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Abstract: Biomass recovery through secondary succession in the Cordillera Central de los Andes,
Colombia. Estimations on biomass recovery rates by secondary tropical forests are needed to understand the
complex tropical succession, and their importance on CO, capture, to offset the warming of the planet. We
conducted the study in the Porce River Canyon between 550 and 1 700m.a.s.]. covering tropical and premon-
tane moist belts. We established 33 temporary plots of 50mx20m in secondary forests, including fallows to
succesional forests, and ranging between 3 and 36 years old; we measured the diameter at breast height (D) of
all woody plants with D=5cm. In each one of these plots we established five 10mx10m subplots, in which we
measured the diameter betweem lcm<D<5cm of all woody plants. We estimated the biomass of pastures by
harvesting 54 plots of 2mx2m, and of shrubs in the fallows by harvesting the biomass in 18 plots of Smx2m. We
modeled Bav (above ground live biomass of woody plants) and Brg (coarse root biomass) as a function of suc-
cesional age (t) with the growth model of von Bertalanffy, using 247t/ha and 66t/ha as asymptote, respectively.
Besides, we modeled the ratios brg/bav=f(D) and Brg/Bav=f(t). The model estimated that 87 years are required
to recover the existing Bav of primary forests through secondary succession, and 217 years for the Brg of the
primary forest. The maximum instantaneous growth rate of the Bav was 6.95 t/ha/yr at age 10. The maximum
average growth rate of the Bav was 6.26 t/ha/yr at age 17. The weighted average of the absolute growth rate
of the Bav reached 4.57t/ha/yr and the relative growth rate 10% annually. The ratio brg/bav decreases with
increasing D. The ratio Brg/Bav initially increases very rapidly until age 5 (25%), then decreases to reach 25
years (18%) and increases afterwards until the ratio reaches the asymptote (26.7%). Rev. Biol. Trop. 59 (3):
1337-1358. Epub 2011 September O1.

Key words: above-ground live biomass recovery, annual tree-rings in tropical trees, coarse roots biomass, root/
shoot ratio, chronosequences, secondary succession, tropical Andean forests.

El 4rea de bosques tropicales se estd redu-
ciendo significativamente como consecuencia
de la deforestacion (Wibowo & Byron 1999,
Achard et al. 2002) pero gran parte de éstas
pueden luego formar bosques secundarios.
Para centro y sur América se citan cifras desde
65 hasta 165 millones de hectareas de bosques
secundarios y tasas de deforestacion desde 0.4
hasta 6.4% anual (Smith et al. 1997, Dupuy et
al. 1999, Pereira & Viera 2001, FAO 2007) y

se prevee que la deforestacion y degradacion
de los bosques continuaran en la mayoria de los
paises en desarrollo debido principalmente a la
expansion de la frontera agricola (FAO 2007).

A medida que los bosques primarios tro-
picales desaparecen arrasados por las activi-
dades antrépicas, los bosques secundarios los
han remplazado en muchas de sus funciones
ambientales y econdémicas. Los bosques secun-
darios son importantes porque recuperan la
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fertilidad de los suelos perdida durante las fases
de cultivo en los sistemas de agricultura rotati-
va y migratoria (Sdnchez 1975, Jordan 1989,
Denich 1991, Pereira & Vieira 2001, Vaccaro
et al. 2003, Fukushima ez al. 2008), albergan la
biodiversidad vegetal y animal superviviente a
medida que los bosques primarios desaparecen
(Chokkalingam et al. 2001, Toledo et al. 2005,
Nuilez 1988, Vilches et al. 2008, Chazdon
et al. 2009), contribuyen con la restauracion
de las caracteristicas estructurales y funcio-
nales de los bosques primarios (Saldarriaga
et al. 1988, Saldarriaga 1994, George et al.
1991, Steininger 2000, Guariguata & Ostertag
2001, De Jung et al. 2001, Toledo et al. 2005,
Fukushima er al. 2008), controlan la erosién y
poseen caracteristicas hidrolégicas deseables
como menor escorrentia superficial, alta evapo-
transpiracion, regulacion hidrica, aumento de la
precipitaciéon mediante la condensacién oculta
(Smith et al. 1997, Wadsworth 1997, Chokka-
lingam et al. 2001), son una importante fuente
de maderas de alta calidad y lefia (National
Academy of Sciences 1980, George et al. 1991,
Toledo 1997, Miiller & Solis 1997, Smith et
al. 1997, Wasdsworth 1997, de las Salas 2002,
Vilches et al. 2008) y presentan tasas positivas
de acumulacién de carbono atmosférico (Cha-
con et al. 2007, Yepes et al. 2010), y consti-
tuye asi un sumidero activo de este elemento
en tanto que los bosques primarios no crecen
(Bormann & Likens 1979a, 1979b, Fearnside
& Guimaraes 1996, Brown 2000) o lo hacen a
tasas muy bajas (Clark et al. 2001). Pueden por
ello ser una alternativa costo-efectiva y rdpida
para reducir las concentraciones atmosféricas
de CO, contribuyendo con la mitigacién de
los efectos del calentamiento global (Brown
& Lugo 1982, 1990, Salimon & Brown 2000,
Pereira & Vieira 2001, Orrego & del Valle
2003, Vaccaro et al. 2003, del Valle 2003, Sie-
rra et al. 2007).

Nuestra hipétesis establece que los bos-
ques secundarios del drea de estudio pueden
recuperar la biomasa aérea y subterrdnea de
los primarios, aunque es escasa la informacioén
sobre el tiempo requerido para que ello suce-
da en los bosques secundarios premontanos

tropicales. Mds limitada atn es la informacién
relacionada con las tasas medias e instanta-
neas absolutas y relativas de acumulacién de
Bav en estos bosques. La informacién es aun
mds precaria cuando se trata de la biomasa
subterrdnea. Esta informacion es muy titil para
formular proyectos con la vegetacion natural en
el marco del Mecanismo de Desarrollo Limpio
del protocolo de Kioto asi como proyectos
de deforestacion evitada o REED (Reducing
Emissions from Deforestation and Degrada-
tion). Este estudio se propone: i) determinar el
tiempo requerido para que los bosques secun-
darios de la cordillera Central de los Andes
colombianos recuperen la biomasa viva aérea y
radical de los bosques primarios; ii) determinar
las tasas maximas y medias de acumulacién de
la biomasa aérea viva y radical, iii) proponer
una forma sintética de expresar la acumulacién
de la biomasa en las secuencias cronoldgicas
sucesionales que permitan expresar en una sola
cifra el desempefio de la totalidad de la secuen-
cia cronoldgica y iv) evaluar la asignacién de
energia a la biomasa radical y aérea en funcion
del tamafio de los arboles y de la edad de la
secuencia cronolégica sucesional estudiada.

MATERIALES Y METODOS

Sitio del estudio: Llevamos a cabo el
estudio en el canon del rio Porce, cordillera
Central de los Andes de Colombia en &reas
pertenecientes a los municipios de Amalfi y
Anori, entre 120 y 147km por carretera hacia el
noroeste desde la ciudad de Medellin. El area
se encuentra entre las coordenadas geograficas
6°46°277-7°2°13” N 'y 75°13°2”-75°1 4°0” W.

Tanto en las partes bajas del cafién como
en las altas la precipitacién anual es de unos
2 400mm (Universidad Nacional de Colombia
2006b). La precipitacién es levemente bimodal
con un “veranillo” hacia mediados del afio; no
obstante las precipitaciones promedio durante
este periodo superan los 100mm mensuales.
Sdlo enero y febrero son ecolégicamente secos
(precipitaciones mensuales inferiores a 60mm).
Con base en el gradiente local se estima que
la temperatura media varfa desde cerca de
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24°C a 550m de altitud hasta unos 18°C a
1 700m. El relieve montafioso fluvio-erosional
se desarrolla sobre esquistos y neises. Los
suelos son residuales, superficiales, bien dre-
nados, de reaccion fuertemente 4cida y muy
baja fertilidad. Han sido clasificados como
Typic Troporthents, familia esquelético-arenosa
(Universidad Nacional de Colombia 2006b).

Aunque se registra actividad humana en el
area de estudio desde hace 9 000 afios, el hom-
bre afect6 los bosques del cafién de rio Porce
desde hace unos 3 000 afios cuando desarrolld
la agricultura de tumba y quema (Espitia 1998).
La baja poblacién indigena de la etnia Tahami
declind hasta extinguirse después de la conquis-
ta hispdnica y, por tanto, los posibles efectos de
la intervencion antrépica amerindia parece que
habian desaparecido, pues hacia mediados del
siglo XIX el cafién del rio Porce atin permane-
cia en gran medida cubierto de impenetrables
“selvas virgenes” segtin relatara Codazzi en
1852 (Codazzi 2005). Esto debié ser cierto
en la margen derecha del rio Porce, donde se
ubica la mayoria de las parcelas, debido tanto a
las pronunciadas pendientes que se desprenden
entre 300 y 1 800m y de altitud, como al clima
malsano y baja fertilidad de los suelos. No
obstante, habfa una importante mineria de oro.
La mayor transformacién de las coberturas bos-
cosas originales debié haber ocurrido a media-
dos del siglo XX con la construccién de la
carretera Porcecito (Estacion del Ferrocarril)-
Cancan-Amalfi iniciada en 1935 (El Heraldo
de Antioquia 1935) y que uni6 el Ferrocarril
de Antioquia con las ricas regiones auriferas
de los municipios Amalfi, Anori, Zaragoza y
Remedios y sélo alcanzé la cabecera municipal
de Amalfi en 1960 (Alvarez 1987). Las tierras
desmontadas se dedicaron bésicamente a la
ganaderia extensiva y, en mucha menor propor-
cion, a la agricultura. La transformacién de los
bosques en pasturas se llevé a cabo mediante
la tala y quema del bosque y siembra de pas-
tos. Las malezas se controlan, por lo regular,
mediante quemas periddicas.

Toma de datos en las parcelas: Por cuan-
to las pasturas ganaderas han sido el principal

uso econdmico de la tierra (Universidad Nacio-
nal de Colombia 2006a), establecimos las
parcelas en dreas previamente ocupadas por
este uso, seguin la informacion obtenida tanto
de sensores remotos (fotografias aéreas e ima-
genes lkonos) como de los habitantes locales,
entre mayo 2005 y octubre 2006. En los bos-
ques secundarios identificados establecimos
33 parcelas temporales de 5S0mx20m. A todas
las plantas lefiosas (generalmente drboles) con
D=5cm, les medimos el didmetro normal (D)
con calibrador a 1.3m sobre el suelo. En cinco
subparcelas de 10mx10m medimos todas las
plantas lefiosas con Scm>D=lcm. Tratamos
que las parcelas representaran la sucesion
desde estados tempranos hasta los mds avanza-
dos identificados en la region con el fin de dis-
poner de la secuencia cronoldgica mas extensa
posible. El rango altitudinal de las parcelas
varid desde 550m hasta 1700m. Asimismo,
se estimd la biomasa de los bosques primarios
en 33 parcelas permanentes de 0.1ha cada una
(50mx20m), previamente establecidas aleato-
riamente en un bosques de 700ha cuyo rango
altitudinal se encuentra entre 950 y 1300m
(Orrego & del Valle 2003). En Sierra et al.
(2007) se justifica estadisticamente el nimero
y tamaifio de las parcelas.

Estimacién de la biomasa viva en las
plantas de los bosques secundarios: Ajusta-
mos relaciones alométricas locales mediante
las cuales la biomasa aérea de los drboles (bav)
y la biomasa de las raices gruesas (brg), con
didmetro mayor de 5mm, se expresaron en
funcién del didmetro de los drboles. En estas
funciones y= aD* donde y estd representada
por la bav o la brg, segtin el caso, a y k son
pardmetros del modelo y D el didmetro a la
altura del pecho de los drboles. Las funciones
se transformaron en lineales mediante logarit-
mos: In(y)=In(a)x(k)In(D) donde In significa
logaritmo natural. Estimamos los pardmetros
intercepto (In(a)) y pendiente (k) con minimos
cuadrados ordinarios. Empleamos las ecuacio-
nes de biomasa resultantes para transformar
las mediciones de los didmetros de los drboles
de todas las parcelas en biomasa aérea viva
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anhidra (bav en kg) y de raices gruesas (brg
en kg). Para ello medimos el didmetro D de
30 arboles que cubrieron todo el rango de
tamafios existentes en las parcelas. Luego de
derribados pesamos el tronco fresco, ramas,
ramitas y follaje. Mediante 3-4 alicuotas de
500-1 000g del follaje, y las ramas y las ramitas
y secciones transversales de los troncos secadas
en el laboratorio (a 80°C hasta peso constante)
transformamos el peso fresco en seco. La suma
de los pesos secos de los distintos componentes
del arbol constituye la bav total o la brg total
del drbol. Estimamos la biomasa de las pal-
mas altas (Oenocarpus batua y Dictyocarpum
lamarkianum) y pequefias, y la de los bejucos
con ecuaciones alométricas ajustadas para la
misma zona (Orrego & del Valle 2003, Sierra
et al. 2007). También estimamos la biomasa de
la vegetacion herbédcea y lefiosa pequefia con
una funcién exponencial negativa en funcién
del 4rea basal obtenida en los bosques de esta
regién (Herrera et al. 2003). Cosechamos y
pesamos en el campo en las pasturas actuales la
Bav en 54 parcelas de 2mx2m. Determinamos
el peso anhidro de la biomasa de tres alicuo-
tas de 500-1 000g de peso fresco por parcela
secadas en el laboratorio a 80°C hasta peso
constante con el fin de estimar el peso seco
de la biomasa fresca pesada en el campo. Este
peso sirvié para estimar el punto de partida
de la acumulacién de la Bav en la secuencia
cronolégica o tiempo sucesional. En barbe-
chos, producto de pasturas recién abandonadas,
cosechamos la biomasa viva en 18 parcelas de
5Smx2m. Como en el caso anterior transforma-
mos la biomasa fresca en anhidra con tres ali-
cuotas por parcela. Para pesar la biomasa fresca
de los arboles empleamos una balanza electrd-
nica de baterfas de 150kg de capacidad y 10g
de precision. Pesamos las alicuotas en el campo
con una balanza de baterfas y precisiéon de 0.1g.
Dentro de cada parcela tomamos tres muestras
de suelo hasta 30cm de profundidad para deter-
minar la masa de las raices finas (raices con
didmetro <0.5cm) constituida tanto por raices
vivas como muertas por la dificultad para sepa-
rarlas. Para ello empleamos el barreno bipartite
root auger, Eijkelkamp, que extrae una muestra

de 8cm de didmetro y 15cm de profundidad. En
laboratorio lavamos todo el suelo y extrajimos
las raices finas utilizando tamices de diferentes
didmetros de ojo de malla y secamos a 80°C
para obtener su peso seco final. Calculamos la
media de la masa de raices finas por parcela,
y con el drea del cilindro correspondiente del
barreno encontramos el factor de expansién por
hectédrea para esta variable.

Estimacién de la edad de la secuencia
cronolédgica: Estimamos la edad de las par-
celas sucesionales cruzando informacién de
estas lineas de informacion: a) Consultamos
con habitantes de la regién con tradicion en el
manejo de fincas ganaderas y de pasturas. Pro-
mediamos sus opiniones independientemente
consultadas cuando no diferfan sustancialmen-
te; b) Anillos de crecimiento en especies en las
que se ha encontrado que éstos son anuales, o
a las que mediante radiocarbono les demostra-
mos su anualidad (véase el literal d). Uno o dos
arboles de cada parcela seleccionados entre los
de mayor tamafio fueron derribados para su
andlisis. De la parte inferior del fuste extraji-
mos una rodaja o seccién transversal de unos
15-20cm de espesor. Una vez que la muestra
se seco al aire, la pulimos progresivamente con
papel de lija desde grado 80 hasta grado 600.
Luego demarcamos y contamos los anillos de
crecimiento a simple vista o empleando lupas.
Partimos de la hipétesis de que, en esencia, los
arboles de los bosques secundarios son coeta-
neos (Finegan 1997, del Valle 2003, Yepes et
al.2010). Por tanto, la edad de los drboles equi-
vale a la edad sucesional del rodal al que perte-
nece la parcela; c) Sensores remotos. El andlisis
de los cambios de las coberturas vegetales
con base en los sensores remotos disponibles
que cubrian el drea del proyecto: fotografias
aéreas (Escalas 1:20 000 a 1:25 000) de 1979
y de 1993-1994 e imdgenes Ikonos-2 de 2003;
d) C'*% moderno. En cada uno de los rboles
derribados (literal b) extrajimos muestras de
madera de la base del centro anatémico de
arboles procedentes de 24 parcelas. Contrata-
mos andlisis de C'*% moderno a la celulosa
pura al The Marzeev Institute of Hygiene and
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Medical Ecology de Ucrania (IHME) con el
fin de datar la fecha de formacién del carbono
mads antiguo de cada arbol. Luego, utilizando el
efecto de las bombas nucleares en la concentra-
cién del C'*en el CO, atmosférico datamos los
arboles mediante el software Calibomb (Hua
& Barbetti 2004, Reimer et al. 2004). Para
estimar la edad restamos 2005, o 2006, afos
en que cortamos los drboles, del afio en que
probablemente se inici6 la sucesion secundaria
de cada parcela segin los diferentes métodos
de datacién empleados.

Modelos de crecimiento: Con base en
los pares de datos de las 33 parcelas: biomasa
aérea viva por hectdrea (Bav) y edad (t), bio-
masa de las raices gruesas (Brg), edad (t), el
promedio de la Bav de los barbechos y la edad
(t) estimada para esta cobertura, estimamos
por méxima verosimilitud los pardmetros del
modelo von Bertalanffy (Kiviste et al. 2002).

Y = A1 - b exp(— ke)) V=™ (1)

donde Y es la Bav o la Brg en t/ha, A es la asin-
tota en t/ha, t es la edad en afos, b es el pard-
metro de localizacién que corresponde al valor
que toma Y cuanto t=0 (es decir, Y), k es la
tasa intrinseca de crecimiento orgdnico y m es
la constante alométrica que gobierna la forma
de la curva y asegura la flexibilidad del mode-
lo. En lugar del pardmetro de constante alomé-
trico m empleamos el parametro de forma n=1/
(1-m). No estimamos el pardmetro b dentro del
modelo sino que usamos la biomasa de pastos
(Y,), la asintota y el pardmetro n para calcular
el valor que hace pasar la curva de Bav por el
punto (0,Y), asf: b=1—(Y0/A)”“. Para la Brg
Y,=0; b=1. Empleamos como asintota la Bav y
la Brg de las parcelas de los bosques primarios
(Orrego & del Valle 2003, Sierra et al. 2007).
Estas biomasas fueron 247t/ha (Coeficiente
de variacién, CV=63%) y 66t/ha (CV=87%)
para la Bav y la Brg, respectivamente. Para
ambas asintotas el error fue inferior a +10%
con 0=0.05 (Sierra et al. 2007). Para corre-
gir la heterocedasticidad, comin en este tipo
de modelos, empleamos una estructura de

varianza potencial que consiste en elevar a
una potencia el inverso del i-ésimo residual.
Verificamos la homocedasticidad mediante
graficos de residuales.

RESULTADOS

Ecuaciones de biomasa: Obtuvimos las
siguientes ecuaciones alométricas de biomasa:

In(bav) = -2.447 + 2493 xIn(D)  (2)

(n= 30; r2= 91.4%; CME=0.214; Durbin &
Watson (D-W)=2.13)

In(brg) =-3324 +2257 xIn(®)  (3)
(n= 30; r’= 84.5%; CME=0.341; D-W=2.16)

En las ecuaciones (2) y (3) bav es la bio-
masa aérea viva de las plantas lefiosas (kg),
brg es la biomasa de las raices gruesas (kg), D
el didmetro a la altura del pecho de las plantas
lefiosas (cm), n es el tamafio de la muestra,
CME el cuadrado medio del error. Estas ecua-
ciones son estadisticamente satisfactorias de
acuerdo con el coeficiente de determinacion y
resultaron homoceddsticas con la transforma-
cién logaritmica (residuales no mostrados). De
acuerdo con el estadistico D-W no presentan
problemas de autocorrelacién.

Biomasa aérea viva y radical: Las 54 par-
celas de pasturas cosechadas tuvieron media
8.4+4 3t/ha (xdesv. estandar, DE) de Bav
(12.2% de error con p<0.05); las 18 de bar-
bechos bajos 15.3+7.5t/ha DE (19.3% de error
con p<0.05). En la fase de pasturas se puede
considerar inexistente la biomasa de raices
gruesas por la naturaleza fibrosa de las raices
de las gramineas. Pero la masa de raices finas
compuesta tanto de raices vivas como muertas
fue 7.9+6.6t/ha DE en las pasturas (20.1% de
error para p<0.05) y 7.0£3.1t/ha DE en los
barbechos (12.5% de error para p<0.05), en
los cuales tampoco estimamos el contenido de
raices gruesas.

En el Cuadro 1 presentamos las caracteris-
ticas mds relevantes de las 33 parcelas medidas
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CUADRO 1
Algunas variables estructurales de las parcelas empleadas en el estudio

TABLE 1
Some structural variables used in the study plots

Variables estructurales Biomasa (t/ha ) %C4+DE
Parcela D D a t (aflos) Métodos y especies
(] G N (] Brg Bav moderno

1 43 83 17 186 25 5.1 17.1 3 ab

2 7.1 7.1 3530 5.1 55 215 4 ab

3 59 9.7 2278 74 8.1 324 4 ab

4 49 11.2 12 557 34 83 319 4, ab

5 75 9.3 3330 6.0 7.8 31.7 5 abcJ
6 8.4 8.7 3050 6.0 8.0 348 5 a,b,Vi,P
7 6.1 99 5792 47 82 337 5 abH

8 12.6 157 4 605 6.6 142 719 7 a,b,C.Tr
9 5.7 153 7 996 49 124 48.6 7 bcHZ
10 5.7 15.7 9524 4.6 12.8 50.9 104.2+0.62 9 ab,c.dTrAg
11 6.3 157 7915 5.0 13.8 577 106.6+0.70 9 a,dH,Tr
12 6.7 17.5 5323 6.5 17.1 79.8 106.1+0.54 10 acdTAg
13 54 16.5 10 744 44 13.1 51.0 130.6+0.71 13 b.c,d,O0,Tr
14 92 26.1 3820 9.3 26.5 1237 145.1£0.56 14 b.c.d,V,Cl
15 6.0 21.1 9 830 52 17.7 70.9 143.6+0.88 14 c,dM.E
16 6.1 144 7 341 5.0 122 504 149.2+0.60 15 cd,V
17 6.9 26.1 5582 7.7 25.1 112.2 151.7+0.52 15 cdD
18 6.4 20.2 7032 6.0 18.5 79.7 150.7+0.87 15 b.c.d,OV
19 6.1 21.0 8151 5.7 19.3 84.3 149.2+0.74 15 b.c.d.Mc
20 1.6 294 2583 12.0 34.1 202.6 160.6+0.70 17 b.dMc
21 54 18.3 7 488 5.6 154 622 175.5+0.84 18 bc.dM
22 9.8 17.5 5386 6.4 16.8 75.8 177.3+£0.56 18 b.X,D
23 6.5 313 10 561 6.1 29.8 1352 185.7+0.59 19 cdT
24 6.7 23.6 8 906 5.8 225 101.8 186.4+0.74 19 d,Cu
25 94 25.1 7020 6.7 220 101.7 184.9+0.53 19 b.c.dD,0
26 10.2 312 5320 8.6 29.7 142.0 202.1+0.72 20 b.dEM
27 79 15.7 2396 9.1 16.2 77.0 208.4+0.71 21 bcdX
28 6.2 219 6333 6.6 21.3 974 248.4+0.49 24 dAX
29 6.8 253 9229 59 238 105.6 320.6+0.65 27 d.Cu
30 142 374 5120 9.6 39.5 216.1 322.9+0.53 27 b.d.D
31 109 30.8 3640 104 337 179.3 360.9+0.84 29 becdLA
32 11.2 25.1 2 656 11.0 30.2 189.4 376.7+0.54 30 bcd.C
33 132 457 3 606 12.7 584 4014 555.0+0.81 36 bd

Datacién por: a, informacion local; b, sensores remotos, c, anillos de crecimiento; d, C'4; Anillos de: A, Albizia niopoides;
Ag, Aegiphylla sp.; C, Cedrela odorata; Cl, Clusia sp. Cu, Cupania americana; D, Didymopanax morototoni; E,
Enterolobium cyclocarpum; H, Heliocarpus popayanensis; 1, Inga sp. J, Jacaranda copaia; M, Myrsine guianensis; Mc,
Maclura tinctorea; O, Ochoteraneae colombiana; P, Psidium guajava; T, Terminalia amazonia:Tr, Trema micrantha; V,
Vochysia ferruginea, Vi, Vismia baccifera; X, Xylopia sp; Z, Zanthoxylum sp.

D, didmetro promedio aritmético (cm); G, drea basal (m%ha); N, densidad (drboles/ha); D , didmetro promedio cuadrdtico
(cm); Brg biomasa de las raices gruesas (t/ha); Bav, biomasa aérea viva (t/ha); %C'* + DE, % radiocabono moderno +
DE; t, edad (afios) respecto al 2005 o 2006; métodos y especies, métodos para estimar la edad y especies con anillos de
crecimiento empleadas.

D, arithmetic mean diameter (cm); G, basal area (m?ha); N, density (trees/ha); D _, quadratic mean diameter (cm);
Brg, coarse root biomass (t/ha); Bav, aboveground live biomass (t/ha); %C'*+ SD, % percent of modern radiocarbon +
SD; t, age (years) since 2005 or 2006; methods and species; methods to estimate the age and species with tree rigs.
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en los bosques secundarios. El rango de edades
de estas parcelas varié desde 3 hasta 36 afios,
el de Bav desde 17 hasta 400t/ha. La Brg vari6
desde 5 hasta 58t/ha. Como cabria esperar-
lo, se percibe cierta tendencia en cuanto al
aumento de las variables estructurales D, D,
G, Bav y Brg en funcién de la edad, al tiempo
que N tiende a disminuir. Las palmas sélo
representaron 0.12% de la biomasa aérea. La
biomasa herbacea y lefiosa representaron 0.8%
y los bejucos 0.1%. Debido a la baja proporcién
de estos tres compartimientos respecto de la
biomasa total no presentamos sus contenidos
en el Cuadro 1.

Edad de las parcelas: Con los pastos
como punto de partida de la secuencia cro-
noldgica sucesional, asignamos a la biomasa
alli almacenada cero afios de edad (t=0). Los
habitantes locales con experiencia en el mane-
jo de pasturas ganaderas les asignaron a los
barbechos dos afios de edad. Esta informacién
se pudo verificar. Hubo concordancia en las
edades de las parcelas de los bosques secun-
darios menores de 10 afios entre la opinién
experta de los habitantes locales, los sensores
remotos y los anillos de crecimiento. La edad
asignada por los informantes fue el criterio més
determinante en la datacién de los barbechos en
los que no se hicieron andlisis de radiocarbono.
En sucesiones mds viejas la opinién experta no
result6 confiable. Las dataciones con radiocar-
bono (Cuadro 1) arrojaron entre 71-100% de
probabilidad (dentro de =1DE, incertidumbre
asociada al analisis de radiocarbono, véase
Cuadro 1) de que la madera mds antigua se
habifa formado en uno a médximo tres afios
consecutivos de acuerdo con el software
Calibomb (Hua & Barbetti 2004, Reimer et
al. 2004). Ello significa que dentro de una
desviacién estandar (Cuadro 1) la calibracion
del andlisis de radiocarbono, eje y de la Fig.
1, intercepta la fase descendente de la curva
del radiocarbono atmosférico en un solo afio o
hasta en tres afios consecutivos. Por ejemplo,
en la Fig. 1 hubo 100% de probabilidad de
que el contenido de radiocarbono de la madera
de Ochoteraneae colombiana (150.7+0.87%

DE moderno) de la parcela 18 (Cuadro 1)
intercepta la curva de radiocarbono atmosférico
para el trépico en dos afios consecutivos:
noviembre de 1990 y octubre de 1991. Por
tanto, para estimar la edad en que se inici6 la
sucesién de la parcela 18 restamos 2005, afio
en que cortamos el arbol, de 1990. Datamos
con radiocarbono, con anillos de crecimiento
y con las fotograffas aéreas de 1993-1994 las
parcelas con edades entre 12 y 15 afios. Las

F14C

100%

Lo

1960 1970 1980 1990 2000 2010
Cal Age AD

Fig. 1. Calibracién del arbol (Ochoteraneae colombiana),
parcela 18. En las ordenadas el radiocarbono expresado
en %o (F14C), en las abscisas las fechas probables de
formacién de la madera. Mediante la calibracién con
CALIBOMB se determiné con +1DE que hay 100% de
probabilidad de que la madera se hubiese formado entre
noviembre de 1990 y octubre de 1991. Con 2DE existe
8.3% de probabilidad de que se hubiese formado entre
enero de 1959 y mayo de 1959 y 93.7% de probabilidad de
que se hubiese formado entre julio de 1990 a septiembre de
1992. La edad de los drboles de la parcela seria entonces
15 afios (2005-1990).

Fig. 1. Calibration of the tree (Ochoteraneae colombiana),
plot 18. On the ordinate radiocarbon is expressed in
%o (F14C), on the abscissa the probable dates of wood
formation. By calibrating with 1SD in CALIBOMB it was
determined that there is 100% probability that the wood
has been formed between November 1990 and October
1991. With 2SD exists an 8.3% probability that it has been
formed between January 1959 and May 1959 and 93.7%
probability that it has been formed between July 1990 and
September 1992. The age of the trees in the plot would then
be 15 years (2005-1990).

Rev. Biol. Trop. (Int. J. Trop. Biol. ISSN-0034-7744) Vol. 59 (3): 1337-1358, September 2011 1343



dreas abandonadas después de tomadas estas
fotos tendrian maximo 12 afios en 2005 y las
que se encontraban en barbechos unos 14-15
afios. En estos casos los anillos de crecimiento
coincidieron muy cercanamente con estas
dataciones. Las parcelas con 18-30 afios de
edad aparecian como pastos en las fotos de
1979, en barbecho incipiente (Parcela 30) o en
bosques secundarios jovenes (Parcelas 31-32).
Las parcelas con mds de 18 afios aparecian en
las fotografias de 1993-1994 como bosques
secundarios avanzados. En estas parcelas
las dataciones con radiocarbono y el conteo
de anillos fueron muy dutiles para asignar la
edad. La parcela 34 aparecia en las fotografias
de 1979 como bosque secundario al que le
estimamos unos 10 afios por comparacién con
bosques secundarios de aproximadamente esa

edad. Nuestro estimado de 36 afios de edad
coincidié con la datacién con radiocarbono.

Modelos de crecimiento: En los cuadros
2 y 3 presentamos los principales resultados
de la modelacién de la Bav por hectirea y de
la Brg por hectdrea. La estimacion del modelo
von Bertalanffy arroj6 resultados estadisticos
aceptables de acuerdo con los valores de t
de Student para los estimadores paramétricos
que fueron altamente significativos (Cuadros
2 y 3). Las ecuaciones (4) y (5) representan
los modelos de crecimiento de la Bav y de la
Brg, respetivamente:

Bav = 247(1 - 0.7545 x ¢003990)24072 “@

Brg = 66(1 — 00206008882 3)

CUADRO 2
Maiximos verosimiles para los pardmetros y medidas de ajuste del modelo de crecimiento
de von Bertalanffy de biomasa aérea viva (Bav)

TABLE 2
Maximum likelihood estimators for the parameters and measures of fit to
von Bertalanffy’s growth model for aboveground live biomass (Bav)

Parametro Estimado Error estandar gl Valor t Valor p
k 0.0599 0.0068 32 8.8636 0
n 24072 0.1268 32 18.9898 0
Correccidn heterocedasticidad
Coeficiente de varianza potencial=1.5435
CUADRO 3

Miximos verosimiles para los pardmetros y medidas de ajuste del modelo de crecimiento de
von Bertalanffy para la biomasa de raices gruesas (Brg)

TABLE 3
Maximum likelihood estimators for parameters and measures of fit to
von Bertalanffy’s growth model for coarse root biomass (Brg)

Parametro Estimado Error Estandar
k 0.0206 0.0038
n 0.8822 0.0728

gl Valor t Valor p
31 0.0728 0
31 12.1167 0

Correccién heterocedasticidad

Coeficiente de varianza potencial=1.5790
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En la ecuacion 4, calculamos el pardme-
tro b=1-(8.4/247)1/2.4072 con el propdsito
de que en t=0, la biomasa aérea de los pastos
(YO) fuese 8.4t/ha, punto inicial de la bioma-
sa aérea. La Bav de los bosques secundarios
alcanza 99% de la correspondiente a los pri-
marios (247t/ha) en 87 anos. Para obtener esta
edad se reemplaza en la ecuacién 4 la Bav por
0.99%247 y se despeja t. La Brg tarda 217 afios
en llegar al 99% de la encontrada en los bos-
ques primarios (66t/ha).

En la Fig. 2 mostramos el comportamiento
del modelo von Bertalanffy para la biomasa
aérea viva y para la biomasa de raices gruesas.
No aparece el dato de Bav correspondiente a la
parcela 33 por superar la escala de la asintota,
aunque si la incluimos en la modelacién. A
medida que la edad aumenta, la biomasa, tanto
aérea como radical, tienen mayor dispersion

2504 ... Asintotadebiomasaaérea. .
Bav observada
—— Bav von Bertalanffy
& Brg observada °
200+4/-=- Brgvon Bertalanffy
g
S 1501
©
%)
£
© 100
[+a)
_ = Asintota de biomasa de raices |
e a
50 a & o
LY L A
ba_ g
gaevenT S eSS
s o
od -
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Tiempo (afios)

Fig. 2. Curvas de crecimiento de la biomasa en funcién
de la edad empleando la ecuacién de von Bertalanffy. En
la parte superior se presenta la biomasa aérea viva (Bav).
En la parte inferior la biomasa de las raices gruesas (Brg).
Ademds, se presentan las asintotas de la Bav (247t/ha) y de
la Brg (66t/ha). No se muestra la observacion de la parcela
33 por razones de escala aunque si se tuvo en cuenta en la
modelacién.

Fig. 2. Growth curves of biomass as a function of age
using the von Bertalanffy equation. In the upper part it is
shown the above ground live biomass (Bav). At the bottom
the coarse root biomass (Brg). Furthermore we present the
asymptotes of the Bav (247t/ha) and the Brg (66t/ha). The
observation of plot 33 is not presented for scale reasons but
it was taken into account in modeling.

entorno de la linea del modelo. En efecto,
los puntos que representan las parcelas se
dispersan reflejando alta heterocedasticidad.
Sin embargo, en la estimacién de los modelos
corregimos este defecto y obtuvimos residuales
homoceddsticos que cumplen con los supuestos
tedricos de la regresion.

En la Fig. 3 presentamos la tasa de cre-
cimiento absoluto de la Bav (d(Bav)/dt=ICA,
Incremento Corriente Anual de los forestales)
y la tasa de crecimiento medio (%=(Bav)/t,
o IMA, Incremento Medio Anual de los fores-
tales) correspondiente a las ecuaciones 6y 7.

By _ 0144280 (107545 x e 0245 1], (6)

% _ (Bav _ 8_4) = [247(1 _ 0.7545 X e'n."iggl)z.‘“”z _ 8-4] Vt > O
t t

(N

La tasa maxima de crecimiento absoluto se
presenta en t=10 afos donde d(Bav)/dt= 6.95t/
ha/afio. La tasa maxima de crecimiento medio
ocurre en t=17 afos con =6.26t/ha/afo.

Incremento en biomasa aérea viva (t/ha/afo)

0 10 20 30 40
Tiempo (afos)

Fig. 3. Tasas absolutas de crecimiento o incremento
corriente anual (ICA) y tasas medias de crecimiento o
incremento medio anual (IMA) de la biomasa aérea viva
(Bav) derivadas de la curva de rendimiento.

Fig. 3. Absolute rates of growth or current annual increment
(ICA) and of mean annual increment (IMA) of aboveground
live biomass (Bav) derived from the yield curve.
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Obtuvimos la media ponderada de la
tasa de crecimiento absoluto de la biomasa
aérea (MPTCA) empleando el procedimiento
del célculo integral llamado valor medio de
una funcioén:

MPTCA = = 4.67t/ha/afio,

=

dt 2(1.5846)

Bav =A
[ [dBav] s = 247X0.0599)
Bav =0

®)

De igual manera, la media ponderada de la
tasa del crecimiento relativo (MPTCR) es:

1 . dBav

_1 _ 0.0599
A ’ Bav dt

~0.5846

dBav =0.1/ano,

)
O sea, la MPTCR es 10% anual.

Razén biomasa de las raices a biomasa
aérea: Cuando dividimos las ecuaciones alo-
métricas de las biomasas radicales y aéreas,
ecuaciones 2 y 3, respectivamente, obtuvimos
la ecuacién 10 representada en la Fig. 4.

brg
Eg:omwm, (10)

La forma exponencial negativa de la Fig.
4 sugiere que la asignacién de recursos foto-
sintéticos a las raices es mds alta en los arboles
pequefios. Para drboles con D=1cm la razén es
41.6% en tanto que para arboles con D=30cm
apenas llega a 18%. Como el aumento del di4-
metro es una funcién del tiempo, significaria
que en los bosques secundarios tempranos se
asignaria proporcionalmente mas energia a las
raices gruesas que en los mds avanzados. Sin
embargo, esta funcién no tiene explicitamente
incorporada la edad. Si dividimos la ecuacién
5 entre la 4 que representan la Brg y la Bav por
hectarea, respectivamente, en funcién de de la
edad, llegamos a la ecuacién 11 representada
en la Fig. 5.

B 1 = exp(-0.02067) |2
Brg _ a7 LI oxR( )]

Bav [1-0.7545 exp(-005990 ] (1)
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Fig. 4. Razén entre la biomasa de raices gruesas (brg) y la
biomasa aérea viva (bav) en funcion del didmetro de los
arboles (D) en cm.

Fig. 4. Coarse root biomass (brg) and aboveground live
biomass (bav) ratio as a function of tree diameter (D) in cm.
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Fig. 5. Razon entre la biomasa de raices gruesas (Brg)
y la biomasa aérea viva (Bav) en funcion de la edad de
la secuencia cronoldgica sucesional (t) calculada con
la ecuacién 11 y mediante una regresion exponencial
negativa, ecuacién 12. Los puntos corresponden a los datos
experimentales con los que se estimd la ecuacion 12.

Fig. 5. Coarse root biomass (Brg) and aboveground
live biomass (Bav) ratio as a function of the age of the
sucesional chronosequence (t) calculated with equation
11 and by a negative exponential regression, equation 12.
Scattered plots correspond to experimental data to estimate
equation 12.
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Aqui, a diferencia de lo sucedido con la
ecuacion 10 y Fig. 4, la asignacién de recursos
fotosintéticos en las raices gruesas aumenta su
participacion a tasas muy elevadas durante los
primeros afios de la fase de barbecho hasta los
4 afios con 25% de Brg en relacion con la Bav
(Fig. 5), luego la proporcién declina lentamente
una vez que la sucesion entra a la fase de bos-
que secundario hasta un minimo de 18% a los
25 afos para luego aumentar constantemente
tendiendo asintéticamente a 26.72%. Como en
el caso de la biomasa de raices gruesas la razén
Brg/Bav requeriria 217 afios para alcanzar 99%
del valor asintético.

Cuando se calcula una regresion entre la
razén Brg/Bav de cada parcela en funcién de
la edad t de las parcelas de los bosques secun-
darios, cuya tendencia y valores corresponden
a los puntos de Fig. 5, se obtiene la funcién
exponencial negativa:

Brg/Bav=0.275¢13 2= 0.602 (12)

que decrece para cualquier edad y no habria
posibilidad de que, como sucede con la ecua-
cién 11, la curva tuviese tasas positivas en
ninguna edad.

DISCUSION

Ecuaciones de biomasa: La trasforma-
cion logaritmica de las funciones alométricas
tiene la virtud de eliminar la heterocedasticidad
inherente a estos modelos cuya distribucion
es log-normal (Zapata et al. 2003). No obs-
tante, algunos biometristas aseguran que este
procedimiento produce un sesgo que tiende
a reducir la biomasa de manera sistemadtica
(Bradu & Mundlak 1970). Por lo tanto, se ha
sugerido sumarle al intercepto la mitad del
cuadrado medio del error, entre otros factores
de correccién (Satoo & Magwick 1982). Zapa-
ta et al. (2003) demostraron que los diversos
métodos arrojaban correcciones casi idénticas.
En este documento optamos por no hacer dicha
correccion por dos razones. La primera porque
se obtienen estimaciones de la biomasa mds
conservadoras y, tal vez, mds adecuadas para

la captura de diéxido de carbono atmosféricas
por los bosques secundarios. El efecto, de la
correccion de la biomasa no es despreciable
por cuanto Zapata et al. (2003) encontraron
que la correccién en los bosques primarios de
esta misma 4rea aumentaba en 23% la Bav. La
otra razén es que, ninguna de las investiga-
ciones revisadas reporta correccién por sesgo,
si se hiciese la correccién en este estudio la
comparacién con otros estudios podria no ser
enteramente objetiva y sobre bases similares.

Biomasa de las parcelas: Gran parte de
los estudios publicados sobre la recuperacion
de la biomasa mediante la sucesion secundaria
en los trépicos presentan algunas falencias
en las estimaciones de la Bav de las parcelas
que aqui intentamos superar. Por ejemplo: con
frecuencia s6lo se tienen en cuenta plantas
lefiosas desde 2.5cm o mds centimetros de
didmetro; no se tienen en cuenta las palmas
y los bejucos; se emplean ecuaciones de bio-
masa publicadas en la literatura para otros
sitios sin previa validacién local; no se tienen
en cuenta las primeras etapas sucesionales, en
especial, la fase de pastos y de barbecho. La
mayoria de los estudios publicados no tienen
en cuenta las raices, o su biomasa se estima
con factores de expansion que dejan muchas
dudas (Cairns et al. 1997, Johnson et al. 2000,
Mokany et al. 2006). En este estudio hemos
tratado de superar tales limitaciones midiendo
o estimando con regresiones locales casi todos
los componentes de la biomasa aérea: plantas
lefiosas con D=1cm, la vegetacion herbacea y
lefiosa pequefia (D<lcm), bejucos y palmas
con sus correspondientes ecuaciones locales
de biomasa (Orrego & del Valle 2003, Sierra
et al. 2007). También se tuvieron en cuenta las
raices gruesas cuando ya se han establecido los
arboles del bosque secundario. En las fases de
pastos y barbecho donde escasean o no existen
las raices gruesas se midié la masa de raices
finas, concepto que integra raices finas tanto
vivas como muertas.

Edad de las parcelas: La coetaneidad de
la mayoria de los drboles, especialmente los
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del dosel, que componen los bosques secun-
darios hasta cerca de 100 afos de edad estd
ampliamente documentada tanto en el trépico
(Terborgh et al. 1997, Finegan 1997, del Valle
2003, Yepes et al. 2010) como fuera de él
(Bormann & Likens 1979a, 1979b). Por tanto,
en los bosques secundarios del drea de estudio
datados con menos de 40 afios, podemos asu-
mir razonablemente que los drboles del dosel
tienen, en esencia, la misma edad que la fase
sucesional en que se encuentran.

Para datar las sucesiones empleamos
simultineamente diversos métodos, todos ellos
previamente utilizados por otros autores aun-
que no dentro de una sola investigacién: anillos
de crecimiento, datacion con radiocarbono,
sensores remotos y consulta a los habitantes
locales. La existencia de anillos de crecimiento
anuales en los drboles tropicales es un asunto
controvertido (Bormann & Berlyn 1981). Sin
embargo, se ha demostrado su existencia desde
hace mas de cien afios en cientos de especies
tropicales que crecen en todas las condiciones
favorables para el crecimiento de drboles (Roig
2000, Worbes 2002, 2004, Brienen et al. 2009,
Lebrija-Trejos 2009, Rozendaal 2010). Entre
las especies muestreadas se sabe de la anuali-
dad de los anillos de crecimiento de Myrsine
guianensis, Jacaranda copaia, Cedrela odo-
rata, Enterolobium cyclocarpum, Terminalia
amazonia, Maclura tinctorea, Triplaris spp,
Vochysia spp, Heliocarpus popayanensis y
Psidium guajaba (Fahn et al. 1981, Kumar
& Singh 1988, Mosquera et al. 2004, Worbes
2002, Tomazello et al. 2004, Brienen et al.
2009, Lebrija-Trejos 2009). Para otras especies
la literatura reporta que pueden o no presen-
tar anillos pero sin confirmar su frecuencia
(Carothie 1948). De Ochoteraneae colombiana
no se encontrd ninguna informacién pero en los
cortes pulidos se observan estructuras anulares
muy evidentes. De todas maneras, la coinciden-
cia entre las diferentes dataciones (Cuadro 1),
solo seria posible si los anillos de todas estas
especies fuesen verdaderamente anuales.

En la literatura tropical se han empleado
estos métodos para datar las secuencias cro-
noldgicas sucesionales: Sierra et al. (2007) y

Yepes et al. (2010) emplearon radiocarbono
y Horvitz et al. (1999) para datar la sucesién
ciclica; Aide et al. (1995) en Puerto Rico y
Hartter et al. (2008) en Yucatdn emplearon sen-
sores remotos; Brienen ef al. (2009) en México
emplearon anillos de crecimiento; Terborgh
et al. (1997) y del Valle (2003) emplearon los
incrementos diamétricos; Vargas et al. (2008)
se basaron en la historia de los incendios fores-
tales. El método mds empleado para estimar
la edad de los bosques tropicales secundarios
ha sido la entrevista con miembros de la
comunidad local (Uhl et al. 1988, Saldarriaga
1994, Fehse et al. 1999, Hughes et al. 1999,
Salimon & Brown 2000, Steininger 2000,
Kennard 2002, Vaccaro et al. 2003, Hertel et
al. 2003, Neeff & dos Santos 2005, Toledo et
al. 2005, Cifuentes-Jara 2008, Fukushima et
al. 2008). En este estudio detectamos muchas
inconsistencias y grandes diferencias entre los
informantes cuando el abandono del uso previo
superaba 10 afios. Por esta razén acudimos a
otras aproximaciones que resultaron satisfac-
torias logrando dataciones para la secuencia
cronoldgica de hasta 36 afios.

Crecimiento de la biomasa: En promedio
los bosques tropicales primarios albergan entre
200 y 400t/ha de Bav (Sarmiento et al. 2005,
Vargas et al. 2008, Cifuentes-Jara 2008, Yepes
et al. 2010). Por tanto, la Bav de los bosques
primarios del cafién del rio Porce (247t/ha) se
encuentra dentro de este rango. Los bosques
secundarios acumulan Bav a tasas muy diver-
sas y con tasas mdximas, medias y medias pon-
deradas absolutas y relativas, respectivamente
(Cuadro 1), de: 4.8 a 26.7 t/ha/afio, de 0.42
teniendo en cuenta los bosques enanos de altura
(Weaver 1990) o 1.4 en bosques amazoénicos
(Saldarriaga 1994) a 25.8t/ha/afio, 1.4 a 17.2t/
ha/afio, de 2 a 15% anual, después del abando-
no del uso agricola o ganadero al que se habian
dedicado. También el Cuadro 1 muestra que
el tiempo para que la biomasa alcance valores
similares a los bosques primarios varia desde 32
hasta 247 afios y en este estudio correspondi6 a
87 afios; la edad de los ICA méximos y de los
IMA maximos varia entre 0 y 60 afios y entre
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1 y 74 anos, respectivamente, y en este estudio
a 10 y 30 afios, respectivamente. Ello demues-
tra que la sucesién secundaria de los bosques
neotropicales presenta dindmicas ampliamente
contrastantes con variaciones entre 6 y 18
veces en las diversas tasas de crecimiento de
la biomasa, y entre 8 y 74 veces en las edades
a las que estas variables se alcanzan cuando se
toman en cuenta solo los pisos basal y premon-
tano secos a pluviales. Lo anterior conduce a
considerar la recuperacion de la Bav de los
bosques de este estudio como similar al de
otros bosques del trépico americano cuando la
sucesion se produce sobre suelos quimicamente
pobres o sujetos a erosién, aunque no extrema-
damente pobres como los Ultisols (Saldarriaga
1994) y Spodosols amazénicos (Jordan 1989,
Johnson et al. 2000) en los cuales el avance
de la sucesion es significativamente mds lento.

La mayorfa de los autores han empleado el
modelo no lineal asintético de von Bertalanffy
para el estudio de las secuencias cronoldgicas
sucesionales, entre ellos los del Cuadro 4,
excepto Weaver (1990), Saldarriaga (1994) y
Fehse et al. (1999). Algunos investigadores han
encontrado adecuado establecer para el para-
metro de forma m=0 en la recuperacién de la
Bav en funcién del tiempo sucesional (Fernside
& Guimardes 1999, Huhges et al. 1999, Sali-
mon & Brown 2000, Cifuentes-Jara 2008), lo
que se conoce como modelo de Weber (Kiviste
el al. (2002). Vargas et al. (2008) encontraron
m=-0.19 en bosques secos mexicanos. En estos
casos la biomasa crece inicialmente de manera
explosiva alcanzando sus tasas mdximas abso-
lutas instantaneas (ICA, Cuadro 4) en t=0 afios
y la biomasa media madxima cerca de t=lafo.
Este tipo de crecimiento refleja adecuadas con-
diciones de fertilidad de los suelos. En estos
casos la MPTCR (Cuadro 4) es matematica-
mente indeterminada (A/0) o negativa. Hughes
et al. (1999) también emplearon el modelo con
m=0.6 para la secuencia cronoldgica mas lenta
de los bosques himedos de México, similar al
de este estudio (m=0.58). Cifuentes-Jara (2008)
encontré m=0.80 en los bosques secos de Costa
Rica, y, Neeff & dos Santos (2005) m=1.18
en la Amazonia central, Vaccaro et al. (2003)

emplearon el modelo logistico (m=2) y del
Valle (2003) un modelo tipo logistico (m=3.8).
En el modelo de von Bertalanffy los valores
de m=<0 producen curvas de acumulacién de
la biomasa siempre concavas hacia abajo vy,
en consecuencia, las curvas de IMA e ICA son
concavas hacia arriba y se maximizan casi en el
origen de la curva. Cuando m>0 las curvas de
acumulacién de la biomasa son sigmoidales y
las curvas de IMA e ICA unimodales y alcan-
zan valores maximos dependiendo, en esencia,
del valor de m. En tanto mayor sea el valor de
m mds lentas son las tasas iniciales del IMA y
el ICA y se maximizan a mayores edades. Esto
es lo que explica que en este estudio el ICA se
maximice a los 10 afios, en los bosques secos
de Costa Rica a los 16 afios (Cifuentes-Jara
2008), en Misiones, Argentina, a los 19 (Vac-
caro et al. 2003) y en los humedales turbosos
de Colombia (del Valle 2003) a los 60 afios
(Cuadro 4). Las bajas tasas iniciales de recu-
peracion de la biomasa aparentemente revelan
condiciones climéticas o edéficas adversas para
el desarrollo sucesional inicial.

Tan grande variabilidad en la forma de
las curvas de tasas de crecimiento debidas a
su naturaleza no lineal, en las tasas intrinsecas
de crecimiento y en las asintotas no permite
comparar el crecimiento de diversas secuen-
cias cronoldgicas a edades iguales. Esto es
precisamente lo que hace tan importante el
concepto del célculo integral del valor medio
de una funcién expresado en las columnas
como MPTCA para las tasas medias absolutas
y como MPTCR para las tasas medias relativas.
Este concepto permite comparar el desempefio
total de las funciones desde el origen hasta las
asintotas. Lamentablemente no es usual que los
autores empleen este criterio en sus estudios.
Los que aparecen en el Cuadro 4 fueron calcu-
lados en este estudio mds no suministrados por
los autores citados.

La estimacion de la Bav asintética y de la
edad para aproximarse a ella es muy importan-
te en la modelacién de la recuperacién de la
biomasa mediante la sucesion secundaria. En
este estudio se emplearon 33 parcelas de 0.1ha
aleatoriamente distribuidas las cuales permiten
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afirmar que la asintota de la biomasa de los
bosques primarios muestreados es 247t/ha con
error menor de £10% y 0=0.05 (Sierra et al.
2007). Algunos autores emplean como asintota
pocas parcelas, no aleatoriamente distribuidas
y con poca o ninguna informacién acerca de
su representatividad estadistica (Saldarriaga
et al. 1994, Hughes et al. 1999, Salimon &
Brown 2000, Vaccaro et al. 2003, Cifuentes-
Jara 2008). Vargas et al. (2003) emplearon
una parcela de 3 000m? con mds de 60 afios
como bosque “maduro”, pero su secuencia
cronoldgica revela 164 afios para aproximarse
a la asintota (Cuadro 4). No obstante Neeff &
dos Santos (2005) emplearon 24 parcelas que
totalizaron 4.42 ha para obtener la asintota del
bosque primario. Con frecuencia se emplea el
término “bosques maduros” (Saldarriaga 1994,
Salimon & Brown 2000, Vaccaro et al. 2003,
Vargas et al. 2003, Leyva et al. 2009) para la
biomasa mdxima que alcanzarfan los bosques
primarios. Esta denominacion es confusa pues,
en sentido estricto, en los bosques primarios la
Bav fluctda en torno de una media que repre-
senta el estado estable o pulsatil. Estos bosques
estan compuestos por las tres fases de la suce-
sion ciclica: fase de claros, de construccion
y madura (Borman & Likens 1979a, 1979b).
Al emplear sé6lo la fase madura la biomasa se
sesga hacia biomasas més altas que las corres-
pondientes a todas las fases en proporcion de su
area lo cual se consigue con muestreos aleato-
rios y no mediante la seleccién subjetiva de los
rodales “maduros”.

Algunos autores estiman linealmente la
edad para que los bosques alcancen la biomasa
de los primarios o maduros (Saldarriaga et al.
1988, Weaver 1990, Saldarriaga 1994, Fehse
et al. 1999. Leyva et al. 2009) encontrando
tiempos para la recuperaciéon de la biomasa
de los bosques primarios muy inferiores a
las que obtendrian si empleasen funciones
no lineales asintdticas, mds apropiadas para
describir la acumulaciéon de la biomasa en
funcién del tiempo. La mayoria de los estudios
citados en la literatura se han basado en un
reducido niimero de parcelas: entre 4 y 19 par-
celas, excepto del Valle (2003) quien empled

60 parcelas de tamafio variable segtin el esta-
dio seral y Neeff & dos Santos (2005) quienes
emplearon 54 parcelas. En cuanto a las edades
maximas se citan secuencias que alcanzan entre
45 y 82 afios (Saldarriaga 1994, Hughes et al.
1999, Fehse et al. 1999, Cifuentes-Jara 2008)
que superan ampliamente nuestra secuencia
cronoldgica de 36 afios. En todos los casos
citados en el Cuadro 1, excepto este estudio y
del Valle (2003) quien asumié como biomasa
de partida la existente en la sucesién mds joven,
se supone que al inicio de la sucesion (t= 0), la
biomasa es también cero. Tanto desde la pers-
pectiva tedrica para ajustar modelos asintéticos
como préctica, en especial en proyectos MDL,
la biomasa en los puntos extremos en t=0 y en
t=>o0 son muy importantes. En la prictica en
proyectos MDL, la biomasa en t=0 representa
la linea base. Asumir que en el tiempo cero no
existe biomasa cuando ello no es asi implica
subestimacion de esta linea. Desde el punto de
vista tedrico es una extrapolacién que fuerza
la linea de regresion en una trayectoria que no
coincide con la realidad desde el t=0 hasta la
edad de las parcelas mds jovenes. Dicha extra-
polacién alcanzé hasta 11 afios en la literatura
citada (Hughes et al. 1999). La introduccién de
la asintota como constante implica que desde
las edades mas avanzadas (36 afios en este
estudio) hasta la asintota no hay extrapolacién,
sino interpolacion.

Biomasa de las raices gruesas: No existe
criterio unificado acerca del limite de tamafio
que separa las raices gruesas de las finas. En la
literatura se encuentran didmetros desde 2mm
hasta Smm haciendo dificil la comparacién
entre diferentes estudios. En lo sucesivo nos
referiremos a articulos que emplearon nuestro
mismo criterio a no ser que especifiquemos
otro limite. Un estudio llevado a cabo muy
cerca del presente model6 la tasa de crecimien-
to de la Brg (d(Brg)/dt) en funcién de la Brg
con el modelo diferencial de von Bertalanffy.
Al integrar esta ecuacion obtuvieron la Brg en
funcién de la edad alcanzando como asintota
de 117t/ha (Sierra et al. 2001), casi el doble
de las 66t/ha del presente estudio. Saldarriaga
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(1994) encontré 58t/ha de biomasa viva radical
total en los bosques maduros del alto rio Negro
y en la sucesiébn mds avanzada 30t/ha. Si la
acumulacién fuese lineal requeriria 155 afios
para igualar la de los bosques maduros. Como
estas tendencias no son lineales sino asintdticas
requeriria muchos mas afios que la optimista
estimacidn lineal. Cuando se observan las cur-
vas de acumulacién de la Bav y de la Brg (Fig.
2) se nota que la pendiente de la curva de la Bav
es considerablemente mds alta que la Brg. Esto
se debe a que la tasa intrinseca de crecimiento
organico de la Bav casi triplica (0.0599/afio) la
de la Brg (0.0206/afio) (ecuaciones 4 y 5). Por
esta razén la Brg de la secuencia cronoldgica
requiere dos y media veces mds tiempo (217
afios) para aproximarse a la Brg de los bosques
primarios que la Bav (87 afios). Hasta ahora
poca atencion se ha prestado a la acumulacién
de la Brg en las sucesiones. Estos resultados
sugieren que cuando los bosques secundarios
alcanzan Bav cercanas a las de los primarios, la
Brg estd atin lejos de compararse ellos.

Razon biomasa de las raices gruesas a
biomasa aérea viva: Existe muy poca infor-
macién sobre la modelacién de las ecuaciones
alométricas de la razén brg/bav. S6lo encontra-
mos un trabajo previo en un drea cercana de la
actual (Sierra et al. 2003) pero con resultados
opuestos a los nuestros. La proporcién resul-
tante aumenta con el tamafio de los arboles. Por
el contrario, la pendiente de la razén obtenida
en este estudio es siempre negativa (Fig. 4).
Algunos autores han encontrado comporta-
mientos similares a los nuestros (Klinge 1973,
Rai & Proctor 1986) localizdndose proporcio-
nalmente mayor cantidad de energia en las rai-
ces gruesas que en la parte aérea en los drboles
mds pequefios que en los de mayor tamafo.
Klinge (1973) cree que esto se debe a que en
los arboles mds grandes aumenta el contenido
de raices finas, mds importantes para la nutri-
cién de los drboles, que las gruesas que son
s6lo de soporte. Lo que usualmente calculan
los investigadores es la relacién Brg/Bav o bio-
masa radical total (Br)/Bav en parcelas, pero
sin expresar una funciéon matemdtica de esta

razon con la edad de la secuencia cronoldgica.
Los estudios de este tipo arrojan resultados
muy diferentes: en Cairns et al. (1997) la razén
Br/Bav en bosques tropicales y subtropicales
es 0.22, mientras que en Mokany et al. (2006)
es 0.42. La tendencia de la razén Bav/Brg
(ecuacidén 11 y Fig. 5) es muy diferente de la
Fig. 4. La pendiente de la ecuacién 11 muestra
que durante los primeros 4 afios se asignan
cantidades muy elevadas de energia a las raices
gruesas, luego la tendencia es decreciente y a
partir de 25 afios de nuevo aumenta. Pero esto
no sucede con la ecuacién 12 obtenida (Fig.
5) con los datos de cada parcela de la secuen-
cia cronoldgica de la sucesion en la que la
razén siempre decrece. Fearnside & Guimaraes
(1996) presentan la evolucién de la razén Br/
Bav durante 20 afios en una sucesién estable-
cida en antiguas pasturas amazonicas. La razén
se redujo de manera similar a la tendencia
de la ecuacién 12. Saldarriaga et al. (1988) y
Saldarriaga (1994) en la Amazonia obtuvieron
una razén Br/Bav muy constante (entre 0.19 y
0.23) para edades de 11.5 a 80 afios y bosque
“maduro”. Nuestros resultados con la ecuacién
11 no coinciden con los de Klinge (1973), Rai
& Proctor (1986), Saldarriaga et al. (1988) y
Fernside & Guimardes (1999). Sin embargo,
la tendencia de la ecuacidn 12 coincide con los
anteriores autores, excepto con Saldarriaga et
al. (1988), aunque se debe tener en cuenta que
todos estos autores estudiaron la biomasa radi-
cal total (Br) y no la Brg como en nuestro caso.
Klinge (1973) no controlé adecuadamente el
tamafio de las raices puesto que su método con-
sisti6 en arrancar los arboles; suponemos que la
mayoria de las raices finas quedaron dentro del
suelo. En la revisién de literatura sobre todos
los bosques del mundo Cairns et al. (1997)
mencionan acerca de la razén Br/Bav (Root/
shoot ratio en inglés) que los efectos aislados
o combinados de edad, textura del suelo, tipo
de drboles, razén temperatura/precipitacion y
precipitacién media anual no fueron estadisti-
camente significativos. Leuchner et al. (2007)
encontraron que la razén Brg/Bav aument6
exponencialmente en bosques primarios del
Ecuador desde 0.04 a 1 060m de altitud hasta
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0.4 a 3 040m de altitud. Cuando se emplea su
funcién para estimar la razén correspondiente a
una altitud similar a la de los bosques primarios
del presente estudio arroja 0.08, muy inferior a
0.28 de nuestro estudio. La gran variabilidad de
la biomasa de las raices hace que s6lo una par-
celade 0.16 ha como la empleada por Leuchner
et al. (2007) para cada una de sus 5 altitudes no
asegure la estabilidad de las tendencias. Jordan
(1989) encontré que la razén Br/Bav aumenté
desde los bosques tropicales con suelos fértiles
hacia los bosques tropicales oligotréficos (Spo-
dsols). Es posible que las diferencias entre los
resultados aqui obtenidos con las ecuaciones
11y 12 se deban a la estructura matemadtica de
la ecuacion 11. Este es un tema que ameritaria
mayor investigacion futura.

La Brg de los bosques secundarios tarda
aproximadamente 5 afios (ecuacién 5) para
igualar en peso la masa de raices finas de las
pasturas (7.9t/ha). Debe tenerse en cuenta que
la ecuacién 4 de Bav se calculd con la res-
triccién de que para t=0, Bav=8 .4t/ha, pero la
ecuacion 5 de Brg se calculd con la restriccion
en t=0, Brg=0. Es esta razén matemadtica la
que, creemos, explica el comportamiento de la
ecuacion 11 y de su pendiente durante los pri-
meros 4-5 afios, tiempo requerido para que la
Brg iguale la Bav inicial (en t=0). Durante este
periodo, al paso que la masa de raices finas de
las pasturas se descompone, se hace el transito
de pasturas y de barbecho a bosque secun-
dario dominado por las especies de arboles
que deben formar aceleradamente sus raices
gruesas. Entre 4-5 aflos y 25 aflos la propor-
ciéon de recursos fotosintéticos asignados a
las raices gruesas se reduce lentamente hasta
alcanzar un minimo en 18%. Hipotéticamente
durante estos 25 afios los suelos restauran
sus propiedades fisicas y quimicas siguiendo
las tendencias propuestas para la razén Br/
Bav por Jordan (1989) en funcion de la ferti-
lidad y por Fernside & Guimardes (1999) en
funcién del tiempo sucesional hasta unos 20
afios. Después de 25 afios la razén Brg/Bav
aumenta hasta 217 afios cuando alcanza 99%
de la razén de las asintotas encontradas en
los bosques primarios. Ello posiblemente se

puede atribuir al ingreso creciente de especies
escidfitas con altas relaciones de brg/bav lo
que aumentaria la razén Brg/Bav a partir de
los 25 afios. El incluir la biomasa de las raices
finas no alterarfa sustancialmente la tendencia
de la curva de la Fig. 5; por el contrario, la
razén Br/Bav seria siempre mayor para cual-
quier edad que la razén Brg/Bav. Orrego & del
Valle (2003) reportan que la suma de raices
gruesas mds finas en los bosques primarios
es 84t/ha; por tanto, la razén de las asintotas
pasaria a 34.0%.

Este estudio es uno de los pocos existentes
sobre recuperacion de la biomasa aérea y sub-
terrdnea en bosques premontanos tropicales:
por primera vez se emplean simultinamente
diversas técnicas para estimar la edad de los
estados sucesionales tropicales y concluye que
se requieren 87 afios para recuperan la Bav
de los bosques primarios pero cerca de dos y
media veces mds tiempo para recuperar la Brg.
El empleo de la razén matemdtica entre las
funciones Brg/Bav aporta informacién valio-
sa sobre su evolucién que no puede preverse
cuando se ajusta una regresion entre los valores
de la razén dentro de cada una de las parcelas
en funcién del tiempo sucesional. Se propone
emplear el valor medio de una funcién como
una cifra Unica, sintética, que permite com-
parar diversas secuencias cronoldgicas desde
su inicio hasta la asintota. Con este célcu-
lo se encontr6 que la secuencia cronoldgica
aqui estudiada alcanzé 4.57t/ha/afio de tasa
de crecimiento absoluto y 10% anual de tasa
de crecimiento relativo.

AGRADECIMIENTOS

Los autores agradecen a las siguientes
entidades por la financiacién del proyecto:
Direccion de Investigaciones de la Universidad
Nacional de Colombia sede Medellin (DIME),
proyecto 090310002, y Empresas Publicas de
Medellin (EPM). Los autores también agrade-
cen la contribucién de dos arbitros anénimos
cuyas observaciones mejoraron significativa-
mente el documento.

Rev. Biol. Trop. (Int. J. Trop. Biol. ISSN-0034-7744) Vol. 59 (3): 1337-1358, September 2011 1353



RESUMEN

En bosques secundarios premontanos tropicales es
escasa la informacidn sobre el tiempo requerido para recu-
perar la biomasa aérea y subterrdnea de los primarios. Por
lo tanto, establecimos 33 parcelas de 0.lha entre 550 y 1
700m en bosques secundarios que cubrian estadios serales
de 3 a 36 afios y estimamos la biomasa de las plantas y
de las raices gruesas con ecuaciones locales. Asi como la
biomasa de las pasturas y barbechos por cosecha de 54y 18
parcelas, respectivamente. También se calculé la edad de
las parcelas con informantes locales, sensores remotos, C'#
y anillos de crecimiento. En cada parcela medimos la bio-
masa aérea viva por hectdrea (Bav) y la de las raices grue-
sas por hectdrea (Brg). Modelamos la Bav y Brg en funcién
de la edad mediante la ecuacién de von Bertalanfy con
asintotas de 247t/ha (Bav) y 66t/ha (Brg) resultantes de la
medicién de 33 parcelas de 0.1ha en los bosques primarios.
Con la razén Brg/Bav=f(t) estimamos 87 afios para que los
bosques secundarios recuperen la Bav existente en los pri-
marios y 217 afios para recuperar la Brg. La tasa mdxima de
crecimiento instantdneo de la Bav fue 6.95t/ha/afio a los 10
afios y la tasa media maxima de crecimiento 6.26t/ha/afio a
los 17 afios. La media ponderada de la tasa de crecimiento
absoluto de la Bav alcanzé 4.57t/ha/aiio y la relativa 10%
anual. La razén Brg/Bav inicialmente aumenta muy acele-
radamente hasta 4-5 afios (25%), luego disminuye hasta 25
afios (18%) para luego incrementar hasta 26.7%.

Palabras clave: anillos anuales en &rboles tropicales,
biomasa raices gruesas, bosques andinos tropicales, razén
biomasa aérea biomasa radical, recuperacion biomasa aérea
viva, sucecesion secundaria tropical.
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