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RESUMEN

Los bosques tropicales cubren cerca de 18 millones de km?, almacenan cerca del 59%
del carbono terrestre almacenado a nivel global y son responsables del 34% de la
productividad primaria terrestre. Ademas de promover la formacion de nubes y las
precipitaciones regionales, juegan un rol primordial en la mitigacion del cambio climatico
por el secuestro y almacenamiento de grandes cantidades de carbono en forma de biomasa.
Sin embargo, son los ecosistemas en donde se dan cambios més grandes y rapidos de uso de
suelo relacionados con la deforestacion y la degradacion que pueden convertirlos en fuentes
de emisiones de CO;. Con estas continuas transformaciones afectando el balance de carbono
de los bosques maduros, la capacidad de secuestro y almacenamiento de carbono de los
bosques secundarios y el potencial productivo y de conservacion de los bosques de
produccion hace a ambos importantes ecosistemas que determinaran cémo los bosques
tropicales podran responder al cambio climético y ayudar en su mitigacion. Adicionalmente,
la resiliencia de los bosques tropicales a perturbaciones antropogénicas esta dada por
procesos dindmicos que, a su vez, son moldeados por diferentes impulsores que actian de
manera simultanea; entre estos estan la fertilidad del suelo, el efecto de la distribucion
espacial de los bosques, asi como la variacién de gradientes ambientales. Considerar estos
elementos y relacionarlos con el grado de perturbacion de bosques tropicales, podria ayudar
a establecer el potencial de secuestro y almacenamiento de carbono en forma de biomasa de

estos ecosistemas y establecer su vulnerabilidad y resiliencia ante el cambio climatico.
Palabras Clave

Bosques tropicales, mitigacion del cambio climético, fertilidad del suelo, Distribucion

espacial de los bosques, variacion de gradientes ambientales.
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1. INTRODUCCION
1.1. Antecedentes

Los bosques tropicales tienen un rol esencial en los ciclos de carbono, energia y agua de la tierra.
Estos ecosistemas son cruciales en la regulacion del clima y en la mitigacion del cambio climatico
ya que secuestran hasta 30% de las emisiones de CO; y representan al menos el 59% del carbono
terrestre almacenado a nivel global (Lewis et al. 2015; Yguel et dl. 2019), ya que el contenido de
carbono se obtiene multiplicando la biomasa por un factor igual a 0,5 (Fang ef d@/. 2001). El aumento
en las concentraciones atmosféricas de gases de efecto invernadero, especialmente del didoxido de
carbono (CO,) desde la era pre industrial (1850-1900) (IPCC 2007), han generado un aumento de
1,44 °C en la temperatura de la tierra impactando los flujos de CO; entre la superficie terrestre y el
clima (Jia et al. 2019). En este sentido, el flujo global del CO, dependera del balance entre el
potencial de acumulacion de biomasa a través de la fijacion de carbono (descarbonizacion) de los
bosques tropicales, y la respuesta que estos tengan a aumentos de temperatura y posibles cambios en
la precipitacion (Ledo et dl. 2016, Sullivan et da/. 2020).

La sensibilidad de las reservas de carbono de biomasa tropical, las tasas de productividad y la
persistencia del carbono fijado pueden ser estimados al relacionar su respuesta interanual y a corto
plazo con la variacion del clima (Sullivan et @/. 2020). Los escenarios del cambio climatico predicen
una disminucion del total de las precipitaciones y mayor variabilidad para muchas regiones del
tropico, lo que podria reducir la productividad de biomasa, la biomasa en pie y la capacidad de
resiliencia de los bosques en esas regiones (Poorter et dl. 2016, Anderson-Teixeira et dal. 2013).

Combinado con el cambio climatico, la capacidad de almacenamiento de carbono de los bosques
tropicales se ve continuamente amenazada por una serie de perturbaciones antropogénicas entre las
que se encuentran la deforestacion y degradacion que han contribuido por lo menos con 8,617 x 109
Mg afio! de carbono en el periodo 2003 - 2014. Adicionalmente, los incendios forestales, cuyos
regimenes han incrementado en las Gltimas décadas por eventos climaticos extremos y practicas
agricolas, han ocasionado pérdida continua de biomasa (Brando et al. 2019). Otras perturbaciones
antropogénicas incluyen la tala selectiva, que consiste en el aprovechamiento selectivo de algunas
pocas especies de arboles en bosques llamados de produccion o de aprovechamiento, que pueden no
afectar la cobertura, pero si modificar la funcionalidad del bosque (Piponiot et d/. 2016; Hérault y
Piponiot 2018); y perturbaciones mas duraderas como el cambio de uso de suelo relacionado con la
ganaderia, la agricultura industrial, la agricultura de tala y quema o la mineria (Lewis et d/. 2015).

La resiliencia de los bosques tropicales a perturbaciones duraderas y discretas esta dada por
diferentes procesos dindmicos que a su vez son moldeados por diferentes impulsores que actuan de
manera simultanea. Entre estos impulsores se encuentran la variacion del clima (precipitacion y
temperatura), la fertilidad del suelo, la cantidad y la calidad de vegetacion remanentes (abundancia,
rasgos funcionales, riqueza y diversidad de especies), asi como la variacion de gradientes ambientales
(Finegan et al. 2015, Prado-Junior et al. 2016, Poorter et dl. 2017). Lariqueza de especies en bosques
tropicales de tierras bajas tiende a aumentar con la precipitacion y una menor estacionalidad; la
densidad de arboles grandes, la biomasa en pie y su productividad incrementan con la disponibilidad
de recursos y disminuyen con la temperatura (Poorter et d/. 2015). Adicionalmente se ha reportado
que la productividad de biomasa es mucho mayor en climas himedos (1000 - 2500 mm/afio) que en
climas secos (<1000 mm /afio) y climas muy htimedos (>2500 mm/afio) donde la influencia de la



precipitacion parece saturar la productividad que es igual o menor que en climas himedos
(Anderson-Teixeira et dl. 2013).

1.2. Justificacion e importancia

Los bosques tropicales cubren cerca de 18 millones de km? y son los ecosistemas mas
biodiversos de la tierra (Yguel et dl. 2019). Ademas de promover la formacién de nubes y las
precipitaciones regionales, juegan un rol primordial en la mitigacion del cambio climatico por el
secuestro y almacenamiento de grandes cantidades de carbono (Bala et al. 2007; Lewis et dl. 2009;
Locatelli et dl. 2015) en forma de biomasa.

Al considerar solamente la biomasa terrestre, dos tercios del almacenamiento global de carbono
se encuentra en bosques tropicales primarios (Pan et @l. 2011). Segin Chazdon et al. (2005) estudios
demograficos y de productividad han documentado efectos de la variacion climatica en el
crecimiento y mortalidad de especies arboreas de bosques tropicales maduros, caracterizados por no
tener intervencion humana conocida reciente, y cuya composicion de especies podria ser impactada
por la alta mortalidad de arboles grandes (Slik 2004, Clark et dl. 2003; Chazdon et dl. 2005).
Adicionalmente, cambios repentinos en las concentraciones de CO; atmosférico podrian afectar el
ciclo y la acumulacion de biomasa en estos ecosistemas (Clark 2004).

Con estas continuas transformaciones afectando el balance de carbono de los bosques maduros,
la capacidad de secuestro de carbono de los bosques secundarios y el potencial productivo y de
conservacion de los bosques de aprovechamiento hace a ambos importantes ecosistemas que
determinaran como los bosques tropicales podran responder al cambio climatico y ayudar en su
mitigacion (Clark 2004; Chazdon et dl. 2005; Putz et al. 2012).

Contribuir al conocimiento sobre el potencial de secuestro y almacenamiento significativo de
CO; de estos tipos de bosque, puede promover su manejo sostenible y conservacion para alcanzar
objetivos nacionales e internacionales de mitigacion del carbono como el mecanismo REDD
(Reduccioén de las emisiones derivadas de la deforestacion y la degradacion de los bosques, 2005),
el Acuerdo de Paris (2015) y las metas del objetivo 15 de los ODS (Objetivos de Desarrollo
Sostenible, 2015).

Adicionalmente, es importante entender como factores ambientales, como la precipitacion,
temperatura o fertilidad del suelo, pueden influir en la capacidad de aalmacenamiento o
productividad de biomasa y esto a su vez, tener implicancias importantes en los niveles de CO»
atmosférico (Zuidema et al. 2013). Considerar estas relaciones podria ayudar a establecer la
vulnerabilidad y resiliencia al cambio climdtico de estos ecosistemas.
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2. OBJETIVOS
2.1. Objetivo general

- Contribuir al conocimiento sobre la biomasa en pie y la productividad de biomasa en
bosques tropicales himedos primarios, de produccion y secundarios en Costa Rica.

2.2. Objetivos especificos

1) Caracterizary establecer la relacion entre la biomasa en pie y la productividad de biomasa
de bosques primarios y secundarios en funcion a diferentes intensidades de perturbacion.

2) Caracterizar el impacto de factores espaciales y ambientales sobre la biomasa en pie y la
productividad de biomasa en los diferentes tipos de bosques.

3. HIPOTESIS DE INVESTIGACION

1) Mayor grado de perturbacion en bosques produciran mayores pérdidas de biomasa en pie
lo que conllevara a una productividad de biomasa mayor.

2) Labiomasa en pie sera mayor en bosques que se encuentren en zonas con precipitaciones
y temperaturas anuales intermedias y en suelos fértiles.



4. ARTICULO: ESTIMACION DE LA BIOMASA EN PIE Y LA PRODUCTIVIDAD DE
BIOMASA EN BOSQUES PRIMARIOS, BOSQUES DE PRODUCCION Y BOSQUES
SECUNDARIOS EN COSTA RICA.

4.1. Resumen

Los bosques tropicales son los ecosistemas donde se presentan cambios mas grandes y rapidos
de uso de suelo a través de la deforestacion y de la degradacion. Como resultado, se presentan
bosques con diferente grado de perturbacion que en esta investigacion han sido clasificados como
bosques primarios (que no han tenido intervencion humana reciente), bosques de produccion (cuya
perturbacion esta relacionada con la intensidad de aprovechamiento y los métodos de cosecha) y los
bosques secundarios, que representan una recuperacion de la cobertura forestal en areas que
previamente fueron agropecuarias. El objetivo de la presente investigacion fue caracterizar la
biomasa en pie y la productividad de biomasa de estos tres tipos de bosques presentes en Costa Rica,
y relacionar esta caracterizacion con factores ambientales (clima y suelo) y factores espaciales
(distribucion espacial de las parcelas) cuantificados con el uso de un analisis de coordenadas
principales de matrices vecinas (PCNM). Las variables de suelo, clima y espaciales fueron
relacionadas con la biomasa en pie y la productividad de biomasa utilizando un analisis de particion
de varianza (VARPART). Los bosques de produccion fueron los que mayor biomasa en pie
acumularon en el periodo estudiado. La productividad bruta fue mayor en bosques secundarios y la
productividad neta fue mayor en bosques primarios y bosques primarios de produccion. En general,
el suelo fue la variable ambiental que mayor porcentaje de variabilidad de biomasa en pie y
productividad de biomasa explico. La variabilidad de la biomasa y su productividad explicada por el
efecto de la variable espacial fue significativa, aunque menor que la explicada por el suelo. La
variabilidad explicada por el efecto de la variable clima no fue significativa para la biomasa en pie
ni para la productividad de biomasa. Los resultados de esta investigacion resaltan la importancia del
manejo sostenible y el aprovechamiento de impacto reducido de bosques tropicales de produccion y
su influencia en la dinamica de la biomasa y como estos ecosistemas podrian responder en la
mitigacion del cambio climatico.

Palabras claves

Biomasa, productividad de biomasa, factores ambientales, factores espaciales, fertilidad de
suelo, bosques tropicales primarios, bosques tropicales de produccion, bosques tropicales
secundarios.

Abstract

Tropical forests are the ecosystems where land-use changes occur more rapidly and greatly
through deforestation and degradation. As result forest with different perturbation grade happens that
in this investigation have been classified as primary forests (forest with no recent human
intervention), production forests (which perturbation grade is related to their logged intensity and
harvest methods) and secondary forests that represent the recovery of the forest cover in previous
farmer lands. This investigation’s objective was to characterize the stand biomass and the biomass
productivity in these three forests types in Costa Rica, and to relate this characterization with
environmental factors (climate and soil) and spatial factors (plot’s spatial distribution) quantified
with a Principal Coordinates of Neighbor Matrices (PCNM) analysis. A variation partitioning



(VARPART) analysis was used to relate soil, climate and spatial variables with the stand biomass
and the biomass productivity. Production forests showed more biomass accumulation in the studied
period. Gross productivity was higher in secondary forests and net productivity was higher in primary
and production forests. In general, soil was the main environmental variable that explained most of
the stand biomass and biomass productivity percentage variation. The stand biomass and biomass
productivity variation explained by the spatial variable was significant, but less than the explained
by the soil. The variation explained by the climate variable effect was not significative for the stand
biomass and the biomass productivity. The results of this investigation highlight the importance of
the forest sustainable management and the reduced impact logging in tropical production forests and
its influence in biomass dynamic, and how these ecosystems could respond in climate change
mitigation.

Keywords

Biomass, biomass productivity, environmental factors, spatial factors, soil fertility, tropical
primary forests, tropical production forests, tropical secondary forests.

4.2. Introduccion

El rol que juegan los bosques tropicales como uno de los principales ecosistemas proveedores
de servicios ecosistémicos, determina su importancia y la de su conservacion. Estos ecosistemas son
cruciales en la regulacion del clima y en la mitigacion del cambio climatico ya que secuestran hasta
30% de las emisiones de CO, (descarbonizacion). Los bosques tropicales representan al menos el
59% del carbono terrestre almacenado a nivel global (Lewis et al. 2015; Yguel et dl. 2019). Ademas
de estos servicios de regulacion, los bosques tropicales proveen otra variedad de servicios
ecosistémicos a mas de un billéon de personas como lefia, comida, medicina, entre otros (Diaz et dl.
2018).

El intercambio de agua y carbono que se da entre los bosques tropicales y la atmosfera, convierte
a estos ecosistemas en uno de los principales reguladores del clima a nivel local y global. Los bosques
tropicales mantienen altas tasas de evapotranspiracion que contribuyen a la formacion de nubes que
reducen la temperatura superficial y la radiacion que llega a la superficie terrestre (Bala et dal. 2007,
Bonan 2008). Adicionalmente, los procesos de fotosintesis involucran secuestro de CO, de la
atmosfera y su almacenamiento por medio de la fijacion en forma de biomasa (Karsenty ez a/. 2003).
Cambios en los flujos de carbono en estos ecosistemas por perturbaciones intensas (principalmente
antropogénicas), significan la pérdida de estos beneficios, y que estos bosques se vuelvan grandes
fuentes de CO; y contribuyan al calentamiento global (Bonan 2008; Lewis et al. 2015, Malhi 2012,
Mitchard 2018).

Los bosques tropicales almacenan aproximadamente 470 billones de toneladas de CO; en su
biomasa lefiosa y en el suelo (Pan et @/. 2011, Huntingford et a/l. 2013, Pugh et al. 2019), sin embargo,
son los ecosistemas donde se presentan cambios mas grandes y rapidos de uso de suelo a través de
la deforestacion o la degradacion (Chazdon et dl. 2016, Poorter et al. 2016, Mitchard 2018). Entre
1990 y 2015, el area de bosques tropicales declind en 195 millones de ha, a una tasa de 9.5 millones
ha afo! en los 90’s a 5,5 millones ha afio! entre el 2010 y el 2015, liberando entre 0,5 y 3,5 Pg C
afio”! como consecuencia de la deforestacion y la degradacion (Keenan et dl. 2015, Baccini et dl.
2017, Mitchard 2018). Como resultado, se presentan bosques con diferente grado de perturbacion,
que se define como un evento ocasional que provoca pérdidas de biomasa (Piponiot et al. 2018);
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entonces, se pueden diferenciar a los bosques primarios (que no han tenido actividad humana
reciente), y bosques con diferente grado de perturbacion como los bosques de produccion (cuyas
perturbaciones pueden ser discretas o intermedias) y los bosques secundarios (que son el resultado
de perturbaciones intensas) que representan recuperacion de cobertura forestal en areas
agropecuarias. Estos bosques se han definido como la vegetacion lefiosa que se desarrolla luego de
que el cambio de uso de suelo haya dafiado o destruido la vegetacion original, o de que el sitio se
haya dejado en descanso (Finegan y Nasi 2004).

La cantidad y productividad de biomasa de los bosques tropicales puede variar en funcion al
grado de su perturbacion. Los bosques tropicales primarios pueden llegar a secuestrar hasta 1x10° +
0,5%10° Mg C afio! (Pan et al. 2011, Baccini et al. 2017); los bosques secundarios, después de 20
afios de sucesion, pueden llegar a almacenar hasta 3,05 Mg C ha! afio! dependiendo del sitio y sus
caracteristicas (Poorter et al. 2016). En el caso de los bosques de produccion, se ha reportado una
productividad entre 0,04 y 5,5 Mg C ha'! ha'! afio”! de biomasa después del aprovechamiento que
depende de diversos factores como la biomasa inicial (pre aprovechamiento), la intensidad del
aprovechamiento y la duracion de los ciclos de corta (Rutishauser et d/. 2015, Yguel et al. 2019,
Piponiot et dl. 2019), que impactan directamente en la acumulacion de biomasa.

Caracterizar la dindmica de la biomasa y su respuesta al cambio climatico, requiere de entender
los procesos que gobiernan la distribucion de sus reservas (Ledo et dl. 2016). Cambios a largo plazo
en la acumulacion de la biomasa en bosques tropicales estan dados por multiples impulsores
biogeoquimicos, que posiblemente incluyen efectos de la fertilizacion por las concentraciones
elevadas de CO; atmosférico, el cambio climatico regional (temperatura, precipitacion y radiacion)
y el uso del suelo (Zhu et dal. 2016). La sensibilidad de la biomasa en pie y la productividad de
biomasa tropical estd relacionada con su respuesta a corto plazo a la variacion climatica.
Temperaturas maximas estan entre los predictores mas importantes asociados con el crecimiento mas
lento de los arboles y la reduccion de la productividad de biomasa por hectarea; asi como eventos de
sequia incrementan la mortalidad de arboles (Ballantyne ef d/. 2017, Sullivan et dl. 2020) .

Adicionalmente, a una escala regional, la cantidad de biomasa en bosques tropicales responde a
variaciones en la fertilidad y las propiedades fisicas del suelo, la topografia, la interaccion entre suelo
y factores climaticos, la densidad de arboles, la distribucion y composicion de las especies y la
estructura local de sus comunidades (John et d/. 2007, Réjou-Méchain et al. 2014, Ledo et al. 2016,
Santiago-Garcia et dl. 2019). Igualmente la informacion espacial explicita de la extension y
distribucién de diferentes tipos de bosque puede estar relacionado con las variaciones en el
almacenamiento de la biomasa (Chazdon et al. 2016, Santiago-Garcia et al. 2019).

En este sentido, se debe considerar también, el efecto de la fragmentacion en paisajes tropicales,
derivada de la aparicion de limites abruptos entre diferentes usos de suelo y bosques y la consecuente
aparicion del efecto de borde. La respuesta de los bosques a efectos de borde puede variar
ampliamente y afectar la integridad del ecosistema. Varios estudios han documentado que los efectos
de borde pueden incrementar la mortalidad de arboles grandes que se encuentren cerca al borde, asi
como aumentar la densidad de tallos, area basal y por lo tanto de biomasa de arboles con diametros
menores a 20 cm en estos habitats y mejorar el dinamismo (Schedlbauer ef d@l. 2007, Zahawi et dl.
2017). Sin embargo, la proliferacion de especies de arboles sucesionales de rapido crecimiento como
resultado del incremento de la mortalidad de arboles cerca de los bordes del bosque, podria provocar
cambios estructurales ¢ influenciar la composicion de especies, reducir la biomasa en pie e impactar



el ciclo de nutrientes en bosques fragmentados (Laurance et dl. 2006, Schedlbauer et dl. 2007). Se
ha documentado que los efectos de borde en bosques tropicales han causado cerca del 31% de las
estimaciones de emisiones anuales de carbono debidas a la deforestacion tropical (Brinck er dl.
2017).

En 2017, se estim6 que solo el 20% de los bosques tropicales remanentes a nivel global, eran
considerados como no perturbados y estructuralmente intactos (Potapov et dl. 2017, Piponiot et dl.
2018). Bajo este escenario, el potencial productivo y de conservacion de los bosques de produccion
y la capacidad de secuestro de carbono y su almacenamiento en forma de biomasa de los bosques
secundarios, hace a ambos, importantes ecosistemas que determinaran como los bosques tropicales
podran responder al cambio climatico y ayudar en su mitigacion (Clark 2004; Chazdon et dl. 2005;
Putz et al. 2012, Poorter et al. 2016, Lennox et al. 2018). Por lo tanto, conocer la capacidad de
almacenamiento y productividad de biomasa de bosques bajo diferentes intensidades de
perturbacion, y la relacion de esta con factores climaticos (precipitacion y temperatura) y factores
ambientales (fertilidad del suelo), podria permitir estimar el potencial de secuestro y almacenamiento
de CO» y su respuesta al cambio climatico.

La presente investigacion se realizo en Costa Rica en bosques naturales con diferentes grados
de perturbacion: primarios, secundarios y de produccion. Este contexto se ha dado ya que entre los
afios 1987 y 2014, la cobertura forestal del pais alcanzo 52% de la superficie, con un incremento de
mas de 1628 km? de ganancia neta de vegetacion lefiosa a través de la sucesion secundaria (Delgado
et al. 2018). Adicionalmente, el manejo de bosques naturales en el pais ha sido regulado desde el
establecimiento de la Ley Forestal No. 7575 en 1996, que prohibe la conversion del suelo de bosque
a no bosque (Arroyo-Rodriguez et dal. 2015). El enfoque de la politica forestal se ha orientado hacia
la proteccion de los bosques primarios para el sector del ecoturismo: alrededor del 50% de la
superficie forestal del pais se encuentra en areas protegidas (FAO, 2016).

El objetivo general de esta investigacion fue estimar la biomasa en pie y la productividad de
biomasa de bosques con diferente grado de perturbacion: primarios, primarios de produccion y
secundarios. Esto, a través de datos colectados con el uso de parcelas permanentes de monitoreo,
establecidas en diferentes zonas de Costa Rica en el periodo 2000 — 2015 por el Observatorio de
Ecosistemas Forestales de Costa Rica (OEFo). Los resultados obtenidos fueron relacionados con
variables espaciales, variables climaticas, las zonas de vida y variables de suelo, para ver si estas
tenian algun efecto en la acumulacion de biomasa. Los resultados permitieron identificar los bosques
con mayor potencial de secuestro y almacenamiento de carbono y determinar factores ambientales
que influyen en la variabilidad de la biomasa. Por lo tanto, la conservacion y el manejo sostenible de
estos bosques seran claves para la mitigacion del cambio climatico.

4.3. Materiales y métodos
4.3.1.Area de estudio

Esta investigacion se realizo con datos de bosques primarios, bosques de produccion y bosques
secundarios de Costa Rica. Se ubica entre los 08°02'26" y 11°13'12" de latitud Norte y 82°33'48" y
85°57'57" de longitud Oeste; es un pais situado en la faja Tropical (IGN, 2005). Los sistemas
montafiosos en Costa Rica dividen al territorio en cinco regiones climaticas definidas, dos en la
vertiente del Caribe o Atlantico, y tres en la vertiente Pacifica (Figura 1). Al mismo tiempo, Costa



Rica esta dividida en 12 zonas de vida o formaciones vegetales y 12 zonas de transicion, con base en
factores ambientales como humedad, precipitacion y temperatura (Quesada 2005).

Mapa: Quesada R. 2007

Figura 1. Mapa de relieve de las regiones climaticas de Costa Rica.

4.3.2. Red de parcelas permanentes de monitoreo OEFo

El Observatorio de Ecosistemas Forestales de Costa Rica (OEFo) cuenta con una red de mas de
400 parcelas permanentes de monitoreo en el territorio de Costa Rica. Su objetivo es evaluar el estado
y la dindmica de los ecosistemas forestales del pais de acuerdo con su grado de perturbacion y generar
conocimiento acerca de los servicios ecosistémicos que estos bosques proveen. Entre sus lineas de
trabajo incluyen determinar los impactos de los impulsores de cambio, como el cambio climatico, la
deforestacion, la fragmentacion y la tala selectiva en el estado de los bosques tropicales naturales y
los servicios ecosistémicos que estos proveen a la sociedad. El OEFo estd conformado por las
siguientes instituciones que colaboraron con la facilitacion de bases de datos para la presente
investigacion:

- Centro Agronomico Tropical de Investigacion y Ensefianza (CATIE).

- Comisién de Desarrollo Forestal de San Carlos (Codeforsa).

- Fundacion para el Desarrollo de la Cordillera Volcanica Central (Fundecor).

- Tecnologico de Costa Rica (TEC).

- Instituto de Investigaciones y Servicios Forestales (Inisefor) de la Facultad de Ciencias
de la Tierra y el Mar de la Universidad Nacional (UNA).
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- La Organizacion de Estudios Tropicales (OET).
- La Asociacion Centro Cientifico Tropical (CCT).

Las parcelas permanentes de monitoreo seleccionadas para esta investigacion estuvieron
establecidas en 11 zonas de vida y zonas de transicion (Holdridge 1966, Quesada 2007) que se

describen en el Cuadro 1 y se muestran en la Figura 2. Su distribucion fue variable; casi el 58% se

estableci6 en la region de la vertiente del Norte, dando predominancia a la zona de vida del bosque
muy humedo tropical sobre las otras zonas de vida.

Cuadro 1. Se muestran las zonas de vida en las que OEFo tiene establecidas parcelas permanentes de

monitoreo, el piso altitudinal al que pertenecen, los rangos de precipitacion y temperatura y el nimero
de parcelas por zona de vida

Zona de vida Piso Rango Régimen de Temperatura No. Tipo de

altitudinal altitudinal precipitacion ©0) parcelas bosque
(msnm) (mm)

Bosque seco tropical (BST)  Basal 0-700 1000 - 2000 24 -30 10 secundario

Bosque humedo tropical Basal 0-700 2000 - 4000 24 - 30 8 primario

(BHT)

Bosque humedo premontano  Premontano 700 - 1400 2000 - 4000 18 -24 3 primario (1)

transicion a basal (BHPtB) secundario (2)

Bosque humedo tropical Basal 0-700 2000 - 4000 24 - 30 3 primario (2)

transicion a premontano secundario (2)

(BHTtP)

Bosque muy humedo Premontano 700 - 1400 4000 - 8000 18-24 1 primario

premontano (BMHP)

Bosque muy humedo Premontano 700 - 1400 4000 - 8000 18-24 18 primario (1)

premontano transicion a produccion

basal (BMHPtB) (17)

Bosque muy humedo Basal 0-700 4000 - 8000 24 -30 99 primario (54)

tropical (BmHT) produccion

(40)
secundario (5)

Bosque muy humedo Basal 0-700 4000 - 8000 24 - 30 6 produccion

tropical transicion a

premontano (BmHTtP)

Bosque pluvial premontano ~ Premontano 700 - 1400 8000 + 18 -24 7 primario (4)

(BPIP) produccion (3)

Bosque pluvial premontano ~ Premontano 700 - 1400 8000 + 18-24 4 Produccion

transicion a basal (BPIPtB)

Bosque seco tropical Basal 0—-700 1000 - 2000 24 -30 10 secundario

transicion a himedo

(BSTtH)
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Figura 2. Mapa de la distribucion de las parcelas de la red OEFo en Costa Rica y las zonas de vida.
Los colores de las parcelas de OEFo distinguen los diferentes tipos de bosque que fueron
monitoreados.

4.3.3. Material

4.3.3.1.  Bases de datos y seleccion de parcelas

Las bases de datos fueron proporcionadas por las siguientes instituciones de OEFo: CATIE,
CODEFORSA, FUNDECOR, TEC ¢ Inisefor — UNA. Estas fueron elaboradas por medio de registros
de individuos en campo con parcelas permanentes de monitoreo. El area de las parcelas vari6 entre
0,24 y 1,66 ha. En la mayoria de las parcelas se midieron arboles con diametro mayor o igual a 10
cm a una altura de 1,3 m del nivel del suelo. Todos los arboles fueron identificados a nivel de género
y familia; en la mayoria de los casos la identificacion llego a nivel de la especie. La identificacion
fue realizada por personal calificado y botanicos. La informacion de las parcelas seleccionadas se
presenta en el Cuadro 2.

12



Cuadro 2. Caracteristicas de las parcelas seleccionadas de la red OEFo. Se muestra el nimero de
parcelas por tipo de bosque, segun la institucion, asi como el area de las parcelas y los tratamientos
recibidos

Instituciéon Tipo de bosque No. de Tamaiio (ha) Tratamiento
parcelas
Primario 13 1 Sin aprovechamiento
Primario 36 0.2 Fragmentado — sin
aprovechamiento
CATIE
Primario 18 1 Aprovechado, con
aprovechado tratamiento silvicultural
Secundario 4 1,16-1,44-1,6 Cosechadoy
abandonado
CODEFORSA  Primario 8 1 Aprovechado
aprovechado
Primario 5 0,3 Sin aprovechamiento
FUNDECOR Primario 33 03-1 Aprovechado
aprovechado
Primario 9 1-0,25 Sin aprovechamiento
TEC Primario 12 1 Aprovechado
aprovechado
Secundario 11 0,36 -1 Cosechado y
abandonado
UNA Primario 7 1 Sin aprovechamiento
Secundario 13 1-0,24-0,36 Cosechado y
abandonado

La seleccion de las parcelas para esta investigacion se realizo segun la disponibilidad de las
variables necesarias para el objetivo de estimacion de la biomasa en diferentes tipos de bosque. Las
bases de datos debian incluir la siguiente informacion: tipo de bosque, es decir bosque primario, de
produccion o secundario, el afio de perturbacion (aprovechamiento para bosques de produccion o de
cosecha para bosques secundarios), nombre del sitio o experimento, coordenadas geograficas, el area,
parcela, el nimero del arbol, el género, la especie, la forma de vida (arbol, palma o liana), el diametro
(DAP), la altura de medicion del diametro (POM) y el afio de medicion. Las variables utilizadas para
alcanzar los objetivos de la investigacion se presentan en Cuadro 3.
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Cuadro 3. Variables utilizadas para responder a los objetivos de la presente investigacion. La
disponibilidad de estas fue clave para seleccionar las parcelas de este estudio

Objetivos Variables

Estimacion de la biomasa y la productividad de | Tipo de bosque (primario, de produccion,
biomasa secundario)

Forma de vida (palma, liana, arbol)
Género, especie

Numero del arbol

Diametro a la altura del pecho
Coordenadas geograficas: latitud y longitud

Afio de medicion

Relacion entre factores ambientales y | Coordenadas geograficas

climaticos con biomasa Biomasa obtenida en el Objetivo 1

Productividad de biomasa de bosques | Tipo de bosque

secundarios y uso previo del suelo Perturbacion: afio de deforestacion

Las palmas fueron excluidas de esta investigacion ya que no fueron consideradas en las
mediciones de todas parcelas escogidas, por lo que incluirlas en el analisis podria extrapolar la
estimacion de la biomasa para algunas parcelas en relacion con otras. Ademas, estas no presentan
crecimiento diamétrico por lo que es dificil estimar su contribucién a la productividad. Las lianas
también fueron excluidas del analisis ya que no existe un inventario consistente sobre sus datos.

4.3.3.2. Variables ambientales: Factores climaticos y edadficos

Para caracterizar la relacion de factores climaticos con la biomasa en pie y con la productividad
de biomasa se consideraron la precipitacion y la temperatura media anual de todas las parcelas. Estos
factores fueron obtenidas de la base de datos Chelsa (Climatologies at high resolution for the earth’s
land Surface areas) (Karger et al. 2017; Karger et al. 2018), a través de su interpolacion con las
coordenadas de ubicacion de las parcelas mediante el uso del software Rstudio (Rstudio Team 2019).

Ademas de la temperatura y la precipitacion, se consideraron factores edaficos como las
caracteristicas de fertilidad del suelo que fueron obtenidas de la base de datos del Centro de
Investigaciones Agronémicas (CIA) de la Universidad de Costa Rica (Mata et dl. 2016). Esta base
de datos cuenta con mas de 1500 puntos de muestro de suelo distribuidos por todo el territorio de
Costa Rica. Los valores de fertilidad obtenidos fueron escogidos segun la cercania y la zona de vida
de los puntos de muestreo de CIA con las parcelas de la red OEFo. Cada muestra de suelo consideraba
entre 3 y 4 horizontes que variaban en profundidad; para esta investigacion se consideraron valores
con profundidad entre 0 y 40 cm (Sesnie et al. 2009, Santiago-Garcia et al. 2019). Para evaluar la
fertilidad del suelo se consideraron las siguientes variables: pH en agua, acidez, Ca, Mg, K, capacidad
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de intercambio cationico efectiva (CICE), Zn, P, Cu, Fe, Mn, porcentaje de materia organica (%MO),
C organico (Corg) y el porcentaje de arena, limo y arcilla en el suelo, Estas variables fueron
consideradas como atributos de fertilidad por el CIA y también fueron consideradas en el estudio de
Santiago-Garcia et dl. (2019).

Adicionalmente, a partir del mapa de las zonas de vida obtenidas del Atlas de Costa Rica (Ortiz-
Malavasi 2014), se realizd una interpolacion con las coordenadas geograficas de las parcelas
seleccionadas y se construyo una matriz con esta informacion. Para poder utilizar la informacion de
las zonas de vida, fue necesaria su transformacion a variables cuantitativas (dummy) y para ello se
utilizé la funcion spread en el software Rstudio. Se incluyen estas variables en el analisis ya que,
ademas de incluir variables climaticas, consideran variables de elevacion.

4.3.4. Metodologia

4.3.4.1.  Depuracion y consolidacion de las bases de datos

Para cada base de datos, se verificd que todos los registros contaran con las variables necesarias
para alcanzar los objetivos. En una primera etapa, se verifico que en las bases originales no existieran
registros duplicados o inexistentes y que existiera coherencia entre las unidades y las variables. Al
finalizar esta revision, en una segunda etapa, las bases de datos fueron consolidadas en un mismo
formato y se exportaron al sofiware estadistico Rstudio (Rstudio Team 2019) para su posterior
limpieza, depuracion y revision.

Se trabajé en la interfaz Rstudio, usando librerias como dplyr, stringr, lubridate, readxl con las
que se identificaron todos los registros que tenian algin dato faltante y si este era un registro de
diametro, fue eliminado. Los demas datos, como niimero de parcela, subparcela, afio de medicion o
area, fueron completados con la informacion de la parcela o subparcela. La informacion de la
columna “forma de vida” permitié identificar si el registro pertenecia a un arbol, a una liana o a una
palma y remover los registros de lianas y palmas de las bases de datos.

Para la depuracion de las bases de datos se hizo una revision de las especies y géneros
identificados utilizando la funcion correctTaxo del paquete BIOMASS, que, a través del Servicio de
Resolucion de Nombres Taxonomicos (TNRS, 2013) y la interfaz Taxosaurus, corrige errores
tipograficos en los nombres taxondomicos de cada registro.

En una tercera etapa se utilizé el paquete ForestData que provee de correcciones simples y
genéricas a censos forestales. Para usar este paquete fue necesario transformar el diametro (DAP) de
milimetros a centimetros. Se utilizdé la funcidn correct size que provee correcciones para las
mediciones del DAP en inventarios forestales y se da a partir del punto de medida (POM o point of
measurement) que se refiere a la altura a la que se midio el didmetro; este por lo general es a 1,3 m
del nivel del suelo. En general, pocos fueron los registros de arboles que contaron con este dato, por
lo que para la mayoria se asumi6 la medida estandar (1,3 m) y para los que lo tenian se construyo
una funcion que reconociera y mantuviera el cambio de POM para las mediciones posteriores que
presentaran estos cambios de altura.

La funcion correct size reconoce los cambios en el POM y en base a estos, desestima la pérdida
del tamafio observada entre mediciones. Para la funcion correct size un incremento anual del
diametro mayor a 50 mm entre dos mediciones de un mismo individuo, es considerado anormal. Esto
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se aplica a todas las especies excepto a las especies pioneras conocidas que, muchas veces, exhiben
crecimientos rapidos; en estos casos, un incremento de hasta 80 mm es tolerado. Un decremento
anual de 2 mm o mas entre dos mediciones es también considerado anormal. Esta funcion ademas
ajusta las medidas de los DAP con relacion a mediciones anteriores.

4.3.4.2. Estimacion de la biomasa en pie (AGB)

Para la estimacion de la biomasa en pie (AGB) se seleccionaron parcelas que hubieran sido
medidas en el periodo 2000 — 2015. Se escogid este periodo ya que incluye a la mayoria de las
parcelas y permite tener informacion reciente. En este periodo, el nimero de monitoreos de las
parcelas varié mucho entre las instituciones y los tipos de bosques, habiendo parcelas que tuvieron
desde una sola medicion hasta parcelas que tuvieron 10 mediciones (Anexo 1). Todas las parcelas
estaban caracterizadas segun su tipo de bosque.

Para estimar la AGB (Mg ha') de los arboles se utilizé la funcion computeAGB del paquete
BIOMASS con el software Rstudio. Esta funcion utiliza la ecuacion pantropical de Chave et dl. (2014)
que utiliza las variables densidad de madera del arbol, DAP y altura seglin se muestra a continuacion:

AGB =0.0673 * (WD *H * D"2) *0.976

Para estimar la variable densidad de madera (WD) se usé la funcion getWoodDensity del paquete
BIOMASS. La estimacion se hace a partir de la taxonomia de los arboles o la de sus congéneres
utilizando la base de datos global de densidad de madera (Chave et dl., 2009; Réjou-Méchain et al.,
2017) y devuelve un valor a nivel de especie (g/m?®) que representa la masa seca dividida por el
volumen seco. Para los arboles que no fueron identificados a nivel de especie, el paquete BIOMASS
promedia valores de densidad de madera por nivel taxonémico (género) o asigna valores medios por
subparcela.

Siendo la altura del arbol (H) una variable que no se encontraba disponible en las bases de datos,
se utilizo la funcion retrieveH, también del paquete BIOMASS, que estima la altura del arbol a partir
del modelo general de Chave et dl. 2014. En el modelo se relaciona la altura del arbol con el didmetro
y las variables bioclimaticas que incluyen el déficit climatico de agua y la estacionalidad de la
temperatura y la precipitacion. Para estimar estas variables bioclimaticas se utilizan las coordenadas
geograficas de las parcelas.

La estimacion de la AGB a nivel de parcela fue el resultado de la suma de las biomasas de todos
los arboles en cada parcela en Mg ha!. Para considerar el nimero de monitoreos de varios afios, se
calculd un promedio por parcela con base en la cantidad de monitoreos y se obtuvo una biomasa
media; esto permitio considerar la variabilidad anual de la biomasa. Finalmente, para poder comparar
la biomasa en pie entre los bosques con diferente grado de perturbacion, se sumo la biomasa de todas
las parcelas y se dividio entre el nimero de parcelas por tipo de bosque.

Para comparar la AGB entre los tipos de bosque se realizé un ANOVA (analisis de varianza)
usando modelos lineales generales con el software /nfostat (Di Rienzo et al. 2012). Se considero
como efecto fijo el tipo de bosque y como efecto aleatorio a la parcela. Los criterios AIC y BIC
indicaron que el mejor modelo fue sin efecto aleatorio de parcela. Debido a que las medias provienen
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de parcelas con diferente cantidad de mediciones (1 a 6), se usé esta covariable como un ponderador
en la funcion de varianzas.

Los supuestos de normalidad fueron evaluados mediante Qqplot, y el supuesto de homogeneidad
de varianzas usando graficos de residuos versus predichos (Anexo 2.1 y Anexo 2.2).

4.3.4.3. Estimacion de la productividad de la biomasa (AAGB)

Para la estimacion de la productividad de biomasa (AAGB) se escogieron parcelas cuyos
criterios de seleccion fueron que hubieran sido medidas en el periodo 2000 — 2010 y tuvieran un
monitoreo de al menos seis afios (Anexo 3). Este periodo fue escogido porque incluye a la mayoria
de las parcelas con un minimo de seis afios de medicion, considerado un tiempo adecuado para
evaluar la productividad. (Picard er ¢l 2010, Finegan et @l 2015). El niimero de afios entre
monitoreos de las parcelas vari6 entre seis y diez, en el periodo 2000 - 2010.

A partir de la AGB estimada para cada arbol, se estim¢6 la productividad de biomasa bruta
(AAGBD) y la productividad de biomas neta (AAGBn). La estimacion de la productividad de biomasa
bruta se hizo siguiendo la metodologia planteada por Finegan et dl. (2015) que usa la terminologia
de Chave et al. (2003) en la que:

o Elincremento de la biomasa de los sobrevivientes (Mg ha™! afio™) es el incremento anual
por parcela de la biomasa producida por los arboles sobrevivientes entre los periodos #
(inicial) a #; (final).

o El incremento de biomasa de los reclutas (Mg ha! afio!) se midi6é como el incremento
anual de la biomasa obtenida en el #; de arboles que alcanzaron el limite de los 10 cm
de diametro durante el periodo escogido de crecimiento. Esta se calculd como la
diferencia entre la biomasa del recluta, calculada en el ¢; y la biomasa del mismo arbol
cuando este tenia un DAP de 10 cm. Este ajuste se hace porque el valor del incremento
de la biomasa es para arboles con DAP > 10 cm. Para estimar la biomasa del arbol con
DAP = 10 cm se utilizé la ecuacion de Chave et dl. 2014 usada para estimar la AGB.

La productividad de biomasa bruta (AAGBDb) se estimdé como la suma de la biomasa de los
sobrevivientes (AGBgurv) mas la suma de la biomasa de los reclutas (AGB:.c) en cada parcela y se
dividio6 entre el nimero de afios entre monitoreos:

AAGBb — AGBQ‘"‘\/ + AGBrcc
ti—to

La productividad de biomasa neta (AAGBn), se estim6 como la diferencia de la AGB en el #;y
la AGB en el fy, que considera a sobrevivientes, reclutas y muertos en ambos tiempos y se divide
entre el nimero de afios entre monitoreos:

AAGBn = AGBS1 — AGBSO

t1—to
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Para comparar las productividades de biomasa bruta (AAGBDb) y neta (AAGBn) entre los tipos
de bosque se realizo un ANOVA (analisis de varianza) usando modelos lineales generales y mixtos
con el software /nfostat (Di Rienzo et al. 2012). La zona de vida y la institucion a la que pertenecen
las parcelas fueron utilizadas como un efecto aleatorio para contemplar el desbalance en el numero
de parcelas por tipo de bosque. Para considerar el hecho de que los datos son obtenidos a partir de
periodos de seis a diez afios, se utilizo el numero de afios entre mediciones como una variable de
peso en la funcion varianza. Ademas, se modeld una funcién de varianza para dos categorias
obtenidas mediante analisis de conglomerados jerarquicos (método de Ward, distancia Euclidea) de
las varianzas de las combinaciones de zona de vida e institucion. Para la comparacion de AAGBD se
utilizé como covariable la biomasa inicial de las parcelas; esta variable no fue considerada para la
comparacion de AAGBn entre bosques, ya que esta no fue significativa para este analisis.

Ambos modelos cumplieron con los supuestos de normalidad que fueron evaluados mediante
Qgplot, y el supuesto de homogeneidad de varianzas usando gréaficos de residuos versus predichos.

4.3.4.4. Variables espaciales: Andlisis de coordenadas principales de matrices
vecinas (PCNM)

Para evaluar el efecto de la reparticion espacial de las parcelas en la variacion de la AGB y la
AAGB se utiliz6 el analisis de coordenadas principales de matrices vecinas (PCNM) como variable
espacial. Esta fue calculada a través de una transformacion logaritmica de las coordenadas espaciales
de cada parcela que resulta en una matriz de distancias euclidianas entre estas. Para detectar y
cuantificar los patrones espaciales estos valores logaritmicos se truncan para crear una segunda
matriz de autovalores que es sometida a un analisis de componentes principales (ACP). El resultado
es un conjunto de autovectores llamados PCNM (Borcard y Legendre 2002, Dray et d/. 2006). Estos
representan la estructura espacial de las parcelas a diferentes escalas. El analisis fue realizado en el
software Rstudio (Rstudio Team 2019) con la libreria Vegan y la funcion PCNM (Oksanen et dl.
2013).

4.3.5.Analisis de Datos

4.3.5.1 Forward Selection

Para evaluar la relacion de la AGB y la AAGB con las variables espaciales y ambientales se
realiz6 una estandarizacién de las variables explicativas precipitacion, temperatura, y suelo. A
continuacion, se realizé un forward selection utilizando la funcion forward.sel del paquete Vegan en
la interface Rstudio (Rstudio Team 2019) para las matrices de suelo y PCNM. Esta funcion selecciona
las variables mas asociadas a la matriz de respuesta (AGB y AAGB) a través de un proceso de
permutacion usando residuos del modelo reducido; este proceso regresa una base de datos con las
variables seleccionadas, el R? y el R? ajustado acumulado de las variables y los estadisticos de prueba
F y p (Blanchet et dl. 2008). Para la matriz de PCNM la prueba de hipoétesis se basé en 1000
permutaciones y se us6 un enfoque conservador con o = 0,01. La prueba de hipotesis para la matriz
de suelos se baso en 999 permutaciones con o = 0,05.

Para verificar que no existiera correlacion entre las variables seleccionadas por la funcion

forward.sel, y las variables climaticas y zonas de vida, se utilizo el coeficiente de correlacion de
Pearson para AGB y AAGB.
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4.3.5.2. Particion de la varianza (VARPART)

Para poder evaluar el porcentaje de variacion de la AGB y la AAGB explicada por los factores
climaticos (temperatura y precipitacion medias anuales) o zonas de vida, factores edaficos (fertilidad
del suelo) y la distribucion espacial (PCNM), se llevd a cabo un analisis de particion de la varianza
(VARPART) (Jones et dl. 2008). E1 VARPART combina un analisis de redundancia y un analisis de
redundancia parcial dividiendo la variacion en la matriz de la variable respuesta (AGB y AAGB) en
matrices explicativas o predictivas; en este caso las matrices fueron espaciales (PCNM), de suelo, de
clima (precipitacion y temperatura) y zonas de vida y permite la identificacion del “efecto puro” de
cada matriz, asi como cuanta variacion esta espacialmente estructurada y cuanta variabilidad queda
sin explicacion.

Se realizaron dos analisis VARPART: el primero considero, la matriz de las variables respuesta
(AGB y AAGB) y las matrices de variables explicativas PCNM, suelo y clima; el segundo analisis
considerd la matriz de las variables respuesta y las matrices explicativas PCNM, suelo y zonas de
vida. Se consider6 a la matriz de zonas de vida ya que ésta, ademas de contemplar variables
climaticas, incluye la elevacion la cual podria explicar un porcentaje de la variabilidad de AGB y
AAGB. Sin embargo, la explicacion general de las matrices explicativas no presentd grandes
diferencias entre ambos analisis (Anexo 4), por lo que se decidio trabajar con las variables climaticas,
que fueron calculadas de manera individual para cada parcela utilizando sus coordenadas
geograficas.

Por lo tanto, el VARPART se aplico a las variables seleccionadas con la funcion forward.sel en
cada matriz (PCNM vy suelo) y a las variables climaticas. Para esto se utiliz6 la funcion varpart del
paquete Vegan (Oksanen ef dl. 2013). Esto permiti6 identificar los efectos individuales y grupales de
las variables espaciales, el suelo y el clima, cuanto explican estas la variacion presente en la AGB y
la AAGB y cuanto se mantiene sin explicacion.

Los valores de R? ajustado (R? adj) indican la proporcion de la variacion de la AGB y la AAGB
explicada por cada variable explicativa. La significancia de las fracciones del analisis VARPART (p
<0,05) fue comprobada con una prueba RDA.

4.4. Resultados

Se estimo la biomasa en pie (AGB) de 60,656 arboles y 820 especies distribuidas en las 169
parcelas escogidas de la red OEFo. Estas parcelas estuvieron ubicadas en la Vertiente Norte, el
Pacifico Norte o Seco, el Caribe o Zona Atlantica y el Pacifico Sur o Himedo de Costa Rica en once
zonas de vida. Para la estimacion de la AGB se trabajo con 70 parcelas de bosque primario, 71 de
bosque de produccion y 28 de bosque secundario.

Para la estimacion de la productividad de biomasa (AAGB) se seleccionaron 93 de las 169
parcelas, segun criterios establecidos previamente, que estuvieron ubicadas en seis zonas de vida. Se
estim6 la AAGB de 44,653 arboles de 753 especies distribuidos en 45 parcelas de bosque primario,
42 de bosques de produccion y 6 de bosque secundario. A continuacion, se detallan todos los
resultados obtenidos para la biomasa en pie y luego se detallan los resultados obtenidos para la
productividad de biomasa.
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4.4.1. Biomasa en pie

4.4.1.1. Estimacion de la biomasa en pie (AGB)

La media de la biomasa en pie fue significativamente diferente entre tipos de bosque (p <
0,0001). Los bosques con mayor AGB fueron los bosques de produccion, seguidos de los bosques
primarios y finalmente los bosques secundarios (Cuadro 4). La distribucion de las medias ajustadas

se puede observar en la Figura 3.

Cuadro 4. Descripcion de los estadisticos de la biomasa en pie segun los diferentes tipos de bosque.
Estos fueron obtenidos de la suma de la biomasa de los arboles medidos en las 169 parcelas; se
muestra el nimero de parcelas (No. parcelas) por tipo de bosque, la desviacion estandar (DS) y el

error estandar (EE).

Tipo de bosque  No. Media AGB DS EE Min Max
parcelas (Mg ha™!)
Primario 70 267,4 89,14 12,62 179,9  530,8
Produccion 71 3484 83,21 14,89 160,6  496,1
Secundario 28 186,3 57,72 13,07 98,91 330,49
380+

3101

A
B
240
C
100

Media AGB (Mg/ha)

produccion primario  secundario

tipo_bosque

Figura 3. Medias ajustadas de biomasa en pie segun el tipo de bosque (media = EE). El bosque con
mayor AGB media fue el bosque de produccion. Las letras indican medias significativamente

diferentes.
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4.4.12. Influencia de variables espaciales, de suelo y climdticas en la AGB

La funcion forward selection permitio la seleccion de las siguientes variables de las matrices de
PCNM vy suelo: (i), PCNM2, PCNM15, PCNM66, PCNM164 para la matriz espacial, que
representan la relacion espacial entre las parcelas tanto a escala local (PCNM164), como a escala
regional (PCNM2, PCNM15) (ii) Cu, %MO (materia organica), limo, pH, Fe, acidez y arena para la
matriz de suelo (Anexo 5).

Para verificar que la relacion espacial a escala regional explicada por el PCNM2 y el PCNM15
no contemplaran la variabilidad climatica y del suelo, se realizd una prueba de correlacion de
Pearson. Esto permitio verificar que no existiera correlacion entre las variables. Para la AGBs el
coeficiente de Pearson mostrd que el PCNM 2 estaba muy correlacionado (0,71) con la precipitacion
media anual estimada para las parcelas (Anexo 6), por lo que fue eliminado entre las variables
espaciales seleccionadas.

El resultado del VARPART mostrod que, los efectos de las variables seleccionadas explican un
40% de variacion en la AGB. El espacio, el suelo y el clima solos y en interaccion, explican 10%,
33% y 17% respectiva y significativamente (p <0,001). Sin embargo, el efecto individual de la matriz
espacial y de suelo explican el 7% y el 12% respectivamente. La prueba de significancia reveldo como
significativo el efecto individual de la matriz de espacio (p = 0,002), y el efecto individual de la
matriz de suelo (p = 0,001). El efecto individual de la matriz de clima es nulo (Cuadro 4).

Cuadro 5. Particion de la varianza de la biomasa en pie media de 169 parcelas explicada por variables
espaciales y ambientales. Se muestran los valores del R? ajustado, el estadistico F y el valor de
significancia P para todas las fracciones medidas para espacio (Esp), suelo (Su) y clima (Cli). El
efecto de una matriz sin interaccion con las otras se muestra con el simbolo |. Las tres variables
(Todas las variables) explicarian el 40 % de la variacion de AGB.

Variable R2Adj F P
Esp 0,10 7.9 0,001
Su 0,33 13,17 0,001
Cli 0,17 18,53 0,001
Todas las 0,40 10,48 0,001
variables

Esp|Su,Cli 0,07 7,33 0,002
SulEsp,Cli 0,12 5,77 0,001
Cli|Esp,Su -0,002 0,7 0,474
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La interaccion entre las matrices de las variables explicativas se observa en el diagrama de Venn
(Figura 4). Las interacciones se dan de a pares entre matrices y al centro se observa el porcentaje
explicado por la interaccion de las tres matrices (0,3%), controlando los efectos individuales y las
interacciones de a pares. Al eliminar el PCNM2, se elimin6 la interaccion entre las matrices
espaciales y de clima. La interaccion de la matriz espacial y de suelo explican 3,8% de la variabilidad
en la AGB.

Espacial 0,10 Suelo 0,33

Residuos = 0,596

Clima 0,17

Figura 4. Diagrama de Venn donde se observa que la interaccion de las tres matrices: espacial, de
suelo y de clima, explica el 0,3% de la variabilidad en la AGB. Los residuos indican el porcentaje de
variacion que queda sin explicar (59,6%).

4.4.2. Productividad de biomasa bruta y neta

4.4.2.1.  Estimacion de la productividad

Se encontrd que existe diferencia significativa en la productividad de biomasa bruta (AAGBDb)
entre bosques con diferente grado de perturbacion (p < 0,0001). Los bosques secundarios son los que
presentaron mayor AAGBb (n = 10,86 Mg ha'! afio!) en comparacion con los bosques de produccion
(1n = 7,93 Mg ha'afio!) y los bosques primarios (i = 5,92 Mg ha'afio!). Al contrario, los bosques
de produccion y los bosques primarios no muestran diferencia significativa en la productividad de
biomasa neta (AAGBn) (p = 0,11), mientras que los bosques secundarios muestran una AAGBn
media negativa (u = -1,55 Mg ha'afio™!), que implicaria una pérdida de biomasa total (Cuadro 6).

Cuadro 6. Descripcion de las medias ajustadas de la productividad de biomasa bruta (AAGBD) y de
productividad de biomasa neta (AAGBn) segin los diferentes tipos de bosque. Estas fueron obtenidas
de 93 parcelas monitoreadas en el periodo 2000 — 2010; se muestra el nimero de parcelas (No.
parcelas) por tipo de bosque, la media ajustada de AAGBb y AAGBn (Mg ha'afio™) y el error
estandar (EE).
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Tipo de bosque No. AAGBDb EE AAGBn EE

parcelas 1o halaficl) (AAGBb) (Mg ha'afic) (AAGBn)
Primario 45 5,92 1,50 4,01 2,31
Produccion 42 7,93 1,44 5,59 2,21
Secundario 6 10,86 1,71 -1,55 2,59

La distribucion de las medias ajustadas de productividad de biomasa bruta y neta se pueden

observar en la Figura 5.
A A
A
B
1 C
B
G T

T T T
secundario produccion  primario produccion  primario  secundario
tipo_bosque tipo_bosque

A B

N
{

-
-
1
o
1

(P

N
h

N
Medias AAGBn (Mg/ha/afio)

Medias AAGBb (Mg/ha/afio)
~

N

'
[4,]

Figura 5. Medias ajustadas de la productividad de biomasa: A) se muestran las medias de la
productividad de biomasa bruta (WLAAGBDb + EE) con diferencia significativa entre tipos de bosque;
B) se muestran las medias de la productividad neta (WAAGBn + EE) en la que los bosques de
produccion y los bosques primarios no muestran diferencias significativas y los bosques secundarios
muestran una productividad negativa. Medias ajustadas con letra diferente indican diferencia
significativa.

4.4.2.2.  Influencia de variables espaciales, de suelo y climaticas en AAGBb

Para la AAGBb (suma de la produccion de biomasa de arboles sobrevivientes y reclutas) la
funcién forward selection selecciond las siguientes variables de las matrices de PCNM vy suelo: (i)
PCNM31 para la matriz espacial, (ii) Zn, P, arena y K para la matriz de suelo (Anexo 7). El calculo
del coeficiente de correlacion de Pearson no mostro correlacion alguna entre las variables.

El resultado del VARPART para la AAGBb mostrd que las variables seleccionadas explican un
42% de su variacion. El espacio, el suelo y el clima solos y en interaccion, explican 6%, 39% y 7%
respectiva y significativamente (p = 0,009, p= 0,001, p=0,019). El efecto individual de las matrices
de espacio y suelo explican el 3% y 27% respectivamente. La prueba de significancia reveldé como
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significativo el efecto individual de la matriz de espacio (p = 0,025), y el efecto individual de la
matriz de suelo (p = 0,001). El efecto individual de la matriz de clima es nulo (Cuadro 7).

Cuadro 7. Particion de la varianza de la productividad de la biomasa bruta de 93 parcelas explicada
por variables espaciales y ambientales. Se muestran los valores del R? ajustado, el estadistico F y el
valor de significancia P para todas las fracciones medidas para espacio (Esp), suelo (Su) y clima
(Cli). El efecto de una matriz sin interaccion con las otras se muestra con el simbolo |. Las tres
variables (Todas las variables) explicarian el 42 % de la variacion de AAGBb.

Variable R2Adj F P
Esp 0,06 7.9 0,009
Su 0,39 16,11 0,001
Cli 0,07 4,78 0,019
Todas las 0,42 10,72 0,001
variables

Esp|Su,Cli 0,03 5,71 0,025
SulEsp,Cli 0,27 12,79 0,001
Cli|Esp,Su -0,006 0,54 0,577

La relacion e interaccion entre las matrices de las variables explicativas se observa en el
diagrama de Venn (Figura 6). Las interacciones se dan de a pares entre las matrices. La interaccion
de las tres matrices, controlando los efectos individuales y por pares, no explicaria ninguin porcentaje
de variabilidad de la AAGBD.

Espacial 0,069 Suelo 0,39

Residuos = 0,575

Clima 0,07

Figura 6. Diagrama de Venn que muestra que la interaccion de la matriz espacial y de suelo explican
4,3%, mientras que la interaccion de la matriz de suelo y clima explica 8,6% de la variabilidad en la
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AAGBBD. La interaccion de las tres matrices no explicaria ningiin porcentaje de variabilidad de la
AAGBD. Los residuos indican el porcentaje de variacion que quedaria sin explicar (57,5%).

4.4.2.3. Influencia de las variables espaciales, de suelo y climaticas en AAGBn

Para la AAGBn (suma de la biomasa de arboles sobrevivientes y reclutas, menos la biomasa de
los arboles muertos), la funcion forward selection selecciono las siguientes variables de las matrices
de PCNM y suelo: (i) PCNM29, PCNM31, PCNM9, PCNMS53 para la matriz espacial, (ii) arena, Fe,
K, Mg, Acidez, pH_HO para la matriz de suelo (Anexo 8). El coeficiente de correlacion de Pearson
no mostro correlacion alguna entre las variables

El resultado del VARPART para la productividad de biomasa neta mostro que los efectos de las
variables seleccionadas explican un 53% de su variacion. El espacio, el suelo y el clima solos y en
interaccion, explican 30%, 41% y 5% respectiva y significativamente (p = 0,001, p = 0,001, p =
0,044). El efecto individual de las matrices de espacio y suelo explican el 10% y 19%
respectivamente de la variabilidad. La prueba de significancia reveld como significativo el efecto
individual de la matriz de espacio (p = 0,009) y el efecto individual de la matriz de suelo (p = 0,001).
El efecto individual de la matriz de clima es nulo (Cuadro 8).

Cuadro 8. Particion de la varianza de la productividad de la biomasa neta de 93 parcelas explicada
por variables espaciales y ambientales. Se muestran los valores del R? ajustado, el estadistico F y el
valor de significancia P para todas las fracciones medidas para espacio (Esp), suelo (Su) y clima
(Cli). El efecto de una matriz sin interaccion con las otras se muestra con el simbolo |. Las tres
variables (Todas las variables) explicarian el 53 % de la variacion de AAGBn.

Variable R2Adj F P
Esp 0,30 11,12 0,001
Su 0,41 12,02 0,001
Cli 0,05 3,72 0,032
Todas las 0,53 9,88 0,001
variables

Esp|Su,Cli 0,10 5,6 0,006
SulEsp,Cli 0,19 6,96 0,001
Cli|Esp,Su 0,013 2,18 0,107

La relacion e interaccion entre las matrices de las variables explicativas se observa en el
diagrama de Venn (Figura 7). Las interacciones se dan de a pares entre las matrices. La interaccion
de las tres matrices espacial, suelo y clima, explicaria 1,4% de la variabilidad de la AAGBn.
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Espacial 0,30 Suelo 0,41

Residuos = 0,463
Clima 0,05

Figura 7. El diagrama de Venn muestra que la interaccion de las matrices espacial y de suelo explican
18,6%, mientras que la interaccion de las matrices de suelo y clima explica 2,5% de la variabilidad
en la AAGBn. La interaccion de las tres matrices explicaria 1,4% de variabilidad de la AAGBn. La
interaccion de las matrices espacial y de clima es la que menos variabilidad de AAGBn explica
(0,3%). Los residuos indican el porcentaje de variacion que quedaria sin explicar (46,3%).

4.5. Discusion
4.5.1. Biomasa en pie

El monitoreo y evaluacion de las reservas actuales de carbono en bosques tropicales con
diferente grado de perturbacion, son importantes para caracterizar la variabilidad de la biomasa en
pie y la productividad de biomasa. Los bosques primarios de produccion, en promedio, fueron los
que mas biomasa en pie acumularon en el periodo 2000 — 2015 y los bosques con menor acumulacion
de biomasa fueron los secundarios. La productividad neta fue menor en bosques secundarios por lo
que los resultados de esta investigacion contradicen la hipotesis, ya que perturbaciones mas intensas
mostraron acumulacion de menor biomasa en pie y la productividad neta fue mayor en bosques con
perturbaciones intermedias (bosques de produccion). Al estar estos bosques inmersos en un paisaje
que abarca cuatro regiones climaticas de Costa Rica y once zonas de vida, relacionamos la biomasa
en pie con factores ambientales y espaciales y encontramos que la fertilidad del suelo fue el factor
que mas explico la variabilidad de la biomasa y las variables climaticas mostraron tener un efecto
nulo.

A pesar de que se ha reportado que los bosques tropicales primarios son la mayor reserva de
carbono terrestre (Potapov et al. 2017) es probable que el contexto en el que se dan los bosques de
produccion en Costa Rica influya en su mayor almacenamiento de biomasa. Los bosques de
produccion, por lo general, son sometidos a un aprovechamiento de impacto reducido de acuerdo
con el articulo 20 de la Ley Forestal No. 7575 de 1996 que regula el manejo de bosques naturales en
Costa Rica. Numerosos estudios han demostrado que en bosques donde el aprovechamiento fue de
impacto reducido y llevado a cabo bajo planes sostenibles de manejo, la biomasa retenida fue
substancialmente mayor que en bosques donde el aprovechamiento fue convencional (Putz et al.
2012, Sasaki et al. 2016, Cerullo y Edwards 2019). En vista de que en nuestra investigacion no
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contamos con la informacion de intensidad de aprovechamiento en los bosques de produccion,
suponemos que éstos tuvieron una intensidad discreta, dada la recuperacion de la biomasa.

En Costa Rica, los planes de manejo deben presentar una evaluacion de los posibles impactos
del aprovechamiento especificamente referidos al impacto sobre la masa residual y el suelo, asi como
sus correspondientes medidas de mitigacion (MINAE 1997). El aprovechamiento bajo planes de
manejo incluye una planificacion apropiada de las rutas de extraccion de troncos junto con una
capacitacion a los trabajadores en la direccionalidad de caida de los arboles, ademas de una
metodologia para calcular la intensidad de corta a partir de censos forestales. Todo esto se traduce
en una disminucion en un 50% o mas del impacto causado por el dafio colateral (Putz et dl. 2008,
Sasaki et dl. 2016, Cerullo y Edwards 2019). La relativamente pequeiia emision neta de CO» que
implica el manejo forestal sostenible de impacto reducido esconde un gran potencial de
almacenamiento de CO, (Houghton et dl. 2015). En esta investigacion no se pudo estimar la pérdida
de biomasa relacionada con el aprovechamiento de impacto reducido por no contar con las tasas de
aprovechamiento, pero se ha reportado que en bosques de la Amazonia la recuperacion post
aprovechamiento esta correlacionada con la proporcion de biomasa perdida en el aprovechamiento
(nimero de arboles cosechados y dafio colateral), siendo esta la que mejor predecira el tiempo que
tomara al bosque, recuperar la biomasa inicial (Rutishauser et d@/. 2015). Sasaki et dl. 2016, por otro
lado, reportaron que bosques tropicales de produccion recuperaron la biomasa pre-aprovechamiento
40 afios después de haber sido aprovechados con métodos de impacto reducido. En bosques de la
Amazonia brasilera, donde hubo aprovechamiento de impacto reducido, la biomasa tard6 16 afios en
alcanzar su estado inicial, mientras que en bosques con aprovechamiento convencional la biomasa
se recuper6 en un 77% en el mismo tiempo.

Por otro lado, varios estudios han reportado que el aprovechamiento de bosques tropicales
alteran la riqueza y composicion de especies principalmente por la apertura creada por la remocion
de arboles (Pinard y Cropper 2000, Hérault y Piponiot 2018, Yguel et dl. 2019) que promueve el
establecimiento y crecimiento de especies adquisitivas de crecimiento rapido asociadas con menor
densidad de madera (Edwards et d/. 2014, Hérault y Piponiot 2018) que por lo general estan ausentes
de bosques primarios. Sin embargo, el estudio de Yguel e dl. (2019) mostrd que bosques tropicales
lluviosos de tierras bajas, evaluados 27 afios después de haber sido aprovechados bajo diferentes
intensidades, tuvieron una riqueza de especies similar a la del estado pre-aprovechamiento; esto
probablemente asociado a que las especies pioneras reemplazan mas que afiadirse al stock de carbono
existente. Sin embargo, la permanencia de estas especies puede ser un estado transitorio y puede
disminuir con el tiempo (Yguel et dl. 2019). En el caso de esta investigacion, no se realizo un estudio
de la pérdida de biodiversidad, pero es probable que incluirla influya en la recuperacion post-
aprovechamiento de la biomasa.

Los bosques tropicales primarios de nuestra investigacion, en promedio, registraron un
almacenamiento de biomasa igual a 267 + 89 Mg ha’!, superior a lo reportado en bosques de la
Amazonia (179 Mg ha!) por Longo et dl. (2016). Cabe mencionar que los resultados de Longo et dl.
(2016) sugieren una tendencia diferente a los encontrados en esta investigacion ya que reportd mayor
biomasa en pie en bosques primarios que en bosques de produccion bajo técnicas de
aprovechamiento de impacto reducido (174Mg ha™'). Sin embargo, en la investigacion de Longo et
al. (2016) se realizaron estimaciones de la densidad de biomasa basadas en el uso de bases de datos
aerotransportadas Lidar, que se derivan de resoluciones a escalas gruesas y tienen poca sensibilidad
a variaciones de escala mas fina como las locales. Por otro lado, Slik ef d/. (2013) han reportado una
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media de biomasa en pie de 288 + 105 Mg ha! en bosques neotropicales, cifra significativamente
mas baja que la media de la biomasa en pie de bosques Paleotropicales (Arica 418 + 92 Mg ha!, Asia
393 + 109 Mg ha'!). Esta variabilidad en la biomasa fue explicada principalmente por el efecto de la
densidad de arboles grandes y en menor medida por la fertilidad del suelo. La apertura de claros por
el aprovechamiento podria desencadenar una competencia local donde arboles de dosel alto
aumentarian sus tasas de crecimiento ya que interceptarian mas luz y por el potencial de expansion
de madera en sus troncos; esto significaria un mayor aporte de biomasa al sistema (Herault ez d/.
2010) y podria explicar los resultados de esta investigacion.

La presente investigacion no considera la biomasa que aportan las palmas dentro del bosque.
Las palmas no presentan crecimiento secundario (didmetro) de manera que estimar su productividad
requiere datos de crecimiento de alturas que no fueron registrados en ningin monitoreo. Sin embargo,
Goodman et al. (2013) reportaron en su estudio realizado en nueve parcelas de 1 ha. en la Amazonia
peruana, que las palmas representaron entre el 3 y el 32% de los tallos y contribuyeron entre 5 a 43
Mg ha'! de biomasa. Este rango estd probablemente asociado a diferentes patrones de crecimiento
encontrados en palmas arborescentes de estas parcelas. A nivel de este bosque, el aumento de
biomasa relacionado con la estimacion de la biomasa de palmas fue localmente pequeio (0,9 — 1,8%).

En su estudio, Letcher y Chazdon (2009) reportaron que bosques secundarios, mayores a 30
afos de edad, acumularon significativamente mas biomasa en pie que bosques tropicales primarios
al noreste de Costa Rica. Sin embargo, su estudio obtiene los resultados de una cronosecuencia que
asume que sitios de diferente edad representan tendencias predecibles a lo largo del tiempo. Lo
reportado en nuestra investigacion es el resultado del promedio de varios monitoreos longitudinales
sobre las mismas parcelas de bosques secundarios. Feldepaush et d@l. (2007) encontraron que la
acumulacion de biomasa de bosques secundarios de la Amazonia que monitorearon por 4 afios no
era predecible cuando se extrapolaba en una cronosecuencia. Adicionalmente se encontré que la
composicion de especies de un sitio fue menos dinamica que lo predicho por una cronosecuencia
(Letcher y Chazdon 2009).

El bosque secundario con mayor acumulacion de biomasa en pie registrd, en promedio, 330,5
Mg ha’!. Este bosque tiene 43 afios y la acumulacion de su biomasa se compararia con la reportada
por Letcher y Chazdon (2009), que encontraron mayor biomasa en bosques de edad intermedia, que
en bosques primarios. Esta acumulacion rapida de biomasa podria deberse a que muchas especies se
reclutan de debajo del dosel mas que de claros. Mas tarde, en el proceso de maduracion del bosque,
la denso-dependencia regulara los niveles de biomasa en pie. Por otro lado, en nuestra investigacion,
bosques secundarios con edades intermedias presentaron diferentes rangos de biomasa en pie,
aunque, en promedio, son los que menor biomasa en pie acumularon en el periodo 2000 —2015. Esto
podria estar ligado a la historia del uso de la tierra, la cantidad de bosque remanente en el paisaje, las
altas tasas de crecimiento en el tropico hiimedo en comparacion con la de bosques secos tropicales
(considerando las parcelas establecidas en la region del Pacifico Norte de Costa Rica), la
composicion de las especies, entre otros (Letcher y Chazdon 2009, Norden ef al. 2015, Jakovac et
al. 2015, Poorter et dal. 2016, Lennox et al. 2018), informacién que no fue considerada en esta
investigacion.

Los bosques tropicales han tenido un rol fundamental en los cambios de las concentraciones de
carbono atmosférico de la era industrial. Estos actlian como un sumidero de carbono que varia de

aflo en afio y puede revertirse para convertirse en una fuente en afios calurosos. Diversos estudios de
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seguimiento a parcelas en campo muestran grandes variaciones en el secuestro de C y su
almacenamiento, que podrian estar relacionadas con el grado de perturbaciones previas (Poorter et
al. 2016, Mitchard 2018). La estimacion de los flujos de carbono se deriva de modelos cuyos
resultados dependen en parte, de estimaciones de la biomasa en bosques. La cantidad de biomasa de
un bosques determina la cantidad potencial de carbono (1 Mg de biomasa = 0,5 Mg C) (Brown y
Lugo 1992) que ha sido secuestrada y almacenada de la atmoésfera. En este contexto, en el periodo
2000 — 2015 los bosques primarios de esta investigacion habrian almacenado en promedio 133,7 Mg
C, los bosques de produccion 174,2 Mg C y los bosques secundarios 93,15 Mg C.

4.5.2. Biomasa en pie y factores ambientales y espaciales

La biomasa en pie y la productividad de biomasa dependen de condiciones ambientales en
términos de disponibilidad de recursos (agua, nutrientes y luz) y de atributos forestales, en términos
de calidad y cantidad de vegetacion ( Lohbeck et al. 2015, Poorter et al. 2017). Numerosos estudios
han asociado el clima y el suelo con la biomasa en pie a escalas locales y regionales, sugiriendo un
potencial rol en las escalas globales (Malhi et dl. 2006, Slik et al. 2013). El presente estudio mostro
que el efecto de la fertilidad el suelo, fue el factor mas relevante para explicar la variabilidad de la
biomasa en pie y su productividad en bosques con diferente grado de perturbacion. Aunque nuestro
estudio contemplod cuatro regiones climaticas de Costa Rica, la temperatura y la precipitacion no
mostraron tener un efecto significativo en la variabilidad de la biomasa. Es probable que nuestro
rango de precipitacion y temperatura no contemple tanta variacion como la considerada en el estudio
de Poorter et dl. (2015).

En su estudio, Poorter et dl. 2015 encontraron que la variabilidad de la biomasa en pie de bosques
tropicales primarios estuvo mas fuertemente afectada por la precipitacion que por la fertilidad del
suelo. Ademas, los bosques mostraron mayor biomasa en pie en rangos entre 2000 y 3000 mm
anuales de precipitacion, en la que es mas probable que los bosques estén dominados por arboles
altos, de grandes didmetros y deciduos que contribuyen con grandes cantidades de biomasa. Poorter
et dl. (2015) hacen notar que, al mismo nivel de precipitacion, se presentd una gran variabilidad de
la biomasa entre bosques. Esto podria indicar que la precipitacion podria establecer un limite superior
a los stocks de biomasa pero que hay otros factores como la topografia, suelos poco profundos o
rocosos y la disponibilidad de nutrientes, que podrian restringir que la biomasa alcance su potencial
maximo.

La variabilidad de la biomasa en pie estuvo explicada mas fuertemente por la fertilidad del suelo
que por las otras variables climaticas y espaciales. Este resultado es comparable al encontrado por
Slik et dl. (2013) en cuyo estudio reportaron que, a una escala global, comparando los bosques
neotropicales (Sudamérica) y paleotropicales (Asia y Africa), la fertilidad del suelo fue la variable
mas importante ya que estuvo positivamente correlacionada con la densidad de arboles grandes y la
biomasa en pie. Este estudio reporta que la precipitacion estuvo positivamente correlacionada con la
biomasa en pie de los bosques paleotropicales pero no asi con los bosques neotropicales de
Sudamérica. La temperatura estuvo correlacionada negativamente con los bosques de Africa, pero
no mostro efecto en bosques de Sudamérica y Asia, tendencia observada en nuestra investigacion.

La relacion entre el suelo y la biomasa en pie y su productividad muestran, por lo general,
resultados mezclados y conflictivos. Esto muchas veces se debe a que diversos estudios utilizan

metodologias ligeramente diferentes de muestreo (por ejemplo, profundidad e intensidad del
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muestreo), que incluira diferentes nutrientes y difiere en si esta muestra representa la cantidad
disponible o la cantidad total de estos nutrientes. Los resultados obtenidos por Poorter et al. (2015)
también podrian deberse en parte, a las restricciones en la metodologia, ya que no utilizaron datos
del suelo a nivel del sitio para cada parcela sino una Base Global Armonizada de Suelos (FAO, 2012)
para inferir la fertilidad. Adicionalmente solo consideraron la capacidad de intercambio catiénico
(CEC) y no otros nutrientes.

Por otro lado, el estudio de Ledo et dl. (2016) reportd que, a nivel continental, la distribucion
espacial de la biomasa responde al clima y a la fertilidad del suelo y a escalas mas finas a suelos ricos
en nutrientes. Este patron es compatible con investigaciones que sugieren que la disponibilidad de
nutrientes podria limitar la acumulacion de biomasa en bosques tropicales (Wright 2013, Ledo et dl.
2016). Ledo et al. (2016) también reportan mayor acumulacion de biomasa en vegetacion que crece
en suelos menos acidos, una de las variables mas asociada con la variabilidad de la biomasa en pie
de nuestro estudio. En conclusion, parece haber un patron general de aumento de biomasa en pie en
suelos fértiles en bosques tropicales (Slik ez dl. 2013).

La relacion entre la variabilidad de la biomasa y la distribucion espacial de las parcelas podria
estar influenciada por el patron geografico. En este sentido, la relacion entre la biomasa y la
productividad de biomasa podria variar con la escala espacial. Chisholm et dl. (2013) reportaron que
la riqueza de especies y la biomasa en pie estaban positivamente relacionadas entre sitios de bosque
a escalas espaciales pequeias (Chisholm et dl. 2013). Por lo tanto, bosques cercanos compartirian la
variabilidad local de las condiciones ambientales, mostrando una estructura y composicion similar.
Cabe mencionar que no se ha encontrado informacion en otras investigaciones, que incluya la
variable espacial como una posible explicacion de la variabilidad de la biomasa.

El porcentaje no explicado por las variables climéticas, espaciales y de suelo (60%) de nuestra
investigacion, podria relacionarse con efectos indirectos de impulsores subyacentes como los
atributos estructurales de los bosques: el didmetro de los arboles, la densidad de arboles y el area
especifica foliar. Estos atributos podrian variar entre comunidades (debido a perturbaciones) y a
través de comunidades (debido a gradientes ambientales) (Poorter et d/. 2015). Por ejemplo, el
estudio de Finegan et dl. (2015) reporto que, en bosques tropicales primarios, la biomasa estaba
positivamente correlacionada con la biomasa de especies conservativas que son altas cuando son
adultas. Adicionalmente, la relacion entre la riqueza de especies y la biomasa en pie podria variar a
lo largo de gradientes ambientales. La riqueza de especies podria asociarse también con un efecto de
seleccion donde especies altamente productivas o de gran tamafio que almacenan mucha biomasa,
estan incluidas en el bosque (Poorter et dl. 2015).

4.5.3. Productividad bruta y neta de biomasa

Los cambios netos en la biomasa en pie de los bosques son el resultado de tres procesos
dinamicos: la ganancia de biomasa de arboles reclutas, el crecimiento de la biomasa de arboles
sobrevivientes y la pérdida de biomasa por los arboles muertos (Rozendaal y Chazdon 2015; Prado-
Junior et al. 2016). En este contexto, la intensidad de las perturbaciones en los bosques tropicales
tendra un impacto clave en la productividad neta y bruta de biomasa de estos. Los resultados de
nuestra investigacion mostraron que los bosques primarios y los bosques primarios de produccion no
mostraron diferencia significativa en cuanto a su productividad neta, pero si se evidencio que esta es
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mayor a la productividad de bosques secundarios. Por otro lado, nuestros resultados evidencian
mayor productividad de biomasa bruta en bosques secundarios y menor en bosques primarios.

En teoria, los bosques primarios se encuentran en equilibrio en términos de flujos de carbono ya
que el crecimiento de la biomasa es balanceado por recambio y la biomasa muerta por la respiracion
heterotrofica (Pugh et d/. 2019). Sin embargo, perturbaciones antropogénicas externas como el efecto
de la fertilizacion por concentraciones elevadas de CO, atmosférico en la fotosintesis, podria
estimular el crecimiento de la biomasa (Pugh et d/l. 2019, Funk et al. 2019). Adicionalmente, se ha
evidenciado que bosques de produccion sujetos a aprovechamiento de impacto reducido reportan
menores pérdidas de biomasa y una recuperacion post aprovechamiento mas rapida (Putz et d/. 2008,
Rutishauser et d/l. 2015, Sasaki et al. 2016, Cerullo y Edwards 2019). Esto podria explicar que, en
nuestro estudio, la productividad neta de ambos bosques no muestre diferencias significativas,
aunque se observe que la productividad de bosques de produccion (5,59 Mg ha'afio™!) es mayor a la
de bosques primarios (4,01 Mg ha'afio™!) y esto se relacione con el crecimiento en arboles reclutas
(Poorter et al. 2017).

La generacion de claros relacionada con el aprovechamiento crea aperturas en el dosel del
bosque que expone a arboles del sotobosque a mayor intensidad y duracion de luz solar. En su estudio
Herault et al. (2010) reportaron que, a nivel de comunidad, algunas especies en proximidades a claros
de aprovechamiento incrementan su tamafo, aunque existe mucha variabilidad en esta respuesta. De
todas formas, se espera que el aumento de la entrada de luz al sotobosque genere un impulso de
crecimiento en los arboles (dado que la luz es probablemente el factor mas limitante que afecta el
crecimiento en bosques tropicales) (Herault ef d/. 2010) y esto a su vez aumente la productividad
neta.

Los patrones de recuperacion de la biomasa durante la sucesion secundaria de bosques
secundarios no parecen ser consistentes y podrian variar a lo largo de una escala geografica,
climatica, en un gradiente de fertilidad de suelos e intensidades de uso previo. En general, los bosques
secundarios tienen tasas rapidas de secuestro y almacenamiento de carbono que muestran una
relacion de saturacion con la edad del bosque (Poorter ef dl. 2016). La biomasa en pie aumenta con
la edad del bosque durante la sucesion, mientras que la productividad neta disminuye (Rozendaal y
Chazdon 2015). Bosques secundarios de edad media (40 — 100 afios), podrian contener gran
abundancia de arboles viejos de especies pioneras, que estarian en un periodo de mortalidad. Esto
podria asociarse a los resultados de los bosques secundarios de esta investigacion cuya edad esta en
un rango entre 28 y 50 afios, y que estarian en un estado donde la alta productividad bruta se
relacionaria con el incremento del diametro de los arboles (que disminuye con la edad de los bosques)
mientras que la productividad neta disminuye por el aumento de la mortalidad.

4.5.1. Productividad de biomasa y factores ambientales y espaciales

Globalmente, la biomasa en pie y la productividad de biomasa incrementan con la temperatura
y la precipitacion. En los tropicos, la productividad de biomasa es mucho mayor en climas himedos
(1000 - 2500 mm/afio) que en climas secos (<1000 mm /afio) y climas muy hiamedos (>2500
mm/afio) donde la influencia de la precipitacion parece saturar las tasas de productividad que son
iguales o menores que en climas himedos (Anderson-Teixeira et d/. 2013). Adicionalmente, los
procesos dinamicos de la biomasa estan conformados por diferentes impulsores que act@ian de forma
simultanea, como la cantidad de vegetacion (biomasa inicial) y la calidad de la vegetacion (riqueza
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de especies y sus rasgos funcionales). Ademas, como se menciono antes, la dinamica de la biomasa
también dependeria de condiciones ambientales en términos de disponibilidad de recursos (luz, agua
y nutrientes) y de atributos (Lohbeck et @l. 2015, Poorter et dl. 2017).

Los resultados de nuestro estudio sugieren que la fertilidad del suelo es el factor que mas
explicaria la variabilidad de la productividad de biomasa bruta y neta de los diferentes tipos de
bosque. Contrario a este resultado, el estudio de Poorter er d/. (2017) en parcelas distribuidas en el
neotropico desde México a Brasil, encontrdé mas relacion entre la productividad de biomasa y los
atributos forestales que con las condiciones ambientales. Ademas, la fertilidad del suelo no tuvo un
efecto significativo directo en la productividad de biomasa. Adicionalmente, la disponibilidad de
agua (precipitacion) estuvo relacionada con el crecimiento de la biomasa y la perturbacion
increment6 el crecimiento de la biomasa y el reclutamiento.

Los resultados de Poorter et al. (2017) podrian relacionarse con la obtencion de los datos de
fertilidad de suelo, ya que para el 63% de las parcelas, estos fueron obtenidos de la Base de Datos
Mundial Armonizada de Suelos (FAO, 2012). Ademas, solo consideraron las bases intercambiables
(la suma de bases cationicas Ca**, Mg?*, K*y Na") como rasgos de fertilidad del suelo y no asi otros
nutrientes. Nuestra investigacion consider6 la base de datos del Centro de Investigaciones
Agronoémicas (CIA) de la Universidad de Costa Rica que desarrollo un mapa digital de suelos a partir
de mas de 1500 perfiles de suelo (CIA, 2014). Por lo tanto, las caracteristicas de fertilidad de suelo
de esta investigacion serian mas precisas a un nivel local ya que se considero todos los parametros
de fertilidad del suelo (pH del agua, acidez, Ca, Mg, K, capacidad de intercambio catidnico efectiva
(CICE), Zn, P, Cu, Fe, Mn, porcentaje de materia organica (%MO), C orgénico (Corg) y el porcentaje
de arena, limo y arcilla).

Entre las variables de fertilidad del suelo, el K el P y el Zn fueron las variables mas asociadas
con la productividad bruta de biomasa y el Fe, K, Mg y pH fueron las mas relacionadas con la
productividad neta de la biomasa. Estudios han reportado que las concentraciones de K y P en el
suelo tienen un rol fundamental en la regulacion de la productividad del bosque(Wright et dl. 2011,
Ledo et al. 2016, van der Sande et dl. 2018). Ledo ef al. (2016) reportaron que areas con mayores
valores de concentracion de K soportaron mayor biomasa y que mayores concentraciones de P
incrementaron la produccion de hojarasca fina y las tasas de fotosintesis, ambos contribuirian a una
variacion de la biomasa a nivel de ecosistema. En su estudio van de Sande (2018) reportan que el P
es el elemento mas limitado en bosques tropicales, lo que podria indicar que ademas de otros factores
ambientales, los bosques primarios, y en menor grado los bosques de produccion y los bosques
secundarios tienen suelos pobres en P.

Por otro lado, los resultados de Poorter et al. (2017) contradicen lo reportado por estudios que
indican que la biomasa a una escala continental, responde a la variacion en el clima y en la fertilidad
del suelo (Quesada et dl. 2012, Lewis et al. 2013). Adicionalmente, los estudios de Porter et dl.
(2015, 2017) reportan la ausencia de efecto del suelo en grandes escalas, mientras que Ledo er dl.
2016, reporta que suelos ricos en nutrientes mejoran la acumulacion de biomasa a escalas mas finas
que podria extenderse a escalas continentales. Por lo tanto, la disponibilidad de nutrientes podria
limitar la acumulacion de la biomasa en bosques tropicales.

Entre los factores que pueden influir en el almacenamiento y acumulacién de biomasa se
encuentra la fragmentacion de bosques y el consecuente efecto de borde. Este puede variar
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ampliamente y afectar la integridad el ecosistema (Schedlbauer et d/. 2007). Adicionalmente, los
efectos de borde pueden variar en relacion con el tiempo que trascurre desde la fragmentacion. Una
respuesta comin a bordes recientemente creados es el aumento de la mortalidad de arboles que, por
la apertura del dosel, promueve el crecimiento de plantulas y arboles jovenes, que después de 17
afos, pueden representar mas de un cuarto de todos los arboles. Sin embargo, se ha reportado que
esta etapa es de corta duracion y en bosques, después de mas de 20 afios de la creacion del borde,
existe una severa pérdida de biomasa (Laurance et al. 2006, Schedlbauer et al. 2007). Estas pérdidas
de biomasa pueden ser mayores dentro de los primeros 100 - 300 metros de los bordes del fragmento,
donde la mortalidad aumenta por cambios microclimaticos, turbulencias de viento elevadas,
desecacion y hasta fuego (Laurance et dal. 1997, Brinck et al. 2017), que constituyen una fuente de
carbono y exacerban el calentamiento global.

El porcentaje no explicado de la variabilidad de la biomasa entre diferentes tipos de bosque
podria estar asociado a la relacion entre la riqueza de especies y la productividad de biomasa. La
riqueza de especies en bosques tropicales de tierras bajas tiende a aumentar con la precipitacion y
una menor estacionalidad; la densidad de arboles grandes, la biomasa en pie y su productividad
incrementan con la disponibilidad de recursos (precipitacion anual) y disminuyen con la temperatura
(Poorter et al. 2015). Se ha reportado que la riqueza de especies tiene una relacion significativa con
la productividad de biomasa bruta pero no con la biomasa neta. Por lo tanto, la diversidad mejora la
productividad de biomasa bruta en los bosques, conlleva a una mayor dindmica de la biomasa y por
consiguiente a una pérdida alta de biomasa atribuible a la mortalidad (Poorter et al. 2017). Aunque
la diversidad no fue considerada en la presente investigacion es evidente que es un factor clave que
podria explicar la variabilidad en la productividad de biomasa en los diferentes bosques y deberia ser
considerada en futuras investigaciones.

Por otro lado, variaciones en la productividad de un ecosistema podrian estar dadas por la
presencia o ausencia de especies altamente productivas y no por la diversidad de especies. Esto
probablemente porque el rango en la diversidad es pequefio a una escala local. Por lo tanto, un efecto
positivo de la diversidad de especies podria estar presente a grandes escalas (regionales o
continentales) donde la variacion en la riqueza de especies es mayor (Poorter et dl. 2015, 2017, van
der Sande et dal. 2018).

4.5.2. Aspectos metodologicos

4.5.2.1.  Modelo alométrico para la estimacion de biomasa

La estimacion de la biomasa en pie de bosques tropicales es una variable crucial que permite a
ecologos, forestales y tomadores de decisiones, evaluar las reservas de carbono de estos ecosistemas
y, por consiguiente, su capacidad de mitigacion del cambio climatico. Sin embargo, se debe
considerar la incertidumbre existente asociada a la estimacion de la biomasa que Chave et dl. (2004)
cuantifican en cuatro tipos: el error asociado a la medida, el error asociado al modelo de ecuacion
alométrica escogida, la incertidumbre asociada al tamafio de las parcelas y el error asociado a la
representatividad de estas parcelas de un paisaje (Chave et al. 2004). En su estudio, Chave et dl.
(2004) identifican la eleccion del modelo alométrico como la principal fuente de error.

Para la estimacion de la biomasa en pie se considero el modelo alométrico de Chave et dl. (2014)
que se basa en una compilacion regional de datos de densidad de madera de arboles directamente
cosechados que abarcan un amplio rango de condiciones climaticas y tipos de vegetacion. Incluir la
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densidad de madera mejora la calidad del modelo ya que es un importante predictor de la biomasa
especialmente cuando se considera un amplio rango de tipos de vegetacion (Baker et al. 2004, Chave
et al. 2004, Chave et al. 2014). Lastimosamente, la altura fue una variable que no estaba disponible
en ninguna de las bases de datos recopiladas. Por lo general, esta variable es ignorada en inventarios
forestales porque su medicion se dificulta en bosques de dosel cerrado (Hunter e dl. 2013, Chave et
al. 2014). Sin embargo, diversos estudios ( Kempes et dl. 2011, Mugasha et dl. 2013, Hunter et dl.
2013, Chave et dl. 2014) sugieren que la relacion alométrica diametro — altura depende de factores
fisiologicos y ambientales considerados en la ecuacion alométrica escogida en esta investigacion:
déficit climatico de agua y la estacionalidad de la temperatura y la precipitacion.

Adicionalmente, se debe considerar que los modelos alométricos de regresion no deberian ser
utilizados fuera del rango de su validez y que se deberian construir ecuaciones alométricas locales
para la mayoria de sitios y especies; sin embargo, segiin Chave et dl. 2014, cuando se contempla la
variacion en la alometria de didmetro — altura, los modelos pantropicales son consistentes entre
diversos sitios.

Las estimaciones precisas de biomasa son importantes para la mitigacion del cambio climatico
(Duncanson et al. 2019), ademas de que son herramientas que permiten evaluar la estructura y
condicion forestal y pueden ayudar a identificar manejos sostenibles de los bosques (Mugasha et dl.
2013).

4.5.2.2. Bases de datos

Los resultados de la presente investigacion fueron obtenidos a partir de data derivada de
monitoreos longitudinales en todas sus parcelas. Varios estudios reportan resultados obtenidos a
partir de cronosecuencias que proveen una metodologia rapida y costo-efectiva para evaluar los
cambios de bosques en el tiempo. Sin embargo, al comparar predicciones derivadas de
cronosecuencias con resultados de monitoreos longitudinales o de largo plazo, se encontrd que
algunas propiedades de bosques pueden ser predecibles con cronosecuencias y otras no (Chazdon et
al. 2007, Letcher y Chazdon 2009).

La modelacién estadistica permitio encontrar diferencias significativas en la biomasa en pie y
en la productividad de biomasa bruta y neta entre los tipos de bosque, ya que el nimero de parcelas
vario considerablemente, siendo las de bosques secundarios las menos representativas. En este
sentido, una cantidad similar de parcelas de monitoreo por tipo de bosque permitira evidenciar las
tendencias de la productividad de biomasa de una manera mas equitativa.

4.5.3.Mitigacion del Cambio Climatico

La sensibilidad del carbono de los bosques tropicales relacionada con el clima es una
incertidumbre clave en la prediccion del cambio climatico global. Aunque se sabe que sequias y el
aumento de temperatura a corto plazo, afectan los bosques, existe incertidumbre en si estos efectos
se traduciran en respuestas a largo plazo (Sullivan et dl. 2020). Ademas de los efectos del cambio
del clima sobre los bosques tropicales, estos se ven continuamente amenazados por la deforestacion
y la degradacion que contribuyen un estimado entre 8 y 15% de las emisiones anuales globales de
carbono antropogénico, lo cual exacerba el cambio climatico (Chazdon et dl. 2016). En este contexto,
surgen el manejo sostenible de los bosques tropicales y la regeneracion natural de bosques
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secundarios como mecanismos de respuesta a los esfuerzos globales de mitigacion de las emisiones
de carbono.

Esta investigacion mostré que los bosques de produccion (manejados de forma sostenible)
acumularon mayor biomasa que bosques primarios en un periodo de 15 afos. Este potencial de
secuestro y almacenamiento de carbono de los bosques de produccion revela la resiliencia de estos
bosques a perturbaciones discretas. Estas, pueden empujar a estos ecosistemas de un “estado estable”
a un “estado de inestabilidad” que, sin mayores perturbaciones, se desplazara de vuelta a su estado
inicial. Este desplazamiento dependera del tipo, escala, intensidad y duracién de la perturbacion; si
esta es grande, frecuente o nueva, el regreso del ecosistema a su estado original podria ser improbable
(Ghazoul et al. 2015). Por lo tanto, dependiendo del manejo, estos bosques pueden funcionar como
fuentes o sumideros de carbono dependiendo del tipo de manejo al que sean sometidos (Piponiot et
al. 2016a). Segin los resultados, en Costa Rica los bosques de produccion estarian actuando como
sumideros por la baja intensidad de aprovechamiento.

Estimaciones independientes basadas en concentraciones atmosféricas de CO» sugieren que los
bosques primarios son un sumidero general de 1,04 x 107 Mg afio™! de carbono (Baccini et dl. 2017)
en su biomasa. En este contexto, es de esperar que grandes arboles “viejos” sean reservorios de
grandes cantidades de carbono debido a sus altos volumenes de madera, ya que conforman el dosel
de los bosques donde la mayor ganancia de carbono fotosintético es concentrada (Poorter ez dl. 2015).
En su estudio, Slik et dal. 2013 reportaron que la variacion de la biomasa encontrada entre el
neotropico y el paleotropico esta estrechamente relacionada con la densidad de arboles grandes; el
impacto de los arboles grandes sobre la biomasa se da porque, en promedio, almacenan 25,1, 39,1 y
44,5 % de la biomasa en Sudamérica, en el sudeste asiatico y en Africa, pero representan solo el 1,5,
2,4y 3,8 % de tallos con DAP > 10 c¢m en estas tres regiones. Por lo tanto, cualquier impacto en estos
arboles grandes, que afecte su abundancia y persistencia, es probable que impacte en la biomasa del
bosque (Slik et dal. 2013). En este sentido, sequias prolongadas que podrian aumentar
desproporcionalmente la mortalidad de arboles grandes, y el aumento de temperaturas minimas mas
altas, que se asocian con el crecimiento mas lento de los arboles probablemente asociado al
incremento en la respiracion, podrian impactar directamente en la reduccion de los stocks del carbono
forestal (Slik et al. 2013, Sullivan et al. 2020). Por lo que, la conservacion de los bosques primarios
no deja de ser clave en la mitigacion del cambio climatico.

Adicionalmente, diversos estudios han reportado que los bosques secundarios se han convertido
en una caracteristica prominente de paisajes tropicales y ahora representan una mayoria de la
cobertura forestal en muchas regiones (Chazdon 2003, Poorter et al. 2016, Lennox et al. 2018,
Rozendaal et dl. 2019). Se ha reportado que bosques secundarios, después de 20 afios de sucesion,
almacenaron en promedio 122 Mg ha! de biomasa en pie, que corresponde a una acumulacion de
3,05 Mg ha! afio! (Poorter ef dl. 2016). En general, estos bosques tienen tasas rapidas de secuestro
de carbono y potenciales consecuencias para la mitigacion del cambio climatico.

4.6. Conclusiones

Combinando el analisis de todas las parcelas segiin los tipos de bosques, aquellos con
perturbacion media, es decir, los bosques primarios de produccion, en promedio, fueron los que
acumularon mas biomasa en pie en el periodo 2000 — 2015 y los bosques que acumularon menor

biomasa fueron los secundarios. La productividad neta fue menor en bosques producto de
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perturbaciones intensas, es decir, los bosques secundarios. Los resultados de nuestra investigacion
contradicen nuestra hipotesis, ya que perturbaciones mas intensas mostraron acumulacion de menor
biomasa en pie y la productividad neta fue mayor en bosques con perturbaciones discretas.

La fertilidad del suelo fue el factor que mas explico la variabilidad de la biomasa y las variables
climaticas mostraron tener un efecto nulo.

Los bosques secundarios son elementos de manejo que deben ser considerados para monitoreos
mas continuos por la red OEFo y que son clave para la conservacion de bosques en Costa Rica.

Aunque no encontramos un efecto del clima en la variabilidad de la biomasa en pie y su
productividad, no se puede negar el efecto que tiene la disponibilidad de agua en el crecimiento de
la vegetacion que resulta en la acumulacion de mayor biomasa en pie en el tiempo. Es probable que
un estudio a escala regional o continental evidencie el efecto del clima en patrones de variabilidad
de la biomasa.

Es recomendable incluir la diversidad de especies en esta clase de investigaciones, ya que los
rasgos funcionales juegan un papel importante al aumentar las reservas de carbono y la productividad
de los bosques, llevando a una mayor dinamica de biomasa.

Si bien es conocido que los bosques tropicales son los biomas forestales mas ricos en carbono y
mas productivos, la constante amenaza bajo la que se encuentran hace necesario encontrar
mecanismos que ayuden a su manejo sostenible y conservacion. El potencial productivo y de
conservacion de los bosques de produccion y la capacidad de secuestro y almacenamiento de carbono
de los bosques secundarios hace a ambos, importantes ecosistemas que determinaran como los
bosques tropicales responderan a la mitigacion del cambio climatico.

Conocer sobre el potencial de mitigacion de estos bosques ayudara a prevenir perturbaciones
intensas como el aprovechamiento convencional (en caso de bosques de produccion) y el cambio de
uso de suelo (en caso de bosques secundarios) que puedan comprometer la resiliencia de estos
bosques en la recuperacion de su composicion, estructura, funcionalidad y en los servicios que
brindan a la gente.
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5. ANEXOS

ANEXOL. Parcelas escogidas para la estimacion de la biomasa en pie segtin monitoreos en el periodo

2000 — 2015. Se muestran los tipos de bosques (Bosque), el nimero de parcelas por experimento
(Plots) y el nimero de mediciones de cada parcela (Mediciones). Los afios en que las parcelas fueron
monitoreadas se encuentran marcados con
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ANEXO 2.1 Graficos Q-Qplot muestran la correlacion entre la biomasa de bosques primarios (A),
de produccion (B) y secundarios (C) y la distribucion normal. Los datos muestran una distribucion

normal.
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ANEXO 2.2 Graficos de Pearson y valores residuos versus valores predichos de los tres tipos de
bosques para la biomasa en pie.
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ANEXO 3. Parcelas escogidas para la estimacion de la productividad de biomasa segin monitoreos
en el periodo 2000 — 2010. Se muestran los tipos de bosques (Bosque), las instituciones, el nombre
del experimento, el nimero de parcelas por experimento (Plots) y el nimero de afios entre mediciones

ey,

(n_afios). Los afios en que las parcelas fueron monitoreadas se encuentran marcados con “x”.

Bosque Institucion |Experimento Plots | 2000( 2001 | 2002| 2003 | 2004| 2005| 2006| 2007| 2008| 2009| 2010|n_afios
CATIE Corinto 3| x X 10

Efecto de Borde 36 X X 7

Primario EUNDECOR La Puhardilla 2 X X 6
Rojomaca 3| x X 8

UNA El Hacha 1 X X 6

CATIE C_olrint(.) 6| x X 10

Tirimbina 6 X X 6

Antonio Tosi 4| x X 10

Hacienda Rio Blanco 1 X 7

Hector Hidalgo 1 X 7

Produccién Hermanos Miranda 1| x X 9
FUNDECOR |Ind. Agropecuarias 12| x X 8

Jose Luis Ferreto 2| x X 9

Maderal Atlantic 2| x 8

Mauricio Mora 2| x 8

Victor Jimenez 1| x X 9

TEC Mogos 4 X X 8

CATIE Tirimbina 4 X 6

Secundario UNA Pocosol 1 1 7
Pocosol 2 1 X 6

ANEXO 4. Comparacion de andlisis VARPART entre matrices explicativas de clima (Cli) y zonas
de vida (Zv). Se observa que los efectos individuales de las matrices clima y zona de vida no son
significativos para AGBs, AGBb y AGBn.

Biomasa en pie (AGBs)

Variable R?Adj F P Variable R?’Adj F P

Esp 0,10 7,9 0,002 Esp 0,10 7.9 0,001
Su 0,33 13,17 0,001 Su 0,33 13,17 0,001
Zv 0,21 5,54 0,001 Cli 0,17 18,53 0,001
All 0,42 7,15 0,001 All 0,40 10,48 0,001
Esp|Su,Zv 0,056 5,96 0,001 Esp|Su,Cli 0,07 7,33 0,002
SulEsp,Zv 0,126 5,84 0,001 SulEsp,Cli 0,12 5,77 0,001
Zv|[Esp,Su 0,016 145 0,155 Cli[Esp,Su -0,002 0,70 0,474

Productividad de biomasa bruta (AGBb)

Variable  R?Adj F P Variable R?’Adj F P
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Esp 0,006 7,9 0,011 Esp 0,069 7,9 0,009

Su 0,39 11,11 0,001 Su 0,396 16,11 0,001
Zv 0,2 562 0,002 Cli 0,076 4,78 0,019
All 0,41 7,45 0,001 All 042 10,72 0,001
Esp|Su,Zv 0,04 6,92 0,015 Esp/Su,Cli 0,03 571 0,025
Su[Esp,Zv 0,13 579 0,006 SuEsp,Cli 027  11.66 0,001
Zv[Esp,Su -0,018 043 0,81 CliEsp,Su -0,006 0,54 0,577

Productividad de biomasa neta (AGBn)

Variable R°Adj F P Variable  R?Adj F P

Esp 0,30 11,12 0,001 Esp 0,30 11,12 0,001
Su 0,41 12,02 0,001 Su 0,41 12,02 0,001
v 0,28 8,3 0,001 Cli 0,05 3,72 0,032
All 0,54 8,409 0,001 All 0,53 9,88 0,001
EsplSu,Zv 0,10 5906 0,006 EsplSu,Cli 0,10 56 0,006
Su|Esp,Zv 0,07 3,335 0,008 Su|Esp,Cli 0,19 6,96 0,001
Zv|Esp,Su 1,862 0,107 0,81 ClilEsp,Su 0,013 2,18 0,107

ANEXO 5. Resultados de la funcion forward selection con el coeficiente R? ajustado (R?) y el P
valor (<0,05) que muestra la significancia de la correlacion entre la variacion de la AGBs y las
variables explicativas.

Matriz Variables R%adj F P-value
PCNM2 0,14 30,09 0,00009
PCNMI15 0,19 10,75 0,002
Espacio
PCNM66 0,22 8,5 0,003
PCNMI164 0,26 7,99 0,006

Cu 0,096 18,97 0,001



% MO 0,15 12,95 0,002

Limo 0,21 13,82 0,002
Suelo pH _H20 0,23 5,76 0,019
Fe 0,28 10,85 0,002
Acidez 0,32 11,02 0,001
Arena 0,33 4,06 0,042

ANEXO 6. Correlacion entre matrices de variables PCNM vy suelo seleccionadas por la funcion
forward.sel.
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ANEXO 7. Resultados de la funcion forward selection con el coeficiente R? ajustado (R?) y el P

valor (<0,05) que muestra la significancia de la correlacion entre la variacion de la AGBb y las
variables explicativas.

Matriz Variables R%adj F P-value

Espacio = PCNM31 0,069 7,9 0,006
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Suelo

/n

Arena

K

0,2 24,33

0,300,15 14,44

0,37 10,59

0,39 4,63

0,001

0,003

0,003

0,041

ANEXO 8. Resultados de la funcion forward selection con el coeficiente R? ajustado (R?) y el P

valor (<0,05) que muestra la significancia de la correlacion entre la variacion de la AGBn y las

variables explicativas.

Matriz Variables R%ad;j F P-value
PCNM?29 0,107 12,06 0,0061
PCNM31 0,19 10,29 0,002

Espacio
PCNM9 0,24 8,00 0,007
PCNMS53 0,30 8,32 0,005
Arena 0,11 13,31 0,001
Fe 0,22 1444 0,001
K 0,27 7,56 0,017

Suelo Mg 0,34 9,98 0,003
Acidez 0,38 7,49 0,014
pH H0 0,41 547 0,025
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