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RESUMEN

Los bosques lluviosos tropicales de montafia presentan un gradiente de biodiversidad y
condiciones ambientales que resultan en un ensamblaje bidtico complejo, como se ha
observado en los bosques lluviosos de la vertiente Caribe en la Cordillera de Talamanca. Por
lo que, en el presente estudio, se busca estimar la respuesta potencial de cinco especies
arboreas y entender la diversidad de respuesta migratoria, ante el escenario de cambio
climético (CC), derivado de la ruta socioeconémica compartida SSP 585, proyectado hasta
el 2070. Dichas especies se distribuyen en el gradiente altitudinal del bosque de montafia
estudiado y representan a tipos funcionales de plantas con respuestas migratorias
contrastantes. Para lo anterior, se propone utilizar el modelo MigCLim, el cual simula el
proceso de migracion climatica de las especies con base en las limitaciones para la dispersion,
tales como distancias de dispersion, tiempos de madurez reproductivo, niUmero de eventos de
dispersion y velocidad del CC. Se ha encontrado que las especies de zonas altas presentan
una amplitud de nicho térmico mayor que las especies de zonas bajas que puede tener
implicaciones en la respuesta climatica. Ademas, en las especies lentas, que alcancen su
tamafo de madurez reproductivo después del presente siglo, se desconoce si las condiciones
climaticas serén adecuadas en las nuevas areas de envolvente climatico identificadas en el
tiempo de simulacion. En este sentido, se encontrd que el promedio de la discrepancia
migratoria (zonas no colonizadas) relativa al area nueva de envolvente climatico fue de
13.26% para Cletrha coonsimillis, 64.61% para Vochysia alleni, 4.85% para Quercus
Sapotifolia, 2.66% para Protium ravenii y 34.72% para Brosimum guianenese. Esto indica que
las especies lentas de madurez reproductiva (Brosimum guianense) y las especies con
distancias de dispersion cortas (Vochysia allenii) presentan menor capacidad de colonizacién
de las nuevas areas de envolvente climatica nueva.

Palabras clave: adaptacion, dispersion arbérea, tamafio de madurez reproductiva,
crecimiento, envoltura climatica, MIGCLIM.
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ABSTRACT

Tropical montane rain forests present a gradient of biodiversity and environmental conditions
that result in a complex biotic assemblage, as has been observed in the rain forests of the
Caribbean slope in the Talamanca cordillera. In the present study we seek to estimate the
potential response of five tree species and understand the diversity of migratory response,
given the Climate Change (CC) scenario, derived from the shared socioeconomic route SSP
585 projected until 2070. These species are distributed in the altitudinal gradient of the
montane forest to be studied and represent functional types of plants with contrasting
migratory responses. For this, we propose to use the MigCLim model, which simulates the
climatic migration process of the species based on dispersal limitations, such as: dispersal
distances, reproductive maturity times, number of dispersal events, and CC speed. We have
found that species from highlands have a greater thermal niche width than species from
lowlands, which may have implications for the climatic response. In addition, in slow species
that reach their reproductive maturity size after this century, it is unknown if the climatic
conditions will be adequate in the new climate envelope areas identified in the simulation
time. In this sense, it was found that the average of the migratory discrepancy (non-colonized
areas) relative to the new area of climatic envelope, was: 13.26% for Cletrha coonsimillis,
64.61% for Vochysia alleni, 4.85% Quercus Sapotifolia, 2.66% Protium ravenii and 34.72%
for Brosimum guianenesis. This indicates that the slow species of reproductive maturity
(Brosimum guianense) and the species with short dispersal distances (Vochysia allenii) have
less capacity to colonize the new areas of new climatic envelope.

Key words: adaptation, tree dispersal, size of reproductive maturity, growth, climatic
envelope, MIGCLIM.
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1 INTRODUCCION

La diversidad de especies arboreas en el neotrépico se distribuye a través de gradientes
ambientales en funcion del nicho ecoldgico, eventos biogeograficos y limitaciones para la
dispersion (Carscadden et al. 2020). Las condiciones climaticas que una especie tolera son
un componente muy importante del nicho ecologico de las plantas, ya que se encarga de
regular diferentes procesos fisiologicos en ellas. En el presente estudio, se definen las
condiciones climaticas tolerables por una especie como el envolvente climatico (EC) (Aradjo
y Peterson 2012; Aubin et al. 2016). Este concepto ha sido clave para proyectar el efecto que
tendra el cambio climatico antropico en la distribucion potencial de las plantas. En el estudio
de la envoltura climética, se ha propuesto usar las variables bioclimaticas, por ser mas
informativas ecoldgicamente; estas son obtenidas de los valores mensuales en las variables
de temperatura—precipitacion y representan patrones anuales, de estacionalidad y condiciones
ambientales extremas o limitantes (Fick y Hijmans 2017).

La respuesta de los arboles ante el clima se ha venido estudiando principalmente en
gradientes latitudinales, donde se ha identificado patrones como la regla de Rapoport en
1982; la cual plantea un aumento del rango de distribucion de las especies a medida que
aumenta la latitud, aunque no es generalizado para todos los organismos. Sin embargo, la
distribucion de especies en gradientes altitudinales se puede ver afectada por el incremento
de la temperatura media global (Loarie etal. 2009), como lo muestran los estudios de
palinologia; que indican un ascenso del limite superior altitudinal del bosque o linea de
arboles, en la Cordillera de Talamanca, el cual paso de los 2500 msnm hasta los 3300 msnm,
desde hace 18 000 afios (ultimo méaximo glacial) (Islebe y Hooghiemstra 1997). Esto sugiere
que las especies en los gradientes altitudinales deberan migrar a mayores altitudes a medida
que el planeta se sigue calentando y los patrones climaticos cambian. No obstante, se debe
considerar que la velocidad a la que el planeta se ha venido calentando en las Gltimas décadas
es mas veloz por la actividad antropica desplegada desde la Revolucién Industrial (Loarie
et al. 2009), a lo que se conoce como el cambio climéatico antrépico (CCA), el cual puede
generar retrasos en la migracion de las especies arboreas.

La velocidad del calentamiento global se refiere a la distancia anual que se necesita para
aumentar un grado centigrado en los diferentes puntos de los gradientes geograficos
(altitudinal -latitudinal), segun el ritmo del calentamiento global (Loarie et al. 2009). En
bosques templados, se encontré que la capacidad de dispersion y la velocidad de madurez
reproductiva en las especies arboreas no era suficiente para haber migrado a la misma
velocidad del calentamiento global que venia ocurriendo desde el Gltimo maximo glacial;
pero que, de alguna manera, las poblaciones de especies si habian logrado hacerlo, el
fendmeno se denomind: paradoja de Reid. Para la solucion de dicha paradoja, se han
propuesto dos hipdtesis alternativas, tales como los eventos de dispersion a larga distancia
(LDD) (Clark 1998) y los refugios climaticos (Mclachlan et al. 2005).

Los eventos de dispersion a larga distancia (LDD) son un mecanismo mutualista importante
para la migracion de las plantas, ante el cambio de la ubicacion de la envoltura climatica en
gradientes altitudinales producto del cambio climatico antropico. Aunqgue la probabilidad de
ocurrencia de los LDD es del 5% del total de eventos de dispersion en un individuo, a escala



de poblacion resulta ser un mecanismo eficaz para la migracion climética de las especies
(Clark 1998; Engler y Guisen, 2009).

La necesidad de proyectar la respuesta de los arboles ante el CC antrépico ha resultado en la
consolidacion de diferentes plataformas con informacion climatica y de ocurrencias de
especies a escala global. Dichas plataformas han sido el motor para la creacion de maltiples
métodos de modelacidn y herramientas informaticas que ayudan a delimitar geograficamente
la envoltura climatica de las especies, ademas de técnicas para mejorar la capacidad
predictiva de dichos modelos (Elith et al. 2011).

Los modelos de envoltura climéatica para arboles (MEC) son un tipo de modelo de
distribucion de especies (SDM), que solo utiliza variables climaticas o bioclimaticas, ya que
los SDM también pueden incluir otro tipo de variables ambientales (p.ej. edaficas y
topogréficas) (Boisvert-Marsh et al. 2022). Estas diferencias y la existencia de otros
sinénimos como el de modelos de nicho ecoldgico (MNE) han generado una discusion
conceptual, con falta de consenso en el uso de MNE y considerdndose los modelos de
envoltura climatico como un concepto intermedio entre los otros dos (Boisvert-Marsh et al.
2022) (Parmesan y Hanley 2015).

Cualquiera de los modelos mencionados anteriormente puede generar una delimitacion
geografica de los lugares idéneos para la especie, en funcion de la correlacién estadistica o
algoritmica que presentan las ocurrencias geogréficas de las especies con las variables
ambientales contempladas por el modelo. Los MEC se pueden proyectar hacia el futuro, con
capas geogréaficas de los valores climaticos o bioclimaticos futuros, que han sido simulados
para diferentes escenarios de emisiones de CO2 y modelos de circulacion climatica global
(MCG), como los que ofrece la pagina web WorldClim
(https://www.worldclim.org/data/cmip6/cmip6_clim30s.html). La principal limitacion que
tienen estos modelos es que no pueden captar con precision las ausencias locales dentro de
las areas iddneas, debido a la resolucion espacial de las capas geograficas ambientales de
trabajo y el esfuerzo de muestreo en las variables (Carscadden et al. 2020).

Los modelos de envoltura climéatica proyectados hacia el futuro sobreestiman la capacidad
de respuesta de las especies arboreas en bosques naturales que se distribuyen en gradientes
altitudinales (Engler y Guisan 2009). Esto por la falta de capacidad matematica de algunos
modelos, para contemplar otras variables ecoldgicas que influyen en la dispersion y
colonizacién (individuos migratorios establecidos) de especies en lugares nuevos con
condiciones climéticas adecuadas en el futuro. La principal dificultad para que una especie
arborea colonice un lugar nuevo e idoneo en el futuro son las limitaciones para la dispersion
(Engler y Guisan 2009), las cuales estan dadas por la distancia de dispersion de sus semillas
y las barreras fisicas para su dispersion producto de la fragmentacion del paisaje. Ademas, la
fragmentacion del paisaje y las diferencias entre especies, en cuanto a factores fenologicos,
fisiolégicos y ecoldgicos, pueden generar diversidad de respuestas poblacionales ante los
efectos del cambio climéatico antropico (CCA), que deben ser consideradas, para tomar
medidas de conservacion inteligentes.

En este sentido, el modelo MigClim resulta una herramienta Gtil para simular la colonizacion
futura de los arboles en los nuevos lugares con condiciones climaticas idoneas (Aubin et al.
2016; Engler y Guisan 2009), este proceso se define migracion climética arbérea. En el
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modelo Migclim, se deben parametrizar las siguientes variables ecoldgicos: distancia de
dispersion, eventos de dispersion a larga distancia (frecuencia y distancia maxima-minima),
namero de eventos fenoldgicos reproductivos en el tiempo simulado y tiempo para alcanzar
la madurez reproductiva (TMR) (Engler y Guisen, 2009; Aubin etal. 2016). Dichos
pardmetros ecoldgicos no son faciles de caracterizar por la falta de informacion en algunas
especies, pero, en el caso de las variables de dispersion, la clasificacion funcional de las
especies con base en el rasgo de vector de dispersion es una alternativa Util para estimar la
distancia promedio de dispersion y de los eventos de dispersion a larga distancia (LDD), en
cada vector (Boisvert-Marsh et al. 2022).

En cuanto al numero de eventos fenoldgicos, existen varios estudios que brindan informacion
a escala de especie, pero la consulta con expertos puede resultar muy til para caracterizar
este parametro en especies sin informacion cientifica. A fin de determinar el tiempo de
madurez reproductiva (TMR), se requiere conocer el didmetro de madurez reproductiva
(DMR) a 1.3 m del suelo, en el cual la especie inicia sus eventos fenoldgicos reproductivos
y también la tasa de crecimiento anual en las diferentes etapas ontogenicas (brinzal, latizal,
fustal), para modelar los tiempos de paso entre cada una segun la tasa de crecimiento anual
respectiva y determinar el TMR

Otra informacion importante para la parametrizacion de MigClim son los insumos espaciales,
distribucion inicial (IniDist), distribucién potencial del futuro (HSmap) y las barreras para la
dispersion (Barrier). Para los dos primeros insumos, se implementa el software Maxent, a fin
de modelar la envoltura climatica con variables bioclimaticas de menor correlacién (r=<0.8
y VIF<10), las cuales fueron escogidas después de haberlas comparado contra otro grupo de
variables, seleccionadas con el método genérico del software (Jacknife y porcentajes de
contribucion de las variables). Las barreras de dispersion (Barrier) se pueden caracterizar en
funcién de la fragmentacion del paisaje, usando capas de usos del suelo diferentes al de
bosque, disponibles en diferentes plataformas digitales; para el caso de Costa Rica, se cuenta
con el Sistema Nacional de Informacion Territorial (SNIT)
(https://wwwe.snitcr.go.cr/ico_servicios_ogc). Dichas capas se deben procesar en términos de
extension, formato, resolucion espacial y escala de valores en los pixeles, para lo cual, los
softwares R y QGIS son adecuados (R Core Team 2020; QGIS.org 2022).

Ademas, existe una amplia variedad de modelos de circulacién climatica general (MCG)
disponibles actualmente, entre los cuales, difieren las variables bioclimaticas, para un mismo
escenario climatico (Gevara et al. 2018). Es decir, las respuestas de las especies arboreas ante
el CC pueden ser diferentes entre los MCG de un mismo escenario climatico. Por lo tanto, se
decidid transferir los modelos de envoltura climatica inicial a 24 MCG futuros, disponibles
en WorldClim2 (Fick y Hijmans 2017) para la Ruta Socioecondmica Compartida SSP585 y
el horizonte del tiempo 2061 — 2080.

El objetivo del estudio fue simular con el modelo MigClim la respuesta potencial de la
migracion climética en un gradiente altitudinal de la Cordillera de Talamanca, Costa Rica,
en cinco especies arbdreas representantes de tipos funcionales de plantas contrastantes
ecologicamente y observar el patrén de su respuesta migratoria potencial, entre los diferentes
MCG. Este tipo de estudios es clave porque ayuda a entender los efectos espaciales del
cambio climético antrépico sobre la distribucion futura de las especies arboreas, para
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priorizar la conservacion de especies vulnerables, determinar las areas de retraso migracional
(donde los arboles no alcanzaran la madurez reproductiva) y las areas de discrepancia
migratoria (donde la especie no alcanzara a migrar). En dichas areas criticas para la migracion
climatica, se debera establecer estrategias de conservacion climaticamente inteligentes como
la migracion asistida o intervenciones para estimular el crecimiento de especies lentas.

Las simulaciones de la migracion climética se realizaron en las 24 capas biocliméticas de los
modelos de circulacion climatica general (MCG) disponibles en WorldClim. Los resultados
obtenidos se evaluaron mediante técnicas estadisticas y cartograficas para identificar las
tendencias, contrastes e incertidumbre espacial de las diferentes respuestas migratorias
presentadas por las especies estudiadas. Ademas, para evaluar la respuesta migratoria de las
especies, se proponen métricas relativas al area de cambio con la que estén relacionadas
(Ganancia o pérdida): porcentaje de pérdida envolvente climético inicial, porcentaje de area
colonizada madura, fustal, no fustal y porcentaje de discrepancia migratoria. La técnica
cartogréfica de ensamble y consenso de capas resulto Gtil para entender el patron espacial de
la migracion climatica e identificar zonas estratégicas a fin de implementar medidas de
conservacién adecuadas para las diferentes especies.

De igual manera, se realiz6 un andlisis en cada area silvestre protegida presente en el area de
estudio (Parque Nacional Tapanti, Barbilla y Reserva Forestal Rio Macho). Donde se
identificé el area de cada categoria migratoria obtenida con la técnica de ensamble y consenso
cartogréafico.

2 METODOLOGIA

2.1 Areade estudio

El presente estudio se realizd en Costa Rica, en la vertiente Caribe del pais, donde CATIE
mantiene investigacion ecoldgica a largo plazo en bosques de montafia desde el 2012
(Veintimilla et al. 2019). Dicha area de investigacion ecoldgica es conocida como gradiente
altitudinal Caribe-Villa Mills (GACVM) (Figura 1) y tiene una extension aproximada de
202,657 ha. El gradiente va desde los 440 msnm hasta un poco mas de los 2950 msnm, esta
dentro de la Reserva de la Biosfera La Amistad, y en este, se encuentran tres areas protegidas
de caracter nacional: el Parque Nacional Tapanti, Reserva Forestal Rio Macho y Parque
Nacional Barbilla (Veintimilla et al. 2019). En el area de estudio, se pueden encontrar
bosques tropicales de montafia, los cuales se ubican en zonas montafiosas con altitudes
mayores a 300 msnm (Kdrner 2007). Dichos bosques son proveedores de importantes
servicios ecosistémicos como la regulacion hidrica, captura-almacenamiento de carbono y
conservacion de la biodiversidad para la zona del canton de Cartago. En cuanto a las parcelas
permanentes en el area de estudio:

En el gradiente altitudinal Caribe Villa Mills (GACVM), existe una red de 32 parcelas
permanentes de muestreo de 50 m * 50 m (0.25 ha), de las cuales, 29 son de monitoreo
permanentes y tres son temporales (Figura 1), en dichas parcelas, se han registrado mas de
400 especies arboreas, al medir sus individuos fustales con didametro a la altura del pecho
(DAP, 1.3 m) mayor o igual a 10 cm. La red de parcelas permanentes ha sido evaluada en el
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tiempo (2011-2020) toméndose los siguientes datos: identificacion taxonémica de cada
individuo, DAP (1,3m) y numero de ejes.

La informacion de esta base de datos se utiliz para modelar el rango de crecimiento anual
de las especies objeto de estudio mediante modelos estadisticos no lineales, con lo que se
calculo el tiempo de paso desde la categoria fustal (>9.9 cm DAP) hasta el didametro de
madurez reproductiva (DMR), que seré explicado mas adelante.

Mapa del drea de estudio(AE)
GACVM y ubicacién de las unidades
de muestreo

Elaborado por:
Rafael Nufiez Florez

EPSG:4326
WGS 84
grados
Lat/long (Geodetic alias)

0 10 20 km

g cATIEQC 11
s | Canada
-84.000 -83.700 -83.400 -83.100

Figura 1. Area de estudio del gradiente altitudinal Caribe Villa Mills (GACVM) y ubicacion de parcelas permanentes de
monitoreo del CATIE.

A continuacion, se presenta un diagrama resumiendo la metodologia en cinco pasos, con los
elementos méas importantes de cada uno (Figura 2). Posteriormente, se detalla cada uno de

los pasos.
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Figura 2. Resumen de la metodologia.

2.2 Preseleccion de especies y eleccion de representantes funcionales para
simulaciones con MigClim

Se preseleccionaron 45 especies arbdreas de los 425 totales en la base de datos del GACVM,
aprovechando la disponibilidad de informacion obtenida en estudios pasados de
investigacion a nivel de tesis de Maestria o publicaciones cientificas, con base en los
siguientes criterios:

- Especies arbdreas con poblacién dentro del 80% del area basal de la parcela
(Hernandez Gordillo et al. 2021).

- Especies con estimacion previa del 6ptimo térmico y amplitud del nicho térmico
(Hernandez, 2020). El 6ptimo térmico se refiere al promedio de las temperaturas en
cada lugar de ocurrencia de un set de datos representativo biograficamente del patrén
espacial de una especie y la amplitud es el rango de temperaturas que presenté dicho
set de datos (Cuesta et al. 2020).

- Registro previo del vector de dispersion.

- Especies que cumplieran los criterios de abundancia (13 individuos minimo) para
utilizar el modelo de crecimiento diamétrico de Hérault et al. (2011).

Los tipos funcionales de plantas son grupos de especies que presentan valores similares en
maultiples variables de analisis que se deben considerar (Casanoves et al. 2011). Esta técnica
es apropiada para reducir grupos grandes y resumir con pocas especies una comunidad mas
amplia. Por esto y debido a las limitaciones de tiempo para desarrollar el estudio, se decidio
modelar la migracion climatica con MigClim solo para cinco especies arboreas, las cuales
fueron seleccionadas de tipos funcionales de plantas (TFP) para poder asociar la respuesta de
la especie al resto del grupo al que pertenece.



El agrupamiento de los TFP se realiz6 mediante un analisis de conglomerados jerarquicos
(método Ward y distancia euclidea) (Casanoves et al. 2011), que tuvo en cuenta el valor de
los rasgos funcionales de optimo térmico (Duque et al. 2015, Fadrique et al. 2018), amplitud
del nicho térmico (Cuesta et al. 2020), gravedad especifica de la madera (Hernandez Gordillo
et al. 2021), LN (DAP méximo) y LN (tiempo de paso en la categoria ontogénica que alcanza
la madurez reproductival). El uso de transformaciones logaritmicas, en las dos ultimas
variables anteriormente mencionadas, se implementé para aumentar la capacidad del
algoritmo en la discriminacién de grupos de rapida y lenta madurez reproductiva en zonas
altas y bajas respectivamente. Ademas, la cantidad adecuada de TFP se determin6é mediante
diferentes MANOVAS (multivariado andlisis de la varianza), para obtener un nimero de
clusteres con diferencias significativas entre si.

Para seleccionar las cinco especies, se ejecutd un analisis de componentes principales (ACP)
con las mismas variables usadas para el agrupamiento, particionado por los TFP; después se
calculd la distancia euclidea absoluta en cada especie; como el valor absoluto de la suma de
las distancias a los dos primeros ejes principales del ACP. El procedimiento anterior se
realiz6 mediante InfoStat y Excel. Posteriormente, se identifico y seleccion6, en cada ACP
realizado, la especie con la menor distancia euclidea absoluta. Estas especies seleccionadas
son las representantes funcionales del respectivo TFP, por tener los valores mas centrales en
las variables utilizadas para el agrupamiento.

Las cinco especies representantes funcionales seleccionadas para simular la migracion
climatica pueden servir como indicadores o representar la respuesta migratoria potencial de
las 45 especies preseleccionadas de la comunidad muestreada (425) en el GACVM. Las
especies representantes funcionales simbolizan el valor méas central en la representacion
multivariada del ACP realizado a cada TFP, por lo tanto, puede haber variacion en las
respuestas migratorias potenciales de las demas especies dentro del TFP.

2.3 Informacién ecologica para determinar los paradmetros del modelo MigClim

El modelo requiere de pardmetros ecolégicos, a fin de controlar el proceso de migracion
climatica de las especies, en nuevas areas con envolvente climéatico adecuado, en funcion de
sus limitaciones para la dispersion (distancias de dispersion y barreras) (Anexo 1). Dichos
parametros ecologicos se estimaron solo para las cinco especies representantes funcionales,
excepto el tiempo de madurez reproductiva (TMR), que se estimé para las 45 especies
preseleccionadas, con la intencion de generar mayor dispersion de datos de crecimiento en el
modelaje de la tasa de crecimiento anual para las diferentes etapas ontogénicas. A
continuacion, se amplia la forma de caracterizacién en cada uno de los pardmetros
ecologicos.

2.3.1 Modelaje de las tasas de crecimiento y el tiempo de madurez reproductivo
(TMR)

Como se mencion6 anteriormente, la modelacién del crecimiento se realiz6 para las 45
especies, buscando tener mas dispersion de datos de crecimiento en el modelo no lineal

1Ya que algunas especies alcanzan la madurez reproductiva en la etapa de latizal.



aplicado y que este fuera méas robusto y confiable. De igual manera, con el fin de que, al
recopilar los datos de crecimiento en etapas juveniles (brinzales y latizales), se generara
mayor dispersion de datos y poder establecer valores medianos a escala de género, familia o
set de datos, para las especies que no se encontro el dato especifico. A continuacion, se
explica la técnica implementada para modelar la tasa de crecimiento de las 45 especies
preseleccionadas, en cada etapa ontogénica. Con lo cual, se obtuvo el tiempo de madurez
reproductivo (TMR) para las cinco especies representantes funcionales a las que se les va a
simular su migracion climatica con MigClim.

e Brinzal (DAP<4,9cm)

En una base datos se compil6 el anual growth rate (AGR) de especies forestales presentes
en tres estudios de crecimiento: Séenz et al, 1998; Condit et al 1993 y Clark et al 1992
elaborados en zonas aledafias o ecolégicamente comparables con el area de estudio (Anexo
27). Con la informacidn de dicha base de datos compilada, se identificd el valor de la mediana
de crecimiento para las especies que estuvieran disponibles; luego, se asociaron los valores
medianos de crecimiento anual a escala de género para las especies que estuviesen
disponibles; para las demas especies, se asumio el valor mediano del set de datos en la base
de datos compilada. Por Gltimo, y teniendo en cuenta la tendencia lineal positiva de
crecimiento anual en esta categoria ontogenética (Figura 3), se derivo el tiempo de paso en
la categoria brinzal, para cada especie.

e Latizal (DAP >=4,9cm y <10cm)

La Unidad de Bosques y Biodiversidad en Paisajes Productivos (UBBPP) cuenta con una
base de datos de parcelas permanentes de monitoreo en bosques secundarios de Tirimbina
(BDT), Costa Rica, donde se utilizo el registro de crecimiento de 4258 individuos (190
especies) con DAP entre 5 cm y 9.9 cm. El lugar presenta las mismas zonas de vida hasta los
1200 msnm que el area de estudio GACVM (Camacho y Finegan, 1999). La BDT se
complementd con datos de crecimiento para algunas especies encontrados en literatura
cientifica; con dicha base de datos, se obtuvo el AGR de cada individuo y luego la mediana
del AGR para cada especie en la BDT. Luego, se asigné el AGR de las especies
preseleccionadas que se encontraban en la BDT, posteriormente, se asignaron los valores
medianos de AGR a escala de género, para las especies que estuviera disponibles y, por
ultimo, se asigno el valor mediano del crecimiento de todas las especies en el set de datos,
para el resto de las especies sin AGR a escala de especie o individuo. Luego, se estimé el
tiempo de paso en la categoria latizal, extrapolando la tendencia lineal de crecimiento (Figura
3) hasta el tiempo que tarda en alcanzar la siguiente categoria.
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Figura 3. Curva de crecimiento ontogénico, en funcién de las tasas de crecimiento anual versus tamafio de la planta en
DAP
Fuente: (Hérault et al. 2011)

e Fustal (DAP>10cm hasta el DMR)

Para esta categoria, se usé la base de datos del crecimiento que ha sido monitoreado desde el
afio 2011 hasta el 2020, en la red de parcelas de GACVM (Figura 1); con la cual, se obtuvo
la tasa de crecimiento diamétrico anual (AGR) de cada individuo con su respectivo DAP
final.

Luego, con base en la curva de crecimiento ontogénica (Herault et al. 2011), se procedi6 a
modelar el crecimiento diamétrico promedio de las 45 especies preseleccionadas, mediante
modelos no lineales mixtos, para derivar el tiempo que se tarda en pasar de los 10 cm DAP
hasta el DMR. Para esto, se usoé el software InfoStat (Di Rienzo et al. Version 2020) y se
ajusto el modelo propuesto por Canham et al. (2004) y Hérault et al. (2011), a los datos de
crecimiento observados en la base de datos de GACVM.

1 DBH;; \*
Log(AGR;s + 1) = Max, * exp —Z* (Lo —) + e
S

Donde:

AGRis: tasa anual de crecimiento observada en cada individuo de cada especie
Maxs: AGR maximo de la especie

DBHis: diametro a la altura del pecho (predictor)

Dopts: DAP observado en el que se presenta el Max

Ks: curtosis de la curva de crecimiento para la especie

e;: desviaciones asociadas a cada observacion de cada especie

El modelo no lineal mixto se configur6 como sujeto especifico, con las 45 especies
preseleccionadas, buscando contemplar la tendencia de crecimiento de dichas especies para
tener mayor dispersion de datos en la modelacion y obtener un modelo mas robusto. Ya que
habia especies que no tenian la informacién suficiente para capturar la curva de crecimiento,

9



de manera individual. Inicialmente, se depurd la base de datos excluyendo individuos con
una sola medicion, los crecimientos negativos se formatearon en cero. Mientras que el AGR
+1 se transformo a logaritmo natural como variable de respuesta, y la variable predictora
(DBHis) fue representada por el DAP de la ultima medicion en los individuos de cada
especie.

Siguiendo lo recomendado por Casanoves etal. (2022), se corrieron varios modelos
combinando el efecto aleatorio de la especie sobre los diferentes parametros del modelo, en
el proceso se encontraron problemas de heterocedasticidad y se aplicd una estructura de
varianzas (Varldent) para corregirlos; de esta manera, se obtiene el mejor modelo 1 (M1).
Para hacer lo anterior, fue necesario usar como criterio de agrupamiento unos conglomerados
jerarquicos previamente generados con base en los residuos (observado—predicho) del (M1).
Adicionalmente, se exploraron modelos con otras estructuras de heterocedasticidad y se
encontré que los criterios AIC y BIC mejoraban al combinar Varldent con VarExp y
VarPower, con lo que se obtuvo el mejor modelo final (M2).

Por altimo, se estimo el tiempo que tarda en crecer cada milimetro desde fustal hasta el
didmetro de madurez reproductiva (DMR) segun el (M2) y con esto se calcul6 el tiempo de
paso desde fustal hasta el DMR.

2.3.1 Diametro de madurez reproductiva (DMR)

Se refiere al valor del didmetro a la altura del pecho (DAP, 1.3 m) en el que una especie
arborea inicia los eventos fenoldgicos reproductivos en un ambiente de bosque natural. Este
concepto se fundamenta en la ley natural de todo organismo vivo que nace, crece, se
reproduce y muere, ya que, en el caso de las especies arboreas, cuando estan en etapas
juveniles, deben invertir la energia en crecer para competir por nutrientes hasta alcanzar el
estado de desarrollo morfolégico adecuado para empezar sus eventos de dispersion y
asegurar su existencia. EI DMR es importante para la migracion climética, debido a que
determina la capacidad de una especie para que los individuos que han colonizado un lugar
nuevo puedan alcanzar la madurez reproductiva en corto tiempo y aumentar el alcance
migratorio de la especie antes de que el lugar llegase a perder el envolvente climatico.

Para estimar este valor, se revisaron colecciones virtuales de herbarios disponibles en
Tropicos (https://www.tropicos.org/home), Mobot
(http://www.mobot.org/manual.plantas/lista.shtml) y GBIF (https://www.gbif.org/es/) y se
obtuvo el valor promedio de los DAP registrados en las muestras fértiles de cada especie
representante funcional. Luego, se realizé6 una consulta a Nelson Zamora, botanico
reconocido en la region, para comparar y ajustar los datos a la zona de estudio, aunque los
valores eran muy similares.

2.3.2 Tiempo de madurez reproductiva (TMR)

Es el tiempo que tarda el individuo de una especie en alcanzar el DMR, con este, se determina
el pardmetro de MigCLim: iniMatAge. En el caso del parametro propaguleProd, se asume
que, al completar el TMR, la especie tendria la maxima probabilidad de producir y dispersar
semillas. EI TMR se estima como la sumatoria de los tiempos de paso ontogénicos en cada
categoria modelada.
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2.3.3 Parametros de dispersion

El modelo MigClim requiere de un parametro de dispersion normal (dispKernel) y tres
pardmetros de dispersion a larga distancia LDD (lddMinDist, IddMaxDist y IddFreq). Para
definir los valores de estos parametros, se determina el vector de dispersion para cada una de
las cinco especies representantes funcionales; luego, se recopilan estudios publicados para
cada vector y se obtienen las siguientes métricas promedios de dispersion: distancia maxima,
media y larga distancia, por vector. Finalmente, se asocian las métricas respectivas a cada
especie representante funcional

El parametro DispStep fue calculado con base en el nimero de eventos fenoldgicos que pueda
tener en el tiempo de simulacion (70 afios), segun el patrén fenoldgico de la especie. A
continuacion, se amplian los métodos para los parametros mencionados:

e Vector de dispersion

Se determiné el vector de dispersion para las cinco especies representantes funcionales,
mediante una base de datos preexistente, en la cual se habian caracterizado los vectores de
dispersion para 101 especies que forman parte del 80% del area basal en, al menos, una
parcela. Dicha informacidn fue suministrada por la Unidad de Bosques del CATIE.

e Parametros de dispersion MigClim y métricas promedio del vector de
dispersion
Para cada vector, se compilaron estudios de dispersion en el area de estudio, Mesoamérica o

el trépico en general, a fin de obtener valores promedio en las métricas de dispersion
relacionadas con distancia maxima, media y largas distancias de dispersion (LDD).

El pardmetro dispKernal se introduce como un elemento vectorial en el lenguaje R, el cual
presenta una longitud en celdas, que representa la distancia maxima promedio del vector y
una joroba en la curva de dispersién, la cual es representada por el promedio de las distancias
de dispersion media en el vector. En dicho parametro, esta representada la probabilidad de
dispersion desde un pixel ocupado hacia las celdas aledafias, segin Engler y Guisan (2009).

IddMaxdist se toma como el promedio de los eventos LDD en cada vector y IddMinDist,
como el nimero de celda siguiente a la distancia maxima de dispersion. Mientras que el
parametro IddFreq es la frecuencia con la que ocurren estos eventos, para lo cual se utiliza
por defecto 0.05, como lo propone Clark (1998). En el caso de las especies con multiples
vectores de dispersion, se obtuvo un promedio entre los valores de los vectores de dispersion
principal, teniendo en cuenta el marco conceptual de dispersion efectiva planteado por
Schupp et al. (2010).

2.3.4 Densidad fenoldgica anual y parametro DispStep

Para establecer el parametro DispSted de Migclim, se realizd una revision de literatura y
consulta a experto, con el propdsito de determinar la categoria de patron fenoldgico
reproductivo: anual, subanual, supraanual y continuo, segin Newstrom et al. (1994). Luego,
se le asigno el numero equivalente a la cantidad de eventos de fructificacion generados por
la especie en un afio, segun el patréon fenologico de la especie (anual: 1, subanual: 2
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supraanual: 0.5 y continuo: 6). Por altimo, se multiplico el dato anterior por el numero total
de afios a simular en el presente estudio (70 afios).

2.3.5 Mapa de barreras para la dispersion

Se utilizo la capa de Bosques y otras coberturas de Costa Rica, disponible para el 2021 del
Sistema Nacional de Informacion Territorial (SNIT) de Costa Rica. Dicha capa esta
disponible en formato vectorial y presenta categorias de tipos de bosque y una categoria
asociada a otras coberturas (pasturas, cultivos y zonas urbanas). La capa mencionada se
proceso con QGIS para convertirla a formato raster y asignarle valores de uno (barrera), a la
categoria de “Otras coberturas” y de cero (no barreras) a las diferentes categorias de bosque.

Este mapa fue asumido para las cinco especies estudiadas, pero la resolucién de este en cada
especie fue asignada, en funcion de las caracteristicas de dispersion de esta, las cuales
definieron el tamafio de pixel necesario para simular el proceso de dispersion en el modelo
MigClim, segun lo recomendado por Engler y Guisan (2009).

2.4 Envoltura climatica de las especies representantes funcionales

Los modelos de envoltura climatica utilizan como variable respuesta, los datos de ocurrencia
(registros geograficos) de varios individuos de las especies, y como variables predictoras, los
valores climaticos respectivos en cada ocurrencia (en el presente estudio se utilizan las
variables bioclimaticas). Las ocurrencias de las cinco especies representantes funcionales
fueron descargadas, para la extensién biogeografica correspondiente a Mesoameérica, del
Global Biodiversity Information Facility (GBIF), disponible en (https://www.gbif.org/es/).
Dichas ocurrencias se descargaron en capas vectoriales mediante QGIS y se exportaron en
formato .CSV; luego, se depuraron datos repetidos, cercanos y fuera del area por modelar
(Elith etal. 2011). Para modelar la envoltura climatica y representarla espacialmente, se
utilizo el software Maxent (Phillips et al. 2006), en el cual hay que suministrar las ocurrencias
en formato .CSV y las 19 variables bioclimaticas en capas geogréficas de formato réaster, las
cuales fueron obtenidas de WorldClim 2 (Fick y Hijmans 2017), para 24 MCG del escenario
SSP 585 (Anexo 27) con una resolucion de 1 km? aproximadamente (Riahi et al. 2017), en
el futuro medio (afios 2061 a 2080).

El procesamiento de las capas bioclimaticas del histérico y del futuro se realizé de manera
diferencial. Las capas bioclimaticas del histérico (1970-2000), usadas para modelar el
envolvente climatico inicial, se descargaron en 19 capas raster respectivamente y se
procesaron con el software QGIS 3.28.2 (QGIS.org 2022), en el cual se recortaron al limite
del &rea de estudio y se transformaron al formato (.ASC). Luego, para cada capa bioclimética
futura, respectiva a cada uno de los 24 MCG, se descomprimieron las bandas en capas
diferentes, ya que cada variable bioclimatica representaba una banda diferente de la capa
raster futura, para esto se uso el software R (R Core Team 2020), paquete Terra (Hijmans
2023). Despues, con el mismo software y paquete, se recortaron las capas al area de estudio
y se transformaron al formato ((ASC). Todas las capas raster generadas de cada variable
bioclimatica histérica y de los 24 MCG se guardaron sistematicamente en carpetas
individuales y fueron marcadas.

El paso siguiente fue la seleccion de variables biocliméticas para los modelos. Ya que,
aunque Maxent es un modelo robusto a la colinealidad (Cruz-Céardenas et al. 2014, Feng et al.
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2019), algunos autores prefieren seleccionar, a priori, variables no correlacionadas (Liu et al.
2019, Dai et al. 2022). Por esto, para abordar la discusion sobre la seleccion de variables en
el proceso de modelacién con Maxent (Cruz-Cérdenas et al. 2014, Feng etal. 2019), se
comparé el efecto de dos formas comunes de seleccionar variables al modelar con Maxent,
sobre la extension de la envolvente climatica en el area de estudio. Lo anterior, mediante una
prueba T-student y teniendo en cuenta el criterio de parsimonia, con 10 réplicas por método
de seleccion de variables, aplicando el método de validacion cruzada en la replicacion.

La configuracién de Maxent para ejecutar los modelos de envolvente climético inicial, en los
dos métodos de seleccion de variables comparados, se establecio con los valores que trae por
defecto la interfaz, los cuales se explican en Elith et al. (2011). En este sentido, el factor de
regulacion = 1, el formato de salida fue logistico, el maximo de interacciones =500, el umbral
de convergencia = 0,00001 y la prevalencia por defecto = 0.5.

A continuacién, se explican los dos métodos comparados; primero, la seleccion a priori de
variables menos correlacionadas (r<0,8) y segundo, la seleccién iterativa en el proceso de
modelaje con Maxent, apoyada en la prueba Jacknife y las tablas de porcentajes de
contribucion de las variables.

Para el primer método, la seleccién a priori de variables, se extrajeron los valores
bioclimaticos de cada ocurrencia, por especie, mediante el software QGIS, con el plugin
(Point Sample Tools). Luego, se exploraron los datos con un analisis de componentes
principales (ACP) para observar la correlacion y la preferencia de las especies a los valores
bioclimaticos (ver Anexo 2). Seguidamente, se realiz6 un andlisis de correlacion de Pearson
con los valores de las 19 variables bioclimaticas, en las ocurrencias de cada especie (ver
Anexos del 3 al 7). Después, se identificaron y registraron todos los pares de variables
correlacionadas con un coeficiente r > 0,8 (Liu etal. 2019, Dai et al. 2022), mediante el
paquete (CorSelec) de R (Barbosa 2015), para excluir, en cada par de correlaciones, la
variable que tuviese un factor de inflacion de la varianza VIF > 10 (Montgomery et al. 2006)
0 menor cantidad de correlaciones con otras variables, respecto a la otra variable del par. Con
esto, se buscd tener el set de menos variables, que representan a la mayor cantidad de las
demas, por su alta correlacion. En el caso de variables con solo una correlacion, se utilizo
solo el criterio del VIF, determinado con el software R.

Para el segundo método, la seleccion iterativa con prueba Jacknife y porcentaje de
contribucion, se ejecutd un modelo de entrenamiento con todas las variables bioclimaticas.
Luego, se depuraron las variables que presentaban menor contribucién individual y que, al
excluirlas, aumentaban el area under curve (AUC), segln las graficas de la prueba Jacknife
(Elith et al. 2011). Por ultimo, se ejecutaron 10 réplicas mediante el método de validacion
cruzada (Elith et al. 2011).

Luego de seleccionar las variables bioclimaticas para cada especie, se procedio a transferir
el modelo de envolvente climatico inicial al 2070, para lo cual se utilizo el software Maxent
(Phillips et al. 2022), proyectando la envoltura climatica sobre las capas bioclimaticas del
futuro en los 24 modelos de circulacion climatica general global (MCG) (Tabla 1),
disponibles del proyecto Coupled Model Intercomparison Project, phase 6 (CMIP-6) para el
escenario socioeconémico y el horizonte de tiempo objeto de estudio. Lo anterior con la
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misma configuracion del software usada en la envoltura climatica inicial y generando 10
réplicas en cada modelo futuro.

Tabla 1. Nombre de los Modelos de Circulacion Climatica General (MCG)

# MCG / No.mbre ('if.-l M?dglc.) de # MCG / No‘mbre (.:l?l Mf)dt?lcf de
Fut Circulacion Climatica Fut Circulacidn Climatica

Global General (CMIP-6) Global General (CMIP-6)

1 ACCESS-CM2 13 GISS-E2-1-G

2 ACCESS-ESM1-5 14 GISS-E2-1-H

3 BCC-CSM2-MR 15 HadGEM3-GC31-LL

4 CanESM5 16 INM-CM4-8

5 CanESM5-CanOE 17 INM-CM5-0

6 CMCC-ESM2 18 IPSL-CM6A-LR

7 CNRM-CM6-1 19 MIROC6

8 CNRM-CM6-1-HR 20 MIROC-ES2L

9 CNRM-ESM2-1 21 MPI-ESM1-2-HR

10 EC-Earth3-Veg 22 MPI-ESM1-2-LR

11 EC-Earth3-Veg-LR 23 MRI-ESM2-0

12 Fio-ESAM-2-0 24 UKESM1-0-LL

Para resumir las réplicas de la envoltura climatica inicial y las futuras en cada especie, se
desarrollaron mapas de consenso likelihood (Mastrandrea et al. 2010). Para lo cual, se
ensamblaron las capas binarias respectivas a cada réplica, del modelo de envolvente climatico
inicial y para cada uno de los 24 MCG del futuro, superponiéndolas y sumando el valor de
cada pixel. Luego, se reclasific cada mapa, en categorias con y sin consenso de ocurrencia
likelihood (>66%) (Mastrandrea et al. 2010), mediante el software R con el paquete Terra
(Hijmans 2023).

Por ultimo, se realizd una reduccion del tamafio del pixel en cada capa del modelo de
envolvente climético inicial y futuro, de cada especie, en funcion de la distancia maxima de
dispersion promedio por vector, respectiva a cada especie. Para esto, se dividié la métrica de
dispersion mencionada, entre cinco, como lo recomiendan Engler y Guisen (2009), y se
obtiene asi el tamafio aproximado que debia tener el pixel de la capa, para poder simular
adecuadamente la dispersion espacial con el modelo MigClim.

2.5 Simulaciones de la migracion climética en cinco especies forestales bajo el
escenario SSP 585 hasta el afio 2070

Para cada especie se realizé una simulacion con el modelo MigClim, mediante el software R
3.4.4, en cada uno de los 24 modelos de envoltura climética futura, correspondiente a cada
MCG en el escenario SSP 585 y el afio 2070. En el Anexo 1 se observan los parametros
necesarios del modelo MigClim. Todos los valores de los pardmetros se asignaron a la
funcién MigClim.migrate(), siguiendo a Engler y Guisan (2009). A continuacién, se muestra
un script de ejemplo para la especie Protium ravenii:
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MigClim.migrate (iniDist = “Ruta/PR_EnvolPresent.asc”, hsMap = “Ruta/PR _HSmap]l:
24 .asc”, rcTh reshold = 500, barrier = “Ruta/PR _BarrDisp”, barrierType = ‘“strong”,
envChgSteps = 1, dispSteps = 99, dispKernel = ¢(0.4,1.0,0.4,0.16,0.06), iniMatAge = 58,
propaguleProd = ¢(0.92,0.92,0.92,0.92), IddFreq = 0.05, IddMinDist = 6, IddMaxDist = 70,
simulName = “MigClimPROTRAV”, replicateNb = 6, overWrite = F, testMode = F,
fullOutput = F, keepTempFiles = F)

Para el caso de las especies con patron fenoldgico subanual, no se pueden poner mas de 99
dispStep, dado la configuracion del modelo. Ademas, debido a que este parametro asume
cada evento fenoldgico como un afio de simulacion, es importante que, en las especies con
fenologia subanual o supraanual, se transforme el valor del tiempo de madurez reproductivo,
segun la escala de relacion entre el valor del dispStep y el verdadero tiempo de simulacion
en el experimento (70 afios en este caso).

El dispKernal o vector de probabilidad de la dispersidon desde un pixel de origen hacia los
pixeles aledafios estd compuesto por dos valores importantes: el pico de la curvay la distancia
méaxima de dispersion. El pico de dispersion por vector se calculé como el valor promedio
de los picos de dispersion encontrados en las especies de cada estudio recopilado para el
vector (Anexo 8), este se ubicd en el numero de celda respectivo dentro del vector de
probabilidad y se le asignd valor de uno. Luego, se estimaron las probabilidades de las deméas
celdas del dispKernal, reduciendo la probabilidad en 60%, hacia cada celda aledafa, hasta la
celda de dispersion maxima promedio del vector, segun lo propuesto por Engler y Guisan
(2009).

En la frecuencia de LDD (lddFreq), se asigné homogéneamente para todas las especies en
0.05, basado en el rango de dichos eventos, propuesto por Clark (1998). Y se asumi6
cualquier dispersion después de la distancia maxima hasta la distancia LDD méaxima
promedio para el vector de dispersién, como el rango de dispersion LDD. Finalmente, se
ejecutaron seis réplicas para cada simulacion, a fin de contemplar la estocasticidad espacial
del modelo, dado la dinamica aleatoria de direccion de cada evento de dispersion,
programado en cada pixel.

2.6 Evaluacion de la migracion climatica de cinco especies forestales en el escenario
SSP 585 hasta el afio 2070

Las poblaciones de especies arboreas en gradientes altitudinales pueden responder ante el
calentamiento global con fluctuaciones espaciales de sus rangos de distribucion. Dichas
respuestas se analizan en funcion de tres zonas de respuesta climatica; las zonas de pérdida
de envolvente inicial, las zonas donde se conserva la envolvente climatica y los lugares
nuevos donde se adquiere la envoltura climatica adecuada. Sin embargo, para estudiar el
fendmeno de la migracion, el analisis se centra solamente en dos zonas: las de pérdida y las
de ganancia.

En las zonas de pérdida de envolvente climatico, la respuesta mas probable de las especies
serd probablemente “emigrar o irse” extinguiéndose a nivel local, al no poder tolerar las
condiciones climaticas futuras. En las zonas de ganancia de envolvente climatico, la
respuesta de las especies sera inmigrar o llegar, colonizando los lugares mediante los
procesos de dispersion.
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2.6.1 Estimacion de métricas relativas de respuesta migratoria, para las
simulaciones de cada especie en el escenario SSP 585 y hasta el afio 2070

La zona de ganancia de envolvente climético se divide en zonas colonizadas y no colonizadas
(Discrepancia migratoria) y, a su vez, las zonas colonizadas pueden presentar una estructura
espacial dividida por poblaciones de diferentes etapas ontogénicas (madura, fustal, no fustal).

El paquete MigClim (Engler et al. 2012) genera tablas con el valor promedio en pixeles, entre
las réplicas de cada simulacion, para las siguientes variables respuesta: colonizacion total de
envolvente nuevo, envolvente idoneo nuevo, envolvente conservada, pérdida de envolvente
inicial y colonizacion por LDD. Dichas tablas fueron compiladas por especie; luego, se
obtuvo el area de cada variable respuesta multiplicando el numero de pixeles promedio por
el tamafio del pixel y convirtiéndolo a unidades de hectareas, segun la resolucion de los
mapas de envoltura climatica de cada especie.

Para el caso de la zona de colonizacion total de envolvente nuevo, se propone una subdivision
en categorias ontogénicas colonizadas, para lo cual, se uso la salida resumen del promedio
de pixeles colonizados en cada paso de dispersion, entre las réplicas de cada una de las 24
simulaciones en cada especie. Con dichas salidas, se sumaron todos los pixeles colonizados
en el tiempo necesario para alcanzar cada categoria (maduro, fustal o no fustal) y se calculo
el area de cada una de ellas, en cada simulacion y para cada especie. La diferencia entre el
area colonizada total y el area de ganancia de envolvente climatico representa la discrepancia
migratoria o el retraso migracional espacial.

Con esto se obtuvieron cinco variables de respuesta migratoria en unidades de hectareas, de
especies forestales: el area de pérdida, el area de colonizacion madura, fustal, no fustal y el
area de discrepancia migratoria. Pero, para el ejercicio de contrastar las respuestas entre
especies con caracteristicas migratorias diferenciales, los valores en unidades de area (ha)
pueden generar confusiones. Por esto en el presente estudio, se propone usar métricas de
respuesta relativas en cada especie, que sean proporcionales a la zona de respuesta climatica
con la que esté relacionada, tales como las siguientes:

% ACM = area colonizada maduros (ha) * 100/ANEC (ha)

% ACF = area colonizada fustal (ha) * 100/ANEC (ha)

% ACNF = area colonizada no fustal (ha) * 100/ANEC (ha)

% ADM = area discrepancia migratoria (ha) * 100/ANEC (ha)

% PAECI = perdida area envolvente climatico inicial (ha) * 1OO/AECI (ha)
Donde:

%ACM = porcentaje area colonizada madura
%ACF = porcentaje area colonizada fustal
%ACNF = porcentaje area colonizada no fustal
%ADM = porcentaje area discrepancia migratoria
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%PAECI = porcentaje pérdida de area de envoltura climética inicial
ANEC = area nueva de envolvente climatico (ha)
AECI = &rea de envolvente climético inicial (ha).

Con las métricas relativas de respuesta migratoria en cada especie, se exploran los datos
mediante graficas y técnicas multivariadas exploratorias, a fin de sintetizar los resultados de
todos los 24 MCG en cada especie y observar si habia patrones de respuesta en cada una.

2.6.1 Analisis del efecto del MCG en los cambios de la envolvente climatica de
las especies estudiadas

Mediante el software InfoStat, se realiz6 un analisis cluster para identificar MCG con efectos
similares sobre la envolvente climética de las especies estudiadas. Luego se valido con un
analisis de la varianza multivariada hasta encontrar grupos estadisticamente diferentes.

2.6.2 Tendenciasy contrastes de las métricas relativas de respuesta migratoria
en las especies representantes funcionales

Se realizd un andlisis de componentes principales (ACP) para reducir la
multidimensionalidad de las métricas migratorias a solo dos ejes y visualizar las tendencias
de cada especie entre sus 24 simulaciones, para lo cual se utilizé el software InfoStat.

2.6.3 Andlisis de consenso espacial entre simulaciones MigClim de modelos de
circulacion climatica global

Para analizar la concordancia espacial de la respuesta migratoria, entre los 24 modelos, para
cada especie, se realizé un mapeo de las zonas de consenso > a 66%, luego de ensamblar las
capas de cada especie, primero, entre las réplicas de cada MCG vy, luego, entre cada uno de
los 24 MCG. Para esto, se utilizaron técnicas de sobre lape y reclasificacion en el software R

y QGIS.

Previamente, se tuvo que hacer un agrupamiento de las celdas colonizadas en rangos de
tiempo adecuados para alcanzar las categorias ontogénicas de colonizacién propuestas. A
continuacion, se amplian las técnicas cartogréaficas utilizadas en esta seccion.

e Agrupacion ontogénica de celdas colonizadas en cada réplica de los 24 MCG

La capa raster generada por el paquete MigClim asigna valores de colonizacién a los pixeles,
segun el paso de dispersion en el que se dio (100 + # de paso de dispersion). Por esto, se
aplica una reclasificacién a la capa raster de cada réplica, dentro de las 24 simulaciones
correspondientes a cada MCG, para agrupar los pixeles con valores de colonizacion anual
(asignados por Migclim), que indican un tiempo de crecimiento diamétrico total, desde la
colonizacion del pixel hasta el tiempo simulado del experimento (70 afios), adecuado para
que el pixel colonizado haya alcanzado las etapas ontogénicas de maduro, fustal o no fustal.
En este punto, hay que tener cuidado con las especies que no tienen patron fenologico
reproductivo anual, como se explica en el segundo parrafo del acapite 2.5.

e Consenso entre las réplicas de cada simulacién correspondiente a cada MCG

Con las capas réaster, de cada réplica, agrupadas en etapas ontogénicas de colonizacion, para
cada uno de los 24 MCG, se asignaron los valores de 100, 1000, 10000, -100000, a las
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categorias de respuesta migratoria espacial de colonizacion maduros, fustal, no fustal y
discrepancia migratoria, respectivamente. Luego, se generd un archivo RasterStack con todas
las réplicas de cada MCG y se aplico la funcion LAPP del paquete Terra, para sobreponer las
capas y sumar sus valores pixel a pixel. Por tltimo, se aplicé la funcién Classify del paquete
Terra (Hijmans, 2023), para agrupar los pixeles en categorias de consenso >66%
(Mastrandrea et al. 2010) y no consenso <66%. Este umbral indica que una categoria de
respuesta migratoria espacial se debe repetir en cuatro réplicas minimamente para estar en
CONSenso.

Al realizar el ensamble entre réplicas, de cada MCG, se obtuvo una categoria residual de no
consenso de colonizacion, que son pixeles donde ninguna categoria se repite mas del 66% de
los 24 modelos. Este fendmeno de estocasticidad espacial es dado por la dinamica aleatoria
de cada pixel, al decidir la direccion de dispersion, dada la programacién del modelo en si.

e Prondstico de consenso entre los 24 mapas de consenso-réplicas de cada modelo
de circulacion climéatica global (MCG)

Con los mapas de consenso generados en el paso anterior para cada especie, se volvio a
ejecutar un ensamble, esta vez entre las 24 simulaciones de la migracién en cada especie.
Para esto se implementd una sobreposicion de capas y sumatoria, del valor de los pixeles;
luego, se reclasificaron los pixeles en idoneo y no idoéneo, segun la probabilidad likelihood >
66% (Mastrandrea et al. 2010). De este ensamble, resultaron las categorias residuales de no
consenso en la colonizacion y de no consenso en la discrepancia migratoria, las cuales no
alcanzaron el umbral likelihood. Cuando en un pixel cualquiera, una categoria se repite en
16 modelos 0 mas, se considera una categoria con probabilidad likelihood >66%.

En este ensamble, las categorias de pérdida de envolvente climatico interactuaban en
ocurrencia probabilistica, entre las 24 simulaciones de cada especie, con la categoria de no
idoneo (cero) y la categoria de envolvente conservado (1), a diferencia que en el consenso
entre réplicas. Por esto, fue necesario reclasificar los valores de consenso y no consenso
likelyhood para la categoria de pérdida de envolvente climatico inicial. La tabla de
reclasificacion de zonas likelyhood contempla la interaccién de cada categoria con las demas,
en diferentes proporciones, para las 24 repeticiones, generando una gran cantidad de
interacciones posibles para cada especie; estas se pueden solicitar a los investigadores, al
correo electrénico.

2.6.4 Anadlisis espacial de respuestas migratorias en areas silvestres protegidas
dentro del area de estudio

Para esto se realizaron recortes a las capas de prondstico de consenso, con los limites de las
areas silvestres protegidas (ASP), presentes en el area de estudio (Parque Nacional Tapanti
y Barbilla, Reserva Forestal Rio Macho). Luego, se poligonizaron los recortes para visualizar
el resumen estadistico de las areas en (ha), para cada categoria migratoria en cada ASP, con
el complemento GrupStat del software QGIS.
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3 RESULTADOS
3.1 Seleccidn de especies representantes funcionales para simulaciones en MigClim

Con el analisis de conglomerados jerarquicos se obtuvieron cinco tipos funcionales de plantas
(TFPs) (Figura 4), los cuales son significativamente diferentes segun el analisis MANOVA
realizado (Ver Anexo 11).
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Figura 4. Dendrograma de las 45 especies preseleccionadas en los 5 TFP conformados.

Antes de agrupar las 45 especies preseleccionadas, se exploraron los datos mediante un
Analisis de Componentes Principales (ACP), donde se observan dos espectros importantes:
uno entre el 6ptimo térmico y la amplitud del nicho térmico (ANT) y otro, dado por los rasgos
de tasa de crecimiento (AGR) y tiempo de madurez reproductiva (Anexo 9). También se
encuentra que el componente principal uno represento casi el 40% de la variacion de los datos
(Anexo 9y 10).

En la Tabla 2, se muestran las especies representantes funcionales con los valores de sus
rasgos funcionales y la descripcion del TFP al que pertenecen. En la cual se observa que B.
guianense presenta mayor tiempo de madurez reproductiva (TMR) que P. ravenii, pero las
dos especies son de zonas bajas. Mientras que C. consimillis tiene menor tiempo de madurez
reproductivo que Q. sapotifolia, pero las dos especies son de zonas altas. Por otra parte, V.
allenii es una especie de zonas bajas y medias, y presenta un TMR medio, respecto a las
demas especies.
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Tabla 2. Representantes funcionales y su respectivo valor en cada rasgo funcional usado para la seleccion.

Especies

Rasgos Brosimum Clethra Protium Quercus Vochvsia allenii
guianense consimilis ravenii sapotifolia y

OT (°c) 25.1 17.1 25 15 23.9

ANT (°C) 5.6 12.8 10.4 18 10.5

DM

(gr/lcm”~3  0.73 0.5 0.52 0.55 0.32

)

DAP

Max 1100 617 450 1300 1200

(mm)

TPJF 198.5 42.7 14.2 149 63.7

(afios)
4 (Maduracion 5 (Maduracion 2 (Maduracion . 1 (Maduracion

. - ; (Maduracion .

reproductiva  reproductiva reproductiva . reproductiva

TFPs - . reproductiva X
lenta, zonas media, zonas rapida, zonas lenta. zonas media, zonas
bajas) medio altas) bajas) al tas), medio bajas)

OT: Optimo térmico, ANT: Amplitud del nicho térmico, DM: Densidad especifica de la madera, DAP Max: Diametro a
la altura del pecho méxima, TP-F: Tiempo de paso desde fustal hasta la madurez reproductiva, TFP: Tipos funcionales de

plantas.

Las curvas de crecimiento obtenidas en el proceso de modelacion del crecimiento fustal se
muestran en el Anexo 12, ademas, los graficos de comprobacion de los supuestos de
normalidad (QQplot) y heterocedasticidad (Fitted), del modelo final seleccionado, se
muestran en los Anexos 13 y 14, respectivamente. La estimacién de los tiempos de paso
ontogénicos usados para obtener el TMR se muestra en el Anexo 15.

3.2 Determinacion de los parametros del modelo MigClim para las cinco especies
representantes funcionales

En el Anexo 8, se muestran los estudios compilados para cada vector de dispersion. En el
Anexo 16, se muestra el promedio de las métricas de dispersién (maxima, media y LDD),
para cada vector de dispersion identificado.

La especie Protium ravenii, representante del TFP 2, presenta el menor tiempo hasta la
madurez reproductiva TMR, la mayor cantidad de eventos de dispersion simulados y la
mayor distancia de dispersion (Tabla 2). También, presenta el segundo mayor valor de
Optimo térmico entre las especies estudiadas (Tabla 1), lo que sugiere una distribucion
geografica en zonas bajas con altas temperaturas.

Las especies C. consimillis y V. alleni (TFP 5y 1, respectivamente) son especies con TMR
un poco mayor al tiempo de simulacion de 70 afios (Tabla 2), las dos son dispersadas por el
viento, pero V. allenii presenta un mayor didmetro de madurez reproductivo (DMR) que C.
consimillis.
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B. guianese y Q. sapotifolia (TFP 4 y 3, respectivamente) presentan mayores TMR, menor
cantidad de eventos fenologicos y, en el caso de Q. sapotifolia, bajas distancias de dispersion
promedio maxima y LDD. Esto sugiere que pueden ser especies susceptibles al retraso de
migracion. No obstante, Q. sapotifolia presenta mayor amplitud de nicho térmico (Tabla 2).

Tabla 3, Resumen con los rasgos funcionales migratorios para la parametrizacion de MigClim.

Especie Brosimum Clethra Proti .. Quercus Vochysia
. L rotium ravenii e b

guianense consimilis sapotifolia allenii
TFP 4 5 2 3 1
DMR 275 175 125 275 275
TP-F (afios) 198.5 42.7 14.2 149.0 63.7
TP-L (afios) 10.4 21.5 7.9 15.0 8.9
TP-B (afios) 19.2 19.2 19.2 14.5 26.3
TMR (afios) 228.2 83.5 41.4 178.5 98.9
DFA Anual Anual Subanual Supraanual Anual
#EFA 1.0 1.0 2.0 0.5 1.0
DispStep
(70 afios) 70.0 70.0 140.0 35.0 70.0
VD Endozoocoria Viento Endozoocoria Voladores Viento

terrestre terrestre y acumuladores

voladora

DDMax-V 152.7 120.8 300.3 100.0 120.8
(m)
DDMed-V 65.0 30.7 138.0 20.0 30.7
(m)
LDDMed- 6200.0 170.0 4655.4 3600.0 170.0
V(m)

TFP: Tipo funcional de plantas, DMR: Didmetro de madurez reproductiva, TP-F: Tiempo de paso desde fustal hasta el
DMR, TP-L: Tiempo de paso desde latizal hasta fustal, TP-B: Tiempo de paso desde brinzal a latizal, TMR: Tiempo de
madurez reproductiva, DFA: Densidad fenoldgica anual, #EFA: NUmero de eventos fenoldgicos anuales, DispStep: Pasos
de dispersion simulados, VD: Vector de dispersion, DDMax-V: Distancia dispersion maxima promedio por vector,
DDmed-V: distancia dispersion media para el vector, LDD-V: Dispersion a larga distancia promedio para el vector.

3.2.1 Barreras de dispersion

Se consideran barreras fisicas para la dispersion de las especies estudiadas, todas las zonas
con usos de suelo de no bosque, donde realizan practicas de control de la sucesién natural.
En el &rea de estudio, se encontrd 178,794 ha de cobertura boscosa (no barreras) y 26,402 ha
de otros usos del suelo (barreras) (Figura 5). También se encontrd que las areas silvestres
protegidas (ASP) presentan baja incidencia de barreras (Figura 5), pero el ASP Reserva
Forestal Rio Macho es la mas fragmentada, proporcionalmente, de las tres que estan presentes
en el area de estudio (Figura 5).

Se observa en la Figura 5 que las zonas cercanas al rio Reventazdn (limite norte) presentan
mayor cantidad de barreras para la dispersion, Lo cual sugiere que las especies de zonas bajas
pueden tener dificultades espaciales para migrar a zonas mas altas.
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Mapa de las Barreras de dispersion
el direa de estudio GACVM

Elaborado por:
Rafael Nuiiez Florez
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Figura 5. Mapa de las barreras para la dispersion en el GACVM.

3.3 Envolturas climéticas (EC) de las especies representantes funcionales

Segun el analisis de componentes principales (ACP), realizado con las ocurrencias y valores
bioclimaticos respectivos de todas las especies (Anexo 2), se encontré que las especies de
zonas bajas y medias (B. guianense, P. ravenii y V. allenii) tienen relacion con valores altos
en las variables de precipitacion y temperatura. Mientras que las especies de zonas altas (Q
sapotifolia y C. consimillis) se relacionan con altos valores de estacionalidad y bajos valores
en la temperatura.

En cuanto a la comparacion de métodos de seleccidon de variables, se encontro con las pruebas
t-student (Anexo 17), una diferencia significativa entre las areas estimadas de envolvente
climatico inicial, en dos especies (P. ravenii y B. guianense); mientras que el resto de las
especies no presento diferencias significativas entre los métodos analizados (Anexo 17). Ya
que no es claro el efecto que tiene el método de seleccion de variables aplicado (Cruz-
Cardenas et al. 2014), se decidio elegir el método que tuviera la menor cantidad de variables
predictoras (parsimonioso). Lo cual dejé con el método de baja colinealidad, que present6
menor o igual cantidad de variables en todas las especies, respecto al método de Jacknife
(Tabla 3).

Tabla 4. Nimero de variables en cada método de seleccidn de variables comparado.

Especie # Variables con el método # Variables con el método
Jacknife menor Colinealidad

Brosimum guianense 11 10

Clethra consimillis 9 9

Protium ravenii 10 9
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Quercus sapotifolia 11 6

Vochysia allenii 9 9

En la Figura 6, se muestran las variables bioclimaticas seleccionadas para cada especie y los
valores de importancia generados por Maxent. Los valores exactos de contribucion en el
modelo de cada variable bioclimatica y la cantidad de correlaciones con las variables
representadas, para cada especie, se pueden observar en el Anexo 18. La variable
bioclimatica uno (temperatura media anual) fue la de mayor contribucion en los modelos de
las especies de zonas altas, Q. sapotifolia y C. consimillis, tal vez porque son las especies
con mayor amplitud de nicho térmico. De igual manera, la variable bioclimatica 19
(precipitacion del trimestre méas frio) presentd6 mayor contribucion en los modelos de las
especies B. guianense, P. ravenii y V. allenii (zonas bajas y medias) (Figura 6), que tienen
amplitud de nicho térmico estrecho. Lo anterior puede sugerir que, en los lugares con altas
precipitaciones durante el trimestre mas frio, la temperatura es menos variable.
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Figura 6. Valores de importancia de cada variable bioclimatica usada para el modelo de envoltura climatica de cada
especie.

La connotacion de cada variable bioclimatica se presenta en el Anexo 26. Respecto a la
modelacion de la envoltura climatica, en la Figura 7, se muestran los mapas de consenso
likelihood (66%) entre las 10 réplicas de envoltura climatica inicial, para cada especie. En
dichos mapas de consenso, las areas de color blanco representan probabilidades nulas de
ocurrencia para la especie y las areas de color verde representan la mayor probabilidad de
ocurrencia, segun el umbral de corte aplicado en el modelo Maxent (10th percentil).
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Las especies Q. sapotifolia y C. consimillis son especies con mayor probabilidad de
ocurrencia en altitudes superiores a los 2000 y 1000 msnm, respectivamente. Mientras que
B. guianense, P. ravenii y V. allenii, presentan mayor probabilidad de ocurrencia en alturas
inferiores a los 1500, 1500 y 2000 msnm, respectivamente (Figura 7).
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Figura 7. Consenso del 66% de la envoltura climatica inicial, entre las réplicas de cada especie representante funcional.
Las areas de color blanco representan probabilidades nulas de ocurrencia para la especie y las areas de color verde
representan la mayor probabilidad de ocurrencia segin el umbral de corte aplicado en el modelo Maxent (10th percentil).
BG: Brosimum guianese, CC: Clethra consimillis, PR: Protium ravenii, QS: Quercus sapotifolia, VA: Vochysia allenii.

El &rea de estudio tiene 202,657 ha, de las cuales, 26,402 ha son barreras de dispersion. Con
esta informacion y el area de envoltura climética de cada especie, se estimo el porcentaje de
ocupacion potencial de cada envoltura climatica en el area de estudio y se encontrd que las
especies con menor porcentaje de ocupacion en el area de estudio son P. ravenii y Q.
sapotifolia, con 48.99% y 49.34%, respectivamente. Mientras que C. consimillis y V. allenii
son las que ocupan el mayor porcentaje del area de estudio con sus envolventes climaticos,
con 81.75% y 79.29%, respectivamente (Tabla 5).

Tabla 5. Resumen de areas de envolvente climatico idoneo, sin zonas de barreras para la dispersion, en cada especie y
porcentaje de ocupacion en el area de estudio.

Especie Area envolvente Porcentaje de Limites
climatico inicial, ocupacion en el altitudinales de
sin barreras (ha) area de estudio distribucién en

area de estudio

Brosimum guianense  104257.34 51.4 400 — 1500 msnm

Clethra consimillis 165659.99 81.75 800-3500 msnm

Protium ravenii 99301.85 48.99 400-1500 msnm

Quercus sapotifolia 99994.41 49.34 2000-3500 msnm
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Vochysia allenii 160686.83 79.29 400-2500 msnm

Para los envolventes climaticos futuros, en las Figuras 8-12, se presentan los mapas de
consensos likelihood 66% entre las 10 réplicas de cada MCG, transferidas en el SSP 585 y el
horizonte de tiempo 2061-2080. En el Anexo 19, se puede encontrar la informacion precisa
del &rea de envolvente climatica de cada especie en cada uno de los 24 MCG, excluyendo las
barreras para la dispersion.

Mapas consenso en MCGs para Borsimum guianense

ACCESS-ESMI1-5 BCC-CIMI-MR CanEsMms ‘CanE sMs-CanOE
= 2

EC-Earth3-Veg-LR
=

UKESM1-0-LL

Figura 8. Consenso likelihood 66% de la envoltura climatica transferida a 2070 en el SSP585, de los 16 primeros MCG,
para Brosimum guianense, representante del TFPs 4.

Para el caso de Brosimum guianense, se observan algunos modelos con reducciones
considerables del area de envolvente climatico inicial, por ejemplo, los modelos 4 y 5,
respecto a los demas, que presentan ganancias en zonas altas y alta conservacion de la
envolvente inicial, por ejemplo, los modelos 15y 11 (Figura 8).
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Mapas consenso en MCGs para Clethra consimillis
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Figura 9. Conceso likelihood 66% de la envoltura climética transferida en los 16 primeros MCG, para Clethra consimillis,
representante del TFPs 5.

En la especie Clethra consimilis, se observan cambios relativamente bajos de pérdida de
envolvente inicial en zonas bajas, pero en el modelo 3, hay una pérdida total del habitat
idoneo (Figura 9).
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Mapas consenso en MCGs para Protium ravenii
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Figura 10. Consenso likelihood 66% de la envoltura climatica transferida en los 16 primeros MCG, para Protium ravenii,
representante del TFPs 2.

Para Protium ravenii, se observan cambios considerables en los modelos ACCESS-ESM1-
5, CanESM5, Fio-ESAM-2-0 y HadGEM3-GC31-LL, frente a los demas, con zonas de
ganancia en mayores altitudes y conservacion media del habitat (Figura 10).
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Mapas consenso en MCGs para Quercus sapotifolia
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Figura 11. Conceso likelihood 66% de la envoltura climatica transferida en los 16 primeros MCG, para Quercus
sapotifolia, representante del TFPs 3.

Quercus sapotifolia presenta poca variabilidad en el cambio de envolvente climatico, entre
los diferentes modelos de envoltura climatica analizados, manteniéndose potencialmente
distribuida en alturas superiores a los 2000 msnm (Figura 11). Sin embargo, en el modelo
BCC-CSM2-MR, se presenta una pérdida total de la probabilidad de ocurrencia de la especie
en el area de estudio.
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Mapas consenso en MCGs para Vochysia allenii
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Figura 12. Conceso likelihood 66% de la envoltura climética transferida en los 16 primeros MCG, para Vochysia allenii,
representante del TFPs 1.

Aparentemente, Vochysia allenii es la especie con menor variabilidad de la envolvente
climatica, presentando pocas areas de pérdida de envolvente climatico inicial y zonas de
ganancia de envolvente climatico en mayores altitudes (Figura 12).

Para resumir los mapas anteriores, se presenta la Figura 13, con el porcentaje de ocupacion
que tuvo en el area de estudio, cada envolvente climético futuro, para cada especie en cada
MCG, excluyendo las zonas que son barreras para la dispersion (Anexo 19). Con esto, se
encontrd que, en las especies de zonas bajas (P. ravenii y B. guianense), tiende a fluctuar
mayormente el cambio de envolvente climatico futuro, entre los MCG, respecto a las especies
de zonas medias y altas (V. allenii, Q. sapotifolia y C. consimillis). Sin embargo, para las
especies de zonas altas (Q. sapotifoliay C. consimillis.), el MCG 3 (BCC-CSM2-MR) resulta
ser altamente perjudicial para la conservacion en el &rea de estudio (Figura 13) y en las
especies de zonas bajas, representa el MCG con mayor ganancia de areas nuevas con
envolvente climatico idoneo.
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Proporcion ocupada por el envolvente climatico futuro de cada
especie, sin barreras para dispersion, en el drea de estudio.
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Figura 13. Resumen gréafico de las proporciones ocupadas por los envolventes climaticos futuros en cada MCG, para cada
especie.
BG: Brosimum guianense, CC: Clethra consimillis, PR: Protium ravenii, QS: Quercus sapotifolia, VA: Vochysia allenii.

3.4 Evaluacién de la migracion climatica

Con las capas de cada réplica en la simulacién respectiva a cada MCG, se obtuvo un mapa
de consenso likelyhood (66%) para las categorias de discrepancia migratoria y categoria
ontogénica (Anexo 20 al Anexo 24), con esto se derivé una categoria adicional que se refiere
a las celdas que no alcanzaron un consenso en ninguna otra. Estas Ultimas zonas representan
areas de estocasticidad espacial (Engler 2012), altamente dependientes de los eventos LDD.

3.4.1 Métricas relativas migratorias

Se observa una variacion en las métricas de respuesta migratorias estimadas, la cual esta dada
en funcidn de las caracteristicas de la especie en funcion del MGC en concreto (Figura 14).
Ademas, se observa un contraste notorio entre las respuestas de especies de zonas bajas y
altas (B. guianese y P. ravenii Vs. C. consimillis y Q. sapotifolia) y, al mismo tiempo, entre
las especies de madurez rapida y madurez lenta y media (P. ravenii Vs. B. guianese y V.
allenii) (Figura 14).
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Porcentaje de envoltura climitica inicial, para Respuestas migratorias relativas en las dreas
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Figura 14. Métricas de respuesta migratoria relativa para cada especie en cada Modelo de circulacion climatica general
(MCG).

Fut 1 al 24: refiere a los MCG ver en la Tabla 1, OT: Optimo térmico, ANT: Amplitud del nicho térmico, DM: Densidad
de madera, TPF-M: Tiempo de paso desde fustal hasta maduro reproductivo, DAP Max: Diametro maximo registrado en
las parcelas y en revision de muestras botanicas fértiles.
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3.4.1 Efecto del modelo de circulacién climatica global (MCG) en los cambios
del area de envolvente climatica por especie

Se elaboraron simulaciones en el modelo MigClim para estimar la respuesta espacial
potencial migratoria en las especies de interés, y se encuentra una variedad de modelos de
circulacion climatica general con panoramas del clima contrastantes. Basicamente, se resume
en dos grupos de MGC, los que hacen que las especies pierdan mas area de envolvente
climatico del que ganan y viceversa (Figura 15), como se evidencio en el analisis cldster y
multivariado de la varianza (Anexo 25).
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Figura 15. Dendrograma de grupos de modelos de circulacién climatica global.

3.4.2 Contraste de las tendencias en las métricas relativas de respuesta
migratoria con reduccion de dimensiones

Las especies evaluadas mostraron respuestas migratorias relativas contrastantes en el area de
estudio (Figura 16), desde especies de zonas altas (Q. sapotifolia y C. consimillis) con una
gran cantidad de MCG de ganancia nula en el &rea de envolvente climatico nuevo y mayores
porcentajes, menos variables, de pérdida de la envolvente climatico inicial. Hasta especies
de zonas bajas (P. ravenii y B. guianense), con la totalidad de simulaciones indicando alguna
ganancia de area con envolvente climatico en el 2070 y que, a su vez, contrastan en la
velocidad de maduracién, influyendo en la discrepancia migratoria y la edad de la poblacion
migrante.

En la Figura 16, se observa, al lado derecho del CP1, las especies con bajo porcentaje de
pérdida de envolvente inicial y mayor porcentaje de zonas colonizadas en alguna etapa
ontogénica, disgregadas entre si, por la velocidad de maduracion reproductiva. Siendo P.
ravenii la especie migrante mas rapida, ya que es la Unica que durante el tiempo de simulacion
alcanza la madurez reproductiva en areas colonizadas, seguida de B. Guianense y V. allenii,
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respectivamente (Figura 14 y Figura 16). Con valores negativos en el CP1 se encuentran las
especies de zonas altas: Q. sapotifolia y C. consimillis, con 24 y 20 simulaciones
respectivamente, que indican pérdidas futuras de area en el envolvente climatico inicial y
solo cuatro simulaciones indican ganancia del area de envolvente climatica en las dos
especies (Figura 14 y Figura 16).

Resumen de metricas migratorias relativas para las especies estudiadas
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Figura 16. Andlisis de componentes principales a las métricas relativas migratorias en los 24 MCG para cada especie
estudiada.
3.4.3 Mapas de consenso espacial entre los modelos de circulacion climética
global general (MCG)

Los mapas de consenso son Utiles para identificar las coincidencias en la respuesta espacial,
entre los diferentes MCG, para el escenario climéatico y horizonte de tiempo estudiados. A
continuacion, se presentan los consensos para las especies estudiadas, donde se mapearon
zonas, con y sin consenso, de la colonizacion migratoria y pérdida de envolvente climatico
inicial.

En el caso de la especie Brosimum guianense, que presenta una lenta madurez reproductiva
y distribuidas en zonas bajas (Migrante lenta), mostré actividad migratoria entre la cota 1500
y 2000 msnm, con predominio principal de las zonas de no consenso (amarillo), que son
lugares donde ninguna categoria ontogénica de colonizacion se repitié mas del 66% entre los
24 modelos MCG (Figura 17).
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Mapa consenso >66% entre 24 MCG en Brosimum guianense

Mo consenso de conservacidn
Perdida envolvente clim.

Mo idoneo

Envolvente clim. conservado
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Colonizacidn no fustal =66%
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Figura 17. Mapa de consenso espacial entre los 24 modelos de circulacion climatica global para Brosimum guianense. Los
pixeles rojos presentan los valores de colonizacion en los 40 primeros afios, tiempo en el que podrian alcanzar la etapa de
fustal. Los pixeles azules presentan las casillas que podrian ser colonizadas de 40 afios en adelante y no alcanzarian la
etapa fustal.

Clethra consimillis es una especie con éptimo térmico bajo, nicho térmico amplio, tiempo de
madurez reproductivo medio y vector de dispersion por viento. Para esta especie se observa
una amplia zona en consenso de la categoria pérdida de envolvente climatico, entre las cotas
500 y 1500 msnm, (Figura 18). También una baja probabilidad de ganancia de habitat en
zonas bajas, hasta los 500 a 600 msnm, de las cuales la mayoria no alcanzaria a ser colonizada
por sus limitaciones de dispersién (color rosado). El color naranja se refiere a zonas que no
tuvieron consenso; ni en pérdida ni en conservacion. No obstante, es de tener presente que
las especies con dispersion por viento, como esta, presentan poca informacion sobre eventos
de dispersion a larga distancia (Figura 18).

34



Mapa consenso >66% entre 24 MCG en Clethra consimillis
N
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Figura 18. Mapa de consenso espacial entre los 24 modelos de circulacion climatica global para Clethra consimillis. Los
pixeles rojos representan colonizaciones en los 30 primeros afios de la simulacion y los pixeles azules son colonizados
después de 30 afios.

Protium ravenii presenta una madurez reproductiva rapida, amplitud de nicho térmico
estrecho y 6ptimo térmico alto. Esta especie presentd una actividad migratoria, entre las cotas
1500 y 2500 msnm (Figura 19). Se observan zonas de consenso para las categorias:
colonizacion maduros, fustales y no fustales, pero también zonas amplias de no consenso
(Figura 19).

Mapa consenso >66% entre 24 MCG en Protium ravenii
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Figura 19. Mapa de consenso espacial entre los 24 modelos de circulacién climatica global para Protium ravenii. Los
pixeles verdes en los primeros 29 afios, los pixeles rojos representan colonizaciones entre el afio 30 y el afio 57 de
simulacién, mientras que los pixeles azules son colonizados después de 58 afios simulados.
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Quercus sapotifolia es una especie de dptimo térmico bajo, amplitud de nicho térmico altay
madurez reproductiva lenta. En las simulaciones realizadas para el SSP 585 hasta el 2070, la
especie presentd poca area de pérdida de envolvente actual en consenso >66% Yy poca area
de ganancia de envolvente sin consenso <66%. Dichos cambios espaciales se daran,
principalmente, entre las cotas 1500 y 2000 msnm. Con incidencia primordial en el Parque
Nacional Tapanti y la Reserva Forestal Rio Macho (Figura 20). Ademas, se observa un area
pequefia de discrepancia migratoria sin consenso (<66%), con una parte fuera de las areas
silvestres protegidas (Figura 20). Se observan también unas pocas zonas con falta de
consenso en la categoria de conservacion de envolvente (color naranja).

Mapa consenso >66% entre 24 MCG en Quercus sapotifolia
N
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Figura 20. Mapa de consenso espacial entre los 24 modelos de circulacion climatica global para Quercus sapotifolia. Los
pixeles azules presentan colonizaciones después de 42 afios de simulacion.

Vochysia allenii es una especie con tiempo de madurez reproductivo medio, amplitud de
nicho térmico medio y 6ptimo térmico medio. La cual presenta dispersion por viento y, dado
la informacién encontrada en términos de eventos de larga distancia de dispersion LDD,
presenta un bajo potencial espacial de colonizacion. Lo que se ve reflejado en la gran
extension de &reas con discrepancia migratoria sin consenso (<66%) (Figura 21).
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Mapa consenso >66% entre 24 MCG en Vochysia allenii
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Figura 21. Mapa de consenso espacial entre los 24 modelos de circulacién climatica global para Vochysia allenii. Los
pixeles rojos son colonizaciones en los primeros 35 afios, los pixeles azules después de los primeros 35 afios de simulacion.

3.4.4 Anadlisis de las categorias de consenso migratorio en las areas silvestres
protegidas ASP del &rea de estudio

El Parque Nacional Tapanti tendréa en el 2070, para la especie Brosimum guianense, el 40%
aproximadamente de su area con categoria colonizada, pero sin consenso ontogénico en su
mayoria (Figura 17 y Figura 22). Ademas, en aproximadamente el 50% de la Reserva
Forestal Rio Macho, habré zonas de colonizacion, pero sin consenso (Figura 17 y Figura 22).
El Parque Nacional Barbilla tendra >80% de su extension con categoria de envolvente
climatico conservado (Figura 22).

El Parque Nacional Tapanti y la Reserva Forestal Rio Macho tendran en el 2070, para la
especie Clethra consimillis, el 65% y 40%, respectivamente, de su extensidn con categoria
de envolvente climético conservado (Figura 18 y Figura 22). En el Parque Nacional Barbilla
habra mas del 50% de pérdida de envolvente climatico seguido por la Reserva Forestal Rio
Macho, con 30% de su extension con categoria de pérdida de envolvente climatico (Figura
18 y Figura 22).

Para la especie Protium ravenii, se encontrd que, en el Parque Nacional Barbilla, mas del
90% del area conservara la envolvente climatica en el 2070 (Figura 22). La Reserva Forestal
Rio Macho y el Parque Nacional Tapanti tendran un aproximado de 40% y 30%,
respectivamente, de su extension con alguna categoria de colonizacion, pero sin consenso
ontogénico entre las simulaciones de cada MCG (Figura 19 y Figura 22).

Para la especie Vochysia allenii, se espera en el 2070 que, en el Parque Nacional Barbilla, no
habra cambios de su envolvente climatica; en la Reserva Forestal Rio Macho, menos del 10%
del area presento la categoria de No consenso en pérdida de envolvente climatico, mientras
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que, en el Parque Nacional Tapanti, aproximadamente, el 30% de su extension tendré la

categoria de discrepancia migratoria sin consenso (Figura 20 y Figura 22).

Para Quercus Sapotifolia, se encontrd que el 100% de la extension en el Parque Nacional
Barbilla tendra categoria de envolvente No idoneo, en la Reserva Forestal Rio Macho y
Parque Nacional Tapanti, el 35% y 60%, respectivamente, de su area, conservara el
envolvente climético (Figura 21 y Figura 22). Mientras que el 35 y 10% aproximadamente
del area de Reserva Forestal Rio Macho y Parque Nacional Tapanti tendran pérdida del

habitat para la especie Quercus sapotifolia (Figura 21 y Figura 22).

Tabla 6. Resumen de &reas para cada categoria MigClim, en las tres &reas silvestres protegidas (ASP) por especie

Parque Parque Reserva Reserva Parque Parque
Naciona Naciona Forestal Forestal Naciona Naciona
Especie Categoria MIGCLIM | | Rio Rio | |
Barbilla  Barbilla Macho Macho Tapanti  Tapanti
(ha) (%) (ha) (%) (ha) (%)
Brosimum guianense  Colonizacion likelyhood fustal 0.0 923.45 4.1 1898.7 3.3
Brosimum guianense  Colonizacion likelyhood no fustal 5.49 0.0 358.57 1.6 711.81 1.2
Brosimum guianense  Conservacion de la envolvente climatica 11302.41 949 5981.45 26.3 10051.46 17.2
Brosimum guianense  Discrepancia migratoria likelyhood 0.0 0.0 78.43 0.1
Brosimum guianense  No consenso de discrepancia migratoria 0.0 545.26 2.4 9458.26 16.2
No consenso en categoria ontogénica de
Brosimum guianense  colonizacion 392.16 3.3 10210.01  45.0 15148 26.0
Brosimum guianense  No idoneo 214.1 1.8 4658.54 20.5 20930.91 35.9
Clethra consimillis Colonizacidn likelyhood fustal 0.06 0.0 0.0 0.0
Clethra consimillis Colonizacion likelyhood no fustal 0.66 0.0 3.41 0.0 0.0
Clethra consimillis Conservacioén de la envolvente climatico 84.24 0.7 10098.57 44.5 52106.66 89.3
Clethra consimillis No consenso de discrepancia migratoria 2465.98 20.7 343.7 1.5 0.0
No consenso en categoria ontogénica de
Clethra consimillis colonizacién 1042.16 8.7 3344.78 14.7 2969.64 5.1
Clethra consimillis No idéneo 2318.42 19.5 2079.27 9.2 653.24 1.1
Clethra consimillis Perdida envolvente climatico 6003.39 50.4 6831.38 30.1 2600.82 4.5
Protium ravenii Colonizacion likelyhood fustal 0.0 1230.12 5.4 2266.18 3.9
Protium ravenii Colonizacioén likelyhood maduro 80.12 0.7 896.71 3.9 1619.5 2.8
Protium ravenii Colonizacion likelyhood no fustal 3.35 0.0 529.07 23 2300.28 3.9
Protium ravenii Conservacioén de la envolvente climatico 11302.55 94.9 6525.33 28.7 10487.69  18.0
Protium ravenii No consenso de discrepancia migratoria 0.0 451.52 2.0 1017033 17.4
No consenso en categoria ontogénica de
Protium ravenii colonizacion 228.75 1.9 8071.4 35.5 19407.78  33.3
Protium ravenii No idéneo 299.31 2.5 4824.52 21.2 12051.67 20.7
Protium ravenii Perdida envolvente climatico 0.0 158.86 0.7 0.0
Quercus sapotifolia Colonizacion likelyhood no fustal 0.0 25.85 0.1 53.51 0.1
Quercus sapotifolia Conservacion de la envolvente climatica 0.0 7289.37 32.1 37512.22 64.3
Quercus sapotifolia No consenso de discrepancia migratoria 0.0 198.35 0.9 815.74 1.4
No consenso en categoria ontogénica de
Quercus sapotifolia colonizacion 0.0 2843.48 12.5 4399.94 7.5
Quercus sapotifolia No idéneo 11914.68  100.0 4509.75 19.9 9060.38 15.5
Quercus sapotifolia Perdida envolvente climatico 0.0 7836.45 34.5 6494.61 11.1
Vochysia allenii Colonizacién likelyhood fustal 0.0 0.0 0.36 0.0
Vochysia allenii Colonizacién likelyhood no fustal 0.0 0.06 0.0 5.4 0.0
Vochysia allenii Conservacion de la envolvente climética 11699.9 98.2 16085.93  70.8 34695.35 59.5
Vochysia allenii No consenso de discrepancia migratoria 0.0 3159.71 13.9 12967.68  22.2
No consenso en categoria ontogénica de
Vochysia allenii colonizaciéon 0.0 1985.88 8.7 7063.91 12.1
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Vochysia allenii No idéneo 215.03 1.8 1469.45 6.5 689.76 1.2

Vochysia allenii Perdida envolvente climatico 0.0 0 2908.06 4.99

Figura 22. Porcentajes de cada categoria MigClim en relacién con el area de cada ASP
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4 DISCUSION

La técnica utilizada para agrupar y seleccionar especies representativas funcionalmente, en
funcién de caracteristicas migratorias claves, es Util para obtener una vision general de las
posibles respuestas potenciales en grupos de especies arbdreas tropicales.
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Existen otros estudios en Mesoamérica que han determinado la envoltura climética para otras
especies forestales, en Costa Rica, p.ej., destaca Quesada-Quirds et al. (2017). En dicho
estudio se determind la envolvente climatica para Q. costarricensis con 1687,32 km? de
extension potencial en Costa Rica, la cual esta en el grupo funcional 3 y es representada
funcionalmente por Q. sapotifolia, para las simulaciones en MigClim. Para las demés
especies, no se han detectado estudios de envolvente climatica.

Por otra parte, se encuentra que las especies con distribucion potencial > 1500 msnm
presentan una extension geografica limitada en el area de estudio, a pesar de su amplitud de
nicho térmico y las de < 1500 msnm y > 400 msnm una extension amplia en el area de
estudio, por el efecto de la topografia. Ya que, en las zonas mas altas, por efecto geométrico
de las montanias, el area se reduce. Lo anterior solo en el area de estudio del GACVM, ya que
las especies del género Quercus sapotifolia tienen una amplia distribucién biogeogréfica,
pero Clethra consimillis presenta una distribucion biogeografica menor y cortas distancias
de dispersion que le atribuyen gran susceptibilidad al cambio climético. Sin embargo, la
ventaja topogréfica en el area de estudio, para las especies de zonas bajas, esta contrarrestada
por la fragmentacion de coberturas boscosas en zonas bajas.

En el presente estudio, se abordé una metodologia sencilla para obtener las métricas de
dispersion, lo cual ayuda a obtener métricas de dispersion generales por cada vector. No
obstante, dichos valores pueden variar para cada especie y sigue siendo un reto determinarlos
para la amplia diversidad de especies tropicales. En otros estudios que han usado el modelo
MigClim, han implementado escenarios de dispersion (ilimitada, limitada o nula), como en
el caso de Engler et al. (2009) o escenarios de dispersion a larga distancia (1, 10 y 50 km) en
Miller y McGill (2018), encontrando efectos negativos en los escenarios con dispersion
limitada para bosques templados en Europa. En las cinco especies de interés, se encontraron
tres casos con multiple vector de dispersion principal para los cuales se utilizé el promedio
de las métricas entre los diferentes vectores. De esta manera, cabe resaltar la importancia de
realizar estudios de dispersidn arbdrea multivector, a mas especies arboreas, ya que en el
Neotrépico hay una gran diversidad de arboles.

La conceptualizacion y el desarrollo de los pardmetros de tiempo y DAP de madurez
reproductivo son claves en el proceso de migracién arbdrea; ademas, no se ha detectado un
esfuerzo similar en el Neotropico, siendo el mas cercano; en bosques templados de Estados
Unidos de América, en Miller y McGill (2018). En dicho estudio, se encontrd retraso de
migracion para Quercus stellata y Quercus coccinea, dados sus largos tiempos de madurez
reproductiva, tendencia similar a este estudio con Quercus sapotifolia. En este caso se
estimaron tiempos de paso ontogénicos basados en la tendencia de la tasa de crecimiento
anual en funcion del tamafio diamétrico segun Hérault et al. (2011). Esta seccién fue la mas
desafiante, debido a la escasa informacion sobre crecimiento en las etapas ontogénicas
juveniles y la gran cantidad de factores que influyen en el crecimiento de arboles en bosques
naturales, generando una variabilidad intraespecifica que, en el presente estudio, no se
alcanzd a cubrir completamente.

En cuanto a la informacion fenoldgica, se basé en literatura cientifica y la consulta de experto,
lo cual dio un dato especifico para Costa Rica. Sin embargo, seria interesante realizar
observaciones de los patrones fenologicos reproductivos de las especies en el area de estudio
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concreta, para comparar y ajustar con los datos estimados en el presente estudio. Ademas,
segun el experto botanico consultado (ingeniero forestal Nelson Zamora), es necesario
desarrollar estudios sobre el cambio en dichos patrones por el efecto del calentamiento
global, segun observaciones de campo numerosas que ha tenido.

Las simulaciones son herramientas versatiles para estimar los impactos del CC, ademas, se
encuentran en mejora continua para obtener resultados mas robustos. Aunado a ello, la
cantidad de MCG resultan un elemento de mucho cuidado para identificar impactos o
respuestas potenciales de los arboles ante el CC, ya que, aunque se esté hablando de un mismo
Escenario de calentamiento SSP y un mismo horizonte de tiempo, puede haber variacion en
las variables biocliméticas para cada MCG, principalmente, con fluctuaciones espaciales de
la precipitacion. Sin embargo, al contemplar la mayor cantidad de MCG disponibles, se
puede tener una vision de la tendencia estadistica y la incertidumbre espacial en las respuestas
migratorias de los arboles, bajo un escenario de calentamiento global y horizonte de tiempo
determinado, con lo que se conoce del clima futuro hasta el momento.

Las métricas de respuesta migratoria relativa son una medida adecuada para contrastar la
diversidad de respuestas en una comunidad forestal tropical, ya que expresa la respuesta
espacial de la especie, proporcional al cambio relativo de cada zona de respuesta migratoria.
Con la transformacion relativa de las métricas, se controla la variabilidad interespecifica que
se da al trabajar en unidades de area, lo cual ayuda a contemplar mejor los contrastes entre
las respuestas migratorias potenciales de las especies arboreas e identificar tendencias entre
las simulaciones respectivas a cada MCG. De igual manera, se considera que el tiempo de
madurez reproductivo y la distancia de dispersibn méaxima son métricas migratorias
importantes, para tener una idea de la velocidad migratoria de las especies, como lo plantean
Engler et al. (2009). Sin embargo, en dicha medida no se contempla el potencial de los
eventos LDD, por lo tanto, puede subestimar la respuesta potencial de las especies. Se puede
obtener un indice cuantitativo contemplando la frecuencia, la distancia y la supervivencia en
eventos LDD, como medidas poblacionales de la especie, para sumarlo a la ecuacion de la
velocidad migratoria, propuestA por Engler et al. (2009).

El enfoque de identificar la estructura de la comunidad migrante en términos de categorias
ontogénicas resulta novedoso, frente a la mayoria de los estudios realizados con el mismo
modelo (Boisvert-Marsh et al. 2022; Miller y McGill 2018). Ademas, es util para identificar
zonas donde aplicar técnicas o tratamientos para gestionar la migracion climatica de especies
con alguna categoria de conservacion o importancia para la generacion de servicios
ecosistémicos, en zonas donde no alcanzaran la madurez reproductiva. Las zonas de
discrepancia migratoria pueden ser lugares de interés para generar actividades de migracién
asistida, que garanticen la colonizacion de la especie en dichos lugares. También se pueden
desarrollar investigaciones sobre alternativas como la repoblacion de dispersores claves, con
baja densidad poblacional, como la danta. En pocas palabras, los mapas de consenso para
cada especie son un insumo clave para los tomadores de decision, en la aplicacion de técnicas
y programas que garanticen la migracién climatica de las especies.

Las especies Clethra consimillis y Vochysia alleni (TFP 1y 5, respectivamente) son especies
con TMR cercano al tiempo de simulacion de 70 afios (Tabla 2), por lo tanto, los individuos
de estas especies en condiciones favorables para su crecimiento pueden tener crecimientos
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superiores a los promedios poblaciones obtenidos con el modelo fustal y viceversa. Es decir,
que los individuos con crecimientos superiores al promedio poblacional de dichas especies
probablemente alcanzarén el TMR en el tiempo simulado; mientras que los individuos con
crecimientos promedios poblacionales o menores seran susceptibles al retraso de migracion.

Los rasgos funcionales de nicho térmico pueden dar informacion importante sobre el efecto
potencial del aumento de la temperatura en los cambios que puede sufrir el envolvente
climatico. En este sentido, las especies de 6ptimo térmico bajo (zonas altas) presentan mayor
rango y amplitud del nicho térmico (generalistas termales), que le atribuye mayor tolerancia
al calentamiento global, segin Mamantov et al. (2021); representadas en el estudio con bajos
porcentajes de pérdida de la envolvente climatica inicial. Dichas especies pueden presentar
bajas ganancias de areas nuevas con envolvente climatico idoneo, en lugares montafiosos con
altitudes <3800 msnm, como el &rea de estudio, pero que, en lugares andinos con altitudes
mayores, podrian presentar una mayor area de ganancia. En el caso de las especies con
Optimo térmico alto (zonas bajas), presentan menor amplitud y rango de nicho térmico,
clasificadas como especialistas termales, segin Mamantov et al. (2021), de las cuales, las que
tengan mayores tiempos de madurez reproductiva y menor cantidad de eventos fenoldgicos
pueden ser las méas vulnerables al retraso de la migracion.

Con el presente estudio, se identifica que la especie migrante rapida Protium ravenii presenta
menor tendencia al cambio de area de distribucion potencial al final de la simulacion, dada
su capacidad de respuesta migratoria. Ya que dicha especie presenta un tiempo de generacion
0 madurez reproductiva corto y una amplia distancia de eventos LDD. Sin embargo, las
especies de zonas altas presentan una leve proporcion relativa de cambio, dada por bajas
posibilidades de ganancia de nuevas areas con envolvente climéatico idoneo y bajos
porcentajes de pérdida de envolvente climético inicial, pero en el MGC 3 (BCC-CSM2-MR)
hay una reduccion total de su envolvente en el futuro, lo que genera confusion en su
interpretacion.

Ademas, los eventos de LDD juegan un papel importante en las especies, para la colonizacion
de nuevas zonas con envolvente climatico idoneo, donde los porcentajes de celdas
colonizados por los eventos LDD son considerables en las especies con dispersion por fauna,
abundantes eventos fenoldgicos y ganancias de habitat amplias. Como es el caso de Brosimun
guianenese y Protium ravenii, que presentaron promedios de porcentaje colonizado por LDD
entre 70% y 30%, respectivamente. La diferencia entre estas dos puede ser por el tiempo de
madurez reproductiva de Protium ravenii y la menor distancia LDD de Protium ravenii,
comparado con Brosimum guianense. A los eventos de dispersion a larga distancia en
especies dispersadas por el viento, se les debe prestar atencion y ahondar en su conocimiento,
de igual manera, el efecto del aumento de la temperatura en las tasas de crecimiento y el
posible cambio de los patrones fenologicos.

En la parametrizacién del modelo MigClim, no se encontré el comendo respectivo para
determinar la mortalidad estocastica, por lo tanto, los resultados obtenidos en este estudio
pueden estar obviando las dinamicas de mortalidad poblacional a escala de paisaje. Sin
embargo, ya que es dificil de capturar el nivel de detalle respectivo a la mortalidad, se asume
que en los pixeles de simulacion los valores son a nivel de poblacidn, sin precisar su densidad
poblacional, que es el parametro especifico en el que puede influir la mortalidad juvenil. Por
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lo mencionado anteriormente, es necesario mejorar la resolucion de los modelos de
envolvente climatica, con otro tipo de variables ambientales y capas geogréaficas de las capas
climaticas con mayor resolucion. Aungue en el momento no hay una difusién amplia de los
esfuerzos por aumentar la resolucion de las capas de precipitacion, que son las mas erraticas
espacialmente y que hasta el momento no hay estudios que hayan establecido correlaciones
espaciales con otras variables espaciales con las que poder ejecutar una reduccion de escala
estadisticamente. La variabilidad de microclimas esta ligada, principalmente, a paisajes
fragmentados y, debido a que el area de estudio presenta zonas de conservacion con tendencia
a no perder cobertura futura, dicha variabilidad microclimatica se reduce para este
experimento, ademas de que el modelo MigClim contempla la fragmentacion del paisaje.

Las especies dispersadas por el viento (Clethra consimillis y Vochysia allenii) mostraron
bajos porcentajes de colonizacion por eventos LDD, ya que se parametrizaron con distancias
menores a 200 m, segun la informacién compilada. No obstante, estos eventos de dispersion
a larga distancia en especies dispersadas por el viento podrian ser mayores en tormentas con
vientos fuertes. Este es un vacio de informacion al que se le debe prestar atencion.

5 CONCLUSIONES

El uso de MigClim, Maxent, combinado con datos de parcelas monitoreadas a largo plazo,
permiten un acercamiento al entendimiento de la migracion climatica arborea. Ademas, el
estudio permite concluir de manera preliminar que las especies de zonas bajas y rapidez de
maduracion reproductiva (representadas por P. ravenii) son resilientes ante el CC, mientras
que las especies de zonas medias con baja capacidad de dispersion (C. consimilis y V. allenii)
pueden ser mas sensibles ante el CC, con pérdidas de envolvente climatico inicial o
discrepancia migratoria.

Este trabajo permite tener lineamientos cuantitativos por area silvestre protegida (ASP)
individual, para proponer estrategias de conservacion adecuadas, por ejemplo: programas de
migracion asistida en zonas sin consenso en la categoria ontogénica de colonizacion y zonas
con discrepancia migratoria, de igual manera, planes de intervenciones silvicolas en dosel
para estimular la regeneracion natural. También es importante establecer parcelas de
monitoreo de la regeneracion natural para validar los resultados espaciales en este estudio.
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7 ANEXOS

Anexo 1. Parametros ecol6gicos necesarios para el Modelo MigClim.

# Parametro MigCLim Insumo o valor

1 Envolvente climatico presente  Mapas de ubicacion geogréafica de las envolventes climaticas
y futuro presente y futuras para cada especie (MaxEnt).

2 Ndmero de cambios Mapas de envoltura climatica futura para cada horizonte de
ambientales y eventos de tiempo y el nimero de eventos fenoldgicos reproductivos por
dispersion especie.

3 Kernel Dispersal. Probabilidad de dispersion hacia celdas de destino en funcion de

distancia de dispersion

4 |ddFreq, lddMin y IddMax Frecuencia y rango de los eventos raros de larga dispersion

(LDD)

5 Potencial de produccion de Probabilidad de que la celda colonizada genere propagulos en
propagulos. funcién del tiempo de madurez reproductiva y el tiempo que lleva
Inicio de madurez colonizada.
reproductiva.

6 Barreras de dispersion. Capa con barreras espaciales para dispersion en funcion del tipo

de uso del suelo y el dispersor de cada una de las especies
estudiadas

Anexo 2. Analisis exploratorio multivariado de ocurrencias y asociacion con variables bioclimaticas.
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Anexo 3. Grafica correlaciones Person, entre variables bioclimaticas, para Brosimum guianese.
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Anexo 4. Gréfica correlaciones Person, entre variables bioclimaticas, para Cletrhar consimillis
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Anexo 5. Grafica correlaciones Person, entre variables bioclimaticas, para Protium ravenii.
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Anexo 6. Grafica correlaciones Person, entre variables bioclimaticas, para Quercus sapotifolia.
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Anexo 7. Gréfica correlaciones Person, entre variables bioclimaticas, para Vochysia allenii.
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Anexo 8. Datos compilados de estudios sobre distancias de dispersion, en cada vector de dispersion presentado por las 45 especies preseleccionadas.

Sindrome de Lugar Especie fauna Especies arboreas Maxima Dispersion LDD (m) Bibliografia
dispersion del dispersion media pico de
estudio (m) kernalDispers
al (m)
Dispersion por Camerin NA Pteleopsis 101 38.27 No informa (Clark et al.
viento hylodendron 2005)
Dispersion  por Camerin NA Terminalia superba 158 (Clark et al.
viento 2005)
Dispersion  por Camerin NA Funtumia elastica 105 (Clark etal.
viento 2005)
Dispersion  por Panama, NA Pterocarpus  rorhii 268 24 No informa (Augspurger
viento Isla Barro (7ml/s) 1986)
Colorado
Dispersion  por Panama, NA Pterocarpus  rorhii 134 (Augspurger
viento Isla Barro (3,5 mls) 1986)
Colorado
Dispersion  por Panama, NA Pterocarpus  rorhii 67 (Augspurger
viento Isla Barro (1,75 m/s) 1986)
Colorado
Dispersion  por Panama, NA Aspidospera cruenta 143 42.20 No informa (Augspurger
viento Isla Barro etal. 2017)
Colorado
Dispersion  por Panama, NA Cavanillesia 191 40.20 (Augspurger
viento Isla Barro platanifolia etal. 2017)
Colorado
Dispersién  por Panama, NA Ceiba pentandra 217 35.40 (Augspurger
viento Isla Barro et al. 2017)
Colorado
Dispersion  por Panam, NA Cordia alliodora 43 12.30 (Augspurger
viento Isla Barro et al. 2017)
Colorado
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Dispersion  por Panam, NA Lonchocarpus 70 16.20 (Augspurger

viento Isla Barro pentaphyllus etal. 2017)
Colorado

Dispersion  por Panam, NA Platymiscium 69 14.60 (Augspurger

viento Isla Barro pinnatum etal. 2017)
Colorado

Dispersion  por Panama, NA Platypodium elegans 75 20.40 (Augspurger

viento Isla Barro etal. 2017)
Colorado

Dispersion  por Panama, NA Tabebuia rosea 78 21.80 (Augspurger

viento Isla Barro et al. 2017)
Colorado

Dispersion  por Panama, NA Tachigalia versicolor 225 33.20 (Augspurger

viento Isla Barro etal. 2017)
Colorado

Dispersion  por Panama, NA Terminalia oblonga 83 13.40 (Augspurger

viento Isla Barro etal. 2017)
Colorado

Dispersion  por Panama, NA Triplaris cumingiana 55 17.10 (Augspurger

viento Isla Barro et al. 2017)
Colorado

Dispersion  por Panama, NA Vatairea erythrocarpa 69 11.90 (Augspurger

viento Isla Barro et al. 2017)
Colorado

Dispersion  por Revision  NA Varias 145 120.00 170 (Horn et al.

viento de varios 2001)
estudios

Dispersion Camerum  Monkey Garcinia 90 42.83 (Clark etal.

interna animales smeathmannii 2005)

Dispersion Camerum  Monkey Uapaca paludosa 124 (Clark etal.

interna animales 2005)
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Dispersion Camerum  Monkey Gambeya 200 (Clark et al.

interna animales boukokoensis 2005)

Dispersion Panama, Mono cariblanco, Cecropia insignis 79.02 41.67 (Wehncke

interna animales Isla Barro et al. 2003)
Colorado

Dispersion Panama,  Mono cariblanco, Cordia bicolor 37.01 21.56 (Wehncke

interna animales Isla Barro et al. 2003)
Colorado

Dispersion Panama,  Mono cariblanco, Desmopsis 176.41 3.86 (Wehncke

interna animales Isla Barro panamensis et al. 2003)
Colorado

Dispersion Panama, Mono cariblanco,  Ficus costaricana 75.45 48.93 (Wehncke

interna animales Isla Barro et al. 2003)
Colorado

Dispersion Panama, Mono cariblanco,  Ficus yoponensis 259.75 208.64 (Wehncke

interna animales Isla Barro et al. 2003)
Colorado

Dispersion Panama, Mono cariblanco, Hasseltia floribunda  37.72 23.61 (Wehncke

interna animales Isla Barro et al. 2003)
Colorado

Dispersion Panamd,  Mono cariblanco, Laetia procera 415.12 269.19 (Wehncke

interna animales Isla Barro et al. 2003)
Colorado

Dispersion Panama, Mono cariblanco,  Miconia argentea 99.09 48.16 (Wehncke

interna animales Isla Barro et al. 2003)
Colorado

Dispersion Panamd,  Mono cariblanco, Randia armata 221 14.19 (Wehncke

interna animales Isla Barro et al. 2003)
Colorado

Dispersion Costa Mono aullador, Varias, Escenarios de 554.3 100.5 3000 (Rivera

interna animales  Rica, abundacia y tamafios Bialas 2014),
Cordillera de semilla (Méndez
Talamanc
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a  Vert. Carvajal

Caribe 2006)
Dispersion Brasil Didelphis aurita 5 Solanum 140 60 N/A (Caceres
interna animales (Zarigueya) et al. 1999)
Dispersion México Didelphis varias 61.5 13.3 N/A (Medellin
interna animales marsupialis 1994)
Dispersion México Philander opossu  varias 71 14 N/A (Medellin
interna animales m 1994)
Dispersion Panama, Mono aullador Protium stevensonii ~ No No registra (Howe 1980)
interna animales isla Barro registra

colorado
Dispersion Panama, Mono cariblanco  Protium stevensonii  No No registra (Howe 1980)
interna animales isla Barro registra

colorado
Dispersion Panama, Nasua narica Protium stevensonii ~ No No registra (Howe 1980)
interna animales isla Barro registra

colorado
Dispersion Latino Danta (Tapirirus Semillas pequefias 5200 (O’Farrill
interna animales américa sp) et al. 2013)
Dispersion Semilla grande 10400 (O’Farrill
interna animales et al. 2013)
Dispersion Camerum  Ave Maesopsis eminii 473 39.4 (Clark etal.
animales 2005)
voladores
Dispersion Camerum  Ave Cleistopholis glauca 210 (Clark etal.
animales 2005)
voladores
Dispersion Camerum  Ave Staudtia 300 (Clark et al.
animales kamerunensis 2005)
voladores
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Dispersion Costa M. oleagineus Miconia gracilis 93 21
animales Rica,
voladores bosque

hdamedo

hasta

1500

msnm
Dispersion Costa M. oleagineus Miconia centrodesma 75 27
animales Rica,
voladores bosque

hamedo

hasta

1500

msnm
Dispersion Costa M. oleagineus Miconia simple 100 21
animales Rica,
voladores bosque

hamedo

hasta

1500

msnm
Dispersion Costa M. oleagineus Miconia affinis 93 21
animales Rica,
voladores bosque

hdmedo

hasta

1500

msnm
Dispersion Costa M. oleagineus Psychotria officinalis 100 21
animales Rica,
voladores bosque

himedo

hasta

106.15

(Westcott
Graham
2000)

Graham
2000)

Graham
2000)

(Westcott
Graham
2000)

(Westcott
Graham
2000)

(Westcott

(Westcott
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1500

msnm
Dlgpersmn Cpsta M. oleagineus psicotria suerrensis 55 46 (Westcott y
animales Rica, G

raham

voladores bosque 2000)

hdamedo

hasta

1500

msnm
Dispersion Panamd,  Trogon rufus, Protium stevensonii ~ 19.7 16.35 (Howe 1980)
animales isla Barro
voladores colorado
Dispersion Panamd,  Ramphastos Protium stevensonii ~ 63.9 53.95 80 (Howe 1980)
animales isla Barro sulfuratus (Tucan)
voladores colorado
Dispersion Panama,  Querula Protium stevensonii 26 23.65 (Howe 1980)
animales isla Barro purpurate,
voladores colorado
Dispersion Europa, Garrulus Quercus ilex 100 20 1000 (Gomez
animales especie glandarius 2003)
voladores neotropic (Kappelle

al 2006)

equivalent

e
Dispersion General Murcielagos Varias 550 20 8000 (Galindo-
animales tropico Gonzélez
voladores 2005)
Dispersion Meéxico Artibeus Varias 800 430 8000 (Galindo-
animales jamaicenses Gonzales
voladores 1998)
Dispersion Meéxico Artibeus litoratus ~ Varias 800 475 1700 (Galindo-
animales Gonzales
voladores 1998)
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Dispersion Meéxico Carolia Varias 3000 1640 3700 (Galindo-
animales perpicrillata Gonzales
voladores 1998)
Dispersion Meéxico Vampyrodes Varias 800 500 2300 (Galindo-
animales caraccioli Gonzales
voladores 1998)
Dispersion Costa Artibeus y otros Dypterix panamensis 853 No registra (Hanson
animales Rica et al. 2007)
voladores

Dispersion  por Costa Dasyprocta Iriartea deltoidea 40 10 No reporta (Kuprewicz
animales no Rica punctata 2010)
voladores

Dispersion  por Costa Dasyprocta Socratea exorrhiza 40 10 No reporta (Kuprewicz
animales no Rica punctata 2010)
voladores

Dispersion  por Costa Dasyprocta Astrocaryum alatum 40 10 No reporta (Kuprewicz
animales no Rica punctata 2010)
voladores

Dispersion  por Costa Dasyprocta Dipteryx panamensis 40 10 No reporta (Kuprewicz
animales no Rica punctata 2010)
voladores

Dispersion  por Costa Dasyprocta Mucuna holtonii 40 10 No reporta (Kuprewicz
animales no Rica punctata 2010)
voladores

Dispersion  por Nicaragua Mamiferos Calophyllum 15 2.01 No reporta (Fung
animales no (sugiere brasilense McLeod
voladores Dasyprocta P) 2011)
Dispersion  por Nicaragua Mamiferos Calophyllum 12.6 3.14 No reporta (Fung
animales no (sugiere a brasilense McLeod
voladores Dasyprocta P) 2011)




Dispersion  por Hemisferi Hormigas Varias 77 1.25 No reporta (Gomez vy
animales no o Sur Espadaler
voladores 1998)
Dispersion  por Varios Hormigas Asociado a 9 No reporta No reporta (Renner
animales no Balistocoria 1987)
voladores

Dispersion  por Malasia Leopoldamys 29 15 No reporta (Yasuda
acumulacion sabanus (rata et al. 2000)
(storagr) gigante nocturno)

Dispersion  por Malasia Lariscus insignis 32 16 No reporta (Yasuda
acumulacion (ardilla terrestre) et al. 2000)
(storagr)

Dispersion  por Australia  Uromys Beilschmedia 55 13 No reporta (Forget vy
acumulacion caudimaculatus bancroftii Vander Wall
(storagr) (rata colablanca)  (Lauraceae) 2001)
Dispersion  por China Roedores Quercus variabilis 95 5 No reporta (Xiao etal.
acumulacion 2005)
(storagr)

Dispersion  por China Roedores Lithocarpus harlandi  21.9 17.3 No reporta (Xiao etal.
acumulacion 2006)
(storagr)

Dispersion  por French N/A Anaxagorea 7 No reporta No reporta (Gottsberger
explosion Guiana Crassipetala 2016)
Dispersion  por Sur N/A Hura Crepitans 45 30 No reporta (Swaine vy
explosion américa Beer 1977)
Dispersion  por Rabi, N/A Tetraberlinia morelia 60 50 No reporta (Van Der
explosion Gabon Burgt 1997)
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Dispersion  por Africa N/A

Eperua falcata 20 No reporta No reporta (Vvan  Der
explosion Burgt 1997)
Brasil Carapa 300 156 400 (Martins
Guianensi etal. 2012)
S
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Anexo 9. Reduccion dimensional de las variables usadas para el agrupamiento de las 45 especies preseleccionadas.

Titulo

600

Optimo térmico oC
.

gravedad especifica de madera
5 Log_TMR1

Log_DAP_Max

CP 2 (31.2%)

TANT °C)

-3.‘00 -3.‘00 O.IOO 3.‘00 6.‘00
CP 1 (39.3%)

@ ™ % TFPZ ) TFP3 @ TFPs @ TP —C—Variables ‘

Anexo 10. Tabla de la proporcién de varianza explicada por los ejes del ACP aplicado a las 45 especies.

Lambda Proporcién de Proporcién Acumulada de la
varianza explicada  varianza explicada

1 1.97 0.39

2 1.56 0.31

3 0.81 0.16

4 0.44 0.09

5 0.23 0.05

Anexo 11. Resultados del MANOVA, entre los grupos funcionales y sus valores promedios.

Prueba de Hotelling con nivel corregido por Bonferroni Alfa = 0.05

Error: matriz de covarianza comuan gl: 40

Conglomerado  Media Media Media Log Log n Significancia
oT ANT DM (DAPMax) TMRont
(°C) (°C)  (gr/lcm3)

5 17.66 1497  0.49 6.42 3.95 14 A

4 25.48 5.58 0.69 7.03 4.78 3 B

3 16.75 1854 0.61 7.13 4.72 6 C

2 23.09 10.25 0.53 6.04 3 12 D

1 22.74 1218 04 6.94 4.27 10

Medias con una letra diferente no son significativamente diferentes (p > 0.05)

OT: éptimo térmico en °c, ANT: amplitud del nicho térmico en °c, DM: densidad especifica de la madera, DAPMax:
didmetro a la altura del pecho maximo, TMRont: tiempo de madurez reproductiva en la etapa ontogénica mas cercana al
didmetro de madurez reproductiva.
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Anexo 12. Curvas de crecimiento fustal para los DAP observados en los individuos de las 45 especies preseleccionadas
Predichos
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Anexo 13. Grafico QQ-Plot para comprobar el supuesto de normalidad en el modelo de crecimiento fustal.

Cuantiles muestrales

-3 -2 -1 0 1 2 3

Cuantiles tedricos
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Anexo 14. Grafico de FITTED para comprobar el supuesto de heterocedasticidad, luego del proceso de modelado con
estructuras de Varldent, VarExp y VarPower.

Res cond.estand.Pearson

0.5 10 1.9 20

Valores predichos
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Anexo 15. Informacioén de crecimiento y tiempos de paso ontogénicos para las 45 especies preseleccionadas.

Especies TFPs TF AGR TL Nivel Referencia AGR B Nivel de Referencia Tiempo
(aflos) Mediana (afios)  estimacién mediana (aflos)  estimacidn total de
Latizal Brinzal madurez
(mm/afio) (mm/afio) fenolégica

Alchornea 1 56,6 5,45 9,17 Especie 2,60 19,23  Grupo de 85,0
latifolia especies
Anaxagorea 2 41,1 4,43 11,29 Especie 2,60 19,23  Grupo de 71,7
crassipetala especies
Billia Rosea 3 1014 2,52 16,08 TFP 2,60 19,23  Grupo de 136,7

especies
Brosimum 4 1985 4,79 10,43 Especie 2,60 19,23  Grupo de 228,2
Guianense especies
Carapa 1 94,9 1,10 45,39 Especie 2,60 19,23  Grupo de 159,5
guianensis especies
Cecropia 1 44,6 1,90 26,32 Genero Gomide et 5,27 9,49 Genero (Séenz 80,4
angustifolia al_1999 etal. 1999);

Condit
et al. 1993)
Cecropia insignis 1 77,1 1,90 26,32 Especie Gomide et 5,35 9,35 Especie Condit 112,7
al_1999 et al. 1993

Clethra consimilis 5 42,7 2,32 21,51 Genero 2,60 19,23  Grupo de 83,5

especies
Clethra pyrogena 5 49,2 2,32 21,51 Genero 2,60 19,23  Grupo de 90,0

especies
Cleyera 3 37,4 0,60 83,33 Especie Diaz_1996 Tesis, 2,60 19,23  Grupo de 140,0
theaeoides revisar si aplica especies

Latizal

Dendropanax 3 55,4 5,89 8,49 Especie 2,40 20,83  Familia Condit 84,7
arboreus et al. 1993
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Drimys 19,5 3,60 13,89 Especie Diaz_1996 Tesis, 2,60 19,23  Grupo de 52,6
granadensis revisar si aplica especies
Latizal
Dussia 130,2 4,06 12,31 Especie 2,60 19,23  Grupo de 161,7
macroprophyllata especies
Elaeagia 39,0 3,28 15,25 TFP 2,60 19,23  Grupo de 73,5
auriculata especies
Elaeagia 51,7 3,28 15,25 TFP 2,60 19,23  Grupo de 86,2
glossostipula especies
Ficus crassiuscula 84,3 1,12 44,56 Genero 2,60 19,23  Grupo de 148,1
especies
Garcinia 27,3 2,00 25,04 Genero 2,60 19,23  Grupo de 71,6
magnifolia especies
Guatteria 73,7 5,81 8,61 Genero 2,60 19,23  Grupo de 101,5
oliviformis especies
Hedyosmum N/A 5,18 4,83 Especie 2,60 19,23  Grupo de 24,1
scaberrimum especies
Hirtella triandra 45,2 2,13 23,53 Genero 2,60 19,23  Grupo de 87,9
especies
Hyeronima 47,1 1,96 25,58 Especie 0,70 71,43  Genero (Clark 'y 1441
oblonga Clark 1992)
llex lamprophylla 59,3 0,53 93,54 Genero 2,60 19,23  Grupo de 172,1
especies
Ladenbergia 40,2 2,52 16,08 TFP 2,60 19,23  Grupo de 75,5
brenesii especies
Lozania 13,8 0,50 100,68 Genero 2,60 19,23  Grupo de 133,7
Mutisiana especies
Mabea N/A 6,58 7,60 TFP 2,60 19,23 Grupo de 26,8
occidentalis especies
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Matudaea 112,1 2,52 16,08 TFP 2,60 19,23  Grupo de 1474

trinervia especies

Metteniusa 82,5 4,94 10,12 TFP 2,60 19,23  Grupo de 111,8

tessmanniana especies

Miconia 15,4 4,64 10,78 Genero 2,60 19,23  Grupo de 454

brevitheca especies

Miconia Caudata N/A 4,64 5,39 Genero 2,60 19,23  Grupo de 24,6
especies

Minquartia 87,1 22,63 2,21 Especie 1,77 2830 Grupo de (Clark 'y 1176

Guianensis especies Clark 1992)

Ocotea 108,6 4,05 12,35 Genero 1,20 41,67  Genero (Condit 162,6

praetermissa et al. 1993)

Oreomunnea 56,3 3,28 15,25 TFP 2,60 19,23  Grupo de 90,7

mexicana especies

Pausandra 58,5 4,94 10,12 TFP 2,60 19,23  Grupo de 87,8

trianae especies

Pentagonia 84,9 4,94 10,12 TFP 2,60 19,23 Grupo de 114,3

costaricensis especies

Pouteria 1105 0,35 144,66  Especie 2,60 19,23  Grupo de 2744

reticulata especies

Protium ravenii 14,2 6,32 7,91 Especie 2,60 19,23  Grupo de 414
especies

Protium 97,6 1,37 36,54 Especie 1,14 43,75 Especie (O’Brien 1779

stevensonii et al. 1995)

Pterocarpus sp. 116,6 2,77 18,06 Especie 2,60 19,23  Grupo de 153,8
especies

Quercus 89,9 3,18 15,72 Especie Bernal, 2013 3,18 15,72  Especie (Bernal 121,4

costaricensis 2013)
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Quercus 149,0 2,52 TFP 3,44 14,53 Genero (Moreno y 1635
sapotifolia Cuartas

2015;

Bernal

2013)
Tetrorchidium 29,2 3,12 16,03 TFP 2,60 19,23 Grupo de 64,5
euryphyllum especies
Ticodendron 1284 2,52 16,08 TFP 2,60 19,23  Grupo de 163,7
incognitum especies
Tovomita 14,4 4,94 10,12 TFP 2,60 19,23  Grupo de 43,7
weddelliana especies
Vochysia allenii 63,7 5,61 8,91 Genero 1,90 26,32  Grupo de (Condit 98,9

especies et al. 1993)

Weinmannia 1178 3,50 14,29 Especie Diaz_1996 Tesis, 2,30 21,74  Genero (Moreno y 1539
pinnata revisar si aplica Cuartas

Latizal

2015)

TFPs: Tipos funcionales de plantas, TF: tiempo de paso desde fustal (DAP>10cm) hasta diametro madurez reproductivo, TL: Tiempo de paso desde latizal (DAP>=4,9cm y <10cm)
hasta fustal, TB: Tiempo de paso desde brinzal (DAP<4,9cm), AGR: Tasa anual de crecimiento, por sus siglas en inglés.
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Anexo 16. Valore promedio en las métricas de dispersion para cada Vector identificado en las 45 especies preseleccionadas.

Sindrome de dispersion Promedio de Promedio de LDD
Maxima la distancia
dispersion media (pico
(m) del Kernal)
(m)
Dispersion por acumulacion (storagr) 29.5 13.3 N/A
Dispersion interna animales 152.7 65.0 6200.0
Dispersion por explosion 33.0 40.0 N/A
Dispersién por viento 120.8 30.7 170
Dispersién por animales voladores 448.0 211.0 3110.8
Dispersion por animales no voladores 34.8 7.1 N/A
Ave acumuladora (especifico para Quercus) 100 20 1000

Anexo 17. Pruebas T-student del efecto en el area total de la envolvente, entre dos métodos de seleccion de variables para
modelamiento con Maxent.

Especie BROSIGUI CLETHCON PROTIRAV QUERCSAP VOCHYAL

Clasificacion  Tipo selec. Tipo selec. Tipo selec. Tipo selec. Tipo selec.
Variable Variable Variable Variable Variable

Variable area area area area area

respuesta

Grupo 1 {ConCol} {ConCol} {ConCol} {ConCol} {ConCol}

Grupo 2 {BajaCol} {BajaCol} {BajaCol} {BajaCol} {BajaCol}

n (1) 10 10 10 10 10

n(2) 10 10 10 10 10

Media (1) (ha) 165443.28 209163.9 93065.39 104435.18 187606

Media (2) (ha) 131315.94 204141.5 129780.98 106289.16 186450.77

L1 (95) 29836.6 -9560.97 -46477.82 -5546.57 -7639.45

LS (95) 38418.08 19605.76 -26953.36 1838.61 9949.91

Var (1) 9104081.02 34361812.3 118685145 21625517.3 110888615

Var (2) 32606335.1 394020142 97227657.1 9266180.7 64346298.1

pHomVar 0.07 0 0.77 0.22 0.43

T 16.71 0.77 -7.9 -1.05 0.28

p-valor 2.1E-12* 0.46060515 2.9221E-07*  0.30545545 0.78571625

*: indica p-valor < 0.05.

Anexo 18. Variables seleccionadas y métricas de su importancia, en cada especie.

%

%

Especie Variables # . Contribucion  Permutacion
Correlaciones
Maxent Maxent
BROSIGUI Biol9 1* 36.1 71.5
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BROSIGUI Bio3 2 23.4 2.2
BROSIGUI Biol2 1* 8.8 14
BROSIGUI Biol6 2 8.7 7.3
BROSIGUI Bio2 2 6.7 3.1
BROSIGUI Biol7 3 4.2 5
BROSIGUI Bio5 1* 4.1 1.9
BROSIGUI Bio6 1* 2.8 2.2
BROSIGUI Biol8 1* 2.7 2.6
BROSIGUI Biol 5 2.4 2.9
CLETHCON Biol 7 32.6 16
CLETHCON Biol2 1* 24.7 1.9
CLETHCON Bio4 1* 24.2 49.5
CLETHCON Bio3 1* 7 0
CLETHCON Biol9 1* 5.8 0.5
CLETHCON Bio7 2 3.9 321
CLETHCON Biol8 1* 11 0
CLETHCON Biol4 3 0.4 0
CLETHCON Biol3 2 0.3 0
PROTIRAV Biol9 1* 42 26.4
PROTIRAV Bio3 1* 21.7 0.4
PROTIRAV Biol2 1* 8.4 28.4
PROTIRAV Bio2 2 7 4
PROTIRAV Biol 7 5.8 1.7
PROTIRAV Bio4 1* 4.3 34.7
PROTIRAV Biol6 2 2.6 2
PROTIRAV Biol8 1* 13 0.5
PROTIRAV Biol4 3 1.1 2
QUERCSAP Biol 7 48.7 56.4
QUERCSAP Bio2 1* 34 37.3
QUERCSAP Bio4 3 9.1 15
QUERCSAP Biol7 3 4.2 2.6
QUERCSAP Biol2 4 2.7 1.8
QUERCSAP Biol8 1* 1.3 0.5
VOCHYAL Biol9 1* 64.4 131
VOCHYAL Biol7 3 12.2 0.1
VOCHYAL Bio3 1 11 12.3
VOCHYAL Biol2 1* 5.2 10.4
VOCHYAL Bio4 1* 3.7 58.3
VOCHYAL Bio2 2 2.7 5.6
VOCHYAL Biol8 1* 0.5 0.1
VOCHYAL Biol 7 0.2 0.1
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VOCHYAL Biol6 2 0.1 0.1

Bio n: VIF < 10 (umbral Motgomery et al, 2006), 1*: Correlacionadas solamente consigo misma.
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Anexo 19. Resumen de areas de envolvente climatico futuro y porcentajes relativos al area de estudio, para las cinco especies estudiadas.

p e % ocupacion del area de envolvente
Area envolvente climatico futuro (ha) 0 ocup

MCG climatico futuro
BG CcC PR Qs VA BG CcC PR QS VA

ACCESS-CM2 112859.34 63020.52 11448551 65675.05 145142.10 54.61 30.50 5540 3178 70.23
ACCESS-ESM1-5 85061.22 94249.06 79370.85 76003.90 150557.79 41.16 4561 3841 36.78 72.85
BCC-CSM2-MR 121581.31 0.00 160252.43  0.00 193069.59 58.83 0.00 7755 0.00 93.43
CanESM5 56404.21 102515.46  34133.24 72206.51 125090.61 27.29 49.61 1652 3494 60.53
CanESM5-CanOE 42689.05 56934.40 20304.38 70706.86 121164.39 20.66 2755 9.83 3421 58.63
CMCC-ESM2 112295.50 101560.32 107968.73 82276.91 158265.14 54.34 49.14 5225 39.81 76.58
CNRM-CM6-1 115219.73 97123.22 104616.32 68128.59 149033.43 55.75 47.00 50.62 3297 7212
CNRM-CM6-1-HR 132528.06 91686.15 112543.32  52057.92 154741.51 64.13 4437 5446 2519 74.88
CNRM-ESM2-1 108698.33 100675.44 120071.71 71490.71 154709.83 52.60 48.72 58.10 3459 74.86
EC-Earth3-Veg 113901.79 94957.12 91126.82 67238.53 150309.65 55.12 4595 4410 3254 7273
EC-Earth3-Veg-LR 128737.60 111286.54 138921.54 64548.40 159906.37 62.30 53.85 67.22 3123 77.38
Fio-ESAM-2-0 107462.78 114569.65 88361.05 83781.80 157282.32 52.00 55.44 4276 4054 76.11
GISS-E2-1-G 61429.83 121557.81  84407.87 68962.63 135966.89 29.73 58.82 40.84 33.37 65.79
GISS-E2-1-H 131358.40 128977.00 114706.40 69021.45 165572.00 63.56 6241 5551 3340 80.12
HadGEM3-GC31-LL  122450.78 78330.09 88477.23 63485.80 152533.26 59.25 37.90 4281 3072 7381
INM-CM4-8 110323.41 113483.59 110378.32 75775.81 154445.49 53.38 5491 5341 36.67 74.74
INM-CM5-0 125129.08 169235.25 120772.99 83284.20 149205.85 60.55 81.89 5844 4030 72.20
IPSL-CM6A-LR 47593.47 161445.32  3634.83 90110.47 120007.37 23.03 7812 176  43.60 58.07
MIROC6 123072.51 112752.25 121167.01 71671.82 166560.00 59.55 5456 58.63 34.68 80.60
MIROC-ES2L 125694.07 112271.80 127493.47 7416155 159495.63 60.82 5433 6169 3589 77.18
MPI-ESM1-2-HR 99867.27 171463.86 91844.54 70772.88 133037.72 48.33 82.97 4444 3425 64.38
MPI-ESM1-2-LR 94899.82 185543.77  88402.70 78262.27 145002.01 45.92 89.78 42.78 37.87 70.17
MRI-ESM2-0 128036.72 92151.61 84880.23 81534.67 145395.31 61.96 4459 41.07 39.45 70.36
UKESM1-0-LL 124384.82 117262.82 59607.25 64317.99 149221.74 60.19 56.74 28.84 31.12 7221
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Anexo 20. Mapas de consenso entre réplicas para cada MCG en Brosimum guianense.

Consenso entre replicas de cada MCG para BROSIGUI
5
MCG 2 i CR _ iscMig
04Conse
3
NoFust
2
Fust
1
nvCaon
0
Moldo
-1
EnvPer
-2
MCG_#: En latabla 1, se relaciona el nombre de los MCG, seguin su numeracion.
Anexo 21. Mapas de consenso entre las réplicas de simulaciones, para cada MCG en Clethra consimillis.
Consenso entre replicas de cada MCG para CLETHCON
MCG 1 MCG 2 MCG 3 MCG 4 MCG 5 MCG 6 iSScMig
4
oConse
MCG 9 BFust
e
¥
I'—Eust
MCG 15
hvCon
Woldo
-1
EnvPer
-2

MCG_#: En latabla 1, se relaciona el nombre de los MCG, seguin su numeracion.



Anexo 22. Mapas de consenso entre las réplicas de simulaciones, para cada MCG en Protium ravenii.

Consenso entre replicas de cada MCG para PROTIRAV
MCG 2 | MGG 3 MCG 5 | MCG 6 _ [Ebiscwlig
Tl e NoConse
MCG 11 [“NoFust
3
Fust
2
Mad
1
EnvCon
0
MNoldo
.
EnvPer
-2
MCG_#: En latabla 1, se relaciona el nombre de los MCG, seguin su numeracion.
Anexo 23. Mapas de consenso entre las réplicas de simulaciones, para cada MCG en Quercus sapotifolia.
Consenso entre replicas de cada MCG para QUERCSAP
MCG 1 MCG 2 MCG 3 MCG 4 MCG 5 MCG 6 i)iscwlig
T LT %3 R ; 4
w w NoConse
MCG 7 MCG 8 MCG 9 [ MCG 10 | MCG 11 | MCG 12 3
MoFust
N e e e e I
Fust
MCG 13 | MCG 14 | MCG 15 | MCG 16 | MCG 17 | MCG 18
1
I 4 & - , EnvCon
MCG 19 | MCG 20 | MCG 21 | MCG 22 | MCG 23 | MCG 24 Noldo
i 4 ol uf -1
-2
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MCG_#: En la tabla 1, se relaciona el nombre de los MCG, segln su numeracion.

Anexo 24. Mapas de consenso entre las réplicas de simulaciones, para cada MCG en Vochysia allenii.

Consenso entre replicas de cada MCG para QUERCSAP

MCG 1

MCG 2

MCG 3

MGG 4

MCG 6

5
iscMig

4
oConse

N%Fust
2
Fust

1
EnvCon

I\?oldo

-1
EnvPer

-2

MCG_#: En la tabla 1, se relaciona el nombre de los MCG, seglin su numeracion.

Anexo 25. Analisis multivariado de la varianza entre cllsteres de MCG contrastantes, segln las respuestas migratorias de
las especies estudiadas.

Prueba Hotelling Alfa=0.05

Error: Matriz de covarianzas comun gl: 118

Conglo % % Discrepa % % % n Significancia
merado  Perdida migratoria  Colonizad Colonizado_  Colonizado
de o_Fustal NoFustal _Maduro
envolvent
e
climético
inicial
1 25.27 21.91 21.39 7.93 10.03 80 A
2 15.57 28.24 18.11 4.48 14.17 40 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0.05)

Anexo 26. Significado de las variables bioclimaticas

Cadigo de variable

bioclimatica

Significado

BIO1

Temperatura Media Anual
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BIO2 Intervalo medio diurno (media mensual (temperatura maxima -
temperatura minima))

BIO3 Isotermalidad (BIO2/BIO7) (x100)

BIO4 Estacionalidad de la temperatura (desviacion estandar x100)

BIO5 Temperatura maxima del mes mas calido

BIO6 Temperatura minima del mes mas frio

BIO7 Rango Anual de Temperatura (BIO5-BIO6)

BIO8 Temperatura media del trimestre mds humedo

BIO9 Temperatura Media del Cuarto Mds Seco

BIO10 Temperatura media del trimestre mas calido

BIO11 Temperatura media del trimestre mas frio

BIO12 Precipitacién Anual

BIO13 Precipitacién del mes mds lluvioso

BIO14 Precipitacién del mes mas seco

BIO15 Estacionalidad de la precipitacion (Coeficiente de Variacidn)

BIO16 Precipitacién del trimestre mas humedo

BIO17 Precipitacién del trimestre mds seco

BIO18 Precipitacién del trimestre mas calido

BIO19 Precipitacién del trimestre mas frio
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Anexo 27. Base de datos compilada de estudios de crecimiento para brinzales en lugares equivalentes al area de estudio

Especie Periodo n Mediana Max Min Dimensiones Referencia

Cecropia spp 1991-1992 6.00 18.10 28.60 6.20 >0,3m HT <1,5 m HT, DAP<4.99cm Sdenz et al, 1998
Cecropia spp 1992-1994 6.00 5.20 8.90 2.40 >0,3m HT <1,5 m HT, DAP<4.99cm Sdenz et al, 1998
Cecropia spp 1994-1995 6.00 1.50 9.00 0.00 >0,3m HT <1,5 m HT, DAP<4.99cm Sédenz et al, 1998
Rollinia pittieri 1991-1992 6.00 8.30 18.90 4.20 >0,3m HT <1,5 m HT, DAP<4.99cm Saenz et al, 1998
Rollinia pittieri 1992-1994 6.00 2.00 4.10 1.00 >0,3m HT <1,5 m HT, DAP<4.99cm Saenz et al, 1998
Rollinia pittieri 1994-1995 6.00 0.50 4.00 0.50 >0,3m HT <1,5 m HT, DAP<4.99cm Saenz et al, 1998
Laetia procera 1991-1992 22.00 8.90 23.60 1.80 >0,3m HT <1,5 m HT, DAP<4.99cm Saenz et al, 1998
Laetia procera 1992-1994 22.00 2.20 15.10 -0.80 >0,3m HT <1,5 m HT, DAP<4.99cm Saenz et al, 1998
Laetia procera 1994-1995 22.00 2.00 18.00 0.00 >0,3m HT <1,5 m HT, DAP<4.99cm Saenz et al, 1998
Laetia procera 1994-1995 22.00 4.10 14.40 1.20 >0,3m HT <1,5 m HT, DAP<4.99cm Saenz et al, 1998
Apeiba membranacea 1991-1992 15.00 6.00 22.30 0.40 >0,3m HT <1,5 m HT, DAP<4.99cm Saenz et al, 1998
Apeiba membranacea 1992-1994 15.00 0.80 8.50 -0.60 >0,3m HT <1,5 m HT, DAP<4.99cm Saenz et al, 1998
Apeiba membranacea 1994-1995 15.00 1.00 5.00 -1.00 >0,3m HT <1,5 m HT, DAP<4.99cm Saenz et al, 1998
Apeiba membranacea 1994-1995 15.00 2.40 6.40 0.40 >0,3m HT <1,5 m HT, DAP<4.99cm Saenz et al, 1998
Virola koschnyi 92-94 9.00 0.80 3.50 -0.30 >0,3m HT <1,5 m HT, DAP<4.99cm Saenz et al, 1998
Virola koschnyi 94-95 9.00 4.00 10.00 1.00 >0,3m HT <1,5 m HT, DAP<4.99cm Saenz et al, 1998
Virola koschnyi 94-95 9.00 1.60 4.90 4.90 >0,3m HT <1,5 m HT, DAP<4.99cm Saenz et al, 1998
Virola sebifera 92-94 15.00 0.90 3.20 -1.20 >0,3m HT <1,5 m HT, DAP<4.99cm Saenz et al, 1998
Virola sebifera 94-95 15.00 3.00 21.00 -1.00 >0,3m HT <1,5 m HT, DAP<4.99cm Saenz et al, 1998
Virola sebifera 94-95 15.00 1.50 4.10 0.50 >0,3m HT <1,5 m HT, DAP<4.99cm Saenz et al, 1998
Annona spraguei 1982-1985 24 2.9 17.2 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Annona spraguei 1985-1990 37 4.7 18 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Apeiba tibourbou 1982-1985 15 1.8 19.9 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Apeiba tibourbou 1985-1990 12 3.7 373 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Cecropia insignis 1982-1985 101 35 36.1 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Cecropia insignis 1985-1990 82 7.2 29.1 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
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Ceiba pentandra 1982-1985 20 4.2 27.5 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Ceiba pentandra 1985-1990 17 2 23.2 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Cordia alliodora 1982-1985 37 0 22.9 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Cordia alliodora 1985-1990 38 2.8 21.6 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Guazuma ulmifolia 1982-1985 21 1.9 21.6 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Guazuma ulmifolia 1985-1990 12 1.1 7 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Hampea appendiculata 1982-1985 12 6.8 20.9 No dato  1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Hampea appendiculata 1985-1990 7 13.7 20.1 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Inga cocleensis 1982-1985 145 1.8 19.3 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Inga cocleensis 1985-1990 133 2 27.3 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Inga marginata 1982-1985 540 1.2 26.8 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Inga marginata 1985-1990 390 1 34.3 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Inga punctata 1982-1985 3.7 29.3 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Inga punctata 1985-1990 6.1 12.3 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Inga spectabilis 1982-1985 1.8 8.9 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Inga spectabilis 1985-1990 11 25 12 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Jacaranda copaia 1982-1985 91 2.3 28 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Jacaranda copaia 1985-1990 73 3 31.9 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Laetia procera 1982-1985 11 7.2 133 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Laetia procera 1985-1990 12 3.3 8.9 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Lofoensia punicifolia 1982-1985 4 4.1 5.7 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Lofoensia punicifolia 1985-1990 2 10.7 11.7 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Ocotea oblonga 1982-1985 112 1.2 12.2 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Ocotea oblonga 1985-1990 77 15 27.2 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Ocotea puberula 1982-1985 183 1.2 23.2 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Ocotea puberula 1985-1990 152 0.9 35 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Pouroma guianensis 1982-1985 28 1.9 12.9 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Pouroma guianensis 1985-1990 28 2.9 17.6 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
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Psudobombax septenatum 1982-1985 6 1.2 3.8 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Psudobombax septenatum 1985-1990 1 3.8 3.8 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Simarouba amara 1982-1985 798 1.7 31.7 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Simarouba amara 1985-1990 714 1.9 21.3 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Solanum hayesii 1982-1985 42 2.4 20.1 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Solanum hayesii 1985-1990 21 2.8 20.1 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Spondias mombi 1982-1985 26 3 22.8 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Spondias mombi 1985-1990 29 4.8 30.9 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Trema micrantha 1982-1985 9 29.7 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Trema micrantha 1985-1990 25.9 47.6 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Turpina occidentalis 1982-1985 61 2 16.4 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Turpina occidentalis 1985-1990 37 4.2 15 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Vochysia ferruginea 1982-1985 20 1.7 30.4 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Vochysia ferruginea 1985-1990 15 2.1 15.3 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Zanthoxylum belizence 1982-1985 71 11.4 30 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Zanthoxylum belizence 1985-1990 68 12 38.1 No dato 1-9,9 cm DAP Condit et al 1993
Lecythis ampla 1985-1987 35 0.5 6.5 No dato <l1cm Clark et al 1992
Minquartia guianensis 1985-1987 48 0.7 4.9 No dato <1cm Clark et al 1992
Hymenolobium mesoamericanum 1985-1987 4 0.8 2.6 No dato <1cm Clark et al 1992
Dipteryx panamensis 1985-1987 27 0.3 3.6 No dato <l1cm Clark et al 1992
Pithecellobium elegans 1985-1987 10 0.3 5.9 No dato <1cm Clark et al 1992
Lecythis ampla 1985-1987 50 0.6 4.4 No dato <l1cm Clark et al 1992
Minquartia guianensis 1985-1987 74 0.7 6.8 No dato <1lcm Clark et al 1992
Hymenolobium mesoamericanum  1985-1987 16 0.5 4.2 No dato <l1cm Clark et al 1992
Dipteryx panamensis 1985-1987 11 0.7 3 Nodato <l1cm Clark et al 1992
Pithecellobium elegans 1985-1987 11 0.4 7.2 No dato <lcm Clark et al 1992
Hyeronima alchorneoides 1985-1987 9 0.7 10.3 No dato <l1cm Clark et al 1992
Quercus Costarricensis Dendrocronologia 40 3.18 Nodato Nodato NA Bernal, 2014
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