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Resumen

El crecimiento arbéreo tiene gran relevancia en la
mitigacién del cambio climatico. Se ha planteado
que, en bosques tropicales, el crecimiento esta rela-
cionado con la fertilidad edafica. Dado que el Paci-
fico colombiano es una region lluviosa y con suelos
pobres en nutrientes, se evalué cémo las condicio-
nes edaficas explican el crecimiento arbéreo. Para
ello se determiné el crecimiento diamétrico arbéreo
(CDA) a nivel de parcelas, especies y grupos ecoldgi-
cos, y se relaciond con las variables fisicas y quimi-
cas del suelo. Se observé que el CDA en arboles con
baja densidad de madera se correlacion6 de manera
positiva con la materia organica (MO), nitrégeno y
arena, y de manera negativa con fésforo, limo y ar-
cilla. La familia Fabaceae se correlacioné positiva-
mente con pH, MO, nitr6geno, magnesio y arena,
y negativamente con la capacidad de intercambio
catidnica efectiva (CICE), limo, arcilla y aluminio.
Por consiguiente, se corroboré una limitacion nutri-
cional mltiple, que resalta que el crecimiento pue-
de ser condicionado por nutrientes abundantes del
suelo, no solo por su escasez limitante.

Palabras clave: bosques tropicales, fertilidad del
suelo, Fabaceae, materia organica, nitrégeno.
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Abstract

Tree growth has great relevance in mitigating cli-
mate change. It has been suggested that, in tropi-
cal forests, growth is related to edaphic fertility.
Given that the Colombian Pacific is a rainy region
with nutrient-poor soils, the way in which edaphic
conditions explain tree growth was evaluated. To
this effect, the tree diameter growth (CDA) was de-
termined at the level of plots, species, and ecologi-
cal groups, and it was related to the physical and
chemical variables of the soil. It was observed that
the CDA in trees with low wood density was positi-
vely correlated with organic matter (MO), nitrogen,
and sand, and it was negatively correlated with with
P, silt, and clay. The Fabaceae family was positively
correlated with pH, MO, nitrogen, magnesium, and
sand, and negatively so with the effective cation ex-
change capacity (CICE), silt, clay, and aluminum.
Consequently, a multiple nutritional limitation was
corroborated, which highlights the fact that growth
can be conditioned by abundant nutrients in the
soil, not only by their limiting scarcity.

Keywords: tropical forests, soil fertility, Fabaceae, or-
ganic matter, nitrogen.
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INTRODUCCION

El crecimiento de arboles puede expresarse como
un incremento de los individuos en su peso, vo-
lumen, longitud, drea total u hojas, tallos y raices
a través del tiempo. Dicho aumento depende del
genotipo y de las condiciones ambientales bajo las
que se encuentra la planta y es producto de la in-
teraccion entre procesos como la fotosintesis, la
respiracion, la transpiracién y la nutricion mineral
(Lambersetal., 2008). La evaluacién del crecimien-
to arbdreo tiene gran relevancia para determinar
las respuestas de los arboles frente a factores bio-
ticos y abidticos, estimar la edad, cuantificar la
productividad primaria neta y calcular el papel de
los bosques en la mitigacion del cambio climatico
global (Clark et al., 2001; Baribault et al., 2012;
Quesada et al., 2012; Blintgen et al., 2019; Riger
et al., 2011); y, por otra parte, es necesario para
procesos relacionados con proyectos de reduccién
de las emisiones de la deforestacion y la degrada-
cién de bosques (REDD), licencias ambientales y
planes de manejo forestal, entre otros (Angelsen et
al., 2009). En consecuencia, es fundamental eva-
luar el crecimiento diamétrico de los arboles, con
el fin de develar cuanto carbono atmosférico es-
tan almacenando anualmente (Clark, 2002; IPCC,
2014; Houghton, 2005). Esto, especialmente en
bosques tropicales, dado que son ecosistemas que
capturan anualmente cerca del 36 % del carbono
atmosférico total del planeta (Dixon et al., 1994;
Field et al., 1998; Clark et al., 2001).

En bosques tropicales, aunque la mayoria de
los arboles crecen muy lentamente (promedio
1.0 mm.ano™) (Turner, 2001; Baribault et al., 2012),
presentan un rango amplio de variacion: entre 0.5
y 6.0 mm.ano” en diametro, con una tasa maxima
cercana a 15 mm.ano™ (Turner, 2001). En tal sentido,
se ha planteado que el crecimiento de los arboles es
una funcién de cuatro factores: 1) la edad del bosque,
2) la calidad del sitio o las condiciones ambientales,
3) las caracteristicas intrinsecas como la genética, y
4) la densidad de individuos y las practicas de mane-
jo del bosque, incluyendo la fertilizacién, el manejo

de plagas y el control de competencia por vegetacion
(Restrepo et al., 2019). Esto explica por qué en bos-
ques tropicales primarios y secundarios se presenta
un amplio rango de variacion en el crecimiento.
Uno de los factores ambientales que mas influ-
ye sobre las tasas de crecimiento de los arboles
tropicales son las condiciones edaficas, en espe-
cial el contenido de nutrientes del suelo (Baker
et al., 2003; Baribault et al., 2012). Aunque mu-
chos arboles de bosques lluviosos tropicales
crecen sobre suelos relativamente pobres en nu-
trientes (Whitmore, 1998; Turner, 2001; Dalling
et al., 2016), la disponibilidad de estos a menu-
do determina gran parte de la variacién espacial
del crecimiento arbéreo (Baker et al., 2003). En
este sentido, se ha propuesto la hipétesis de que
la productividad y el crecimiento de los arboles
en bosques tropicales de baja altitud se encuen-
tran limitados por la disponibilidad de P edéfico
(Tanner et al., 1992). Asi lo han evidenciado dife-
rentes estudios como el desarrollado recientemen-
te por Soong et al. (2020), quienes reportan una
correlacién entre el crecimiento diamétrico arbo-
reo (CDA) y el contenido de P total del suelo en
bosques Iluviosos de Guayana Francesa. Sin em-
bargo, las investigaciones en las que se evalua la
relacion entre el CDA en bosques tropicales y los
nutrientes del suelo aln presentan controversias,
y en pocas se prueban las hipdtesis mencionadas.
Por ejemplo, Ashton y Hall (1992) y Clark et al.
(1998) no encontraron correlacién entre el CDA
y los nutrientes del suelo en bosques lluviosos de
Borneo y Costa Rica, mientras que Baribault et al.
(2012) afirmaron que el CDA se correlaciona posi-
tivamente con los nutrientes del suelo como Ca, K,
Mg vy P, pero rara vez con el nitrégeno (N). Asimis-
mo, evidenciaron que el CDA se relaciona con el
P del suelo en las especies con baja densidad de la
madera y, en las de densidad alta, se correlaciona
con Ca, K, y Mg. Adicionalmente, se observo que el
CDA de la familia Fabaceae no presenta correlacion
con los nutrientes del suelo, lo que evidencia que la
respuesta del CDA a los nutrientes varia de acuerdo
con el grupo ecolégico, funcional y/o taxonémico
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(Baribault et al., 2012). Por su parte, Toledo et al.
(2011) encontraron que el CDA incrementa con la
fertilidad del suelo en bosques Iluviosos tropicales.
Sin embargo, los contenidos edéficos de Ny P pre-
sentaron poca relacion con el CDA (Toledo et al.,
2011). Esto muestra que la influencia y limitacion
que ejercen los nutrientes sobre el CDA ain se en-
cuentra en debate —y con grandes incertidumbres.

La region del Pacifico colombiano, tambien de-
nominada Choco biogeografico, es considerada
como uno de los hotspots de mayor biodiversidad
y endemismo del mundo (Myers et al., 2000), dado
que cuenta con mas de =7.8 millones de hecta-
reas de bosques naturales en Colombia, de las
cuales entre el 65 y 88 % son bosques maduros
bien conservados, dependiendo de la subregion
(AP, 2015). Ademds, esta region posee una de
las precipitaciones mas altas del mundo (=10 000
mm anuales) (Poveda & Mesa, 2000); por lo que
ofrece condiciones excepcionales para evaluar la
influencia del suelo sobre las tasas del CDA. Por
tal razén, basados en que los bosques de alta plu-
viosidad presentan menor contenido de P edéfico
(Austin & Vitousek, 1998), pero al mismo tiempo
registran altos niveles de N total (Santiago et al.,
2005; Posada & Schuur, 2011; Quinto-Mosquera
& Moreno-Hurtado, 2016), se plantearon las si-
guientes preguntas de investigacion: i) ;como ex-
plican las condiciones edéficas el CDA a nivel de
categorias diamétricas, densidad de madera y gru-
pos ecolégicos en los bosques del Pacifico colom-
biano?, y ii) ;cuales son los nutrientes edaficos que
mas explican la variacién en el CDA? En este sen-
tido, el objetivo de la presente investigacion fue
evaluar el CDA a nivel de categorias diamétricas,
densidad de madera y grupos ecoldgicos en tres
bosques del Pacifico colombiano, asi como su po-
sible relacién con los nutrientes del suelo.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio. El estudio se desarroll6 en los
bosques lluviosos tropicales de las localidades de

Salero (Municipio de Unién Panamericana), Opo-
godo6 (Municipio de Condoto) y Pacurita (Munici-
pio de Quibdd), en el departamento del Choco,
Colombia. Estas localidades hacen parte de la
subregion ecogeografica Central Norte del Choco
biogeografico, que comprende las cuencas altas
de los rios Atrato y San Juan, localizadas en uni-
dades de paisaje de piedemonte y colinas bajas
con suelos himedos de terrazas y rocas de tipo
sedimentario transicional (Poveda et al., 2004).
Los bosques de Salero presentan una precipita-
cion anual de 7500 mm, con una altitud de entre
100 y 150 m y una topografia ligeramente quebra-
da. En Opogodé, la precipitacién es de 8000 mm
anuales, con una altitud de 70 m y una topografia
plana. A su vez, en Pacurita, la precipitacion es
de 10 000 mm anuales, la topografia es quebra-
da y la altitud es de 130 m (Quinto-Mosquera &
Moreno-Hurtado, 2016).

Los suelos de los tres bosques estudiados
son ultisoles, pero con diferencias en conteni-
dos de nutrientes y textura (Quinto-Mosquera &
Moreno-Hurtado, 2016). Los suelos son extrema-
damente 4cidos, con alta saturacion de aluminio
en los bosques de Salero y Pacurita, mientras que
los bosques de Opogodé presentan concentracio-
nes muy altas de MO (promedio 11.94 %) y N to-
tal (0.61 %). Por otra parte, en las tres zonas, los
valores edaficos de P (1.32 ppm), Mg (0.28 cmol .
kg'), Ca (0.38 cmol_kg") y CICE (1.03 cmol .kg")
son muy bajos, mientras que los de K son interme-
dios (0.23 cmol _.kg") (Quinto-Mosquera & More-
no-Hurtado, 2016).

La composicion floristica arbérea estd domina-
da por especies como Mabea chocoensis Croizat,
Pouteria sp., Oenocarpus bataua Mart., Eschwei-
lera pittieri R. Knuth, Protium apiculatum Swart,
Croton jorgei J. Murillo, Mabea occidentalis Ben-
th., Calophyllum auriculatum Merr., Eschweilera
sclerophylla Cuatrec., Wettinia quinaria (O.F. Cook
& Doyle) Burret., y Brosimum utile (Kunth) Oken.,
entre otras, y predominan familias botanicas como
Sapotaceae, Euphorbiaceae, Chrysobalanaceae,
Clusiaceae, Fabaceae, Moraceae, Lecythidaceae,
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Arecaceae y Mpyristicaceae (Carcia et al., 2003).
En los bosques maduros de Opogodé se han regis-
trado entre 75 y 90 especies ha™', en Pacurita se ha
registrado un promedio de 95 especies.ha”, y en
Salero se han observado entre 179 y 219 especies.
ha' (Quinto et al., 2019). Estos bosques maduros
son bien conservados, con pocas evidencias de in-
tervenciones antrépicas recientes.

Métodos

Establecimiento de parcelas permanentes y medi-
cion de los diametros de los arboles. En |a localidad
de Salero se instalaron dos parcelas permanentes
de investigacion, establecidas entre abril y agosto
del ano 1998 mediante la metodologia BIOTROP
(Garcia et al., 2003). Cada una de estas parcelas
consiste en un rectangulo de 500 x 20 m (1 ha), di-
vidido en 25 unidades de registro (cuadrantes) de
20 x 20 m (400 m?), las cuales fueron designadas
como unidades de muestreo de productividad, di-
versidad y dominancia arbérea en estudios previos
(Quinto-Mosquera & Moreno-Hurtado, 2017a;
Quinto-Mosquera et al., 2019). Estas parcelas fue-
ron censadas e inventariadas entre los afios 1998
y 2018. Por su parte, en las localidades de Opogo-
dé y Pacurita se utilizaron parcelas instaladas en
el ano 2013, las cuales poseen un area de 100 x
100 m, divididas también en 25 unidades de re-
gistro de 20 x 20 m (400 m?). En Opogodé se es-
tablecieron tres parcelas de una hectarea, mientras
que en Pacurita se instalaron dos parcelas de 1 ha.
Las parcelas de Opogodé y de Pacurita fueron cen-
sadas e inventariadas entre los afios 2013 y 2018
(Quinto-Mosquera & Moreno, 2017a). En estas
parcelas se midi6 el diametro a la altura del pecho
(DAP) (1.30 m sobre el nivel del suelo) de todos
los arboles con DAP > 5.0 cm. Estas mediciones se
realizaron en la parte cilindrica del arbol, en areas
libres de nudos, ramas, bambas y/o raices adven-
ticias. Estas mediciones se realizaron en el mes de
agosto de los anos 1998, 2005, 2008 y 2018 en
los bosques de Salero y durante el mismo mes en
los afos 2013, 2014, 2015 y 2019 en Opogodéd y

Pacurita, en aras de establecer el CDA. Ademas, en
cuadrantes de 400 m? de todas las parcelas se rea-
lizaron mediciones de los pardmetros fisicoquimi-
cos del suelo (Quinto-Mosquera et al., 2019).

Identificacion taxonémica, clasificacion segin
grupos ecolégicos de especies y por la capacidad
de fijacion de N. Se identificaron todas las mor-
foespecies hasta el maximo nivel taxonémico, se-
gun el sistema de clasificacion APG IV (APC 1V,
2016). Esta identificacion se llevé a cabo utilizan-
do la clave especializada de Centry (1993), y por
confrontacién con el material depositado en la co-
leccién del herbario CHOCO de la Universidad
Tecnolégica del Chocé. Posteriormente, se realizd
una clasificacion de las especies de acuerdo con
sus caracteristicas ecolégicas. Para ello, se em-
pleé informacién de varios listados e inventarios
de especies que incluian caracteristicas como re-
querimientos de luz, tolerancia a la sombra, tasa
fotosintética, ciclos de vida, densidad de madera,
entre otros, con lo que se conformaron dos gru-
pos ecolégicos de especies (pioneras y climaci-
cas), similar a lo realizado por Quinto-Mosquera y
Moreno-Hurtado (2011). Luego de ello, se separa-
ron las especies arboreas de acuerdo a su capaci-
dad de fijar N atmosférico (Baribault et al., 2012).
Los arboles se agruparon en tres categorias: la pri-
mera, compuesta por individuos de la familia Fa-
baceae, que se caracterizan por su capacidad de
fijar N atmosférico biolégicamente; la segunda,
conformada por individuos de la familia Areca-
ceae, que se caracterizan por ser monocotiledé-
neas no fijadoras de N atmosférico; y la tercera,
conformada por los individuos de las familias res-
tantes, que son dicotiledéneas y no tienen la capa-
cidad de fijar N atmosférico.

Estimacion y clasificacion de la densidad de la
madera. Para estimar esta variable, se tomaron los
valores publicados en dos bases de datos interna-
cionales de densidad de madera generadas en bos-
ques tropicales (Brown, 1997; Baker et al., 2004).
En los casos en los que alguna especie o género
encontrado en las parcelas no estuviese reportado
en estas bases de datos, se empleo el promedio del
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género o de la familia. Para los individuos indeter-
minados taxonémicamente se emple6 el promedio
de la parcela. Posteriormente, los arboles se agru-
paron asi: densidad baja (0.26-0.49 g.cm?), media
(0.49-0.733 g.cm?) y alta (0.73-0.97 g.cm™) simi-
lar a lo presentado en estudios previos (Baribault
etal., 2012).

Determinacion del crecimiento diamétrico ar-
béreo. Para determinar el CDA se emple6 la for-
mula: CDA = (DAP, - DAP, _ )/(afos) (Melo &
Vargas 2003, Toledo et al. 2011).

Se realizaron analisis de CDA para las siguien-
tes categorias diamétricas: categoria | (5.0-10.0 cm
DAP), categoria Il (10.0-30.0 cm DAP) y categoria
[II (>30.0 cm DAP).

Analisis de los datos. Para evaluar el efecto de
las localidades, categorias diamétricas, densidad
de madera (baja, media y alta), mecanismos nu-
tricionales de especies (Fabaceae, Arecaceae y
otras), familias, géneros y especies arboreas sobre
el CDA, se utilizaron las pruebas no paramétricas
de Mann-Whitney, Kruskal-Wallis (Kw) y de rangos
multiples de Nemenyi, pues los datos no cumplie-
ron los supuestos (normalidad y homogeneidad de
varianzas) para pruebas paramétricas. Para el ana-
lisis de CDA, en los sectores de Opogod6 y Pa-
curita, se tuvieron en cuenta todos los individuos
(4015 arboles), de los cuales el 3 % present6 valo-
res negativos cercanos a cero (< -0.1), por lo que,
cuando se excluyeron de los analisis, no se gene-
raron diferencias en las tendencias evaluadas. En
la localidad de Salero (866 arboles), solo se tuvie-
ron en cuenta los valores positivos de crecimiento.
Para relacionar las variables edaficas (acidez, con-
tenido de nutrientes y textura) con el CDA (Sullivan
etal., 2014) se emplearon regresiones lineales sim-
ples y mdltiples y correlaciones de Spearman. A ni-
vel de especies arbdreas, se seleccionaron las mas
abundantes y con individuos de distintas catego-
rias diamétricas para realizar las correlaciones en-
tre el CDA vy las variables edéficas. Luego, solo se
presentaron en los resultados las especies con co-
rrelaciones significativas del CDA con las variables

del suelo evaluadas. Los andlisis de CDA se reali-
zaron a nivel de individuos (N = 4881), especies
arbéreas dominantes, unidades de muestreo (cua-
drantes de 400 m?) (N = 175) y parcelas de 1 ha (N
= 7). Se empled Statgraphics Centurion XV (Statis-
tical Graphics Corp., 2002) para realizar andlisis
(regresiones lineales y mdltiples) y, por otra parte,
se emplearon librerias para las correlaciones, las
cuales fueron ejecutadas en el entorno de progra-
macién R (R Core Team, 2012).

RESULTADOS

La tasa de CDA promedio (+ E.E.) fue mayor en
la localidad de Pacurita con 0.33 + 0.03 cm.ano™
(N=1793), seguida de Opogod6 con 0.28 + 0.03
cm.ano™' (N=2136) y, finalmente, Salero con 0.25
+ 0.01 cm.ano” (N= 967) (Kw = 8.189; p-value =
0.01663). A nivel de categorias diamétricas, se evi-
dencio que las categorias intermedias I (10.0-30.0
cm) y Il (> 30.0 cm) presentaron las mayores tasas
de CDA, con 0.31 + 0.02 cm.afo' y 0.30 + 0.06
cm.ano™ respectivamente, en comparacion con la
categoria inferior | (5.0-10.0 cm) (Kw = 20.1; p-va-
lue < 0.001; N=4881). A nivel de densidad de la
madera, se evidenci6 que las especies de baja den-
sidad presentaron mayor tasa de CDA, con 0.39 +
0.04 cm.ano™. Sin embargo, no hubo diferencias
significativas con respecto a las demds densidades
de madera evaluadas (Kw = 2.49; p = 0.287). A ni-
vel de grupos ecolégicos (pioneras y climacicas),
se evidencié que no hubo diferencias significati-
vas en el CDA (Mann-Whitney = 0,264; p = 0.94).
A nivel de mecanismos nutricionales, se eviden-
ciaron diferencias significativas en el CDA (Kw =
88.49; p<0.01), siendo la familia Fabaceae la de
mayor CDA, con 0.42 + 0.07 cm.ano™ (Tabla 1).
Relacion entre las tasas de crecimiento arbéreo y
las variables edaficas. Se determiné que las correla-
ciones entre las condiciones edaficas y el CDA a nivel
de individuos arboreos (N=4881) y de unidades de
muestreo (400 m? N=175) no fueron significativas,
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mientras que, a nivel de parcelas, en las especies pio-
neras hubo una correlacién negativa significativa en-
tre las tasas de CDA y el P del suelo (Tabla 2).

El CDA de los arboles con baja densidad de ma-
dera present6 correlaciones significativas positivas
con la MO, N total y arena, mientras que, con el

contenido de fésforo, limo y arcilla, la correlacién
fue negativa (Tabla 2). Las tasas de CDA de los ar-
boles de la familia Fabaceae presentaron correla-
ciones positivas con pH, MO, N total, Mg y arena,
mientras que, con CICE, limo, arcilla y Al, las co-
rrelaciones fueron negativas (Tabla 2).

Tabla 1. Tasas de crecimiento diamétrico arbéreo (cm.ano™) en funcion de las localidades, categorias diamétricas,
densidad de la madera, capacidad de fijar N atmosférico y grupo ecolégico en bosques tropicales del Pacifico

colombiano.
Localidades Kw p-value
Opogod6 Pacurita Salero
CDA (cm.afo™) 0.28 £0.03 b 0.33+£0.03 a 0.25+0.01b 8.189 0.0166
Categorias diamétricas
5.0-10.0 cm 10.0-30.0 cm >30.0 cm
CDA (cm.afo™) 0.25+0.04 b 0.31 £0.02 a 0.30 £ 0.06 a 20.11 < 0,001
Tipos de densidad de madera
Baja Media Alta
CDA (cm.afo™) 0.39 = 0.04 0.26 + 0.02 0.27 +0.04 2.49 0.287
Capacidad de fijar N atmosférico
Arecaceae Fabaceae Otras Familias
CDA (cm.afio™) 0.07 £0.03 c 0.42 £0.07 a 0.31 +£0.02 b 88.49 < 0.001
Grupo ecolégico Mw
Climécicas Pioneras
CDA (cm.afo™) 0.30+ 0.02 0.29+ 0.03 2,64 0,94

Nota: CDA es el promedio (+ error estandar) de crecimiento diamétrico arbéreo, Kw es la prueba de Kruskal-Wallis, y Mw es la prue-
ba de Mann-Whitney. N = 4881. Las letras a, b y c indican diferencias significativas entre los promedios de CDA en cada analisis
particular (localidades, categorias diamétricas, tipos de densidad de madera, capacidad de fijar N atmosférico, grupo ecolégico).

Tabla 2. Correlaciones de Spearman entre las condiciones edaficas y las tasas de crecimiento diamétrico arbéreo
(cm.afio™) a nivel de parcelas (N=7) en bosques pluviales tropicales del Pacifico colombiano. Los asteriscos indican
la significancia de las correlaciones (* p<0.05; **p<0.01; *** p<0.001; ns p>0.05).

.. e General Densidad baja Pioneras Fabaceae
Condiciones edaficas — = — —
Correlacion Correlacion Correlacion Correlacion
pH -0.003 ns 0.494 ns -0,303 ns 0.713 ns
Materia orgdnica (%) 0.180 ns 0.686 ns -0,028 ns 0.884**
P (ppm) -0.673 ns -0.729 ns -0.829* 0.036 ns
N Total (%) 0.216 ns 0.704 ns 0,001 ns 0.97171**
Mg (cmol .kg™) 0.114 ns 0.344 ns -0,165 ns 0.736 ns
CICE (cmolc.kg") 0.020 ns -0.534 ns 0,221 ns -0.895%**
Arena (%) 0.414 ns 0.841* 0,238 ns 0.827*
Limo (%) -0.495 ns -0.825* -0,375 ns -0.706 ns
Arcilla (%) -0.239 ns -0.777%* 0.008 ns -0.935%**
Al (cmol kg™") -0.016 ns -0.632 ns 0.202 ns -0.858*
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A nivel de especies arbdreas, se observo que
el CDA de Calophyllum auratum se correlacio-
n6 negativamente con pH, MO, arena y N total,
mientras que, con Al, CICE, limo y arcilla, la corre-
lacién fue positiva (Tabla 3). Por su parte, las tasas
de CDA de Protium apiculatum se correlacionaron
positivamente con Al, CICE y arcilla, mientras que,
con pH, MOy N total, la correlacién fue negativa.
Pourouma chocoana registr6 una correlacién po-
sitiva con el pH y el contenido de arena, asi como
una negativa con Al, CICE, limo y arcilla. Por su
parte, Aniba puchury-minor se correlacion6 positi-
vamente con el P disponible (Tabla 3).

La tasa de CDA de Sloanea fragrans se relacion6
positivamente con los MO, K'y N totales del suelo.
Por su parte, Virola sp. se correlacioné positivamen-
te con el P disponible y el limo, mientras que, con
MO, arcilla y N total, la correlacién fue negativa.
Faramea multiflora se correlacioné negativamente

con MO, Mg y N total, mientras que Cespedesia
spathulata mostré6 un mayor CDA en suelos con
bajo contenido de P disponible (Tabla 3).

DISCUSION

En los bosques Iluviosos tropicales del Pacifico co-
lombiano se registré un promedio general en las
tasas de CDA de 0.29 cm.afio”, el cual se encuen-
tra dentro del rango de 0.05 a 0.60 cm.afo™ repor-
tado para bosques tropicales (Turner, 2001). Estos
bosques tambien estan dentro del rango de CDA
para para bosques tropicales de baja altitud de
0.08 a 0.80 cm.ano™ (Chambers et al., 1998; Alder
et al., 2002), lo cual evidencia que la tasa de CDA
registrada en los ecosistemas del Pacifico es lenta,
similar a lo registrado en la mayoria de los bosques
tropicales (Turner, 2001; Baribault et al., 2012).

Tabla 3. Correlacién de Spearman entre las condiciones edaficas y crecimiento diamétrico arbéreo (cm.afio”) de

especies dominantes. Los asteriscos indican la significancia de las correlaciones (* p<0.05; **p<0.01; *** p<0.001;

ns p>0.05).
Calophyllum Protium Pourouma Aniba puchury-  Sloanea . Faramea
Suelos auratum apiculatum chocoana minor fragrans Virola sp. multiflora
Correlacion  Correlacion Correlacion  Correlacion  Correlacion Correlacion Correlacion
pH -0.138* -0.171 ns 0.310%** -0.105 ns -0.027 ns 0.186 ns 0.102 ns
M.O. -0.162%* -0.249** 0.112 ns -0.303 ns 0.461** -0.374% -0.244*
P -0.086 ns -0.080 ns 0.029 ns 0.332 ns -0.276 ns 0.303* 0.072 ns
Al 0.179** 0.259** -0.278** 0.258 ns 0.205 ns -0.037 ns 0.050 ns
Mg -0.112 ns -0.148 ns -0.099 ns -0.179 ns 0.054 ns 0.187 ns -0.275*
K -0.064 ns 0.021 ns 0.141 ns -0.077 ns 0.281 ns 0.102 ns 0.136 ns
CICE 0.150* 0.260** -0.193* 0.198 ns 0.007 ns -0.040 ns 0.055 ns
Arena -0.148* -0.146 ns 0.307** -0.022 ns 0.278 ns -0.102 ns 0.010 ns
Limo 0.143* 0.121 ns -0.276%** 0.049 ns -0.261 ns 0.306* 0.009 ns
Arcilla 0.157%* 0.215%* -0.262%** 0.080 ns -0.258 ns -0.344* -0.071 ns
N -0.165%** -0.226* 0.108 ns -0.293 ns 0.461** -0.404%** -0.232 ns
Suelos Symphonia globulifera Eschweilera sclerophylla Cespedesia spathulata
Correlacion Correlacion Correlacion
pH 0.405* 0.073 ns -0.007 ns
M.O. -0.374* -0.054 ns 0.074 ns
P 0.259 ns 0.145%* -0.340*
N -0.396* -0.054 ns -0.065 ns
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Los arboles del Pacifico presentan una amplia
variacién en el CDA; se presentaron diferencias
a nivel de localidades, categorias diamétricas y
mecanismos nutricionales, lo cual es similar a lo
reportado en estudios desarrollados en bosques
tropicales que evidencian este tipo de variacion
(Turner, 2001; Toledo et al., 2011; Baribault et
al., 2012), ademas de corroborar la influencia de
factores como la calidad del sitio o condiciones
ambientales, la edad del bosque y caracteristicas
intrinsecas como la genética, la densidad de indi-
viduos, los grupos taxonémico y ecoldgico, entre
otros, que tienen incidencia aunque no se evalua-
ron (Russo et al., 2005; Restrepo et al., 2019).

Particularmente, Soong et al. (2020), en bosques
con niveles de precipitacion similar en la Guayana
Francesa, registraron tasas de CDA y recambio que
variaron significativamente entre sitios. Asimismo,
Russo et al., (2005) observaron tasas de CDA signi-
ficativamente diferentes en bosques con diferentes
tipos de suelo, siendo mayor el CDA en los suelos
mas fértiles. Esto muestra las diferencias de CDA
entre sitios, similar a lo registrado en el presente
estudio. Ademas de ello, en los bosques estudia-
dos en el Pacifico colombiano, las tasas del CDA
fueron mayores en los arboles de categorias dia-
métricas intermedias (10.0-30.0 cm) y altas (> 30.0
cm), similar a lo registrado en algunas investiga-
ciones realizadas en bosques tropicales. Por ejem-
plo, Paoli y Curran (2007) denotaron mayores tasas
de CDA en éarboles de mayor tamafo (> 60 cm de
DAP) en bosques de Borneo en Indonesia, aunque
la categoria diametrica de dicho estudio present6
un mayor tamano que la establecida en esta inves-
tigacion. Asimismo, Russo et al. (2005) evidencia-
ron mayores tasas de CDA en arboles de mayor
diametro (20-40 cm de DAP) en bosques tropi-
cales de Malasia. El hecho de que los arboles de
mayor tamano presentaran un mayor CDA puede
explicarse por el hecho de que estos se encuentran
mas desarrollados y pueden acceder facilmente a
recursos como agua, radiacién solar y nutrientes
(Turner, 200T1).

;Qué tanto explican las condiciones fisicoqui-
micas del suelo el CDA en los bosques del Pacifi-
co colombiano? En este estudio se observé que las
condiciones edaficas se correlacionan muy poco
con las tasas de CDA a nivel de individuos y de
unidades de muestreo (400 m?; N=175), lo cual se-
guramente se debe al alto nivel de variacion de los
datos de CDA evaluados a nivel de individuos (co-
eficiente de variacion, CV=422.4 %) y de cuadran-
tes (400 m?) (CV=141.8 %), en comparacién con
la registrada a nivel de parcelas (CV=26.2 %). Esta
diferencia en el nivel de variacién posiblemente
dificulté la posibilidad de evidenciar la relacién
entre las variables edaficas y las tasas de CDA a
esas escalas. Al respecto, Baribault et al. (2012)
observaron resultados similares; no evidenciaron
correlaciones significativas entre el CDA y las con-
diciones eddficas a nivel de individuos arbéreos.

A nivel de parcelas se observo que las tasas de
CDA y el P disponible del suelo se correlacionan
negativamente. Asimismo, en las especies pione-
ras hubo una correlacién negativa entre las tasas
de CDA vy el P disponible del suelo, lo cual posi-
blemente se deba al hecho de que la disponibi-
lidad de P edéafico fue muy baja (entre 1 y 2.00
ppm) y con poca variacién (Quinto-Mosquera &
Moreno-Hurtado, 2016). Por consiguiente, no
hubo un verdadero gradiente de disponibilidad del
nutriente en el suelo, lo cual dificulta la identifi-
cacién de patrones concluyentes en la influencia
del P del suelo sobre variables biolégicas como el
CDA. En sintesis, los resultados de la relacién entre
el P edéfico y el CDA del presente estudio fueron
poco concluyentes y no permiten corroborar la hi-
potesis sobre la limitacion del CDA por la dispo-
nilidad del P del suelo. Es importante mencionar
que la baja disponibilidad de P en los suelos estu-
diados posiblemente se deba a factores ambienta-
les como la tasa de meteorizacién de rocas, el tipo
de mineral arcilloso, la retencién en 6xidos de Fe
y Al, el pH, la textura, el contenido de MO, la ac-
tividad de microorganismos, la alta precipitacion
y la lixiviacion (Schlesinger, 1997). En especial,
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la alta precipitacion produce pérdidas de P por
lixiviacion, que superan los ingresos por meteori-
zacion de rocas (Austin & Vitousek, 1998). Asimis-
mo, las lluvias intensas generan una acumulacién
de cationes acidos (Al e H) en el suelo, los cuales
tienden a inmovilizar el P por absorcién sobre la
superficie de 6xidos de Fe y Al (Schlesinger, 1997)
y también por la formacion de fosfatos Al y de Fe
(AIPO*2H,0, FePO*2H,0) al reaccionar con io-
nes libres de Fe** y Al+ en la solucién del suelo
(Reed et al., 2011). Por lo tanto, es razonable infe-
rir que tanto las pérdidas por lixiviacion generada
por la excesiva pluviosidad de la regién como la
retencion en 6xidos de Fe y Al son los mayores res-
ponsables del bajo contenido del P disponible en
suelos tropicales como los del Chocé biogeografi-
co (Quinto-Mosquera & Moreno-Hurtado, 2016).
El CDA registrado en los bosques del Pacifico
colombiano presenté poca relacién con los nu-
trientes del suelo a nivel general, pero si hubo co-
rrelaciones entre algunos parametros de fertilidad
y el CDA de especies de baja densidad de made-
ra y de la familia Fabaceae. Al respecto, diversas
investigaciones han planteado que, dependiendo
del estado de desarrollo en el que se encuentren,
las especies arboreas especialistas de ambientes
pobres en nutrientes tienen alta densidad de ma-
dera, con lento crecimiento, menor mortalidad y
una baja y poco variable tasa de CDA, comparadas
con las especies generalistas y especialistas de ha-
bitats ricos en nutrientes, que tienen baja densidad
de madera, rapido crecimiento y alta mortalidad
(Chapin, 1980; Soong et al., 2020). Debido a ello,
cuando las especies adaptadas a suelos pobres en
nutrientes experimentan incrementos en su dis-
ponibilidad edafica, su habilidad para responder
con aumentos en CDA es limitada y poco evidente
(Chapin, 1980) y sus tasas de crecimiento general-
mente se correlacionan poco con las concentra-
ciones eddficas de nutrientes (Soong et al., 2020).
Esta es una de las posibles razones por las cuales
no se evidenciaron correlaciones entre las especies
de alta densidad de madera y las climacicas (no
pioneras) con los parametros de fertilidad edéfica

en los bosques lluviosos del Pacifico colombiano.
Mas aun si se tiene en cuenta que el crecimiento
de los arboles depende del genotipo y de las con-
diciones ambientales en las que se encuentran y
es producto de la interaccion entre procesos como
fotosintesis, respiracién, transpiracion y nutricion
mineral (Lambers et al., 2008), con lo cual se evi-
dencia una posible mayor influencia de factores
genotipicos que edaficos sobre el CDA evaluado
en estos grupos de especies.

Por su parte, el CDA de las especies con baja
densidad de madera present6 correlaciones signi-
ficativas positivas con MO, N total y arena, mien-
tras que, con el contenido de P, limo vy arcilla, la
correlacién fue negativa. Las tasas de CDA de los
arboles de la familia Fabaceae presentaron corre-
laciones significativas positivas con pH, MO, N
total, Mg y arena, mientras que, con CICE, limo,
arcillay Al, las correlaciones fueron negativas. Esto
muestra que estas especies arbéreas (Fabaceae y
de baja densidad) son mas suceptibles a los cam-
bios en los contenidos edaficos de nutrientes, y
que, ademads, presentan una limitacion mdltiple
de nutrientes del suelo en sus tasas de CDA, simi-
lar a lo planteado por Russo et al. (2005), Paoli y
Curran (2007), Baribault et al. (2012) y Wright et
al. (2011), quienes manifiestan que mdltiples nu-
trientes tales como el N total, P, K, Mg, Fe y Mn
extraibles limitan el crecimiento arbéreo y la pro-
ductividad primaria neta de bosques lluviosos tro-
picales de baja altitud.

El hecho de que las especies de baja densidad
de madera presentaran una limitacién multiple de
nutrientes del suelo en su CDA probablemente se
deba a que las especies con este tipo de densidad
generalmente presentan altas tasas de crecimiento
vegetal, alto recambio foliar, mejor adaptacién a
suelos fértiles y mayores requimientos de nutrien-
tes para la construccién de tejidos (Oelmann et
al., 2010). Esto explica la relacién de estas espe-
cies con los contenidos de nutrientes (MO y N)
registrados en los bosques del Pacifico colombia-
no. Contrario a ello, Baribault et al. (2012) repor-
taron correlaciones entre este tipo de arboles de
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baja densidad con los contenidos edéficos de K'y P
en bosques tropicales. En consecuencia, se puede
concluir que, aunque el CDA de este tipo de espe-
cies arbodreas se encuentra limitado por multiples
nutrientes, la limitacién del CDA puede cambiar
de una region a otra —o de un ecosistema a otro.

En términos de mecanismos nutricionales, en
los bosques del Pacifico colombiano se denot6 una
relacion entre el CDA de la familia Fabaceae (fija-
dora de N) y las condiciones edaficas, contrario a
lo reportado por Baribault et al. (2012), quienes
observaron que el crecimiento arbéreo de esta fa-
milia botanica no presento6 correlacion con los nu-
trientes del suelo. La limitacion multiple del CDA
de las Fabaceas probablemente se deba al hecho
de que su capacidad de fijaciéon de N a menudo
reduce la limitacién por el P, pues las especies fi-
jadoras de N pueden utilizar N para la produccion
de fosfatos en la rizosfera que incrementan la dis-
ponibilidad de PO, por la disolucién de formas
recalcitrantes de P (Treseder & Vitousek, 2001).
Asimismo, la fijacién de N incrementa la tasa de
fotosintesis y produccién de carbono disponible
para las asociaciones con micorrizas (lversen &
Norby, 2008), lo cual puede conllevar un incre-
mento en el acceso a PO, y a otros nutrientes. Esta
situacion puede explicar la correlacion entre algu-
nos nutrientes y el CDA de la familia Fabaceae re-
gistrada en este estudio.

A nivel de especies, se evidenciaron correlacio-
nes entre el CDA vy algunas variables eddficas, en
especial en Calophyllum auratum, Protium apicula-
tum, Pourouma chocoana, Aniba puchury-minor,
Sloanea fragrans, Virola sp., Faramea multiflora,
Symphonia globulifera, Eschweilera sclerophylla 'y
Cespedesia spathulata. Asimismo, se observé que
cada especie presenta un CDA diferente con re-
lacién a la disponibilidad de nutrientes del suelo;
al parecer los requerimientos nutricionales son di-
ferentes para cada especie arbérea y/o grupo ta-
xonémico (Baribault et al.,, 2012). Especies como
Cespedesia spathulata incluso mostraron un ma-
yor CDA en suelos con muy bajo contenido de P
disponible, lo cual demuestra que, a pesar de que

muchos arboles de bosques lluviosos tropicales
crecen sobre suelos poco fértiles y relativamen-
te pobres en nutrientes (Whitmore, 1998; Turner,
2001; Dalling et al., 2016), la disponibilidad de
nutrientes a menudo determina una gran propor-
cién de la variacién en las tasas de CDA. Asimis-
mo, lo observado en este estudio es similar a lo
reportado por Baribault et al. (2012), quienes de-
notaron que el crecimiento de los arboles se corre-
laciona positivamente con los nutrientes del suelo
como Ca, K, Mg y P, pero rara vez con el N. En
conclusion, se evidencia que la relacién entre el
CDA 'y cada nutriente del suelo varia de una espe-
cie a otra en bosques tropicales.

;Cuales son los nutrientes que mas explican
la variacion en el crecimiento diamétrico de los
arboles en bosques del Pacifico colombiano?
Aunque diferentes estudios han propuesto la hi-
potesis de que la productividad y el crecimiento
de los arboles en bosques lluviosos tropicales de
baja altitud se encuentran limitados por el P eda-
fico (Tanner et al., 1992; Vitousek et al., 2010), en
los bosques del Pacifico colombiano se observé
que el CDA se relacioné con nutrientes como N
total, MO, y Mg, principalmente en especies de
baja densidad de madera y en fabaceas. Por con-
siguiente, se puede concluir que el CDA presenta
una limitaciéon mdltiple de nutrientes (MO, N to-
tal y Mg) (Dalling et al., 2016; Quinto-Mosquera
et al., 2017b). Estos nutrientes, especialmente N
y MO, han sido considerados como limitantes de
la productividad de bosques tropicales (LeBauer
& Treseder, 2008; Sayer et al.,, 2012). En conse-
cuencia, se evidencia que el CDA es determina-
do por las concentraciones de MO y N que son
abundantes en estos bosques (Quinto-Mosquera
& Moreno-Hurtado, 2016), lo cual evidencia que
el funcionamiento del ecosistema no siempre es
condicionado por el nutriente limitante (ley del
minimo) (Salisbury & Ross, 1994), sino también
por los elementos que estan en cantidades 6p-
timas. Ademas, estos resultados que muestran
una limitacién multiple por N total, MO, y Mg
y no por el P edafico, lo cual se relaciona con lo
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planteado por Davidson y Howarth (2007) quie-
nes consideran que la limitacién de nutrientes es
sinérgica y que, contrario al planteamiento ini-
cial de la ley del minimo, lo que se presenta en
bosques tropicales es una limitacién sinérgica por
nutrientes como N y P, puesto que, cuando au-
menta la disponibilidad de uno, sinérgicamen-
te se produce limitacién por el otro (Davidson &
Howarth 2007). En este sentido, se puede conje-
turar que posiblemente la limitacién por P edéfico
de la region estd siendo mitigada por estrategias
adaptativas nutricionales como la asociacién con
micorrizas (Lambers et al., 2008), con lo cual, de
forma sinérgica, se evidencia la limitacién por
otros nutrientes (N y Mg) y elementos (MO) del
suelo como sucede en estos bosques.
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