árboles juveniles (DAP <10 cm), con la 

elevación, a partir de datos de 16 parcelas permanentes de 1 ha a lo largo de un gradiente de 4000 m 

en el noroccidente de Colombia. Encontraron un patrón descendente del CTI con la elevación, 

independiente la talla de los árboles. Ellos además detectaron que los CTI de árboles juveniles fueron 

ligeramente más altos que el de los árboles grandes. Sugieren, por lo tanto, que se estarían reclutando 

más especies termófilas en bosques por arriba de los 2000 msnm que a futuro cambiarían la 

composición de la comunidad. Por otro lado, Fadrique et ál. (2018) evaluaron el cambio en la 

composición florística de 186 parcelas de bosques tropicales y subtropicales andinos, ubicadas en 

elevaciones entre 360 y 3660 msnm y distribuidas en Colombia, Ecuador, Perú y el noreste de 

Argentina. Estos investigadores también reportan una relación negativa fuerte entre el CTI y la 

elevación, aportando con su estudio un análisis a escala regional y encontrando que la composición 

funcional de las parcelas está fuertemente determinada por la temperatura a pesar de la distancia 

entre parcelas y una composición taxonómica distinta. Los resultados de nuestra investigación en 

América Central respaldan esta conclusión. 
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El CTI, al ser una media ponderada (WCM) de los óptimos térmicos de las especies en la parcela, 

es un índice que refleja las tendencias positivas o negativas de las especies dominantes al 

calentamiento global (Devictor et ál. 2012; Gaüzère et ál. 2019), por lo tanto, es necesario interpretar 

este índice en este sentido, sin desconocer el rol de las especies raras en los procesos de la comunidad.  

 

6.6.2. La termofilización 

Estudios previos han concluido que la termofilización es un fenómeno generalizado en bosques 

montanos en el Neotrópico (Feeley et ál. 2011, Feeley et ál. 2013; Duque et ál. 2015, Fadrique et ál. 
2018). Nuestro estudio pretende contribuir a la comprensión de la termofilización, no solo a través 

de un nuevo estudio de caso, sino con un nuevo enfoque de prueba de hipótesis. Al definir umbrales 

de rechazo y evaluar el cambio neto (TRA) y entre intervalos (TRI) de los CTI, planteamos ser más 

conservadores en la aceptación de la hipótesis de que la termofilización está ocurriendo en los 

bosques primarios de nuestro gradiente altitudinal.  

Confirmamos la hipótesis de que está ocurriendo termofilización, pero a diferencia de los 

estudios de Feeley et ál. (2013), Duque et ál. (2015) y Fadrique et ál. (2018), este fenómeno fue 

detectado en una minoría de las parcelas al evaluar TRA y TRI usando umbrales estadísticos. Los 

otros estudios citados reportaron tendencias de termofilización neta en el 90% de las parcelas 

analizadas en el estudio de Costa Rica (Feeley et ál. 2013), el 85% en Colombia (Duque et ál. 2015) 

y en el 72% en bosques andinos tropicales y subtropicales de cuatro países suramericanos (Fadrique 

et ál. 2018).  

El fenómeno de termofilización en nuestro gradiente, confirma que la composición florística 

podría estar cambiando en el tiempo por efecto del calentamiento global, en sintonía con los estudios 

anteriormente mencionados. Sin embargo, no encontramos una relación de las tasas de 

termofilización con la elevación, por lo tanto, el aumento de la abundancia relativa de especies 

termófilas estaría ocurriendo tanto en bosques de zonas bajas como en bosques de zonas altas, 

probablemente impulsado por otros factores bióticos y abióticos. Fadrique et ál. (2018), sugieren que 

la presencia de barreras ecotonales estarían retrasando la migración. Por ejemplo, la presencia de 

nubes en bosques intermedios y la transición de bosques con dosel cerrado a zonas abiertas con pastos 

alpinos. Otros autores sugieren que a escala local el disturbio y la competencia jerárquica podrían 

influir en los patrones de distribución de las especies en gradientes de elevación en escenarios de 

calentamiento global (Muñoz-Mazón et ál. 2019).  

Proponemos el umbral de criofilización a partir de las tasas TRA y TRI que calculamos. El uso 

de valores TRA sugiere que el fenómeno de criofilización estaría ocurriendo de igual manera que la 

termofilización, es decir en bosques de zonas bajas y zonas altas. Pero al analizar la tasa por 

intervalos (TRI) no encontramos una relación con la elevación; sin embargo, observamos una 

evidente variabilidad en las parcelas de zonas bajas con respecto a los bosques montanos. En estudios 

previos de termofilización en bosques neotropicales, se ha reportado que la mortalidad de árboles de 

especies termófilas podría impulsar el descenso de los CTI (Feeley et ál. 2013; Duque et ál. 2015). 

Adicionalmente, Bertrand et ál. (2011), indican que en general la contribución de la mortalidad de 

árboles en las tasas de recambio, podría amortiguar la dinámica de la población contra los efectos 

negativos del calentamiento, causando un “retraso en la migración” que llevaría al desgaste biótico 

en los bosques de zonas bajas en Europa; sin embargo, el entendimiento de este fenómeno en bosques 

tropicales aun no es claro y debe ser mejor analizado.  
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El presente estudio fue realizado con datos registrados en parcelas pequeñas (<1 ha) y de acuerdo 

con Lewis et ál. (2004), en parcelas pequeñas la variabilidad de tasas de mortalidad, reclutamiento y 

crecimiento es más alta; por lo tanto, creemos que podría ocurrir una situación similar en la 

estimación de la tasa de termofilización. Adicionalmente, estas tasas podrían ser influenciadas por 

eventos estocásticos como tormentas tropicales, sequías, relámpagos, etc. (Poorter et ál. 2017; Aleixo 

et ál. 2019; Yanoviak et ál. 2020), que podrían causar la muerte de árboles grandes (DAP ≥60 cm), 

los cuales aportan mayor área basal y por ende podrían influenciar positiva o negativamente los 

valores CTI. Observamos este fenómeno al revisar la relación de las tasas de termofilización por 

intervalos y la muerte de árboles grandes y vimos que especies de zonas bajas (entre 400 y 600 msnm) 

y con óptimos térmicos altos (>25ºC), como Elaeoluma glabrescens o Inga alba durante el intervalo 

2017-2019, sufrieron un descenso del CTI o criofilización; por el contrario, la muerte de un árbol de 

Quercus sapotifolia en el intervalo 2015 y 2017 con óptimo térmico bajo (15,03ºC), se tradujo en un 

aumento del CTI o termofilización (Anexo ). 

Recientemente Sullivan et ál. (2020), en un análisis pantropical de la pérdida, ganancia y 

residencia de carbón en bosques tropicales, sugieren que estos ecosistemas son altamente sensibles 

al aumento de la temperatura a partir del análisis del balance de la respiración y la fertilización del 

CO2 y las proyecciones de aumento en la temperatura a nivel global (Hoegh-Guldberg et ál. 2018). 

Estos autores predicen que los bosques primarios estarían “cuasi adaptándose”, a partir del cambio 

en la composición de especies y podrían continuar con la capacidad de secuestrar altos niveles de 

carbono, pero se requieren medidas de conservación y estabilización climática global que permita la 

continuidad de este servicio ecosistémico. Probablemente, el incremento de la abundancia de 

especies termófilas en los bosques asociados a nuestro gradiente de elevación, podría ser una 

respuesta adaptativa de los ecosistemas al cambio global. Por otro lado, se debe considerar que, a 

pesar de la capacidad adaptativa, la pérdida de especies en bosques tropicales de montaña podría 

aumentar en respuesta a otros impulsores como el cambio de uso del suelo, la deforestación y 

degradación de los bosques, el aumento en la frecuencia de eventos climáticos extremos y, el cambio 

en el régimen de precipitación, entre otros (Loarie et ál. 2009; Stork et ál. 2009; Orsenigo et ál. 2014; 

Vellend et ál. 2017; Sullivan et ál. 2020).  

Nuestros resultados sugieren que, al incorporar umbrales para validar cuando está ocurriendo o 

no termofilización, podría reducirse la sobreestimación del efecto del calentamiento global en la 

composición de los bosques. Es necesario ahondar en más estudios al respecto, enfocados en el 

conocimiento de la respuesta de las especies a la velocidad del cambio climático (Loarie et ál. 2009), 

los cambios de rangos geográficos de las especies en función de su nicho térmico (hipótesis de 

variabilidad climática) (Cuesta et ál. 2020), e incorporar dentro del análisis de la composición, otros 

impulsores como los disturbios naturales y antropogénicos (Danneyrolles et ál. 2019; Muñoz Mazón 

et ál. 2019).  

 

6.7. Conclusiones 

El índice de temperatura de la comunidad (CTI) es una métrica de composición funcional que 

tiene mucho potencial para la detección de la respuesta de los bosques a los gradientes espaciales de 

temperatura y al calentamiento del clima. Nuestro estudio confirma que el CTI de bosques lluviosos 

tropicales tiene relaciones fuertes predecibles con los gradientes altitudinales de temperatura. Por 

otra parte, la demostración rigurosa del cambio en el tiempo del CTI requiere de mayor rigor 

estadístico. El cálculo de umbrales de cambio como nuestro umbral de termofilización provee un 
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enfoque más conservador para este fin y nuestros resultados sugieren que la termofilización resultará 

ser menos común que lo que es sugerido por los pocos estudios anteriores. De hecho, el uso de un 

umbral estadístico indica procesos de criofilización en algunas parcelas. Las implicaciones de esta 

conclusión respecto a la capacidad natural de los bosques de adaptarse al calentamiento del clima, 

requieren más atención de parte de los investigadores. 
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7.1. Anexo 1 

VALORES DE DINÁMICA FORESTAL POR PARCELA, RASGOS FUNCIONALES Y RESUMEN DE DINÁMICA 

Cuadro 7.1 Datos de dinámica forestal de los bosques lluviosos de la Vertiente Caribe de Costa Rica entre 2012 y 2019 por parcela.  

Parcela X Y Elevación Zona de Vida N0 m r t Mr Rr ICAs ICAneto Dp T AB i 
1 560610 1101413 490 bmh-P 119 24 17 6.94 3.19 2.91 0.27 -0.93 514.4 25.48 
2 560714 1101056 550 bmh-P 124 38 28 6.90 5.17 1.86 0.31 -0.29 580.0 24.68 
3 560912 1100766 620 bmh-P 138 15 19 6.89 1.66 0.81 0.43 -0.01 716.0 34.44 
4 561140 1100308 570 bmh-P 141 19 30 6.92 2.07 2.75 0.41 -0.20 737.6 35.24 
5 561013 1101390 440 bmh-P 142 16 9 6.84 1.73 1.91 0.35 0.01 586.4 31.32 
6 561221 1100598 580 bmh-P 157 32 9 6.83 3.28 0.89 0.32 -0.72 709.6 30.28 
7 538740 1082737 1000 bp-P 141 36 7 6.50 4.43 0.74 0.50 -0.16 543.2 27.94 
8 538338 1083140 1010 bp-P 102 11 7 6.62 1.71 1.00 0.49 0.41 425.6 20.59 
9 527475 1081183 1010 bp-P 166 15 14 6.43 1.46 1.25 0.48 0.20 654.4 35.65 
10 526761 1081567 1120 bp-P 126 27 15 6.42 3.69 1.74 0.27 -0.48 496.0 26.47 
11 522072 1079639 1425 bp-P 151 30 12 6.87 3.17 2.22 0.35 -0.18 648.8 36.25 
12 522288 1079211 1560 bp-P 84 11 21 6.91 2.01 1.60 0.42 0.47 366.4 28.01 
13 522284 1078881 1635 bp-MB 144 18 24 6.88 1.92 2.07 0.50 0.59 666.4 24.19 
14 522109 1078549 1700 bp-MB 187 33 22 6.88 2.78 1.79 0.62 0.36 776.8 28.59 
15 523484 1077813 1400 bp-P 107 16 10 6.86 2.33 3.18 0.45 0.24 433.6 31.90 
16 522935 1078099 1560 bp-P 103 23 16 6.89 3.60 1.29 0.51 0.23 452.8 28.10 
17 522480 1078142 1660 bp-MB 127 26 6 6.89 3.27 0.67 0.42 0.01 516.8 26.15 
18 522060 1078028 1700 bp-MB 151 22 20 6.90 2.25 1.93 0.49 0.50 643.2 26.97 
19 523164 1077374 1331 bp-P 125 16 18 6.89 1.97 1.11 0.47 0.48 543.2 27.42 
20 515616 1074178 2150 bp-MB 103 8 16 6.28 1.28 2.27 0.46 -0.65 472.0 49.83 
21 515749 1073770 2220 bp-MB 124 10 8 6.65 1.26 0.94 0.47 0.39 582.4 43.89 
22 515510 1073296 2350 bp-MB 99 10 24 6.65 1.59 3.21 0.46 0.52 471.2 38.58 
23 514165 1070766 2600 bp-M 131 9 14 6.70 1.06 1.50 0.51 0.55 541.6 34.70 
24 533280 1058232 2700 bp-M 104 4 9 7.00 0.56 1.18 0.15 0.26 433.6 54.77 
25 533056 1058483 2810 bp-M 99 7 3 6.99 1.04 1.95 0.33 0.29 395.2 54.70 
26 532341 1058763 2740 bp-M 155 11 6 7.00 1.05 0.54 0.41 0.15 611.2 50.48 
27 532494 1058567 2780 bp-M 96 8 5 6.96 1.24 1.36 0.06 -0.03 377.6 38.35 
28 534132 1057111 2750 bp-M 100 4 10 6.98 0.58 0.73 0.25 0.37 416.8 37.73 
29 534435 1057075 2730 bp-M 129 5 19 6.98 0.57 0.43 0.48 0.68 544.0 33.01 

Convenciones: X: coord. en X; Y: coord. en Y (Sistema de coordenadas proyectadas UTM CR05); N0: no. tallos iniciales (2012), DAP> 10 cm; m: no. tallos muertos; 
r; no. tallos reclutados; t: tiempo de medición en años; Mr: tasa de mortalidad (% año-1); Rr: tasa reclutamiento (% año-1); ICAs: Incremento corriente anual de árboles 
sobrevivientes entre 2012-2019 (m2 ha año-1); ICAneto: Sumatoria de los ICA netos partir de ICA s + r- m (m2 ha año-1); Dp T: densidad de tallos promedio (N tallos ha-
1); BA i: área basal inicial de tallos (m2 ha-1). 



 
 

7.2. Anexo 2 

ANÁLISIS DE COMPONENTES PRINCIPALES PARA RASGOS DE ÁRBOLES Y 
CARACTERÍTICAS DEL SUELO 

El PCA de los valores CWM de rasgos funcionales de árboles (Figura 7.1-a), explicó el 89,2% 

de la variabilidad de los datos en dos componentes (CP). El CP1, con el 55,72% de la varianza 

explicada está relacionado positivamente con CWM N y CWM P foliar y negativamente con CWM 

WSG. Además, se observa que las medias ponderadas de estos rasgos no diferencian los bosques bp-

P y bp-MB ubicados entre los 1000 y 2350 msnm. Los valores de CWM WSG por otro lado, 

diferencian claramente los bosques montanos (bp-M) de los bosques por debajo de 2600 msnm., 

excepto por tres parcelas (20,21 y 22) en el Parque Nacional Tapantí - la Esperanza (ver Cuadro 4.1).  

El CP2 con el 33,48% de la varianza, presentó una relación positiva con CWM N/P y CWM 

SLA y negativamente con CWM P. Este último rasgo presentó, valores altos para los bosques de bp-

M, apoyando la separación realizada por el rasgo relacionado a la densidad de madera, e indicando 

características conservativas de estos bosques, donde los valores de CWM WGS son más altos. Por 

otro lado, los valores de CWM N/P apoyan la diferenciación de los bosques de tierras bajas del 

Parque Nacional Barbilla (tipo de bosque bmh-P). Se observó, por lo tanto, que las relaciones de 

estos rasgos podrían apoyar la relación encontrada entre la tasa de mortalidad a la altitud, que se 

explica más abajo. 

El PCA para los rasgos de suelo explicó por su parte (Figura 7.1-b), una variabilidad de los datos 

en un 88,9% dividida en dos componentes principales. El PC1 representó el 68,48% de la variabilidad 

y relacionó los valores de CWM C y CWM C/N de manera positiva y los valores CWM CICE 

negativamente. CWM C y CWM C/N apoyaron la separación de los bosques montanos (bp-M) los 

cuales presentan valores altos de estos rasgos. Por otro lado, CWM CICE separó los bosques de entre 

los 440 y 620 msnm. (bmh-P). Por ultimo, el PC2 explicó el 20,4% de la variabilidad y diferenció a 

los bp-MB (entre los 1425 y 2350 msnm.), debido a los bajos valores de CWM CICE. 

 



59 
 

 (a) 

 (b) 

Figura 7.1 Análisis de componentes principales (PCA). (a) valores CWM de rasgos funcionales de 

árboles y (b) valores de características de suelo.  
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7.3. Anexo 3 

Cuadro 7.2 Resumen de modelos lineales explorados significativos, a partir de las relaciones 
entre las variables predictoras con las variables de la dinámica de los bosques lluviosos de la vertiente 

Caribe de Costa Rica.  

Variable Modelo R2 adj X2 p-valor Tipo de 
modelo 

Modelo 
seleccionado 

Tasa de mortalidad 

Tasa_M ~ altitud 0.44 18.37 7.45E-06 

gam 

X 
Tasa_M ~ AB inicial + N/P 0.44 19.21 1.44E-05  

Tasa_M ~ PC2 rasgos 0.42 17.67 2.09E-05  

Tasa_M ~ PC1 suelo 0.23 10.05 2.18E-03  

Tasa de reclutamiento 

Tasa_R ~ altitud + SLA + P 0.32 7.02 1.57E-12 

gam 

X 
Tasa_R ~ altitud + SLA + N:P 0.35 7.35 6.43E-04  

Tasa_R ~ altitud + P + N 0.18 4.50 3.02E-02  

Tasa_R ~ C 0.17 3.45 8.96E-03  

ICA sobrevivientes 

ICA_sob ~ altitud 0.30 0.14 2.51E-03 

gam 

X 
ICA_sob ~ WSG 0.58 11.47 1.38E-08  

ICA_sob ~ N/P 0.41 9.21 6.13E-05  

ICA_sob ~ PC2 rasgos 0.50 11.85 2.27E-05  

ICA_sob ~ PC2 suelo 0.16 3.69 1.27E-02  

ICA Neto 

ICA_N ~ altitud 0.30 1.71 1.15E-03 

gam 

X 
ICA_N ~ altitud + AB_inicial 0.37 228.55 2.20E-16  

ICA_N ~ altitud + WSG 0.36 1.97 1.57E-04 X 
ICA_N ~ N/P 0.25 69.53 3.50E-03  

ICA_N ~ PC2 rasgos 0.26 77.23 5.20E-03  

ICA_N ~ PC1 suelo 0.22 67.55 1.08E-02  

Convenciones: R2 adj: coeficiente de determinación ajustado. X2: Prueba de verosimilitud de Chi 
cuadrado. 
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7.4. Anexo 4 

DISTRIBUCIONES DIAMÉTRICAS DE TALLOS EN ÁRBOLES VIVOS EN LA 
PRIMERA MEDICIÓN Y TALLOS MUERTOS TOTALES 

  

(a) (b) 

  

(c) (d) 

Figura 7.2 Distribución de diámetros de tallos de árboles vivos registrados en la medición inicial, 
en las parcelas del gradiente altitudinal. (a) bmh-P, (b) bp-P, (c) bp-MB y (d) bp-M. Barras 

corresponden a número de tallos y líneas enteras corresponden a área basal (AB; m2) en la parcela 

de (0,25 ha).  
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 (b) 

Figura 7.3 Distribución de diámetros de árboles muertos entre 2014-2019, registrados en las 

parcelas del gradiente altitudinal (a) número de tallos, (b) proporción de tallos (%). 

 

Cuadro 7.3 Tasa de mortalidad (% año-1) de árboles grandes (con DAP ≥ 0,60 m). 

No. Árboles medición inicial  163.00 
No. Árboles muertos 9.00 
Tiempo promedio (años) 6.82 
Tasa mortalidad árboles ≥ 60 cm 0.83 
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8. ANEXOS ARTÍCULO 2 

8.1. Anexo 1 

DETERMINACIÓN DEL UMBRAL DE LA TERMOFILIZACIÓN (UT) 

El fenómeno de termofilización es definido por Duque et al. (2015) y Fadrique et al. (2018), 

como el aumento en la abundancia relativa de especies termófilas o de zonas bajas en una comunidad, 

el cual puede ser medido a partir del puntaje de temperatura de la comunidad (PTC; ºC). Este es 

calculado a partir del promedio de los óptimos térmicos (OT; ºC) de las especies en la parcela, 

ponderadas por el área basal relativa. Con los PTC de cada periodo medido, se estimaron las tasas de 

termofilización anual (TRA; ºC año -1) y de termofilización por intervalos (TRI; ºC año -1) como se 

describe en el numeral 6.4.4 (página  42). 

El cálculo del umbral de la tasa anual de termofilización (UTTRA) se realizó mediante la técnica 

de bootstrap (n=1000), donde se remuestrearon los valores de TRA de las 29 parcelas (Anexo 2) y 

identificó el límite de superior (Umbral de termofilización) e inferior (Umbral de Criofilización ), 

con una confianza (IC) del 95% (Figura 8.1a).  
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 (b) 

Figura 8.1 (a) Histograma de remuestreo de los valores TRA (LS=0.88721, LI= 0.0024753) (c) La 

línea roja define el umbral de termofilización (UT) y la línea azul define el umbral de criofilización 

(UC), con un IC de 95%. 

 

Los resultados calculados en el remuestreo de los valores TRA, fueron reportados como los 

valores promedio de TRA así como los valores máximos y mínimos. 

 

 

Para el cálculo del umbral de la tasa de termofilización y criofilización por intervalos (UTTRI y 

UCTRI, respectivamente), se utilizó la técnica de bootstrap (n=1000) de los valores promedio de TRI 

para cada parcela y se construyó el límite superior e inferior con una de confianza del 95% (Figura 

8.2). 
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 (a) 

 (b) 

Figura 8.2 Histograma de remuestreo de los valores TRI (LS= 0,02209412, LI=-0,0008472579). La 

línea roja define el UTTRI y la línea azul define UCTRI con un IC de 95%. 

Los resultados calculados en el remuestreo de los valores TRI, fueron reportados como los 

valores promedio de TRI así como los valores máximos y mínimos. 

 

 

8.2. Anexo 2 

SALIDAS DE PRUEBAS ESTADÍSTICAS DEL SOFTWARE ‘R’ 

Todos los análisis estadísticos fueron realizados en el software R Core Team 2019) y se 

utilizaron las librerías ‘mgcv’ (Woods 2017), ‘nlme’ (Pinheiro et al. 2020), ‘car’ y ‘stats’ (R Core 

Team 2019), para la exploración de modelos. Adicionalmente, se realizaron gráficos de resultados 

usando la librería ‘ggplots2’ (Wickham 2016). 
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Relación analizada: promedio PTC ~elevación 

• Tipo de prueba: Modelo de regresión simple uso de la función ‘lm’ 

 

• R2 ajustado:0,92 

• Análisis de varianza y prueba con estadístico F 

 

Se encontraron relaciones significativas entre el promedio de PTC (ºC) y la elevación (p= 

2.573e-16). 

• Gráficos se supuestos estadísticos 
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Relación analizada: PTC ˜ elevación + (elevación | medición) 

• Tipo de prueba: Modelo de regresión lineal general mixto “GLMM” usando la función ‘lmer’, 

se incluyó la parcela como efecto aleatorio. 

 

• R2 ajustado: 0,99 utilizando la función ‘cor’ entre los predichos del modelo ‘lmer’ 

• Análisis de varianza, tipo III para la prueba de las hipótesis marginales y la prueba de Chi 

cuadrado: 

 
 

Se encontraron relaciones significativas entre PTC (ºC) y la elevación (p= 2e-16), pero no se 

encontraron relaciones significativas entre PTC y la interacción de la elevación y la medición 

(p<0.05). 

 

• Gráficos se supuestos estadísticos 



68 
 

 
 

Relación entre valores TRI ˜ elevación 

• Tipo de prueba: Modelo de regresión simple uso de la función ‘lm’. 

 

• R2 ajustado: -0.01584 

• Análisis de varianza y prueba con estadístico F: 
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No encontraron relaciones significativas entre TRI (ºC; año-1) y la elevación (p<0.05). 

 

• Gráficos se supuestos estadísticos 

  

Residuos vs. Predichos QQ-Plot 
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8.3. Anexo 3 

Cuadro 8.1 Relación de árboles grandes con DAP ≥ 60 cm que murieron entre 2012 y 2019 e información de termofilización, de las parcelas asociadas 
a los bosques lluviosos de la vertiente Caribe de Costa Rica.  

No. 
Parcela 

Tipo de 
bosque 

Elevación 
(msnm) 

Año de 
registro 

de 
muerte 

Especie OT BA CTI1 CTI2 CTI3 CTI4 CTI5 TRI1 TRI2 TRI3 TRI4 TRA 
Causa 

probable 
de muerte 

1 bmh-P 490 2014 Otoba novogranatensis 23.93 0.29 24.14 24.13 24.12 24.07 24.06 -0.014 -0.002 -0.053 -0.015 -0.084 -2 
1 bmh-P 490 2019 Elaeoluma glabrescens 25.55 0.74 24.14 24.13 24.12 24.07 24.06 -0.014 -0.002 -0.053 -0.015 -0.084 -2 
2 bmh-P 550 2015 Cupania juglandifolia 22.73 0.36 23.90 23.92 24.02 24.20 24.17 0.023 0.096 0.177 -0.023 0.272 -7 
3 bmh-P 620 2014 Vochysia allenii 23.93 0.84 23.43 23.44 23.46 23.48 23.49 0.008 0.021 0.017 0.017 0.064 -5 
4 bmh-P 570 2015 Matudaea trinervia 19.23 0.72 23.36 23.38 23.35 23.71 23.67 0.025 -0.033 0.360 -0.036 0.315 -2 
6 bmh-P 580 2019 Inga alba 25.35 0.51 23.46 23.47 23.45 23.45 23.39 0.016 -0.020 0.001 -0.063 -0.066 -2 
10 bp-P 1120 2017 Calophyllum brasiliense 23.41 0.51 22.33 22.33 22.32 22.35 22.25 0.000 -0.010 0.027 -0.102 -0.085 -4 
20 bp-MB 2150 2017 Quercus sapotifolia 15.03 2.01 16.03 16.12 16.13 16.14 16.24 0.088 0.013 0.009 0.102 0.212 -4 
22 bp-MB 2350 2019 Quercus sapotifolia 15.03 0.51 15.92 15.97 15.93 15.93 15.95 0.051 -0.038 0.002 0.018 0.033 -2 

Convenciones: OT: óptimo térmico de la especie (ºC) ;BA: área basal promedio (m2 ha-1); CTI: Índice de temperatura de la comunidad para cada una de las 5 mediciones 

entre el 2012-2019 (º C); TRI: Tasa de termofilización por intervalos, para el intervalo 1, 2, 3 y 4 (º C año-1); TRA: tasa de termofilización anual (º C año-1); Código de 
causa de muerte usado en parcelas del CATIE: -2: muerto en pie, -4: muerte por desraizado, -5: árbol quebrado a mas de 1.3 m de altura, -7: quebrado por otro árbol.  


