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Abstract: Effects of soil fertilization on tree growth in tropical rainforests of Choco, Colombia. The tree
diameter growth (CDA) is a fundamental component of net primary productivity (NPP) and carbon storage in
forest ecosystems; therefore, it plays a key role in mitigating global climate change. It has been hypothesized
that CDA in lowland tropical rain forests is limited by the availability of soil nutrients, yet little experimental
evidence is available, especially in forest of high precipitation (>5000 mm per year). This study evaluated the
effects of soil fertilization on CDA in tropical rainforests of the Colombian Pacific, one of the wettest areas of
the world. Such effects were assessed at the level of localities, diametric categories, wood density, and func-
tional groups. To do this, two arboreal inventories (2014 and 2015) were performed, five fertilization treatments
(Nitrogen-N, Phosphorus-P, Potassium-K, NPK and Control) were applied, and the CDA was determined in
five permanent plots of one hectare. We found that the application of N and NPK had little effect on CDA as
compared to the control; while the addition of P and K produced significant reduction of the trees relative growth
rate, with respect to the control at the level of localities, in small and medium sized trees, in all wood densities
(low, medium and high), and in the group of dicotyledonous species. Although these results did not corroborate
the hypothesis of nutrient limitation on CDA in the studied forests, it was found that during the early years of
fertilization (mainly with P and K), different patterns of aboveground and belowground NPP occurred to maxi-
mize photosynthesis and soil nutrient acquisition. Rev. Biol. Trop. 65 (3): 1161-1173. Epub 2017 September 01.
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Sede

primary productivity.

Los bosques tropicales, debido a su alta
productividad primaria neta (PPN) y a su papel
como sumideros y reservorios de carbono
atmosférico, tienen una funcion significativa en
el balance del carbono global y en la mitigacion
del cambio climatico (Dixon et al., 1994; Phi-
llips et al., 1998; IPCC, 2014). Sin embargo, la
capacidad que tienen estos bosques de capturar
CO, atmosférico esta determinada por diversos
factores biologicos y ambientales, que aun
no estdn plenamente comprendidos (Schuur,
2003; Cleveland et al., 2011). Particularmente,
la disponibilidad de nutrientes del suelo, como
nitrogeno (N), fosforo (P) y potasio (K), limita
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la PPN de estos ecosistemas (Vitousek & Farr-
ington, 1997; Paoli & Curran, 2007; Cleveland
et al., 2011; Wright et al., 2011). Sin embargo,
dicha limitacion nutricional aiin se encuentra
en evaluacion y analisis, pues las evidencias
directas son muy pocas y muestran incertidum-
bres y posibles contradicciones (Sullivan et al.,
2014; Dalling, Heineman, Lopez, Wright, &
Turner, 2016).

En tal sentido, se ha planteado la hipote-
sis de que en bosques lluviosos tropicales de
baja altitud la PPN es limitada principalmente
por la disponibilidad de P edafico, debido a
las altas tasas de meteorizacion del material
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parental, que facilitan las pérdidas del mineral
por lixiviacion, y ademas por la fijacion del ion
mineral en 6xidos de Fe y Al, que reducen su
disponibilidad para las plantas (Sanchez, 1976;
Miller, Schuur, & Chadwick, 2001). Contrario
a ello, el N del suelo, por ser fijado bioldgica-
mente, se considera menos limitante que el P
en suelos tropicales antiguos (Walker & Syers,
1976; Vitousek, 1984). Asimismo, reciente-
mente se ha reconocido la significativa limita-
cién que ejercen otros macronutrientes, como
el K, sobre la PPN (Wright et al., 2011); sin
embargo, éstos han sido pobremente evaluados
en estos ecosistemas tropicales de baja altitud.

El crecimiento diamétrico arboreo (CDA)
ha sido utilizado para evaluar la limitacion de
nutrientes en bosques tropicales (Wright et al.,
2011; Baribault, Kobe, & Finley, 2012), debido
a que representa el 25 % de la PPN (Malhi,
Doughty, & Galbraith, 2011). En este sentido,
se han realizado experimentos de fertilizacion
para evaluar el efecto de la aplicacion de
nutrientes sobre el CDA en bosques lluviosos
tropicales maduros (Mirmanto, Proctor, Green,
Nagy, & Suriantata, 1999; Newbery et al., 2002;
Wright et al., 2011; Sullivan et al., 2014; Sayer
& Banin, 2016, entre otros). Sin embargo, tales
experimentos han mostrado patrones y tenden-
cias contradictorias. Por ejemplo, Mirmanto et
al. (1999) no evidenciaron una respuesta signi-
ficativa del CDA con la fertilizacion, luego de
adicionar N, P y NP durante un afio, en bosques
lluviosos tropicales de Dipterocarpaceae con
suelos infértiles. Tan solo en algunas especies
de rapido crecimiento (Shorea spp.) se observo
un mayor CDA con la fertilizacion, pero tales
incrementos no fueron significativos (Mirman-
to et al.,, 1999). De manera similar, Newbery
et al. (2002) reportaron que no hubo un efecto
significativo sobre el CDA con la aplicacion de
P en el suelo en bosques htimedos tropicales de
Camertn, en Africa central.

Contrario a lo anterior, Fisher et al. (2013),
después de cuatro afios de fertilizacion, demos-
traron un incremento en el CDA con la apli-
cacion de N+P en bosques tropicales de baja
altitud, mientras que Wright et al. (2011) luego
de fertilizar durante 11 afios con N, Py K en

bosques de Panama, observaron que el CDA
incrementd en arboles pequefios con la adicion
de N y K. Sin embargo, la aplicacién de P redu-
jo el CDA. Por su parte, Alvarez-Clare, Mack
y Brooks (2013) observaron que la fertiliza-
cioén con P aument6 el CDA solamente en los
arboles pequefios (5-10 cm DAP). Asimismo,
con la aplicacion de P increment6 el CDA en
la especie Socratea exorrhiza, mientras que
Goethalsia meiantha present6 una reduccion en
su CDA con la aplicacion de N, P y NP. Estas
evidencias sugieren que las respuestas del CDA
a la fertilizacion en bosques tropicales maduros
son complejas, puesto que los efectos pueden
ser positivos, nulos, o incluso negativos.

Tal variabilidad en las respuestas da lugar
a preguntarse por las condiciones que determi-
nan la magnitud y direccion del efecto de la fer-
tilizacion sobre el CDA en bosques tropicales
maduros. La respuesta es compleja, porque se
ha observado que el efecto de la disponibilidad
de nutrientes (N, P y K) sobre el CDA depende
significativamente de otros factores, como la
especie vegetal, la densidad de la madera y
el grupo funcional evaluado (Baribault et al.,
2012). Ademas, el CDA esta influenciado por
factores intrinsecos (especie, tamafio y edad
de los arboles) y extrinsecos (clima, disponi-
bilidad de recursos, interacciones con arboles
vecinos, asociaciones con hongos y bacterias,
entre otros) (Salisbury & Ross, 1994; Lambers,
Chapin III & Pons, 2012), lo cual hace que el
proceso sea mas complejo.

Ademas de que los experimentos de ferti-
lizacion realizados en los bosques tropicales de
tierras bajas han sido pocos, cubren un ambito
muy limitado de caracteristicas ambientales,
pues solamente se ha evaluado en zonas con
lluvias inferiores a 5000 mm anuales; por ello
se desconocen los efectos de la fertilizacion en
bosques tropicales con precipitaciones superio-
res. Investigar tales bosques es relevante por-
que la pluviosidad ejerce una fuerte influencia
sobre la disponibilidad de nutrientes y la PPN
(Austin & Vitousek, 1998; Schuur, 2003; Quin-
to-Mosquera & Moreno, 2016). Menos atn, se
conoce sobre aspectos mas especificos del efec-
to de la fertilizacion, entre ellos, como varia
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segun la especie, densidad de madera y grupo
funcional.

Particularmente, la regién del Pacifico
colombiano posee ecosistemas boscosos de
tierras bajas y una de las precipitaciones mas
altas del mundo (=10000 mm anuales) (http://
www.noaa.gov; Poveda, Rojas, Rudas, & Ran-
gel, 2004), lo cual representa una oportunidad
excepcional para estudiar la limitacion de
nutrientes del suelo sobre el CDA de bosques
tropicales con alta precipitacion. Con base en lo
anterior, el objetivo de investigacion planteado,
fue evaluar los efectos que tiene la fertilizacion
del suelo con nutrientes (N, P y K), sobre las
tasas de CDA a nivel de especie vegetal, cate-
goria diamétrica, densidad de madera y grupos
funcionales en bosques pluviales tropicales del
Pacifico colombiano.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio: El presente estudio se
realizd en dos bosques pluviales tropicales
ubicados en la region del Pacifico colombiano,
uno en la localidad de Pacurita (municipio de
Quibdod) y otro en la localidad de Opogodd
(municipio de Condoto). Los suelos de ambos
sitios son Ultisoles (Quinto-Mosquera & More-
no, 2016). Particularmente, la localidad de
Opogodo se encuentra ubicada a 5°04°79” N
- 76°64°47” W, con precipitacion de 8 000 mm
anuales, altitud de 70 m y topografia plana.
Los suelos son arenosos, muy acidos, con baja
capacidad de intercambio catidnico efectiva
(CICE) y contenidos muy bajos de P, Mg y Ca.
Las concentraciones de K son intermedias y los
valores de materia organica (M.O.) y N total
son altos. Las especies arbéreas dominantes
son Wettinia quinaria (O.F. Cook & Doyle)
Burret (Arecaceae), Mabea occidentalis Benth
(Euphorbiaceae), Calophyllum aurantiacum
P.F. Stevens (Calophyllaceae) y Oenocarpus
bataua Mart. (Arecaceae) (Quinto-Mosquera
& Moreno, 2016; Quinto-Mosquera, More-
no, Caicedo & Pérez, 2016). La localidad de
Pacurita se encuentra ubicada a 5°41°55.8” N
- 76°35°59.4” W, con precipitacion de 10000
mm anuales, altitud de 102-140 m y topografia

quebrada. Los suelos son arcillosos y limo-
sos, fuertemente acidos, con porcentajes altos
de saturacion de Al, y muy pobres de P, Mg
y Ca. Asimismo, la disponibilidad de K es
intermedia, mientras M.O. y N total son altos.
Las especies dominantes son C. aurantia-
cum P.F. Stevens (Calophyllaceae), O. bataua
Mart. (Arecaceae), Protium apiculatum Swart
(Burseraceae) y Brosimum utile (Kunth) Oken
(Moraceae) (Quinto-Mosquera & Moreno,
2016; Quinto-Mosquera et al., 2016).

En la localidad de Opogodo6 el muestreo
se realizd en tres parcelas permanentes de
una hectarea (100 x 100 m), instaladas en un
bosque ubicado en predios de la Universidad
Tecnolégica del Choco “Diego Luis Cordoba”.
En la localidad de Pacurita el estudio se realizod
en dos parcelas permanentes de las mismas
dimensiones, ubicadas en una zona de reser-
va forestal denominada Estacion Biologica
Pacurita. En ambas localidades, el muestreo se
realiz6 en bosques primarios bien conservados.

Diseiio experimental: Para ecvaluar el
efecto de la fertilizacion del suelo sobre el
CDA, se emple6 un disefio en bloques comple-
tos aleatorizados (Shieh & Jan, 2004) con cinco
tratamientos de fertilizaciéon (N, P, K, NPK y
Control) y cinco repeticiones. Para ello, cada
parcela permanente se dividié en cinco uni-
dades experimentales de 20 x 100 m (0.2 ha),
separadas por franjas de terreno de 2 m para
reducir el riesgo de que los nutrientes migraran
a otras parcelas por efectos de la escorrentia o
topografia del suelo. En cada unidad experi-
mental de 20 x 100 m se aplico aleatoriamente
un tratamiento de fertilizacion. En Pacurita,
debido a la influencia de la topografia, la dispo-
sicion espacial de las unidades experimentales
fue paralela al gradiente de inclinacion del
terreno, para reducir las pérdidas de nutrientes
y la contaminacién de las unidades vecinas.
Cada unidad experimental de 20 x 100 m se
subdividio en cinco unidades de registro de 20
x 20 m, para facilitar la aplicacion del fertili-
zante de modo mas homogéneo y la posterior
toma de datos de crecimiento de los arboles.
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Aplicacion de tratamientos de fertili-
zacion: Los fertilizantes se aplicaron por el
método de colocacion “al voleo” (Alvarado &
Raigosa, 2012). Las dosis afiadidas fueron simi-
lares a las aplicadas en experimentos realizados
en bosques lluviosos tropicales de baja altitud
(Mirmanto et al., 1999; Wright et al., 2011). En
las unidades de registro de 20 x 20 m, se apli-
caron cuatro dosis iguales de fertilizantes a lo
largo del 2014, en los meses de febrero, mayo,
agosto y noviembre, asi: en el tratamiento de
N se aplicaron 125 kg N.ha.afio”! en forma
de urea ((NH,),CO), equivalente a 2.72 kg de
urea por unidad de registro por aplicacion; en
el tratamiento de P se adicionaron 50 kg P.ha
lafio! en forma de roca fosforica (H,PO,),
equivalente a 1 kg de H;PO, por unidad de
registro por aplicacion; en el tratamiento de
K se aplicaron 50 kg K ha''.afio’! en forma de
cloruro de potasio (KCl)), equivalente a 1 kg
de KCI por unidad de registro por aplicacion;
en el tratamiento de NPK se aplicaron conjun-
tamente cada una de las dosis mencionadas en
los tratamientos anteriores; y en el Control no
se aplicaron fertilizantes.

Medicion de diametros y alturas de los
arboles: Durante agosto de 2013, 2014 y 2015,
se midi6 la circunferencia a la altura del pecho
en cm de los arboles con didmetro a la altura
del pecho (DAP; medido a 1.30 m sobre el
nivel del suelo) > 10 cm presentes en las parce-
las; posteriormente, los valores de circunferen-
cia se transformaron a DAP. Se registraron los
arboles vivos, muertos, la causa de mortalidad
y los arboles reclutados (que alcanzaron el
DAP > 10 cm).

El perimetro del tronco del arbol donde se
midi6 el diametro (DAP) en el primer censo,
se marco con pintura asfaltica amarilla, con el
objetivo de garantizar que posteriores medi-
ciones se realizaran en la misma zona de la
primera medicion. Tales mediciones se realiza-
ron en areas libres de nudos o ramas. Ademas,
se registro la ubicacion de cada arbol en la
cuadricula. Todos los arboles medidos fueron
marcados con placas de aluminio. También
se determind el habito de crecimiento en las

categorias de arbol, bejuco o liana y palma, se
anotaron las caracteristicas vegetativas y obser-
vaciones particulares de cada arbol. La altura
se midid al 40 % de los arboles registrados en
cada unidad; para ello se emple6 un clindémetro
Suunto a distancias fijas de 15 y 20 m de obser-
vacion; asi mismo, la altura de los arboles mas
pequetios (alturas menores a 10-15 m) se deter-
mind con mira graduada o tubos (Mostacedo &
Fredericksen, 2000).

Identificacion taxonémica y clasifica-
cion en grupos funcionales: Se identifica-
ron todas las morfoespecies hasta el maximo
nivel taxonémico posible (indeterminados-NN,
especie, género, familia). Esta identificacion
se llevo a cabo utilizando las claves especia-
lizadas de Gentry (1993) y Mahecha (1997);
también por comparacion con especimenes del
herbario CHOCO de la Universidad Tecnolo-
gica del Chocé. Posteriormente, se realiz6 una
clasificacion de las especies arboreas en tres
grupos, con base en caracteristicas funciona-
les sobresalientes: En primer lugar se hizo la
division entre monocotilédoneas (Arecaceae)
y dicotiledoneas; luego, este segundo grupo se
dividié en especies fijadoras de N (Fabaceae,
Caesalpinioideae, Mimosoideae) y no fijado-
ras; con base en Hedin, Brookshire, Menge y
Barron (2009), Baribault et al. (2012) y Lam-
bers et al. (2012).

Estimacion y clasificacion de la densi-
dad de la madera: Para estimar esta variable,
se tomaron los valores publicados en dos
bases de datos internacionales de densidad de
madera, generadas en bosques de la Amazonia
(Baker et al., 2004) y en bosques tropicales de
diversas regiones del mundo (Brown, 1997);
si alguna especie encontrada en las parcelas
no estaba incluida en estas bases de datos, se
empled el promedio del género o de la familia
correspondiente; para los arboles indetermina-
dos taxonomicamente, se empled el promedio
de densidad de la parcela. Posteriormente, los
arboles se agruparon segin su densidad de
madera, asi: baja (0.26-0.49 g.cm’), media
(0.49-0.733 g.cm™) y alta (0.73-0.97 g.cm™).
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Para determinar el CDA se empled la
tasa de crecimiento relativo (TCR) por afo,
la cual se calculé de la siguiente forma:
TCR= log(DAanal/DAszcml)/((DCfnal Cini—
«ia)/365); donde log es el logaritmo natural,
DAP es el diametro a altura de pecho y DC son
los dias contados entre la primera y la ultima
medicion (Wright et al., 2011). Se realizaron
analisis de crecimiento para las categorias dia-
métricas siguientes: categoria I (5.0-10.0 cm de
DAP), categoria II (10.1-30.0 cm de DAP), y
categoria III (>30.0 cm de DAP).

Para evaluar el efecto de la fertilizacion
(N, P, K, NPK y Control) del suelo sobre la
TCR a nivel de localidades, categorias diamé-
tricas, densidad de madera (baja, media y alta),
grupos funcionales de especies (Fabaceae, Are-
caceae y otras) y especies, se utiliz6 la prueba
no paramétrica de Kruskal-Wallis (Kw) y la
prueba de rangos multiples de Duncan (Hosh-
mand, 1998), dado que los datos no cumplieron
los supuestos (normalidad y homogeneidad de
varianzas) para pruebas paramétricas, evalua-
dos con los métodos estadisticos de Bartlett,
Hartley y Kurtosis (Hoshmand, 1998). Para el
analisis de TCR se tomaron en cuenta todos los
arboles (4 015). Los analisis estadisticos se rea-
lizaron con los programas Statgraphics Centu-
rion XV (Statistical Graphics Corp., 2002) y en
el entorno de programacion R (R Core Team,
2012; www.r-project.org/).

RESULTADOS

En el conjunto de bosques estudiados,
la aplicacion de P y K al suelo gener6 una
reduccion significativa en la TCR arbérea
con respecto al control (Kw 4 4014 = 2715 P
< 0.01). Idéntica tendencia se presentd tanto
en Opogodd (Kw . 5 ¢3 = 17.97; P < 0.001)
como en Pacurita (Kw4 1532 = 10.45; P <0.01)
(Cuadro 1). A nivel de categorias diamétricas,
en Opogodo se registroé una reduccion signifi-
cativa de la TCR con la aplicacion de los fer-
tilizantes N, P, K y NPK en arboles pequefios
(5-10 cm de DAP) (Kw,. 46, = 27.34; P < 0.01)
(Fig. 1A). En arboles medianos se redujo la
TCR con la adicion de Py K (Kw,. ;5,3 =40.9;
P < 0.01) (Fig. 1C); mientras que en arboles
grandes no hubo un efecto significativo de la
fertilizacion sobre la TCR (KW4 175 = 1.37; P
=0.849) (Fig. 1E). En Pacurita, se registrd una
reduccion significativa de la TCR con la apli-
cacion de Py K en los arboles pequefios (Kw,,
631 = 4.7, P <0.01) (Fig. 1B). En los arboles
medianos se observo que la TCR fue menor
con la aplicacion de K y NPK (Kw4; 1033 = 22.8;
P <0.01) (Fig. 1D), mientras que en los arboles
grandes no hubo un efecto significativo de la
fertilizacion sobre la TCR (Kw4; s = 1-39; P =
0.116) (Fig. 1F).

A nivel de densidad de madera, se registro
una reduccion significativa de la TCR con la
aplicacion de Py K en arboles de densidad baja

CUADRO 1

Tasa de crecimiento relativo arbérea (mm.mm!

.ano™") en cinco tratamientos de fertilizacion del suelo

en dos bosques pluviales del Pacifico, Colombia

TABLE 1
Tree relative growth rate (mm.mm'.yr ") in five soil fertilization treatments in two rainforests of the Pacific, Colombia

Localidad Control Nitrogeno Fosforo
Opogodo 0.032+0.15 0.025+0.12 0.020+0.1%*
Pacurita 0.027+0.08 0.022+0.09  0.017+0.06**
General 0.029+0.12 0.024+0.11 0.018+0.1%*

Potasio NPK Prueba P-valor
0.015+0.05**  0.029+0.13 17.97 0.0012
0.017+0.07**  0.022+0.07 10.45 0.0333
0.016+0.06**  0.026+0.11 27.104 0.0001

Promedio + desviacion estandar. Los asteriscos (**) indican diferencias significativas entre los tratamientos y el control, con
la prueba de Kruskal-Wallis y estadistico de Rangos Multiples de Duncan, a un 95 % de confianza.

Average + standard deviation. The asterisks (**) indicate significant differences between treatments and control, with the
Kruskal-Wallis and statistical Duncan Multiple Range, a 95 % confidence level.
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Fig. 1. Efecto de los tratamientos de fertilizacion sobre la tasa de crecimiento relativo (TCR) en tres categorias diamétricas
en bosques pluviales del Pacifico colombiano. Los asteriscos indican diferencias significativas (*) entre los tratamientos y

el control.

Fig. 1. Effect of fertilization treatments in the relative growth rate (TCR) in three diameter categories of the Colombian
Pacific rainforests. Asterisks (*) mean significant differences between treatments and control.

(Kw,. 1933 = 17.73; P < 0.01) y alta (Kw,. 93 =
22.61; P < 0.01) (Fig. 2), mientras que, en los
arboles con densidad de madera intermedia, se
comprob6 menor TCR en los tratamientos con
adicion de N, Py K (KW4; g3 = 86.5; P<0.01)
(Fig. 2). A nivel de los grupos funcionales de
especies, se observo que la fertilizacion no tuvo
efecto sobre la TCR de palmas (Arecaceae)
(Kw,. 39, = 9.25; P = 0.054), mientras que en
los arboles con capacidad de fijar N simbidti-
camente, la aplicacion de P y K produjo menor
TCR (Kw,, 355 = 22.55; P < 0.01) (Fig. 3). En
las otras familias dicotiledoneas, con la aplica-
cionde N, P, y K se registr6 menor TCR (Kw,

165 = 86.26; P < 0.01) (Fig. 3).
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A nivel de especies arboreas, se observo
que en Inga sp. (Mimosoideae), una de las
especies mas abundantes (125 arboles) y fija-
dora de N, la fertilizacion no causo efectos
sobre la TCR (Kw4; 125 = 8.15; P = 0.085).
Sin embargo, las especies Eschweilera sclero-
phylla (Lecythidaceae) (Kw4; oag = 12.69; P =
0.012) y Miconia sp. (Melastomataceae) (KW4;
71 = 9.68; P = 0.046) registraron menor TCR
con la aplicacién de K (Fig. 4), mientras que
Faramea multiflora (Rubiaceae) tuvo menor
TCR al recibir fertilizacion con N, Py K (Kw,.
20 = 11.89; P = 0.018) (Fig. 4). En Matisia sp.
(Malvaceae) se registr6 mayor TCR con la
aplicacion de NPK (F4; 66— 2-37; P =0.061);
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Fig. 2. Efecto de los tratamientos de fertilizacion sobre
la tasa de crecimiento relativo (TCR) en tres niveles de
densidad de madera (alta, media y baja). Los asteriscos (*)
indican diferencias significativas entre los tratamientos y
el control.

Fig. 2. Effect of fertilization treatments on the relative
growth rate (TCR) in three levels of wood density (high,
medium and low). The asterisks (*) mean significant
differences between treatments and control.

asimismo, en Andira sp. (Fabaceae), se obser-
v6 mayor TCR con la adicion de N (Kw4; a=
11.01; P = 0.026). En estos ultimos dos casos,
hubo diferencias con los demas tratamientos
de fertilizacion, pero no con el control (Fig. 4).
En el resto de las especies la fertilizacion no
afecto la TCR.
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Fig. 3. Efecto de los tratamientos de fertilizacion sobre
la tasa de crecimiento relativo (TCR) de tres grupos
funcionales de especies (Arecaceae, especies con
fijacion simbidtica de N (Fabaceae, Caesalpinioideae,
Mimosoideae) y otras dicotiledoneas).

Fig. 3. Effect of fertilization treatments on the
relative growth rate (TCR) of three functional groups
of species (Arecaceae, symbiotic N-fixing species
(Fabaceae, Caesalpinioideae, Mimosoideae), and other
dicotyledonous).

DISCUSION

Las reducciones de la TCR con la apli-
cacion de nutrientes, registradas en este estu-
dio, también se han documentado en otros
bosques lluviosos tropicales de baja altitud.
Por ejemplo, Wright et al. (2011) observaron
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Fig. 4. Effect of fertilization treatments on diameter growth rate (TCR) of six common species. Asterisks (*) indicate
significant differences in TCR between treatments and control. The two asterisks (**) indicate significant differences in TCR

between treatments, but not with the control.

que la aplicacion de P redujo la TCR en arboles
mayores de 10 cm de DAP, aunque la adicion
de N y K aument6 el crecimiento en arboles
pequeiios. Cusack, Silver, Torn y McDowell
(2011) observaron una menor tasa de CDA en
arboles pequeiios (< 15 cm de DAP) y media-
nos (15-20 cm de DAP) con la aplicacion de N
en bosques de Costa Rica. Por su parte, Alva-
rez-Clare et al. (2013) sefialan que la aplicacion
de N, P y NP disminuy6 la TCR en arboles de
Goethalsia meiantha (Malvaceae), luego de
tres afios de fertilizacion.

1168

A la vez que el CDA disminuy6 con la fer-
tilizacion del suelo en los bosques pluviales del
Pacifico colombiano, se registr6é un incremento
en la PPN de raices finas y de hojarasca del
bosque, especialmente en la localidad de Opo-
godd (Quinto-Mosquera, 2016). Estos resul-
tados sugieren que la aplicacion de nutrientes
(principalmente P y K) generé un cambio en
los patrones de asignacion de carbono; es decir,
que hubo una redistribucion de la PPN aérea y
subterranea del bosque, tal vez como respuesta
al déficit de estos nutrientes en el ecosistema.
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Asimismo, la aplicacion de cada nutriente (N,
P, K y NPK) afectd de forma diferente los dis-
tintos componentes de la PPN del ecosistema;
resultados similares se registran en los bosques
de Panama4, donde la aplicacion factorial de N,
Py K afectd diferencialmente los componentes
de la PPN (Kaspari et al., 2008; Wright et al.,
2011; Wurzburger & Wright, 2015).

La disminucion del CDA y el incremento
de la PPN de raices finas y hojarasca con la fer-
tilizacion, sugiere que los nutrientes adiciona-
dos fueron empleados para producir estructuras
destinadas a realizar fotosintesis (renovacion
de hojas) y a la adquisicion de nutrientes y agua
del suelo (raices finas), y no tanto al crecimien-
to diamétrico. Esta hipotesis concuerda con lo
planteado por Bloom, Chapin III y Mooney
(1985), quienes concluyeron que las plantas
responden homeostaticamente al desequilibrio
de recursos en el ambiente (por ejemplo, déficit
de nutrientes), mediante la asignacion de nueva
biomasa (PPN) para la adquisicion de los recur-
sos que son mas limitantes del crecimiento
(Bloom et al., 1985).

Lo anterior a su vez refleja el alto costo
energético de la adquisicion de recursos y del
CDA en condiciones oligotréficas (Bloom et
al., 1985). En concordancia con ello, algunos
estudios realizados en bosques tropicales han
evidenciado incrementos en el contenido de
nutrientes en hojas y raices finas con la ferti-
lizacion (Kaspari et al., 2008; Ostertag, 2010;
Cusack et al., 2011; Mayor, Wright, & Turner,
2014; Alvarez-Clare & Mack, 2015; Mo et
al., 2015). Asimismo, se han detectado corre-
laciones significativas entre la concentracion
foliar de nutrientes y la PPN (Vitousek, 1984;
Cleveland et al., 2011; Mercado et al., 2011;
Alvarez-Clare & Mack, 2015), lo cual sugiere
que con la fertilizacidon, no solo se incrementa
la PPN del bosque, sino también el contenido
y tasa de reciclaje de nutrientes en los tejidos
vegetales (Kaspari et al., 2008).

Los experimentos de Wright et al. (2011)
y Alvarez-Clare et al. (2013) mostraron que
los arboles pequeiios son mas sensibles que los
grandes a la adicion de nutrientes en bosques
tropicales. Este patron también se evidencio

en el presente estudio, aunque a diferencia
de los experimentos mencionados, el CDA de
los arboles pequefios y medianos respondid
negativamente a la aplicacion de nutrientes. El
hecho de que los arboles pequefios hayan sido
mas sensibles a la fertilizacion se debe proba-
blemente a que éstos se suelen encontrar bajo
condiciones de luminosidad limitada en el soto-
bosque, ademas de que presentan un sistema
radical mas superficial y menos desarrollado,
por lo que son mas vulnerables a los incremen-
tos extras de nutrientes en el sistema (Wright
et al.,, 2011; Sayer & Banin, 2016). Asimis-
mo, los arboles medianos y grandes tienden a
inmovilizar mas los nutrientes aplicados en la
fertilizacion, por lo que es mas dificil detectar
sus efectos (Miller, 1981; Santiago, 2015).

Se ha planteado la hipotesis de que las
caracteristicas ecofisiologicas y requerimientos
nutricionales de las especies estan asociados
con la densidad de madera. Se considera que
especies con madera de baja densidad presen-
tan altas tasas de CDA y son mas sensibles a
cambios en la disponibilidad de nutrientes del
suelo, mientras que las especies con madera
de alta densidad son mas tolerantes a la som-
bra, crecen lentamente y responden menos a
cambios en los nutrientes del suelo (Chave et
al. 2009; Poorter et al., 2010; Baribault et al.
2012). Por tal razon, en el presente estudio se
esperaba que la fertilizacion tuviera efectos
diferenciales sobre el CDA en funciéon de la
densidad de la madera de las especies. Sin
embargo, los resultados no apoyaron tal pre-
diccion, puesto que las respuestas del CDA
a la fertilizacion fueron similares entre los
diferentes grupos de densidad de madera. Al
parecer, con la adicion de nutrientes durante
los primeros afios, la estrategia de promover
la produccién de tejido fotosintético (hojas) y
radicular para la captura de recursos, es comin
en todos los tipos de densidad de madera del
bosque. Posiblemente, si contintia la fertiliza-
cion durante varios afos, los efectos diferencia-
les se evidenciarian con mayor proporcion en
los tejidos lefiosos y en el CDA. Seguramente
las especies con menor densidad de madera
tendran mayores respuestas.
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A nivel de grupos funcionales de especies,
se observaron diferencias en las respuestas
del CDA a la fertilizacion. A pesar de que la
respuesta del CDA a la aplicacion de Py K de
las familias fijadoras de N fue similar a la de
las otras dicotiledoneas y se caracterizoé por su
disminucion, las respuestas a la aplicaciéon de N
fueron diferentes: mientras que en las legumi-
nosas no hubo respuesta, en el grupo de otras
dicotiledoneas tal aplicacion disminuyd signi-
ficativamente el CDA. En efecto, las legumi-
nosas por su capacidad de fijacion simbidtica
de N atmosférico (Hedin et al., 2009), pueden
utilizar tal N para suplir sus necesidades; por
tanto, la sensibilidad a la aplicacion de N debe-
ria ser menor, lo cual efectivamente ocurrio.

La disminucion del CDA en el grupo de
otras dicotiledéneas al aplicar independien-
temente N, Py K (y en las leguminosas a la
aplicacion de P y K), sigue el mismo patron
descrito atras para el CDA por categoria diamé-
trica y de densidad. Por tanto, se puede explicar
de la misma forma: cuando un nutriente es
escaso, la respuesta de corto plazo después de
aplicarlo es aumentar la produccion de mate-
rial 1abil (hojas y raices) en detrimento del
crecimiento lefioso.

Finalmente, en este estudio se encontrd
que las respuestas del CDA de las especies
arboreas frente a la fertilizacion no fueron
homogéneas. Algunas respondieron positiva-
mente (Matisia sp. con NPK, y Andira sp. con
N y NPK), otras negativamente (Eschweilera
sclerophylla, Miconia sp., Inga sp., y Faramea
multiflora), pero la mayoria no respondieron a
la aplicaciéon de nutrientes, lo cual también se
evidenci6 en los experimentos de Mirmanto et
al. (1999) y Alvarez-Clare et al. (2013). Para
encontrar respuestas a tal variabilidad, es util
la revision reciente de experimentos de fertili-
zacion en el tropico por Santiago (2015), quien
concluyd que las mayores respuestas de los
arboles a la aplicacion de nutrientes se pueden
agrupar en dos: por un lado, las respuestas a
corto plazo, que incluyen aumento de concen-
tracion foliar de nutrientes, tasa fotosintética,
conductancia estomatica y eficiencia en el uso
del agua. Por otro lado, las respuestas a largo

plazo que incluyen incremento en el CDA,
cambios en la biomasa de raices y colonizacion
por micorrizas, reduccién en la capacidad de
captura de nutrientes, entre otros (Santiago,
2015). En concordancia con esa revision, el
presente estudio no evidencia aumento de CDA
a corto plazo, después de la fertilizacion. No
obstante, la variacion en las respuestas entre
especies amerita un analisis mas detallado, que
requiere de informacion autoecologica relevan-
te, no disponible todavia, por lo cual tal analisis
escapa a los objetivos de este estudio.
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RESUMEN

El crecimiento diamétrico arboreo (CDA) es un
componente fundamental de la productividad primaria neta
(PPN) y del almacenamiento de carbono en ecosistemas
boscosos, por lo cual cumple un papel importante en la
mitigacion del cambio climatico global. Se ha planteado la
hipdtesis de que en los bosques lluviosos tropicales de baja
altitud el CDA esta limitado por la disponibilidad edafica
de nutrientes; sin embargo, pocas evidencias experimenta-
les la apoyan, especialmente en bosques con alta precipita-
cion (>5 000 mm anuales). Este estudio evalaa los efectos
de la fertilizacion del suelo sobre el CDA en bosques
pluviales tropicales del Pacifico Colombiano, una de las
zonas mas lluviosas del mundo. Tales efectos se evaluaron
a nivel de localidades, categorias diamétricas, densidad
de madera y grupos funcionales. Para ello, se realizaron
dos inventarios arboreos (2014 y 2015), se aplicaron
cinco tratamientos de fertilizacion (nitrogeno-N, fosforo-P,
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potasio-K, NPK y Control) y se determiné el CDA en cinco
parcelas permanentes de una hectarea. Se encontr6d que la
aplicacion de N y NPK tuvo poco efecto sobre el CDA con
respecto al control, mientras que la adicion de P y K produ-
jo reduccion significativa en la tasa de crecimiento relativo
arborea con respecto al control a nivel de las localidades,
en arboles pequefios y medianos, en todas las densidades
de madera (baja, media y alta) y en el grupo de plantas
dicotiledoneas. Aunque los resultados no corroboraron la
hipétesis de limitacion de nutrientes sobre el CDA en los
bosques estudiados, se evidencié que durante los primeros
afios de fertilizacion (principalmente con Py K) ocurrieron
cambios en los patrones de PPN aérea y subterranea, pro-
bablemente para maximizar la fotosintesis y la adquisicion
de nutrientes del suelo.

Palabras clave: balance del carbono, Choco biogeografi-
co, nitrogeno, fosforo, potasio, tasa de crecimiento relativo,
productividad primaria neta.
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