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RESUMEN

Los gradientes altitudinales pueden generar limites ambientales, influyendo en el crecimiento y desarrollo de las especies vegetales. Se
tuvo por objetivo identificar las variaciones edafoclimaticas en gradientes altitudinales y su influencia en los bosques tropicales. Se
buscaron articulos de investigacion con ambito geografico entre 27° N y 27° S de latitud, con influencia de gradientes altitudinales entre
0 m y 5000 m. Se sistematiz6 la informacién, organizandose en tematicas del clima, en las propiedades fisicoquimicas y biologicas del
suelo, y en el comportamiento de las especies forestales. Se determind que la temperatura media anual (TMA) disminuye conforme
aumenta la altitud; y la precipitacién anual (PA) presenta maximos pluviales en altitudes medias. Los valores del pH del suelo disminuyen
hasta 3000 m, aumentando sobre esta altitud; sin embargo, la materia organica, carbono organico, carbono total (CT), nitrégeno total
(NT) y la relacién C/N del suelo aumentan hasta 3000 m; sobre esta altitud los valores disminuyen. El potasio (K), el calcio (Ca), el
magnesio (Mg), el fierro (Fe), y el aluminio (Al) del suelo disminuyen con el aumento de la altitud por influencia de las bajas temperaturas
y humedad del suelo (HS). La variacién edafoclimatica en los gradientes altitudinales interactia con las especies forestales, afectando las
respuestas fisiologicas, disminuyendo su crecimiento y altura con el aumento de la altitud; del mismo modo disminuye su densidad y
diversidad con el aumento de la altitud. Las especies forestales de los tropicos prosperan en amplios o estrechos limites altitudinales y
edafoclimaticos, por lo que identificar estos limites es fundamental no solo en términos ecolégicos, sino también politicos y econémicos,
para disefiar politicas efectivas de uso de la tierra y de conservacion.

PALABRAS CLAVE: altitud, carbono, clima, precipitacién, suelo, temperatura.

ABSTRACT

Altitudinal gradients can generate environmental limits, influencing the growth and development of plant species. The aim was to
understand the edaphoclimatic variation in altitudinal gradients, and its influence on tropical forests. Research articles with a geographic
scope between 27° N and 27° S latitude were searched, with influence of altitudinal gradients between 0 m and 5000 m; The information
was systematized, organizing it in climatic issues, in physicochemical and biological properties of the soil, and in the behavior of forest
species. It was determined that the mean annual temperature (TMA) decreases as the altitude increases, and the annual precipitation (PA)
presents maximum pluvial at mid altitudes; soil pH values decrease up to 3000 m, increasing above this altitude; however, organic matter,
organic carbon, total catbon (TC), total nitrogen (NT) and the C/N ratio of the soil inctease up to 3000 m a.s.l., above this altitude the
values decrease; potassium (K), calcium (Ca), magnesium (Mg), iron (Fe), and aluminum (Al) in the soil decrease with increasing altitude
due to the influence of low temperatures and soil moisture (HS). The edaphoclimatic variation in the altitudinal gradients interacts with
the forest species, affecting the physiological responses, decreasing their growth and height with increasing altitude; in the same way its
density and diversity decreases with increasing altitude. The forest species of the tropics thrive in wide or narrow elevational and
edaphoclimatic limits, so identifying these limits is essential not only in ecological terms, but also in political and economic terms, to
design effective land use and conservation policies.

KEYWORDS: altitude, carbon, climate, rainfall, soil, temperature.
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INTRODUCCION

Los bosques tropicales se encuentran distribuidos en
gradientes altitudinales, los cuales presentan complejas
topograffas (Wilson y Rhemtulla, 2018), van desde el nivel
del mar hasta mas de 3500 m (Asner y Martin 2016).
Considerando la proximidad a la linea ecuatorial, se
encuentran entre los trépicos de Cancer y Capricornio entre
latitudes de 0° a 23.45° N/S, respectivamente. De modo
similar, Holdridge (1967) clasifica el clima de los bosques
tropicales, segun la latitud, en tropical, entre 0° y 13° N/S;
y subtropical, entre 13° y 27.5° N/S. En relacién con la
altitud, los clasifica en premontanos, entre 1000 m y 2000
m; bajo montanos entre 2000 m y 3000 m; y montanos
entre 3000 m y 4000 m. Estos bosques presentan
variaciones anuales de temperatura media y precipitacion:
en premontano, de 18 °C a 24 °C y de 1200 mm a 8000
mm; en bajo montano, de 12 °C a 18 °C y de 8000 mm a
6000 mm; y en montano de 6 °C a 12 °C y de 6000 mm a
4000 mm, respectivamente (Aybar-Camacho ez al., 2017).
Sin embargo, en los valles interandinos, las dreas estan
protegidas por montafias, que hacen variar la temperatura
media anual (TMA) y la precipitacién anual (PA),
presentando valores menores (Villar ez a/., 2010).

Los gradientes altitudinales influyen en las condiciones
climaticas, en las propiedades y en la biologia del suelo, en
la estructura poblacional y en la fisiologia de las especies.
Ademas, actian como filtros, causando heterogeneidad
ambiental, interactuando con los procesos ecoldgicos,
biogeogrificos y evolutivos en escala local y temporal
(Terra et al., 2015; Asner et al., 2016; Asner et al., 2017). El
suministro de nutrientes, el gradiente altitudinal y el clima
regulan los procesos fisiologicos de las especies de los
bosques tropicales (Bahar ez 4/, 2017). Los suelos de los
bosques tropicales presentan grandes entradas de nutrientes
atmosféricos y poco se sabe sobre el aumento de estos
nutrientes en gradiente altitudinal (Baldos, Corre vy
Veldkamp, 2015). Falta comprender la vatiacién del
almacenamiento del carbono orginico en la biomasa del
bosque tropical, en la materia organica y CT del suelo (De

la Cruz-Amo ef al., 2020); igualmente, poco se sabe sobre la

distribucién de especies forestales a lo largo del gradiente
altitudinal y las condiciones climaticas.

La presion antrépica sobre los bosques tropicales es
cada vez mas intensa, su proteccién en gradiente altitudinal
es esencial para conservar la diversidad de especies
forestales, siendo en la actualidad, prioridad de
conservacion global (Wilson y Rhemtulla, 2018).

En este documento se analizan las relaciones de
gradiente altitudinal en latitudes tropicales con la TMA, la
PA, el pH, la fertilidad, el carbono, la relacién C/N, los
hongos, las baterfas y las archaeas del suelo, la estructura
poblacional de las plantas y de sus respuestas fisiolégicas.
Se plantea la hipétesis de que los gradientes altitudinales
tienen influencia en los componentes edafoclimaticos, en la

vegetacion y en la biologia del suelo.

OBJETIVOS

Comprender la variacion climatica y edafica en gradientes
altitudinales y su influencia en los bosques tropicales.
Generar interpretaciones de informaciones técnicas a fin de

ser consideradas en la gestiéon de los recursos naturales.

MATERIALES Y METODOS

Entre marzo y julio de 2020, se realizé6 una busqueda y
detallada de
desarrollados en bosques tropicales entre 27° Ny 27° S de

seleccion articulos de investigacion,
latitud, con influencia de gradientes entre 0 m y 5000 m de
altitud. Los articulos fueron buscados en Google académico
y en las bases de datos de Scopus, Web of Science, Science Direct
y Springer, utilizando palabras clave como “elevation gradient,
andean  tropical, tropical montane, altitudinal gradients, tropical
Jforests, biogeography tropical, forests soils, tropical mountain, forest
communities, rainforest, forest structure y temperature forest’. La
informacion obtenida fue filtrada a un total de 52 articulos,
a los cuales se realiz6 un andlisis sistematizado de sus
resultados y, segin la influencia del gradiente altitudinal en
las variables edafoclimaticas y en las caracteristicas de los
bosques, se organizé la informacion en: a) variaciones de la
temperatura y precipitacién pluvial, b) propiedades
fisicoquimicas y biolégicas del suelo, c¢) estructura

poblacional del bosque tropical y sus respuestas fisiolégicas.
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Se analiz6 e interpreté la informacién, lo que permitid
elaborar una propuesta del comportamiento en el perfil
altitudinal de la TMA y la PA, 1a HS, el pH, el CT, el fosforo
total (PT), el NT, el Ca, el K| el Fe, el Al, el Mg, la relacién
C/N, los hongos, las bactetias y las archaeas en el suelo;
ademds, de la altura y el crecimiento de arboles en bosques
tropicales. Con los datos de la tabla 1 se elaboraron graficos
de dispersién y tendencia utilizando el software estadistico
Rstudio (R Core Team, 2021).

RESULTADOS Y DISCUSION

Influencia de la temperatura y precipitacion pluvial
en la vegetacion

Las PA varfan con la altitud, alcanzando maximos pluviales
de 5302 mm a los 1713 m (Oliveras ¢z al., 2020) y de 5300
mm a los 1527 m (Bahar ¢z 4/, 2017); el minimo pluvial
registrado fue de 760 mm entre altitudes de 4100 m y 4400
m (Llamb{ ez af, 2020). En la fig. 1b se observa el
comportamiento de la PA de 0 m a mas de 4000 m de
altitud, mostrando una tendencia decreciente a partir de las
maximas PA; sin embargo, con respecto a la TMA
presentan disminucién térmica lineal por el aumento de la
altitud en el gradiente altitudinal (Fig. 1a). La disminucién
térmica por cada 100 m de incremento de la altitud, entre
2865 m y 3550, m fue de -0.48 °C (Wang Yang, Deslauriers
y Briuning, 2014); entre 1952 m y 3 550 m, fue de -0.65 °C
(Wilcke et al., 2008); entre 0 m y 2249 m, fue de -0.56 °C
(Rolland, 2003); entre 600 m y 1400 m fue de -0.52 °C
(Wang, Chou, Chiou, Tian y Chiu, 2016); y entre 400 m y
1000 m fue de -0.44 °C. Lo anterior denota influencia de las
bajas temperaturas en la diferenciacion de la vegetacion
(Blum, Roderjan y Galvio, 2011).

Los bosques tropicales son mas sensibles a climas de
mayores altitudes (Kharal, Meilby, Rayamajhi, Bhuju y
Thapa, 2015). En gradientes altitudinales de 2700 m a 3300
m (Kharal e /., 2015), de 2865 m a 3550 m (Wang ez al.,
2014) y de 600 m a 1650 m (Sidot, Popa, Vlad y Cherubini,
2015), determinaron que los crecimientos de .Abies spectabilis
(D. Don) Spach, Sabina przewalskii Kom. y Picea abies (L.)

Karst. tuvieron correlaciéon negativa con la TMA vy

Otono 2021

correlaciéon positiva con la PA, respectivamente. En el
gradiente altitudinal de 100 m a 2200 m, el incremento de
la diversidad de plantas dependi6 de la precipitacion de la
estacion calida, siendo limitante la estacion seca (Martinez-
Camilo, Gonzalez-Espinosa, Ramirez-Marcial, Cayuela y
Pérez-Farrera, 2018). En estacién seca, las plantas hacen
ajustes hidraulicos para un uso conservador del agua debido
a su baja disponibilidad, ademas existe déficit de presion de
vapor y de radiacion solar debido al aumento de la altitud
(Rosado, Joly, Burgess, Oliveira y Aidar, 2015). Las
condiciones estacionales adversas actdan como filtro
climatico, lo cual favorece que prosperen especies mas
especificas con mayor rusticidad, en consecuencia, influyen

en la diversidad de las especies tropicales.

El pH del suelo

El pH de los suelos de los bosques tropicales distribuidos
en gradiente altitudinal (Fig. 2a), en general, son acidos con
valores que varfan de 3.7 a 6.0. Los valores de pH
disminuyen con el aumento de la altitud (Wilcke ¢z a/., 2008;
Debnath ez al., 2012; Martinson, Corre y Veldkamp, 2013;
Whitaker 7 al., 2014; Matson, Corre, Burneo y Veldkamp,
2015; Camenzind ¢/ al., 2015; Malhi e a/., 2017; Bahar ef al.,
2017; Nottingham ez a/., 2018; Hicks ef al, 2019; Ding,
Zang, Lu, Huang y Xu, 2019; De la Cruz-Amo e7 al., 2020;
Llambi ef al., 2020; Oliveras et al., 2020); no obstante, otros
resultados muestran que los valores del pH de los suelos
aumentan con el aumento de la altitud (Wang ez a/., 2016;
He, Hou, Liu y Wen, 2016; Chen, Yu, Gonzilez, Zou y
Gao, 2017), el aumento del pH en estos casos posiblemente
esté relacionado al material parental del suelo. En el gradiente
altitudinal de 871 m a 4550 m, el pH del suelo disminuye
hasta 3000 m, mientras que, a mayores altitudes de 3000 m,
el pH aumenta (Peters e al., 2019); posiblemente porque a
altitudes superiores a 3000 m disminuye la PA, como se
observa en la fig 1b. Esto permite inferir que se produce
menor lixiviacién de las bases del suelo por infiltracién o
percolacién, ademids, las bajas TMA disminuyen la
generacion de acidos organicos, reflejandose en un aumento
del pH en el suelo sobre los 3000 m de altitud (Fig. 2a).
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TABLA 1. Gradiente altitudinal, temperatura media anual (TMA), precipitaciéon anual (PA), potencial de hidrogeniones (pH), nitrégeno
total (NT), fésforo total (PT), carbono total (CT), telacién catbono/nitrégeno (C/N) en el suelo a diferentes altitudes y latitudes en
bosques tropicales.

Latitud

A Altitud

A TMA

A PA

NT

PT

cT

A pH C:N Referencia
(°) (m snm) (°C) (mm) YAV
1750-2250- 5056 Debnath et al,
27N 9z ] 3500 - ; - 252321 ] o
600-1200- 40-37- 024- 10.42- Liny Chiu
234N o . - TS - 2565151  10.66- S
14.80
0.25- 10.00- Wangetal,
23-24N 600-1400 203161  2210-2600  37-41 Py - 25-60 090 nge!
0.15- 0.04-
23N 100-1000 21 1900 3850 O 200 20-50 13331429 Heetal,2016
25.63- Pierre et al.,
19-20N 600-1600 182-13 4204-3195 4141  016-03I . 41-57 >0 el
18N 350-1000 253-18.5 3537-4849 42-4.4 %‘é%‘ 0.03-004  54-205  1350-24.12 Chezr(‘)% a.
18-9N 100-1000  236-194  1751-2806 638 0921 060-062 - ; Dinz%‘fg"”"
0.64- Llambi et al.,
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IN-35 406- 3241 237-10.9 3720-1241 - - ; ; ; Ba“tggi;’f a.
871-2750- 800-2600- Peters et al.,
235 4550 25-39 1400 - - - - - 2019
e 1000-2000-  194-57-  2230-1950-  46-39- 20(')%_ 88;2'_ 0.6-49.6- 2"30%_ Martinson et
3000 94 4500 43 o > 521 8 al, 2013
e ]000-2000-  194-157-  2230-1950-  43-40-  O4-19- 0.07- 6.0-489- '255'%2: Matson et al.,
3000 94 4500 37 14 0.07-0.06 473 T 2015
0.02- .
s 1000-2000- 194157 2230-1950-  4436-  028-  O09% 4z7550 _ 1500-  Camenzindet
3000 94 4500 35 o307 9993 27550 54192041 al, 2015
1821- .
1960-2090- 46-39-  2419-  12-066-  437-508- Wilcke et al,
4-4.55 2450 15 2100-nd-3840 41 13 0.37 378 26.74- 2008
2908
De la Cruz-
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2020
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3400 A7, 2555 40 Lot ol 425 17.07 al, 2016
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6.80- WhitaRer et
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FIGURA 1. Gradiente altitudinal desde 0 m hasta mas de 4000 m. a) temperatura media anual (TMA) y b) precipitacion

anual (PA) en bosque tropical.

Fertilidad del suelo

En los gradientes altitudinales, los nutrientes del suelo
presentan una relacién inversa con la altitud (Soethe,
Wilcke, Homeier, Lehmann y Engels, 2008; Wilcke ez 4/,
2008). Cuando el gradiente altitudinal sobrepasa los 3000
m, el nitrégeno (N) asimilable en el suelo disminuye (Fahey,
Sherman y Tanner, 2015; Ding ¢# a/, 2019;) por la baja
mineralizacién del N debido a las bajas temperaturas y el
aumento de la humedad del suelo (Fahey ez a/., 2015; Malhi
et al., 2017); pues la humedad del suelo se incrementa con
el aumento de la altitud (Chen ¢ a/., 2017; Ding e al., 2019;
Hicks ez al., 2019; Llambf e a/., 2020). E1 N total en el suelo,
aumenta a razén de 4 Mg ha'! por cada 1000 m de
incremento de altitud (Ma y Chang, 2019). En la fig. 2b, se
puede observar el comportamiento creciente del N total
con el aumento de la altitud, con maximos hasta 3000 m; a
partir de esta altitud, empieza a disminuir. Estos datos del
N total corresponden a diferentes investigaciones en

bosques tropicales (Martinson ¢# af., 2013; Matson e? al.,

2015; Baldos ¢t al., 2015; Camenzind e# al., 2015; Lin y Chiu
2016; Wang et al., 2016; He ¢t al., 2016; Malhi ez al., 2017,
Pierre et al., 2017; Chen ef al., 2017; Bahar ¢z al., 2017; Hicks
et al., 2019; Oliveras et al., 2020; De la Cruz-Amo et al.,
2020), con valores minimos de 0.15% a 0.17% entre 100 m
y 600 m (He ez al., 2016; Pierre et al., 2017;) y maximos de
2.5% a 3.3% entre 3000 m y 3400 m (Nottingham ez a/,
2018; Nottingham e# al., 2016); a excepcion de Wilcke ez 4.
(2008) que determinaron que el porcentaje de N total
disminuye con el aumento de la altitud. Cuando los
gradientes altitudinales sobrepasan altitudes de 3000 m, el
porcentaje de N total disminuye juntamente con la
produccién vegetal (Martinson ez a/., 2013; Camenzind ¢f a/.,
2015; Llambf{ et al., 2020). En ese sentido, a mayor altitud,
menor es la concentracion del N atmosférico y, en
consecuencia, es menor aporte de N atmosférico al suelo
por precipitaciéon pluvial. Lo anterior disminuye la fijacion
biolégica y al mismo tiempo disminuye la produccién

vegetal.
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FIGURA 2. Gradiente altitudinal desde O m hasta mas de 4000 m. a) potencial de hidrogeniones (pH), b) nitrégeno total
(NT), ¢) fésforo total (PT), d) catbono total (CT), e) relacién carbono/nitrégeno (C/N).

Con relaciéon al fosforo total (PT) en gradientes
altitudinales, no se observé una tendencia clara con
incremento de la altitud (Fig. 2c). Investigaciones de
Martinson ¢ al. (2013), He et al. (2016), Chen ez al. (2017),
Nottingham ez a/. (2018), Ding et al. (2019), Hicks et al.
(2019) y Oliveras et al. (2020) determinaron una relacion
directa entre la variacién de la altitud con el aumento de los
valores del P. Entretanto, otros estudios determinaron que
los valores de P disminuyen con el aumento de la altitud
(Wilcke ef al., 2008; Camenzind e/ al., 2015; Matson e al.,
2015; Nottingham e¢7 a/., 2016). La capacidad de absorcién
del P por las plantas disminuye de 0.9 mg kg! a 0.2 mg kg
1 cuando aumenta la altitud de 10 m a 1000 m (He ez 4/,
2016), a pesar de que el P asimilable se incrementa con el

aumento de la altitud (Ding e a/., 2019).

Con respecto a K, Ca, Fe, Al y Mg en el suelo, los
estudios indican que estos elementos disminuyen con el
aumento de la altitud en el gradiente altitudinal de bosques
tropicales (Fig. 3). El K disminuy6 de 0.23% a 0.01% entre
1000 m y 3000 m (Camenzind et al, 2015); de 0.31% a
0.11% entre 1960 m y 2450 m (Wilcke ¢ al., 2008). El Ca
disminuy6 de 0.6 mg g'a 0.2 mg g! entre 350 m y 1000 m
(Chen et al., 2017); y de 0.38 mg ¢! 2 0.10 mg ¢! y a 0.14
mg ¢! entre 1000 m, 2000 m y 3000 m (Camenzind ¢f 4/,
2015); y de 3.6 mg g 2 0.18 mg g! entre 1960 m y 2450 m
(Wilcke ez al., 2008). El Fe disminuy6 de 12.1 mg g1, 0.2 mg
gy 0.1 mggl; el Al disminuy6 de 40.3 mgg!, 0.8 mggly
0.4 mg g'; y el Mg disminuy6 de 0.93 mg g1, 0.12 mg gy
0.09 mg g entre 1000 m, 2000 m y 3000 m,

respectivamente (Camenzind e a/., 2015). La tendencia de
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FIGURA 3. Perfil de gradiente altitudinal desde 0 m hasta mas de 4000 m que representa el comportamiento de la temperatura media
anual (TMA) y precipitacion anual (PA), humedad de suelo (HS), potencial de hidrogeniones (pH), contenido total de carbono (CT),
fosforo total (PT), nitrégeno total (NT), calcio (Ca), potasio (K), fierro (Fe), aluminio (Al), magnesio (Mg), relacién carbono/nitrégeno
(C/N), altura de especies forestales (HEF), crecimiento de especies forestales(CEF), hongo, bacterias y archaeas en el suelo en bosques

tropicales.

disminucién de los nutrientes en el suelo se asociada con las
bajas TMA, mayor humedad del suelo y altas
concentraciones de compuestos fendlicos que ralentizan la
descomposicién y mineralizacién de la meterfa organica en
gradientes altitudinales mas altos (Wilcke ez al, 2008).
Haciendo estas consideraciones se deduce que las especies
forestales a mayor altitud estin sometidas a complejos
limites edafoclimaticos y altitudinales (Fig. 3), lo cual
favorece que prosperen especies rusticas o endémicas, con

disminucion de la diversidad.

Carbono organico en el suelo

La profundidad del suelo es mayor en altitudes inferiores,
contrario a los horizontes organicos que aumentan con la
altitud de los gradientes altitudinales de los bosques
tropicales (Soethe ¢ al., 2008); tal es el caso, para 1000 m,

2000 m y 3000 m fueron 0.30 cm y 40.0 cm (Martinson ez
al., 2013) y para 194 m, 210 m y 3025 m fueron 1 cm, 2 cm
y 23.0 cm (Nottingham ef 4/, 2018), respectivamente.
Cuando se trata de la materia organica en el suelo, para 350
m y 1000 m se obtuvieron 22.5% y 48.2% (Chen et al.,
2017); por lo mismo, el carbono organico aumenta a razén
de 54.0 Mg ha! por cada 1000 m de incremento de altitud
(Ma et al., 2019), en este sentido, para evaluaciones entre
194 m y 3025 m, aument6 de 3.5 Mg ha' a 59.6 Mg ha'
(Girardin ¢t al., 2010); entre 406 m y 3217 m, aument6 de
96 Mg ha! a 161 Mg ha! (Bauters e al, 2017)
respectivamente. Del mismo modo, el porcentaje de CT en
el suelo también se incrementa con el aumento de la altitud,
sin embargo, a partit de los 3000 m estos valores
disminuyen (Fig. 2d). El aumento de CT corresponde a

investigaciones realizadas a altitudes inferiores a 3000 m
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(Wilcke ez al., 2008a; Debnath ez af., 2012; Martinson ef al.,
2013; Whitaker e a/., 2014; Matson ef al., 2015; Camenzind
et al., 2015; Lin et al., 2016; Wang ez al., 2016; Nottingham ez
al., 2016; He et al., 2016; Malhi et al., 2017, Pierre et al., 2017,
Chen et al., 2017; Nottingham ez al., 2018; Hicks ez al., 2019;
Oliveras et al., 2020; De la Cruz-Amo et al, 2020). El
aumento del grosor de los horizontes organicos aumenta la
materia organica y el porcentaje de CT en el suelo en el
gradiente altitudinal entre 0 m y 3000 m (Fig. 2d, Fig. 3),
esto se debe principalmente a la baja transformacién del
carbono organico en carbono mineral. La mineralizaciéon de
la materia organica disminuye con el aumento de la altitud
por la influencia de las bajas temperaturas (Wang ef al,
2016) y por la saturaciéon de agua en el suelo (proceso
hidromérfico), que impide la migraciéon descendente de la
materia organica hacia horizontes inferiores (proceso
podzolico). Lo anterior redunda en una baja mineralizacién
y produce mayor concentracioén de carbono organico en el
suclo (De la Cruz-Amo e al, 2020). Por esta razén, la
agregacion del suelo se incrementa con el aumento de la
altitud, por el aumento de carbono organico en los macro
agregados del suelo (Li ez a/., 2016).

Si los gradientes altitudinales sobrepasan los 3000 m,
el grosor de los horizontes organicos disminuyen
progresivamente en el suelo, del mismo modo disminuye el
CT sobre esta altitud (Fig. 2d). Los horizontes organicos en
194 m, 3025 m y 3400 m fueron de 0.7 cm, 22.8 cm y 14.0
cm (Whitaker ef al., 2014); en 1776 m, 2020 m y 3537 m,
fueron de 32 cm, 80 cm y 36 cm (Malhi e7 a/., 2017); en 210
m, 3025 m y 3644 m fueron de 1.5 cm, 13.0 cm y 2.7 cm
(Hicks ez al, 2019), respectivamente. En estas altitudes
también disminuye la materia organica en suelo con el
aumento de la altitud, como lo confirman Llambi ¢ /.
(2020) al obtener 19.3% y 9.5% de mataria organica en 4100
m y 4600 m, respectivamente. La disminucién del grosor de
los horizontes organicos y del porcentaje de materia
organica en el suelo en gradientes altitudinales superiores a
3000 m aluden a una baja produccién vegetal, ocasionando
por una menor dotaciéon de agua de PA, retraso en los
procesos bioquimicos por las bajas TMA (Fig. 1a y b, Fig.
2b y d) y baja disponibilidad de nutrientes.

Relacion C/N en el suelo

El comportamiento de la relacién C/N depende del CT y
NT, que en el gradiente altitudinal en altitudes entre 0 m y
3000 m se incrementa con el aumento de la altitud, sin
embargo, sobre esta altitud disminuye (Fig. 2e). El aumento
entre 0 m y 3000 m y la disminucién sobre los 3000 m de
altitud de la relacion C/N corresponden a diferentes
investigaciones (Wilcke ez a/., 2008; Martinson ¢ al., 2013;
Whitaker e al., 2014; Matson ef 4/., 2015; Camenzind ef al.,
2015; Lin e al., 2016; Wang et al., 2016; He et al., 2016;
Nottingham ez al., 2016; Chen ez al., 2017; Malhi e? al., 2017,
Nottingham e al., 2018; Hicks ez al., 2019; Peters et al., 2019;
Oliveras ¢/ al., 2020; De la Cruz-Amo ef a/., 2020; Llambf e#
al., 2020. ), a excepcion de Pierre e al. (2017), quienes
determinaron que, en un gradiente altitudinal de 600 m a
1600 m, la relacion C/N disminuye con valores de 25.63 y
18.39 respectivamente. En un gradiente altitudinal de 1000
m a 3000 m, la descomposicién de la materia organica es
mayor a menores altitudes, debido a la mayor presencia de
microrganismos favorecidos por la baja relacion de C/N
(Baldos ez al., 2015). En consecuencia, se puede afirmar que
a menores valores de la relacion C/N, mayor es la
descomposicién de la materia organica en el suelo, por lo
tanto, existe mayor disponibilidad de nutrientes para las
plantas, lo que origina suelos fértiles y profundos con
mayor diversidad de flora y fauna en altitudes inferiores;

ocurre lo contrario en altitudes superiores (Fig. 2e).

Hongos, bacterias y archaeas en el suelo

En gradientes altitudinales, entre 871 m y 4550 m, en areas
naturales y de uso antrépico, los vegetales y animales
disminuyen acentuadamente por la influencia de la altitud y
la intensidad de uso de la tierra; sin embargo, los
microrganismos no son afectados significativamente
(Peters et al., 2019). En los gradientes altitudinales, los
hongos, la baterfas y las archaeas son afectados de manera
diferente por la PA, la TMA, el pH, el carbono, el N y el P
en el suelo. La riqueza de los hongos aumenta con el
incremento de la altitud, de la PA y del contenido de

catbono organico (Whitaker ef al., 2014); pero, disminuye
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con el incremento del pH y el N (Pierre ez a/, 2017). La
riqueza de bacterias aumenta con el incremento del pH y
del carbono organico, pero disminuye con el incremento de
la altitud, la PA y la relacion C/P (Lin ¢ al., 2016; Pierre et
al., 2017). Segun el tipo de hotizontes del suelo, los hongos
se encuentran en menor cantidad en los horizontes
inorganicos, las bacterias en los horizontes organicos y
viceversa, respectivamente (Nottingham ef al, 2016). La
riqueza de archaeas aumenta con el incremento de la tasa
de mineralizacién del N, por el aumento de la TMA en bajas
altitudes (Pierre ez al., 2017), disminuyendo el ciclo del N en
el suelo (Baldos ez al., 2015). Por ello, es posible inferir que
la riqueza de las archaeas disminuye con la altitud. Cuando
se trata de la diversidad de hongos y bacterias, esta
disminuye con el aumento de la altitud en gradiente
altitudinal de 200 m a 3400 m (Nottingham e a/, 2018;
Nottingham ¢ @/, 2016); mientras que, en gradiente
altitudinal de 3000 m a 3900 m, el pH en el suelo aumenta,
incrementando la diversidad de los hongos (Liu, Liu, Chen,
Wang y Zhang, 2018).

En altitudes de 1000 m, 2000 m y 3000 m, en suelos
fertilizados con N y P, se obtuvo aumento significativo de
hongos por la influencia del P (Camenzind e# al, 2015;
Camenzind, Scheu y Rillig, 2019); a mayores altitudes, el P
aument6 el tamafio de las hifas; comportamiento contrario
ocasion6 el N (Camenzind e al, 2019). Por otro lado,
cuando al suelo se fertiliza con N, P, K y Na, en altitudes
de 194 m, 210 m y 3025 m, se obtuvo aumento de hongos
en restos de celulosa, por la adicién de N, lo que sugiere
que la principal limitante para degradacién de la celulosa es
la falta de N en el suelo (Nottingham e a/., 2018). Estos
resultados destacan la importancia de la relacién de los
microrganismos con el N y el P en la descomposicién de la

materia organica en el suelo en gradientes altitudinales.

Estructura poblacional de los bosques

En diferentes gradientes altitudinales, Kharal ez 2/ (2015),
entre 2300 m y 2700 m, obtuvieron mayor area basal de 4.
spectabilis (D. Don) Spach en altitudes medias; Wilcke ¢ a/.
(2008), entre 1960 m y 2450 m, determinaron que el area
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basal de los arboles disminuye con el aumento de la altitud;
en contraste, Bauters ¢f al. (2017), entre 406 m y 3241 m,
determinaron que el area basal es favorecida por el aumento
de la altitud. En cuanto a la riqueza de los arboles en
gradiente altitudinal, Acharya, Chettri y Vijayan (2011),
entre 300 m y 4700 m, determinaron que la riqueza de los
arboles tuvo correlacion positiva con la TMA, la humedad
relativa, la PA y la evapotranspiracion; Zhu et al. (2019);
entre 281 m y 1175 m determinaron que la riqueza de los
arboles presenta valores maximos en altitudes medias. Por
su parte, Desalegn y Beierkuhnlein (2010), entre 1200 m y
2700 m, obtuvieron mayor riqueza de arboles a mayor
altitud; sin embargo, Ding e a/. (2019), entre 100 m y 1000
m, y Peters e al (2019), entre 871 m y 4550 m,
determinaron que la riqueza de los arboles decrece
significativamente con la altitud. Los diferentes datos en
cuanto a riqueza y area basal de los arboles se pueden
asociar a las diferentes condiciones edafoclimaticas, edades
de arboles, amplitud de altitud y latitud (Tabla 1); esta
ultima hace variar el fotoperiodo, en consecuencia, la
capacidad fotosintética de las plantas, afectando la
estructura de los arboles. No obstante, con uso antrépico,
entre 871 m y 4550 m, la riqueza de las plantas disminuye
por la intensidad de uso de la tierra, siendo las zonas aridas
las que mas pierden, con hasta 50% (Peters ¢ al., 2019).
De acuerdo con Gairola, Rawal y Todaria (2008), entre
2800 m y 3600 m, la densidad de los arboles disminuye
acentuadamente con el aumento de la altitud; en contraste
con los resultados de Bauters ez a/. (2017), entre 406 m y
3241 m, y de Martinson ef a/. (2013), entre 1000 m y 3000
m, quienes determinaron que la densidad de los arboles
aumenta con la altitud. Por su parte, Gonzalez-Rojas,
Murillo-Cruz, (2018)

determinaron que la mayor densidad de los arboles

Virginio-Filho y  Avila-Arias
disminuye su crecimiento. Se puede inferir que la
disminucién de crecimiento por mayor densidad de arboles
se debe a la competencia por luz, agua y nutrientes entre
plantas, independientemente del gradiente altitudinal.
Cuando se trata de la diversidad de plantas, estas
disminuyen con el aumento de la altitud en gradiente
altitudinal de 200 m a 3400 m (Nottingham e a/., 2016;
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Nottingham ez 4/, 2018). Segiin Brambach, Leuschner y
Culmsee (2017), entre 1000 m y 2500 m, y Peters ez al.
(2019), entre 871 m y 4550 m, determinaron que familias,
géneros y altitud,

especies  disminuyen con la

comportamiento  contrario  presentan las  especies
endémicas que aumentan con la altitud. Por su parte, Asner
et al. (2017) y Oliveras et al. (2020), en gradientes
altitudinales entre 215 m y 3537 m determinaron que
familias, géneros y especies de las plantas presentan un
comportamiento unimodal. Estos estudios sugieren que
familias, géneros y especies de plantas presentan limites
altitudinales y climaticos, de diferente amplitud, y que fuera
de estos no prosperan satisfactoriamente. En este sentido,
es probable que la disminucién o el aumento de las familias,
géneros y especies de plantas se deban a que las
evaluaciones se hicieron en una fraccién y no en toda la

amplitud climatica y altitudinal donde prosperan.

Respuestas fisiolégicas de los bosques a los
gradientes altitudinales

El crecimiento anual de las especies forestales en los
tropicos es afectado negativamente por el aumento de la
altitud en gradientes altitudinales (Gairola er a/, 2008;
Wilcke e7 al., 2008; Martinson ef al., 2013; Fahey e al., 2015;
Asner et al., 2017; Bauters ¢f al., 2017, Gonzalez-Rojas ez al.,
2018; De la Cruz-Amo et al, 2020); a razén de que el
petiodo de crecimiento anual es menor a mayor altitud,
retrasandose de 3 dias a 4 dias cada 100 m de incremento
de altitud, o aumentado en 7 dias cada 1 °C de aumento de
la temperatura (Wang ez al, 2014). Por consiguiente, a
mayor altitud se encuentran arboles pequefios con multiples
troncos, generalmente torcidos, con alta relacién del
diametro de tronco y altura de copa (Fahey ¢# 4/, 2015) y
con madera de baja densidad (De la Cruz-Amo e7 al., 2020).
Estas caracteristicas se deben a la poca luz disponible, por
la alta saturacién de nubes que limita la fotosintesis de las
plantas (Fahey ¢z al., 2015). Pese a la baja disponibilidad de
luz, la mayor capacidad fotosintética de las plantas ocurre a
mayor altitud (Bahar ¢ a/., 2017; Malhi ¢z a/., 2017) debido a

que presentan mayor eficiencia de uso del N por unidad de
area foliar (Bahar e a/., 2017).

De acuerdo con Bahar ¢ al., 2017; Asner e al., 2017,
Llambf e al., 2020, en las hojas de las plantas, la masa foliar,
el contenido de P y el de N aumentan con la altitud; eto es
contrario a lo registrado por Bauters ¢f a/. (2017) y Ding ez
al. (2019). Es probable que estos casos se deban a la baja
disponibilidad de estos nutrientes en el suelo por el
aumento de la altitud (Fig. 3) o, en su defecto, estin
disponibles, pero no en su forma asimilable para las plantas,
como es el caso del N. Esto es debido a las bajas TMA y
mayor HS por efecto del aumento de la altitud (Wilcke ez
al., 2008; Fahey ¢t al., 2015; Ding et al., 2019).

La disponibilidad de nutrientes en el suelo es
proporcional al contenido de nutrientes en las hojas de las
plantas. En este sentido, el contenido de Ca y K en el suelo
disminuye con el aumento de la altitud (Wilcke e /. 2008;
Camenzind ef al., 2015); del mismo modo, con el aumento
de la altitud, disminuye el contenido de K y Ca en las hojas
de especies forestales (Asner ef al., 2016; Asner ef al., 2017,
Bauters ¢7 al., 2017). También disminuyen con el aumento
de la altitud las relaciones N /P, N/C en las hojas, el indice
de darea foliar (Bauters ¢f a/., 2017; Malhi e/ al., 2017; Ding et
al., 2019), la productividad forestal y la biomasa (Malhi ez a/.,
2017).

CONCLUSIONES

Los bosques tropicales se encuentran condicionados por las
propiedades del suelo, asf como por factores y elementos
climaticos que, cuando interactian, generan limites
espaciales y temporales para las especies forestales, que
poco son evidenciados cuando los estudios se hacen a
escala local. El factor climatico de mayor importancia en los
bosques tropicales son los gradientes altitudinales, que se
encuentran desde 0 m a mas de 3500 m, haciendo wvariar
notablemente los elementos climaticos como temperatura y
precipitacion y, en el suelo, propiedades fisicas, quimicas y
biolégicas, como el pH, los nutrientes, el contenido de
catbono y los microrganismos, entre otros. En
consecuencia, hacen variar las respuestas fisiologicas de las

especies forestales, afectando su estructura poblacional. Es
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necesario analizar y considerar la influencia edafoclimatica
y altitudinal en los bosques forestales para su gestidn;
apremia abordar mayores estudios para una mejor
comprension de la interaccion de los bosques tropicales con
el medio ambiente, con fines de uso de la tierra y de

consetrvacion.
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