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Abstract

The forest site, defined as the interaction of climatic, edaphic, and topographic factors, conditions the productivity, stability, and resilience
of forest ecosystems. The objective of this review has been to compile and systematize the state of knowledge on the forest site and the
factors that condition the adaptability of forest species. The influence of edaphic factors is described: 11 physical properties, 20 chemical
properties, six biological properties, as well as eight climatic factors and six topographic factors. Climate and its factors: temperature,
precipitation, solar radiation, relative humidity, vapor pressure deficit, and wind control the fundamental physiological processes of trees,
including photosynthesis, respiration, transpiration, cambial growth, and reproduction. Forest soil is a dynamic biogeochemical system,
where texture, depth, structure, organic matter, pH, and nutrients regulate root development, water retention, and plant nutrition, while
microbial activity and mycorrhizal associations play a key role in nutrient recycling, carbon sequestration, and climate stress mitigation.
Topography modifies the local climate and soil properties, generating microclimates and spatial heterogeneity that explain differential
patterns of growth, regeneration, and species composition within the forest landscape. It is concluded that climate acts as the main
determinant of species distribution and adaptability at the regional scale, while soil and topography modulate these responses at the local
and microsite levels, thus determining the adaptability of forest species.

Keywords: Forest site quality; edaphic factors; climate variability; topography and microclimate; forest ecophysiology; forest ecosystem resilience.

Resumen

El sitio forestal definido como la interaccion de factores climéticos, edéficos y topograficos condicionan la productividad, estabilidad y
resiliencia de los ecosistemas forestales. El objetivo de esta revision ha sido recopilar y sistematizar el estado de conocimiento sobre el
sitio forestal y los factores que condicionan la adaptabilidad de las especies forestales. Se describe la influencia de factores edaficos: 11
propiedades fisicas, 20 propiedades quimicas, seis propiedades biolégicas, asimismo, ocho factores climaticos y seis factores topograficos.
El clima y sus factores: temperatura, precipitacion, radiacion solar, humedad relativa, déficit de presién de vapor y viento, controlan los
procesos fisiolégicos fundamentales de los arboles, incluyendo la fotosintesis, respiracion, transpiracion, crecimiento cambial vy
reproduccion. El suelo forestal es un sistema biogeoquimico dindmico, donde la textura, profundidad, estructura, materia orgénica, pH y
nutrientes, regulan el desarrollo radicular, la retencion de agua y la nutricién vegetal, mientras que la actividad microbiana y las
asociaciones micorrizicas desempefian un rol clave en el reciclaje de nutrientes, el secuestro de carbono y la atenuacién del estrés climatico
y la topografia modifica el clima local y las propiedades del suelo, generando microclimas y heterogeneidad espacial que explican patrones
diferenciales de crecimiento, regeneracién y composicion de especies dentro del paisaje forestal. Se concluye que, el clima actia como el
principal determinante de la distribucion y adaptabilidad de las especies a escala regional, mientras que el suelo y la topografia modulan
dichas respuestas a nivel local y de micrositio, determinando asi, la adaptabilidad de las especies forestales.

Palabras clave: Calidad de sitio forestal; factores edéficos; variabilidad climética; topografia y microclima; ecofisiologia forestal, resiliencia
de ecosistemas forestales.
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1. Introduccién

Los éarboles son estructuras de disefio propio,
sujetos a cargas crecientes en toda su arquitectura
en su proceso de crecimiento (Eloy et al., 2017).
Estas especies se adaptan a factores del ambiente
como el clima, los suelos y topografia mediante la
evolucion de subpoblaciones especificas adaptadas
a las limitaciones de la calidad de sitio (Figura 1)
(Jahdi et al., 2020; Gilbert & Renner, 2021). Se puede
definir al sitio forestal (SF) como el espacio terrestre
especifico donde interactuan factores bicticos y
abidticos para cada especie y se pueden clasificar en
tipos de sitios segin su similitud con respecto a
clima, topografia, suelos (Skovsgaard & Vanclay,
2008; Hargreaves et al., 2020; Villena et al., 2022;
Dendoncker et al., 2026), las mismas que permiten
las condiciones minimas necesarias para el
crecimiento y desarrollo de las especies forestales,
pudiéndose denotar como: SF= f[suelo + clima +
topograffa+(suelo*clima*topografia)]. En las Ultimas
décadas, la investigacion forestal ha experimentado
un crecimiento significativo, impulsado por el
cambio climético, la degradacion de suelos y la ne-
cesidad de una gestion sostenible y multifuncional
de los bosques, como lo demuestran los estudios
de Cyfert (2026); Mohammed et al. (2026); Yang et
al. (2026) y Capon & Dufour (2028). Investigaciones
recientes han profundizado en los efectos del clima
sobre la fisiologfa y distribucién de las especies, en
el papel regulador del suelo como amortiguador
del estrés climético y en la influencia indirecta de la
topografia en la generacion de microclimas y hete-
rogeneidad ambiental (Xu et al., 2026). Asimismo,
el desarrollo de herramientas como los sistemas de
informacién geografica (Chantarot et al,, 2026), los
modelos de nicho ecoldgico (Dendoncker et al.,
2026), aprendizaje automatico (Wu et al.,, 2027) y
los enfoques biogeoquimicos (Yang et al., 2026;
Crovo et al., 2026), han permitido una comprension
més integrada y precisa del sitio forestal. Esta
revision exhaustiva tiene el propdsito de adquirir
una vision global de los factores del sitio forestal y
en como influyen estos sobre las especies arboreas
en los ecosistemas forestales, entendiendo que la
interaccion de multiples factores interviene sobre la
adaptabilidad de una especie forestal, no siendo
exclusiva de un solo factor (p. €j. Precipitacion), esto
conlleva a analizar de manera compleja la calidad
de sitio, con el fin de correlacionar el conjunto de
factores minimos necesarios para que un individuo
responda con una mejor adaptabilidad y de esta
manera sea el mas apto y asegure su proceso de
creciente y desarrollo. Esta revision tiene como ob-
Jjetivo responder las preguntas de investigacion si-
guientes: 1) ;Cual es el estado actual del conoci-
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miento sobre la calidad del sitio forestal y qué fac-
tores funcionales se interrelacionan en los ecosiste-
mas forestales?, y 2) ;Coémo los factores edéficos,
climaticos y topograficos influyen en los rasgos fun-
cionales de las especies forestales dentro los eco-
sistemas forestales? Los hallazgos del estudio pro-
porcionarén informacion a una amplia gama de
partes interesadas para comprender mejor el fun-
cionamiento de las especies forestales dentro de los
bosques, ademas de sugerir acciones adecuadas
para la gestion forestal cientifica. La evaluacion
también serviria como orientacion para estudios fu-
turos y proporcionara aportes a los modeladores
de ecosistemas en términos de vinculos inexplora-
dos y rasgos probados para identificar diferentes
calidades de sitio para los distintos requerimientos
de las multiples especies forestales.

2. Factores edéficos

El suelo es uno de los sistemas més variados y com-
plejos del medio natural (Yang et al., 2017), com-
pone la base fundamental del universo ecosisté-
mico terrestre y es parte de un sin fin de reacciones
de conformacién y descomposicion de compuestos
quimicos, que interviene en los ciclos naturales de
nutrientes y agua (Rajakaruna et al., 2026). Sin em-
bargo, este puede modificarse considerablemente,
segun la topografia, el material parental, la dispo-
nibilidad de agua o la biodiversidad de flora y fauna
(Jim, 2021; Ba¢maga et al., 2022). El suelo forestal
presenta una funcidon geoquimica y es un factor sig-
nificativo en el intercambio de materia entre la
vegetacion, el suelo y la atmosfera. Comportandose
como un abono organico natural rico en todos los
elementos nutritivos en cantidades y proporciones
requeridas por los &rboles del bosque (Martinovic,
2003; Clinton & Owens, 2023). Asimismo, cumple
un papel trascendental en la regulacién de las
condiciones hidroldgicas del suelo, disminuye la
evaporacion y aumenta la infiltracion del agua de la
precipitacion, actuando sobre las relaciones de
temperatura en el suelo (Spoljar et al., 2014).

El suelo forestal se compone por una capa organica
parcialmente descompuesta (mantillo) de hasta 30
cm de espesor, junto con la hojarasca, constituye el
limite entre la atmdsfera y el suelo mineral (Fu et al.,
2026). El mantillo consta de dos capas distintas, una
capa superior de fermentacion (F) y una capa infe-
rior de humus (H), pero no incluye la capa de hoja-
rasca. Las capas F y H son gradientes de descom-
posicion. La capa F se compone de particulas orga-
nicas ligeramente descompuestas cuyos origenes
siguen siendo reconocibles, mientras que las parti-
culas de la capa inferior H estdn mas descompues-
tas y sus origenes ya no son discernibles (Keith et
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al., 2010a; Keith et al., 2010b). Esta hojarasca fores-
tal, se comporta como capa esponjosa, que pro-
tege de la precipitacion al suelo mineral, controla el
impacto de las salpicaduras de lluvia y reduce, re-
trasa o, a menudo, elimina el flujo superficial y la
erosion del suelo del bosque (Neris et al., 2013;
Zhao et al., 2019). También se ha descrito que, las
tasas de cambios de la hojarasca forestal influyen
en el ciclo hidrolégico, regulando los procesos de
intercepcion del dosel, evaporacion y transpiracion
(evapotranspiracion) e infiltracion (Liu et al., 2016;
Zhao et al., 2019). Diversos estudios han corrobo-
rado que el incremento de la hojarasca forestal
facilita el transporte a gran escala de vapor de agua
y promueve la precipitacion a escala regional y glo-
bal, creando la hojarasca forestal impactos positivos
en el ciclo hidrolégico (Jiang & Liang, 2013; Zhang
et al., 2015). Estudios de Jourgholami et al. (2021)
demostraron que a mayores niveles de mantillo
mejoraron moderadamente las propiedades fisico-
quimicas, bioldgicas y microbianas del suelo, asi
como la actividad enzimatica, después de opera-
ciones mecanizadas durante un perfodo de cuatro
afios.

2.1.  Propiedades fisicas del suelo

Estas propiedades influyen en los procesos a macro
y microescala, incluso el crecimiento radicular, la
aireacion, la compactacion, la absorcion de agua 'y
nutrientes, la contaminacion del agua superficial y
subterranea, la erosion vy los flujos de agua, calor y
gas (Blanco-Canqui, 2017).

211 Material parental (MPar)

La composicién mineral de los afloramientos roco-
s0s, junto con la variedad de plantas y los microor-
ganismos del suelo, constituyen los elementos fun-
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damentales del ciclo energético del ecosistema
(Babur, 2024). La roca madre del suelo es un factor
fundamental que influye en la formacién, composi-
cion y fertilidad del suelo, siendo del mismo modo
la principal fuente de minerales y nutrientes que de-
terminan las propiedades del suelo (granulometria,
estructura, composicidn quimica, etc.), p. €j. el suelo
profundamente meteorizado que se desarrollaron
a partir del basalto contiene ~40% mas arcillay >
11% Fe>Os que el suelo que se desarrollaron a partir
del granito, y diferentes en propiedades quimicas
(pH, CIC, OC%, N%, etc.) (Tamiru et al., 2024). Las
caracteristicas de la roca madre determinan la ve-
locidad de meteorizacion y la capacidad de drenaje
del suelo, factores que son esenciales para la
productividad y la sostenibilidad de los ecosistemas,
asimismo, influye en la idoneidad del terreno, el
riesgo de erosion vy las diferencias en la cobertura
vegetal (Vijayakumar et al., 2025). Se ha descrito
también que la mayor capacidad de crecimiento de
las plantas y la retencion de carbono del suelo
proveniente de roca calcérea, indican que tiene una
alta biomasa y actividad microbiana (Babur, 2024).
Por otro lado, se ha reportado que, las diferencias
en los niveles de P disponible entre los usos del
suelo agroforestales y agricolas pueden verse
influenciadas por variaciones en el material parental
(Tamiru et al., 2024).

2.12. Agua en el suelo (ASu)

Las especies vegetales obtienen el agua del suelo
por intermedio de su sistema radicular. Este se en-
cuentra en estado liquido o vapor. El ASu es el com-
ponente mas significativo del mismo, puesto que es
el medio de donde las raices absorben compuestos
minerales y organicos, asimismo, influye en la acti-
vacion de varias enzimas y procesos metabolicos.

Sitio forestal

] Y v v
Factores N Factores
del suelo Factores :
forestal
\ v v v v
. Propiedades Propiedades Temperatura maxima (Tmax), Altitud (Alt),
Propiedades quimicas biolégicas Temperatura minima (Tmin), Latitud (Lat),
fisicas Tenper%‘:aa rew:eg\i,a ((Lr:;’d). Pendiente (Pend),
\mecac reative &t Aspecto (ASPT) u
- — Radiacion solar (Rads), on'::gcit(‘m (Or%')
\J v v v v v ., Precipitacion (PP), Posicién (Pos) '
3 5 . 5 Presion de vapor de agua (VH20),
Material parental (MPar), Carbono (C), Bacterias Velocidad de viento (VVt)
Agua en el suelo (ASu), Capacidad de intercambio Azufre (S), Boro (B),
Densidad aparente (Da), catiénico (CIC), Calcio (Ca), Cobre (Cu), v
Conductividad eléctrica (CE), Materia organica (MO), Fésforo (P), Cloro (Cl), Ectomicorricicos (EcM),
Estructura del suelo (Ets), _ A, Magnesio (Mg), Hierro (Fe), 7 h
Evaporacién (EVP), Salinidad (SLD) Nitrégeno (N), Manganeso (Mn), EcteNn ubuumsfgz:ig:’(‘g'ekd)
Humedad del suelo (Hs), Potasio (K) Molibdeno (Mo), Arbutoide (AbM),
Porosidad (Po), Niguel (Ni), Ericoide (EM)
Profundidad del suelo (PrS), Zinc (Zn)

Temperatura del suelo (Ts),
Textura del suelo (TxS)

Figura 1. Factores de la calidad del sitio forestal que influyen en el crecimiento y desarrollo de las especies forestales.
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Afecta directa o indirectamente en los procesos
morfolégicos, fisiolégicos y anatdmicos de las rai-
ces. Cuando las raices absorben el agua, ésta es
trasladada a la arquitectura de la planta. El ASu se
encuentra en distintas formas, siendo la fuente pri-
mordial la lluvia. La cantidad total de ASu se deno-
mina holard, la cantidad de agua disponible para
las plantas chesard y el agua que no puede ser ab-
sorbida por las plantas echard (Ghildiyal, 2021).

2.1.3. Densidad aparente (Da)

La densidad se define como la masa por unidad de
volumen. Los suelos forestales son més porosos y
tienen una densidad aparente menor que los suelos
cultivados. La Da es una propiedad fisica impor-
tante. Es necesaria para convertir los datos quimi-
cos del suelo, expresados habitualmente como
concentraciones masicas, en cantidades por unidad
de superficie o unidad de volumen. Al ser un indice
de compactacion del suelo, este afecta a la produc-
tividad del lugar y al crecimiento de los arboles
(Osman, 2013). Reduce la capacidad de elongacion
de las raices (la impedancia mecénica >2 MPa es
suficiente para inhibir la elongacién de la raiz, asf
como el brotamiento de raices axilares y laterales)
(Goebes et al, 2019), afecta la conductividad hi-
draulica del suelo, la capacidad de almacenamiento
de agua del suelo, la difusividad y permeabilidad de
los gases, el ciclo de nutrientes y el habitat de los
organismos del suelo (Strock et al., 2022).

2.14. Conductividad eléctrica (CE)

La conductividad eléctrica es un pardmetro quimico
importante para describir la sal soluble y la salinidad
del suelo (Adhikari et al., 2011; Siqueira et al., 2014;
de Assis Silva et al., 2021), en ese sentido la CE se
utiliza en la clasificaciéon de suelos en categorias sa-
linas y no salinas (Osman, 2013), se relacionada es-
trechamente con la presién osmética del suelo, en
ese sentido, @ mayor presion osmotica, mayor es-
fuerzo de las raices para obtener agua (Corwin &
Yemoto, 2020).

2.1.5.  Estructura del suelo (EstS)

La estructura del suelo no es estatica, puesto que
estd en cambios continuos debido a una amplia
gama de impulsores bidticos y abiodticos (Diel et al.,
2019). La EstS es la disposicion de las particulas del
suelo en unidades de diferentes tamafios y formas
(Osman, 2013). Depende de la densidad aparente,
la materia orgénica de suelos (MOS) y el contenido
de arcilla (Diel et al., 2019). También es un indicador
significativo del estado ecoldgico del suelo, debido
a que controla muchas de las funciones ecosistémi-
cas del suelo y es moldeada por ellas (Rabot et al.,
2018). Precisa las vias de flujos de agua y nutrientes
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(Kohne et al., 2009), asi como da forma a microha-
bitats en el suelo (Bottinelli et al., 2015).

2.1.6.  Evaporacion (Evp)

La evaporacion del suelo influye significativamente
en la particion del flujo de energia de las superficies
con la vegetacion parcial, y como consecuencia fi-
nal afecta la transpiracién de las plantas (Kustas,
2020). La Evp resulta de la difusion del agua hacia
la superficie del suelo (evaporacion del suelo) o de
los patrones de las precipitaciones, asi como de las
caracteristicas estructurales del ecosistema forestal
(intercepcion) dominada por factores fisicos
(Qubaja et al., 2020), de la calidad del suelo, como
el contenido de arcilla, la composicién mineral y la
estructura (Yang et al., 2021), por lo tanto, afecta la
cantidad de agua disponible para las plantas (Di et
al., 2019).

2.1.7. Humedad del suelo (Hs)

La humedad del suelo establece la cantidad de
agua del suelo disponible para la transpiracion
(Wang et al., 2019), es una variable critica que ejerce
un control importante sobre el transporte de masa
y el intercambio de energia en la superficie del
suelo (Martinez et al., 2021). Ejerce influencia sobre
la conductividad térmica del suelo (Malek et al,
2021). También juega un papel significativo en la
variacion espacial de los almacenamientos de hoja-
rasca en los habitats ocupados por especies cadu-
cifolias y perennes (Wang et al,, 2019), y esta rela-
cionado con la estructura de bacterias y hongos ac-
tivos, asf como, la comunidad fungica (Romanowicz
et al., 2016). En el proceso de la sucesion forestal,
este factor interviene en la germinacion de las se-
millas y el crecimiento de las plantulas, lo mismo
ocurre, durante las primeras etapas de la foresta-
cion (Ma et al., 2020).

2.1.8.  Porosidad (Po)

La porosidad del suelo (espacios entre las particulas
del suelo) afade informacién fisica del suelo. Este
factor proporciona informacion textural y estructu-
ral, determinando la aireacion del suelo y su capa-
cidad de retencién de agua (Bueis et al., 2016). Las
especies forestales que crecen en suelos gruesos
pierden méas humedad y conductividad con poten-
ciales hidricos que los suelos finos. Esto sucede a
que las fuerzas capilares que retienen el agua en los
espacios porosos mas grandes son mas débiles.
Asimismo, bajo ese mismo escenario (espacios po-
rosos mas grandes), un arbol es tolerante a la se-
quia, debido a la aplicacién de fertilizantes, esto su-
cede a que el fertilizante por lo general disminuye
la relacion entre el area de la raiz y la hoja (Burley
et al., 2004).
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2.19. Profundidad del suelo (PrS)

La disponibilidad de agua y nutrientes depende en
gran medida de la profundidad del suelo (Bordron
et al., 2019). Investigaciones recientes, reportan que
los componentes estables del suelo como: textura,
distribucion del tamafio de grano, composicidon mi-
neralégica y las caracteristicas dindmicas como:
contenido de nutrientes o el pH del suelo o el con-
tenido de humus y saturacion de bases; varian de
acuerdo con las distintas profundidades y segun el
tipo de ecosistema. Tal es asi que, el K* y el efecto
CIC se correlacionan positivamente entre 0 cmy 20
cm, pero negativamente con profundidades de 20
cm a 50 cm. Sin embargo, la correlacion entre el K*
y la saturaciéon de bases no cambia con la
profundidad (Goebes et al., 2019). Esta variacion
hace complicado determinar cuél es la PrS mas
adecuado para el crecimiento y desarrollo de las
especies forestales, en ese sentido, se ha propuesto
el criterio de profundidad critica del suelo (PCS) que
define su limite inferior como la profundidad
méxima de muestreo para obtener resultados
optimos (Goebes et al., 2019). Goebes et al. (2019)
describen que la profundidad critica del suelo para
las especies Castanopsis eyrei Tutch. y Schima
superba Gardner & Champ. en la Reserva Natural
Nacional de Gutianshan, provincia de Zhejiang (R.P.
China), es de 0 cm a 16 cm. Explican que en los
primeros 16 c¢cm de profundidad, existe
interrelaciones més fuertes entre las propiedades
estables y dinamicas del suelo, que influye mas en
la productividad y el ensamblaje de la comunidad.
Sin embargo, esta PCS no debe tomarse como una
generalidad para los diferentes ecosistemas fores-
tales, debido a que estos presentan sus propias ca-
racteristicas. Considerando esto, se ha demostrado
que la PrS no afecta al pH y la CIC en bosques na-
turales de Pinus densiflora Siebold & Zucc. y
Quercus serrata Murray (Han et al., 2019).

Otras evaluaciones en plantaciones de Eucalyptus
grandis W. Hill demostraron un grado de especiali-
zacion de las raices finas basado en la PrS (Bordron
et al,, 2019), algo similar a la respuesta de Fraxinus
excelsior L., Fagus sylvatica L.y Hacer pseudoplata-
nus L. que tienen la capacidad de modificar su ab-
sorcion de agua a zonas méas profundas del suelo,
cuando la disponibilidad de agua de la capa supe-
rior del suelo ha disminuido (Brinkmann et al., 2019).
Mientras que, las raices finas de £. grandis jovenes
mostraron tasas de absorcion potencial contrastan-
tes con la profundidad del suelo dependiendo de
los nutrientes absorbidos (Bordron et al., 2019). Bajo
este enfoque, Serrada-Hierro (2011) propone la ca-
tegorizacion de la profundidad en relacién con la
posibilidad de presencia y capacidad de creci-
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miento de especies forestales, como se detalla en
el Tabla 1.

Tabla 1
Categorizacion de la profundidad del suelo
Profundidad Calificacién
>90 cm Muy mala
60 a 90 cm Alta
30a60cm Mediana
<30 cm Escasa

2.1.10. Temperatura del suelo (Ts)

La temperatura del suelo influye sobre las variacio-
nes en la altura de los arboles, la longitud de la
copa, el ancho de la copa v el indice de area foliar
de Abies spectabilis (D.Don) Mirb. y Betula utilis
D.Don (Mller et al., 2016). Del mismo modo, ejerce
efectos sobre el nimero total de traqueidas del
"abeto balsdmico” Abies balsamea (L.) Mill. (Chen et
al., 2019), observaciones de Lupi et al. (2012) regis-
traron que el incremento de la Ts favorece con el
inicio mas prematuro de la formacién de madera
de "abeto negro” Picea mariana Britton, Sterns y
Poggenb.) en Quebec (Canada). Asi como en el
inicio del crecimiento primaveral al alterar la dispo-
nibilidad de agua y nutrientes (Mller et al., 2016).
Por otro lado, se describe que el calentamiento del
suelo disminuye los contenidos de L, pH, cal, N to-
tal, Ca*, Mg, K'y CIC, ocasionando también un in-
cremento de la arena (A), de la estabilidad de agre-
gados y de la conductividad eléctrica, asi como un
aumento parcial del K* y P (Osman, 2013).

2.1.1. Textura del suelo (TxS)

La textura del suelo ejerce un efecto directo en la
capacidad de retencion de agua, CIC, la capacidad
de produccion y las variaciones de pérdida de N
(Lund et al., 2001) y presenta multiples aplicaciones
como, en la simulacidon de procesos de agua vy
energia de la superficie terrestre y calculos de ener-
gia geotérmica (Malek et al., 2021). La presencia de
una mayor capacidad de agua disponible de los
suelos, se relacionan con las clases texturales franco
arenoso Y arcilloso, esto se debe al contenido favo-
rable de poros de mediano y pequefio tamafio en
las clases texturales finas (Pekec et al., 2013).

2.2. Propiedades quimicas del suelo

Las particulas inorganicas del suelo contienen nu-
trientes cationicos tales como K, Na, Ca, Mg, Mn,
Zn y Cu, mientras que las particulas organicas de
esta fase proveen la principal reserva de N, y en una
extension algo menor de P y S (Mengel & Kirkby,
2001). A continuacion, se detallan algunos de ellos.

2.2.1. Carbono (C)
La concentracion de C en el suelo se encuentra
fuertemente relacionado con la temperatura y la al-
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titud (Ma & Chang, 2019). A nivel mundial, la vege-
tacion y los suelos forestales contienen alrededor
de 1146 petagramos de C, alrededor del 37% de
este C se alojan en bosques de latitudes bajas, el
14% en latitudes medias y el 49% en latitudes altas.
Més de dos tercios de C en los ecosistemas fores-
tales esté contenido en suelos y depdsitos de turba
asociados (Quinteros-Gémez et al., 2021; Beaulne
et al., 2021). Por otro lado, las reservas de C de la
hojarasca se depositan a partir del follaje de las es-
pecies forestales, conformando asimismo la capa
del horizonte de la MO del suelo, que contiene
aproximadamente el 18% del carbono orgénico del
reservorio del suelo - COS (Bleam, 2017). En este
sentido, se puede intuir que la fuente continua de
reserva de COS puede ser afectada por la fluctua-
cion de la masa de hojarasca (Wang et al., 2019).
Evaluaciones en bosques de Rajasthan (India), evi-
denciaron que la reserva de C del suelo presenta
mayor concentracion en la capa del suelo de 0 cm
a 30 cm (Singh et al., 2022). Estudios recientes,
relacionan la concentraciéon de COS con el tipo de
especies forestales, en los bosques templados en la
Reserva de la Montafia Baihua (China) se evidencio
que el bosque de “abedul” Betula dahurica Pall.
tienen la capacidad de aumentar y acumular C en
el suelo, en comparacion que los bosques de “pino”
Pinus tabuliformis Carriere y "alerce” Larix principis-
rupprechtii mayr (Liang et al., 2021).

Es conocido que, aunque la asimilacion fotosinté-
tica de C sucede sélo con la luz, los procesos de
crecimiento y sustento que demandan C acontecen
durante todo el ciclo dia-noche (Walter & Schurr,
2005; Nozue & Maloof, 2006). Los productos inme-
diatos de la asimilacion fotosintética del C se divi-
den en sacarosa (inmediatamente disponible para
el crecimiento) y almidén, que se acumula en las
hojas durante el dia. Por la noche, el almidén se
descompone para producir sacarosa (Smith & Stitt,
2007).

La mayor parte del C utilizado por las plantas no es
asimilada en lugares fijos, sino que se transporta a
otras regiones metabdlicamente activas. Este trans-
porte tiene lugar en el floema, que forma parte del
sistema vascular, y traslada los carbohidratos desde
la fotosintesis y los érganos de almacenamiento
(fuentes) hasta las zonas de crecimiento activo y
metabolismo (sumideros). Dado que el transporte
de carbono esta influenciado tanto por las activida-
des de las fuentes como de los sumideros, puede
integrar los cambios que se producen en toda la
planta y, por tanto, puede afectar a todo, desde el
crecimiento vy la distribucién hasta la defensa y la
reproduccién (Conti & Diaz, 2013; Savage et al.,
2016), p. €j. los tejidos lesionados e infectados
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suelen recibir grandes cantidades de carbono del
floema, una respuesta que puede estar estimulada
por la descomposicion enzimatica de los azlcares
(Berger et al., 2007; Savage et al., 2016).

Los arboles deben soportar periodos de estrés aso-
ciados a acontecimientos previsibles (la estacionali-
dad) e imprevisibles (la sequia y los herbivoros); que
requieren cambios en la asignacion y el uso de re-
cursos para sobrevivir. Por ello, desde los carbohi-
dratos hasta los terpenos, el carbono (C) es la es-
pina dorsal quimica de muchos recursos funda-
mentales en el funcionamiento de las plantas (Ma
et al,, 2020; Prats & Furze, 2023). La asignacion del
carbono (C) almacenado es clave para la supervi-
vencia de los arboles en condiciones adversas,
como el cierre de las copas seguido de la sombra
de arboles vecinos altos, o el rebrote satisfactorio
tras dafios graves como los causados por el viento
(Klein et al., 2016).

La concentracion de C varia en toda la estructura
del arbol, asf los tallos de Pinus pinaster Aiton pre-
sentan concentraciones de C més altas que en sus
raices (Bert & Danjon, 2006). Del mismo modo se
reportaron oscilaciones de contenidos de C entre el
48.4% en las raices y el 50.1% en los érganos repro-
ductivos (Ma et al., 2020). Otros reportes, anotan
que la asignacion de carbono (C) a las raices finas
constituye de hasta el 30% (Hirata et al.,, 2026) al
67% de la produccion primaria neta anual
(Matamala et al., 2003).

2.2.2. Capacidad de intercambio catiénico (CIC)

En las especies vegetales la CIC difieren considera-
blemente, mejor dicho, en el nimero de sitios de
intercambio de cationes (aniones fijos; R-COO), si-
tuados en las paredes celulares. Sin embargo, la CIC
de suelos, es un valor que indica la capacidad del
suelo para retener nutrientes catiénicos, y los abun-
dantes cationes del suelo evitan la lixiviacion
(Unanaonwi, 2011; Emamgolizadeh et al., 2015). Los
suelos arenosos con reducida MO presentan una
CIC baja, lo que conlleva a que el suelo sea capaz
de retener sélo una minima cantidad de nutrientes
aplicados en la fertilizacion (Emamgolizadeh et al.,
2015). Sin embargo, los suelos arcillosos con alta
MO presentan una CIC mucho mayor para retener
cationes (Unanaonwi, 2011). La CIC puede afectar
indirectamente a la velocidad y selectividad de la
entrada de iones en las células de la raiz y a los mo-
vimientos apoplésticos de iones. Se ha mencionado
que esto podria explicar la correlaciéon positiva en-
tre la CIC de la raiz y la relacion entre la concentra-
cion de Ca?* y K* en diferentes especies de plantas
(Mattos et al.,, 2020). Se ha demostrado que el in-
cremento del rendimiento de la goma de Acacia
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senegal (L.) Britton, en plantaciones del Norte de
Guinea (Nigeria), se relaciona con el incremento del
53% basado en el aumento de la CIC del suelo
(Unanaonwi, 2011).

2.2.3. Materia organica (MO)

La MO es de vital importancia ecoldgica puesto que
influye en la salud del suelo, en la productividad
ecosistémica, afecta a la calidad del clima, en las
propiedades fisicas, quimicas y bioldgicas del suelo,
incluida la agregacion del suelo, el intercambio iénico
y la circulacion de nutrientes (Osman, 2013). Los
desperdicios vegetales (hojarasca, los tallos, las
cortezas, las flores, los frutos y troncos) son la
primordial fuente de materia organica del suelo - MOS
(Osman, 2013; Wang et al., 2019).

La MOS se constituye de tres fracciones fundamen-
talmente: residuos frescos no descompuestos, ma-
teriales en descomposicion y parcialmente des-
compuestos, y un producto altamente descompuesto
y estable (Osman, 2013). Otra fuente importante de
MO es la senescencia y muerte de las raices finas. Es
asf que los arboles reabsorben los nutrientes minerales
de las raices senescentes en el suelo (Niinemets &
Ostonen, 2021). Estudios de calidad de sitio de
Cinchona pubescens Vahl. en el bosque montano La
Palma, Chota (Perl), reportan la existencia de
asociaciones medias entre la MO y la altura de esta
especie (Rufasto-Peralta et al, 2023).

2.24. pH

El pH del suelo administra multiples interacciones
quimicas entre planta-suelo, especialmente la dis-
ponibilidad de micronutrientes e iones toxicos, debido
a suinfluencia en la solubilidad (Offord et al., 2014). Por
ende, interviene en la fertilidad del suelo. El valor de
pH varfa dinamicamente segun factores como el
material original y la meteorizacion (FazekaSova et al.,
2013; Song et al, 2020). Sin embargo, se debe
observar atentamente el ajuste de la reaccion del suelo
(Tabla 2). En suelos con pH que estan por debajo de
5.5, debido a la liberacion de iones de aluminio y sus
efectos tdxicos en las plantas (FazekaSova et al., 2013),
a pH bajos, incrementa la disponibilidad de Fe, Mn, Cu
y Zn, Al'y Mn, mientras que, a pH alto, estos suelos
presentan mayor cantidad de Cr, Co, Ni, Fe y Mg;

Tabla 2
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asimismo, con un déficit de N, P, K'y Ca (Atwell et al,,
2003). El pH en relacién con la CIC, influyen en la
formacion de comunidades microbianas del suelo
(Romanowicz et al, 2016; Lopes et al, 2027). Un
estudio reciente reportd que la concentracion de Zn,
Se, Co, Cr y Mo en hongos forestales estad deter-
minado por el pH acido del suelo (Stojek et al,, 2024).

2.2.5. Salinidad (SLD)

Los suelos salinos presentan una demasia de sales
solubles como cloruros y sulfatos de Na, K, Ca'y Mg,
con presencia 0 no de nitratos, carbonatos, bicar-
bonatos y boratos. La concentracién de sales en los
extractos de saturacion del suelo es proporcional a su
conductividad eléctrica (Osman, 2013). El estrés
abidtico provocado por periodos de sequia por
mucho tiempo ocasiona una reducciéon del potencial
hidrico del suelo, y como consecuencia de ello,
aumenta la cantidad de sales en el suelo (Garcia et al.,
2019). Los arboles son afectados por la salinidad del
suelo por dos motivos: 1). Disminucidn de la absorcion
de agua debido a la reduccion del potencial osmético
y 2). Efectos especfficos de los iones. Para superar
estos desequilibrios, las plantas exhiben princi-
palmente diferentes mecanismos de tolerancia
fisiologica. Como se describe en suelos salinos,
calcéreos y metaliferos las plantas pueden: 1). Excluir
nutrientes a nivel radicular; 2). Secuestrar y acumular
el exceso de nutrientes en dérganos subterrdneos,
restringiendo asf su translocacion a las partes aéreas
de la planta; o 3). translocar el exceso de elementos a
los brotes, lo que requiere tolerar altas
concentraciones de estos elementos en las partes
aéreas de la planta (Cera et al,, 2023).

El agua no se traslada hacia el interior de la planta e
incluso podria moverse osméticamente desde las
células al suelo con un contenido elevado de sal, este
aumento tiende a atraer el agua hacia la solucion
salina (Osman, 2013), lo que ocasiona deshidratacion
por pérdida de agua y nutrientes, por no poder
absorber agua (estrés osmotico). Ocasionando la
reduccion de variables estructurales como la altura de
los arboles, el DAP, el area basal del rodal, el area
foliar, los nutrientes, el crecimiento v la productividad,
lo que en Ultima instancia reduce la calidad del sitio
(Ahmed et al., 2022).

Categorias de pH e iones preponderantes en la solucién del suelo en distintos tipos de suelo

Tipos de suelos Rango de pH lones preponderantes en la solucién del suelo
Suelos forestales sodicos 8,5-10,0 Na*, Ca®*, Cl, HCO5"

Suelos forestales calcareos 7.5-8,0 Ca’*, Mg?*, K*, Na*, CO5%", NO3

Suelos forestales tropicales 4,0-6,0 Ca**, Mg®, K*, AI(OH);*, H*, Cos*, NO3’, SO~
Suelos forestales de manglares 7,0-8,0 Ca**, Mg®, K*, Na*, CI, HCO5', Cos”, NO37, SO
Suelos forestales templados 30-50 Ca**, Mg®, K*, Al(OH);*, H*, Cos*, NO3’, SO~
Suelos de turba 3,5-45 H*, Fe?*, APR*, COs*

Suelos forestales &cidos costeros de sulfato 2,0-4,0 H*, Fe*, Fe’*, AP*, SO~
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El avance de la genética ha permitido determinar
genes resistentes a la salinidad en especies foresta-
les, tal como el gen NHX en Populus euphratica
Olivier (Ye et al.,, 2009), Eucalyptus globulus Labill.
(Baltierra et al., 2013), Populus euphratica Olivier
(Meng & Wu, 2018) vy Eucalyptus grandis W. Hill
(Garcia et al., 2019).

2.2.6. Macronutrientes

Son nutrientes requeridos por las plantas en canti-
dades més significativas, estos son: Azufre (S), Cal-
cio (Ca), Fésforo (P), Magnesio (Mg), Nitrogeno (N)
y Potasio (K) (Bulya et al., 2023). Se ha reportado
que, en los tejidos de ramas, el tronco y las raices,
la concentracion de los elementos principales siguié
el orden de  concentracibn  siguiente
K>N>Mg>Ca>P, mientras que en las hojas fue
N>K>Mg>Ca>P. La mayor absorcién total de nu-
trientes por hectarea se produjo en el tronco,
sequido de las ramas, las raices y las hojas. De la
absorcion total de nutrientes de 6167.7 kg/ha, las
contribuciones de varios nutrientes fueron N
(2010.6 t ha™), P (196.3 t ha™), K (2123.8 kg ha™), Ca
(832 kg ha™ y Mg (1005 kg ha™") (Shanmughavel et
al., 2001).

2.2.6.1. Azufre (S)

El azufre es fundamental en el crecimiento y desa-
rrollo de las plantas; el sulfato (SO427) es el recurso
inorganico que contiene S en condiciones natura-
les. Es el macronutriente encargado de controlar las
respuestas de las especies a los metales pesados
toxicos (Ma et al., 2018; Zenda et al., 2021). Ocu-
pando el cuarto lugar después del N, P y K, con un
contenido total de S en los tejidos vegetales que
oscila entre el 0.3% y el 7.6%. Especificamente, el S
es un componente de los aminoacidos cisteina
(Cys) y metionina (Met), que son esenciales para la
estructura primaria de las proteinas y la funcién en-
zimética (Hell et al., 2008; Kow & Nabwami, 2015;
Zenda et al., 2021). También, es un componente de
los oligopéptidos (glutation; GSH), vitaminas y co-
factores (Zenda et al.,, 2021; Khanzada et al., 2022).
Se reportan la existencia de metabolitos secunda-
rios que contienen S como glucdsidos, estos son un
derivado de aminoacidos y se han informado alre-
dedor de 120 estructuras moleculares (Hopkins et
al., 2009). Es un compuesto clave en clorofila. Por
ende, S desempefia un papel fundamental en la
funcion catalitica o electroquimica de las biomolé-
culas en las células (Mazid et al., 2011, Mazid et al.,
2011). Los suelos concentran formas inorgénicas y
organicas de S. En los suelos salinos y sédicos pre-
valecen las sales inorganicas. En ambientes aerobi-
cos, el S inorganico se encuentra especialmente
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como sulfato (SO42), siendo esta la manera como
las especies absorben mayores fragmentos del S.
Asimismo, las especies pueden adsorber S de la at-
mosfera, donde se presenta como SO42 y HxS
(Maathuis, 2009). Los genes que codifican los trans-
portadores de sulfato, de los grupos 1, 2y 4 (SIST1.7,
SIST1.2, SIST2.1, SIST2.2 y SIST4.7) estan controladas
por SULTR en plantas (Zuchi et al,, 2015), y estan
involucrados en la absorcién de sulfato por las rai-
ces, en particular, en condiciones limitadas de S
(Barberon et al., 2008). Se ha registrado que un alto
suministro de S estimula la tolerancia y bioacumu-
lacién de Pb y reduce su toxicidad en Populus sp.,
P. canescens (Aiton) Sm. y P. nigra L. (C. Ma et al.,
2018); (Shi et al., 2022).

2.2.6.2. Calcio (Ca)

El calcio es un cation divalente relativamente
grande con un radio iénico hidratado de 0,412 nm
y una energia de hidratacion de 1577 J mol™. Una
gran cantidad suele estar capturado en las vacuo-
las. La totalidad de sus funciones como compo-
nente estructural o regulador de las macromolécu-
las, se relacionan con la propiedad de coordinacion,
por ende, suministra enlaces moleculares estables
pero reversibles (Marschner, 2013). Las especies fo-
restales, ejecutan la sefializacion de calcio (Ca®*)
para organizar las respuestas adaptativas de las
plantas. Las proteinas quinasas dependientes de Ca
estdn ampliamente involucradas en la regulacion
de diferentes estimulos de estrés bidtico y abiotico
(Zhang et al., 2022).

Cumple una funcién estructural en la pared celular,
ocasionando una resistencia de las plantas a las en-
fermedades al aumentar las caracteristicas anato-
micas (Mattos et al., 2020). Es vital en el transporte
de la savia o el latex a la pared celular, donde se
retiene y puede fluir en forma liquida durante la go-
mosis (Unanaonwi, 2011). Evaluaciones de la eficien-
cia en el uso del agua de Pinus tabuliformis Carriere,
Quercus mongolica Fisch. ex Turcz. y Platycladus
orientalis (L.) Franco, reflejan una relacion positiva
con el Ca del suelo, encontrandose, un estrecho
ajuste entre la absorcién de agua y Ca (Yin et al,
2022).

2.2.6.3. Fosforo (P)

La disponibilidad de P es imprescindible en el cre-
cimiento de las plantas y la produccion de biomasa.
Curiosamente, inclusive si las cantidades de P en el
suelo son elevadas, las raices sélo asimilan una por-
cion muy reducida de este elemento, representado
por iones de fosfato libres (Pi) en el suelo (Plassard,
2018). EI P tiene una participacion central en la ma-
yoria de los procesos fisioldgicos y metabdlicos
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como: el almacenamiento de energia celular, la fun-
cion estructural molecular, tales como los acidos
nucleicos (ADN y ARN), enzimas, fosfoproteinas y
fosfolipidos (Netzer et al., 2017; Plassard, 2018). Asf
como, en las reacciones de fosforilacion y desfosfo-
rilacién en las células vegetales, necesarias para el
crecimiento normal y la produccion de frutos
(Mattos et al., 2020).

Primordialmente, las plantas absorben formas inor-
génicas de P (HPO4*~ o H,PO4~ ) (Zhang et al,
2019). Mientras que el fosfato (PO,>7) interviene en
la formacién de aceites, almidones, azlcares y latex
(Unanaonwi, 2011). En ecosistemas forestales, exis-
ten deficiencias de P, ante esto los &rboles han
desarrollado estrategias para absorber este ele-
mento: 1). Incrementan la asimilacion de P variando
la arquitectura y las propiedades de las raices, 2).
Removilizar P de hojas senescentes para limitar la
pérdida de Pi, 3). Fomentan la acumulacién de P
cuando la disponibilidad de Pi es alta y reciclan es-
tas reservas cuando la disponibilidad de Pi es baja
y el requerimiento de la planta es elevada y, 4). For-
man simbiosis con micorrizas (Niederberger et al.,
2017; Plassard, 2018). En este Ultimo, se puede refe-
rir a hongos ectendomicorrizas (EeM) que efectdan
la liberacion de Pi del P mineral insoluble a traves
de la excrecion de aniones orgénicos de bajo peso
molecular como el oxalato (Plassard & Dell, 2010).
Por lo tanto, P influye significativamente en la diver-
sidad fungica del suelo (Song et al., 2020).

2.2.6.4. Magnesio (Mg)

El contenido de Mg en la mayorfa de los suelos esta
generalmente en el rango de 0.05% para suelos
arenosos y 0.5% para suelos arcillosos. Niveles mas
altos se encuentran en suelos arcillosos, debido a
que Mg se encuentra como minerales ferromagne-
sianos, relativamente facil meteorizables como la
biotita, serpentina, hornblenda y olivina (Mengel &
Kirkby, 2001). Es primordial para la clorofila y tras-
cendental cofactor de varias enzimas.

Del mismo modo, cumple una funcién notoria en la
carga del floema al proporcionar el transporte de
carbohidratos desde el mesofilo foliar a las células
compafieras y al tejido vascular (Mattos et al.,
2020). Se ha evaluado en cftricos, que el factor de
transferencia de Mg, evidencié que, frente a una in-
suficiencia de Mg, se optimizé la traslocacion de Mg
de los 6rganos principales a los érganos secunda-
rios, lo que se correlaciona con la distribucion sub-
celular y las formas quimicas de Mg (Xu et al., 2022).
Siendo absorbidas por las plantas en cantidades
mas bajas que el Ca’* o K*, en los tejidos vegetales
constituye la materia seca con 0.5% (Mengel &
Kirkby, 2001; Ahmed et al., 2023).
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2.2.6.5.Nitrégeno (N)

El nitrdgeno disponible para las especies de la ma-
yoria de los ecosistemas forestales es la consecuen-
cia de la degradacion bioldgica de la materia orga-
nica, que incrementa al elevarse la temperatura (Ho
et al., 2020). Este proceso se da en dos pasos, amo-
nificacion y nitrificacion (Wang et al., 2016). EI N es
el elemento que es necesario en grandes cantida-
des por las plantas, entre 1% a 5% de la materia
seca total de la planta se constituye de N (Tariq et
al., 2023). Es un componente integral de proteinas,
acidos nucleicos, clorofila, coenzimas, fitohormonas
y metabolitos secundarios (Farhan et al., 2024). Una
red més amplia de metabolismo asociado con N,
comprende 1660 interacciones entre 431genes, 345
factores de transcripcién y 98 promotores (Lebedev
et al,, 2021).

Dado que el metabolismo del N interacttia con una
amplia variedad de procesos celulares diferentes,
esta red también incluye genes que regulan el me-
tabolismo del carbono y las respuestas hormonales.
Su disponibilidad en el suelo forestal es variable en
el tiempo y en el espacio, estando sujeto a las ca-
racteristicas edéaficas como la textura, el pH, la hu-
medad vy la actividad microbiana. Las especies fo-
restales en suelos subtropicales toman el amonio
como fuente de N, seguido de nitrato y la glicina
como N orgénico (Li et al., 2016). En ese sentido, el
N para las raices es un factor decisivo para el creci-
miento y desarrollo de las plantas (Marschner,
2013), asimismo, influye considerablemente en la
composicion de la comunidad bacteriana del suelo
(Song et al., 2020).

La salinidad, juega un papel determinante en la ab-
sorcion de N, reduciendo la concentracion de clo-
rofila, la conductividad hidréulica de las raices, la
transpiracion de las plantas, la adquisicion de Ny el
crecimiento (Mattos et al., 2020). Se ha observado
que, tanto en hojas como en raices, el proceso de
reabsorcion de N se activa durante la senescencia
de estos 6rganos (Wojciechowska et al., 2020). Un
analisis de regresion lineal simple del rendimiento
de goma influenciado por el N en el bosque natural
de Senegalia senegal (L.) Britton [Sin: Acacia senegal
(L) Willd]. en la sabana del Norte de Guinea
(Nigeria), arrojo el modelo de prediccion Log Y(g)=
3.954 + 0.248 LogNt (Cmol kg™ [R? = 0.70, SE
=0.014, n=10], demostrd que este elemento repre-
sentd el 70% de la variacion en el rendimiento de
goma de esta especie (Unanaonwi, 2011).

2.2.6.6. Potasio (K)

El potasio se presenta en cantidades considerable-
mente elevadas en la mayoria de las especies, K
juega un papel central en la economia del agua de
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las plantas, esencialmente a través de la osmorre-
gulacion y el sostenimiento de la turgencia celular
(Erel et al., 2014), en la expansion o elongacion ce-
lular, los movimientos estomaticos de carbohidra-
tos y la activacion de enzimas en la respiracion, en
la fotosintesis y la estabilizacion del pH celular
(Fromm, 2010; Mattos et al., 2020).

La regulacion de la homeostasis intracelular de K*
es fundamental para mediar las respuestas adapta-
tivas de las plantas a una gran gama de estrés abio-
ticos y bidticos, incluida la sequia, la salinidad y es-
trés oxidativo (Anschutz et al., 2014; Erel et al., 2014).
En la formacién de madera, se observan variaciones
en los niveles de K*, que se relacionan significativa-
mente con el ancho radial y el potencial osmético
de la zona cambial, indicando que K también cum-
ple un papel osmotico significativo en el proceso de
expansion de las células cambiales (Fromm, 2010).

2.2.7. Micronutrientes

Son aquellos nutrientes que las plantas necesitan en
menor cantidad, como: Cloruro (Cl), Boro (B), Co-
bre (Cu), Hierro (Fe), Manganeso (Mn), Molibdeno
(Mo), Niquel (Ni) y Zinc (Zn) (Bulya et al., 2023). Los
micronutrientes son componentes estructurales
que favorecen la germinacion, el vigor de las semi-
llas y el crecimiento de los cultivos, asi como activa-
dores de enzimas; por lo tanto, aunque los micro-
nutrientes intervienen en una gama muy reducida
de ambitos, sus deficiencias pueden causar pérdi-
das significativas en la produccion (Gomes-
Machado et al., 2023).

2.2.7.1. Boro (B)

La composicidon quimica y la descomposiciéon de la
hojarasca en relacién con B, y singularmente con el
crecimiento de raices, se encuentra relacionados
con el secuestro de C en los suelos forestales, con
el B soluble en agua caliente y el B relacionado or-
ganicamente en el suelo (Lehto et al., 2010; Turner
et al, 2021). Las cantidades de B en el agua del
suelo son relativamente bajas (Lehto et al., 2010),
como consecuencia de la lixiviacion cuando el pH
del suelo se halla dentro del rango acido, donde el
B prevalece como acido borico (H3BO3), y por la
fuerte adsorciéon del anidn borato (BOH*) a oxihi-
droxidos de hierro y aluminio, minerales arcillosos,
materia organica y carbonato de calcio cuando el
suelo tiene un pH neutro a alcalino (Botelho et al.,
2022).

Se reporta que B se encuentra disponible para los
arboles en el suelo en forma de é&cido borico
(H3BO3), siendo absorbido en el fendmeno de
transpiracion (Mengel & Kirkby, 2001). El B esta in-
volucrado en la estructura, la biosintesis y la lignifi-
cacion de las células vegetales, formando la estruc-
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tura péctica en las paredes celulares primarias, asi-
mismo, es fundamental para el mantenimiento de
la funcionalidad de los vasos vasculares (Lehto et
al., 2010; Wimmer & Eichert, 2013) y aliviar la toxici-
dad del aluminio (Yan et al., 2022). Al B se le atri-
buye como un elemento critico en el manteni-
miento de la salud en plantaciones de pino, no re-
portandose deficiencias en bosques naturales, esto
debido a que las especies han evolucionado en es-
tos ecosistemas con muchos déficits nutricionales.
Se ha estimado que el ingreso anual de B a través
de las precipitaciones oscila entre 3y 29 g ha™ afio”
1, estando correlacionadas con fuentes oceanicas. El
Pinus radiata D.Don requiere al menos 20 mg Kg™'
de B para su crecimiento y desarrollo (Turner et al.,
2021). Evaluaciones en rodales de “picea” Picea
abies (L.) H.Karst. en el Este de Finlandia, se regis-
traron concentraciones de B de 0.9 - 2.4 kg ha™ en-
tre los arboles, la capa organica y la capa de suelo
mineral de 0 - 10 cm. Siendo el total de B contenido
en los arboles entre el 38% al 49% de la cantidad
de este elemento en los rodales (Tamminen et al.,
2012).

La toxicidad del B en especies forestales es poco
comun, pero surge de una variedad de factores,
como aplicacion irregular de fertilizantes de B con
el fin de prevenir la deficiencia de este elemento
(Botelho et al., 2022; Kohli et al., 2023).

La ausencia de B inhibe el crecimiento de las raices,
por ende, disminuye la capacidad de las especies
para absorber nutrientes (Wimmer & Eichert, 2013).
Por otro lado, el incremento de las concentraciones
de compuestos fendlicos en plantas con deficiencia
de By la posible variacion de la concentracion de
lignina, afectan los mecanismos de defensa de las
plantas contra la herbivoria y los patégenos, la libe-
racién de nutrientes y carbono a través de la
descomposicién (Lehto et al., 2010).

2.2.7.2. Cobre (Cu)

Aproximadamente el 50% de los suelos presentan
bajas concentraciones de Cu disponible para las
plantas, siendo la absorcion de Cu por la planta
como la eficiencia en el uso del Cu son esenciales
para la productividad de las especies (Moreira et al.,
2022). En los suelos, el incremento de la concentra-
cioén de Cu se relaciona con la elevada afinidad de
la unién catidnica de Cu'y Zn con otros grupos fun-
cionales reactivos presentes en los componentes de
la fase mineral y orgénica del suelo (Schramel et al.,
2000). Es un compuesto de distintas enzimas, que
se localizan preferentemente en los cloroplastos y
parte de la plastocianina (Gomes-Machado et al,,
2023). Cu presenta una colaboracion positiva en los
procesos metabolicos de las plantas como la respi-
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racion, la fotosintesis, la reproduccién y el metabo-
lismo de los carbohidratos (Kabata, 2011;
Hammerschmitt et al., 2020). La translocacion de
Cu desde las raices a los brotes ocurre a través del
xilema y no es facilmente retranslocado por el
floema (Moreira et al., 2022).

2.2.7.3. Cloro (Cl)

El cloro esta siempre presente en los ecosistemas
forestales, tiene la forma de solucidn acuosa como
el ion monovalente CI'. Sus sales son facilmente so-
lubles, el movimiento del Cl en el suelo es elevado
y su cantidad en el suelo presenta un amplio rango
de variacion y desempefia un papel importante en
la osmorregulacion y el movimiento de los estomas
(Broadley et al., 2012). Una deficiencia de Cl origina
tallos quebradizos y hojas marchitas (Basantes
Morales, 2016).

2.2.7.4. Hierro (Fe)

Pese a la gran cantidad de Fe en los suelos, la baja
solubilidad de los minerales que contienen Fe res-
tringe su disponibilidad en la mayoria de los suelos
((Sisé Terraza et al,, 2016). Se ha reportado que en
las plantas el Fe habitualmente se relaciona con el
S cuando se encuentra unido a proteinas Fe - S, lo
que indica que estos grupos son el mayor sumidero
de Fe dentro de la planta (Balk & Pilon, 2011). Las
plantas han desarrollado dos estrategias diferentes:
la estrategia de reduccion y la estrategia de quela-
cion, para movilizar el Fe (lll) insoluble en la rizés-
fera y transportarlo a través de la membrana plas-
mética (Broadley et al., 2012; Ivanov et al., 2012).

En el xilema, el Fe es transportado a las hojas como
Fe (Ill), probablemente quelado por citrato. En los
arboles el aumento de su capacidad para convertir
el Fe férrico extracelular en Fe ferroso es parte de
una serie de eventos fisioldgicos y morfoldgicos
que actuan en conjunto para lograr niveles internos
apropiados de Fe (Tsai & Schmidt, 2017).

Este mineral participa en muchas rutas metabdlicas
cruciales en las plantas, como la sintesis de clorofila,
la fotosintesis, la respiracion, en el sistema de per-
oxidasa, biosintesis de ARN y hormonas, la fijacion
de N, la asimilacién de sulfatos vy la biosintesis de
clorofila (Broadley et al., 2012; Aksoy et al., 2013).
Los niveles de expresion de genes que codifican
unidades del mecanismo de ganancia de Fe como
FRO2 e IRT1, estan bajo regulacion transcripcional
en condiciones limitadas de Fe, ya que sus niveles
de ARNm incrementan en respuesta al déficit de
este elemento (Vert et al, 2002; Connally et al.,
2002). Se ha reportado, que un déficit de Fe pro-
voca clorosis y redujo el crecimiento de los brotes
de Populus sp. (Chen et al., 2019).
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2.2.7.5. Manganeso (Mn)

El Mn desempefia un papel importante en la elon-
gacion celular, la actividad catalizadora en procesos
enzimaticos, la sintesis de clorofila en la fotosintesis,
mientras que la carencia de Mn inhibe la sintesis de
lipidos 'y metabolitos secundarios  (Gomes-
Machado et al., 2023). Las funciones de activacion
enzimética, biosintesis, transferencia de energia y
regulacion hormonal del Mn son esenciales para la
formacion, el desarrollo y la maduracién de las se-
millas. Asi pues, por su propia naturaleza, el Mn
puede estar directa o indirectamente relacionado
con la calidad fisiolégica de las semillas (Fageria,
2001; Melarato et al., 2002). El Mn del suelo se en-
cuentra en tres estados de oxidacién, mejor dicho,
la forma fitodisponible Mn?*, de igual manera las
formas insolubles, pero facilmente reducibles Mn3*
y Mn**_ El estado redox de Mn 'y, por lo tanto, su
biodisponibilidad esta determinado considerable-
mente por la concentracién de Mn del suelo, el pH
y electrones (Eh/pE), mientras que los factores am-
bientales, como la intensidad de la luz y la tempe-
ratura, interactan con la fitotoxicidad de Mn
(Fernando & Lynch, 2015). Los niveles de Mn en el
suelo son ampliamente mas elevados que los de Cu
y Zn. Bajo escenarios muy secos, las sales de Mn en
el suelo tienden a deshidratarse irreversiblemente
volviéndose asf menos disponibles (Mengel &
Kirkby, 2001). Se ha identificado en el genoma de
"alamo” Populus sp. el gen NRAMP3 tiene la funcion
de control del transporte de Mn de célula a célula
(Pottier et al., 2022).

2.2.7.6. Molibdeno (Mo)

El Mo es un componente esencial de dos importan-
tes enzimas vegetales, la nitrogenasa y nitrato re-
ductasa. La primera es la enzima mas importante
en el proceso bioldgico de fijacion del N, en todos
los organismos fijadores (Gomes-Machado et al.,
2023). Ademas, el Mo es un donante de electrones
en la reducciéon de nitrato a nitrito. Por lo tanto, un
suministro inadecuado de Mo no sélo afecta a al-
gunas de las funciones de este elemento, sino tam-
bién a algunas de las funciones relacionadas con el
N (Oliveira et al., 2015). En el suelo, el anién molib-
dato es la Unica manera de Mo disponible para
bacterias, plantas y hongos, por lo que es conocido
que més de 50 enzimas requieren del Mo (Mendel,
2013). El Mo natural de las rocas es sustancial para
los ecosistemas terrestres como oceanicos, como
cofactor bésico de la nitrogenasa, que es usada por
los microorganismos para fijar el nitrégeno atmos-
férico (Gardner et al,, 2014), la actividad de Mo au-
menta con la elevacion del pH (Bavaresco et al.,
2021). Evaluaciones de contenido de Mo en bos-
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ques tropicales de Panama, arrojaron que las con-
centraciones mas altas se encontraban en las pre-
cipitaciones, en las aguas superficiales del suelo que
en las aguas subterraneas y corrientes en contacto
con las rocas subyacentes y la saprolita meteori-
zada (Gardner et al.,, 2014). Por otro lado, el sumi-
nistro foliar de Mo optimiz¢ la actividad de la NRasa
en hojas o raices y aumentd la absorcion de nitrato
por parte de las raices en 30% a 40%. En conse-
cuencia, aumento el contenido de N en las raices,
ramitas y hojas de las plantas (Hippler et al., 2017).

227.17. Niquel (Ni)

El Ni se considera un micronutriente esencial para
las plantas porque es un activador de la ureasa. Se
ha demostrado que el niquel activa un isbmero de
la enzima glioxalasa |, se trata de un isémero de la
enzima metilglioxal (MG) (Bhalerao et al., 2015). Este
isbmero desempefia un papel importante en la de-
gradacion del metilglioxal (MG), un potente com-
puesto citotodxico producido de forma natural en el
metabolismo celular. El glutation reducido (GSH) se
consume y regenera durante la desintoxicacion del
MG producido durante el estrés (Fabiano et al.,
2015). EI Ni se relaciona intimamente al Co y Fe
tanto en sus propiedades quimicas como fisiolégi-
cas (Mengel & Kirkby, 2001; Broadley et al., 2012).
Los suelos albergan muy pequefias concentracio-
nes de Ni, usualmente menor a 100 ppm (Mengel
& Kirkby, 2001). También esta involucrado funcio-
nalmente en nueve proteinas (Li & Zamble, 2009),
entre ellas la metil-coenzima M reductasa, supero-
xido dismutasa, la glioxilasa dependiente de Ni, la
aci-reducta dioxigenasa, la NiFe-hidrogenasa, mo-
noxido de carbono deshidrogenasa, la acetil-CoA
descarbonilasa y la metileneureasa, de las cuales la
ureasa y la proteina accesoria Ni-ureasa (Eus) invo-
lucrado funcionalmente en la planta (Freyermuth et
al., 2000). Mientras que en suelos con elevadas con-
centraciones de Ni, se registran bajas cantidades N,
Py K, una proporcion Ca/Mg desequilibrada y altos
niveles de metales pesados fitotdxicos, en particular
Ni (Chiarucci & Baker, 2007).

2.2.78. Zinc (Zn)

El zinc forma parte de los procesos fisiolégicos y
metabdlicos como cofactor de las enzimas, impli-
cado en la union de proteinas, la regulacion de la
actividad enzimatica y la transduccion de sefales
(Souza et al,, 2020), incluyendo mecanismos pasi-
vos y activos de proteccién (Serrano et al.,, 2023).
Participa en la estructura y funcionamiento de més
de 300 enzimas, p. ej. anhidrasa carbonica, deshi-
drogenasa alcohdlica, fosfato alcalino, carboxi pep-
sidasa, fosfolipasa, superdxido dismutasa (SOD) y
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ARN polimerasa, que participan en la regulacion de
diversos procesos bioquimicos y procesos fisiol6gi-
cos como division celular, sintesis de proteinas, fo-
tosintesis, transcripcién de genes, metabolismo de
acidos nucleicos (Cakmak, 2000; Saboor et al,
2027).

Los suelos calcareos, arenosos, humedos, alcalinos,
baja MOy con alto contenido en fosfatos suelen ser
deficientes en Zn (Saboor et al., 2021). En suelos no
fertilizados, la concentraciéon de Zn oscila entre 10 y
300 mg Zn/kg y una media de 50-55 mg Zn/kg de
suelo (Alloway, 2013). Zn esté relacionado directa-
mente con los brotes reproductivos y vegetativos
de las plantas, se han identificado tres pasos rele-
vantes en la acumulacion y utilizacion de Zn en es-
pecies caducifolias: 1). El Zn se almacena prepon-
derantemente en los nudos del tallo que subtien-
den las yemas apicales y axilares; 2). Se asimila
como fitato de Zn antes de la latencia y, 3). En pri-
mavera, se libera indudablemente para ser utilizada
durante el proceso de brotamiento, seguido del
crecimiento meristematico (Xie et al., 2020).

Sin embargo, en concentraciones de 300 mg Zn Kg
T ocasiona fitoxicidad (Serrano et al., 2023), lo que
provoca reduccion en crecimiento de plantulas,
desequilibrios nutricionales, principalmente en las
raices y reduce la actividad de la nitrogenasa. Eva-
luaciones de toxicidad por Zn en Mimosa caesalpi-
niifolia Benth., Erythrina crista-galli L. (Sin: Erythrina
speciosa Tod.) y Schizolobium parahyba (Vell))
SFBlake, reportan que el contenido de pigmentos
fotosintéticos en hojas disminuyd un 40%, infi-
riendo que elevadas concentraciones de Zn inter-
fieren con su biosintesis y alteran el contenido de
poliaminas foliares y aminoacidos libres (Souza et
al., 2020).

2.3. Propiedades biolégicas del suelo

La parte biolégica del suelo es sumamente com-
pleja y dinamica, desempefia un papel fundamental
en la fragmentacion, transformacion y transloca-
cién de materiales orgénicos en él, ademas, apor-
tan considerables cantidades de biomasa al suelo y
mejoran algunas de sus propiedades fisicas
(Calderdn et al., 2018). Las plantas vecinas se comu-
nican a través de exudados radiculares y sustancias
quimicas volatiles informativas. Las puntas de las
raices también se comunican con hongos micorrici-
cos, formando una red completa raiz-hongo.
Empezando por las angiospermas, mas del 90% de
las plantas forman este tipo de redes simbidticas,
que mejoran el estado nutricional de las plantas al
proporcionarles agua y nutrientes vitales. Estas sim-
biosis también mejoran el rendimiento de las plan-
tas en situaciones de estrés y les permiten compar-

-720-



Scientia Agropecuaria 17(3): 709-741 (2026)

tir informacion y sefiales con las plantas vecinas
(Baluska & Mancuso, 2020). Aproximadamente el
30% de los compuestos organicos totales produci-
dos por la fotosintesis se liberan de la rizosfera en
forma de exudados o azlcares que alimentan a las
bacterias simbidticas con agua, fosfato, nitrato y mi-
nerales importantes. Los exudados liberados en la
rizosfera también atraen o repelen a los microorga-
nismos, manteniendo asi, la microbiota de la raiz y
configurando las propiedades fisicoquimicas del
suelo. En particular, las propiedades de los exuda-
dos de las raices y del limo inducen la bioconcen-
tracion del suelo, que es importante para estabilizar
el carbono en el suelo. Los suelos organicos no son
simplemente el resultado de la meteorizacion fisica
de rocas y piedras, sino de la actividad bioldgica
coordinada de hongos, bacterias y raices de plantas
(Canarini et al, 2019; Baluska & Mancuso, 2020;
Fukasawa et al., 2020).

2.3.1.  Microorganismos

Se estima que existen aproximadamente mas de mil
millones de células microbianas y alrededor de 30—
50 mil taxones por gramo de suelo (Zhou et al.,
2022). A lo largo de 450 millones de afios de evo-
lucién, las plantas terrestres y los microorganismos
han evolucionado de forma simbidtica. Esta coevo-
lucion se refleja en la complejidad de las interaccio-
nes entre las plantas modernas y los microorganis-
mos. Las plantas proporcionan un rico nicho ecolé-
gico para una gran variedad de microorganismos
(Beugnon et al., 2027; Liu et al., 2023). Por otro lado,
los microorganismos regulados por estas plantas
forman complejas relaciones simbidticas que, en
ocasiones, pueden tener un impacto significativo en
la salud de las plantas. Recientemente, se ha acu-
fiado el término «gen M» para referirse a los genes
vegetales que desempefian un papel importante en
la formacién de comunidades microbianas (Zhan &
Wang, 2024; Lv et al., 2024).

Las especies forestales y los microorganismos del
suelo son componentes importantes del ecosis-
tema forestal, y la interaccion entre estos juega un
papel preponderante en el sostenimiento de la fun-
cion y la estabilidad del ecosistema forestal (Van
Der Heijden et al., 2016; Song et al., 2020). Los mi-
croorganismos intervienen en los procesos de for-
macién del suelo, siendo su funcién descomponer
la hojarasca y humus, asimismo, presentan la carac-
terfstica de controlar el crecimiento de muchos pa-
tégenos de plantas (Matei et al., 2020; Koné & Yao,
2021). Su comportamiento se relaciona esencial-
mente con la circulacion de los compuestos funda-
mentales de la biosfera: C, N, Py S (Cheng et al,,
2021; Batmaga et al., 2022). Se sabe que la biomasa
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de microorganismos vivos usualmente representa
alrededor del 1% al 5% de C orgénico y aproxima-
damente el 2% al 6% del N en los suelos (Lavelle &
Spain, 2007; Alexander et al., 2007). Sin embargo,
las variaciones en los factores ambientales pertur-
ban considerablemente el tamafio, la composicion
y la actividad de las comunidades microbianas, esto
a su vez afecta las tasas de descomposicion de MO
y la estabilidad de los ecosistemas del suelo
(Gomoryova et al., 2017; Siles & Margesin, 2017).
Entre los microorganismos mas abundantes en sue-
los forestales, tenemos a la comunidad bacteriana
conformada principalmente por Proteobacterias,
Acidobacterias, Actinobacterias y Bacteroidetes
(Siles & Margesin, 2016), seguida de Verrucomicro-
bia,  Bacteroidetes,  Firmicutes,  Chloroflexi,
Planctomycetes y Gemmationadetes (Aislabie &
Deslippe, 2013); en la comunidad Archaea tenemos
a Thaumarchaeota y la comunidad fungica com-
puesta por Glomeromycota (Merckx et al., 2009),
Ascomycota, Basidiomycota y Zygomycota (Siles &
Margesin, 2016). Se ha demostrado que las varia-
ciones en la composiciéon y diversidad de especies
forestales (Thébault et al., 2014; Song et al., 2020),
asi como, la diversidad funcional y el volumen de
madera muerta (Asplund et al., 2026) influyen no-
tablemente en la composicion de las comunidades
microbianas del suelo. Del mismo modo, la simbio-
sis generalizada entre plantas, hongos y bacterias
promueve la diversidad de plantas (Van Der
Heijden et al., 2016).

2.3.1.1. Micorrizas

La palabra micorriza deriva del griego mykos
(hongo) vy rhiza (raiz) usada para describir esta
simbiosis en raices de individuos de los bosques
templados de Norteamérica (Nazareno et al,
2020). Mas de 250 mil especies de plantas se
asocian con hongos micorrizicos (Martin & van der
Heijden, 2024). Generalmente las micorrizas son
simbiosis mutualistas en las que ambos socios se
benefician de la asociacion (Burley et al., 2004). Los
individuos de hongos micorrizicos se extienden por
varios cientos de metros cuadrados de suelo y
hojarasca  fraccionada,  vinculando  muchos
individuos de vegetales de distintas especies vy
edades (Gorzelak et al., 2020). Usualmente, el
agente fungico se beneficia de un suministro de C
fijado fotosintéticamente (Burley et al., 2004) y vita-
minas (Martin & van der Hejjden, 2024).

Las plantas asignan hasta el 20% de su C a las es-
tructuras de micorrizas (Gorzelak et al., 2020) del
otro lado, las plantas se benefician especialmente
de un elevado suministro de nutrientes y minerales
por intermedio de las estructuras fungicas (Burley
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et al., 2004). Estas estructuras se denominan hifas,
estas se extienden desde las raices hasta el suelo,
explorando activamente nutrientes limitados fun-
damentales para el crecimiento de las plantas,
como Ny P, asimismo, los microelementos Fe, Cu,
Zny Mn (Martin & van der Heijden, 2024). Se tiene
siete tipos de micorrizas estructurales (Tabla 3), las
micorrizas monotropoides y de orquideas se ex-
ceptlan de encontrase en plantas lefiosas y arboles
(Hodge, 2000; Burley et al., 2004).

2.3.11.1. Red subterréanea de las micorrizas

El comportamiento adaptativo de las plantas im-
plica cambios rapidos en la fisiologfa, la regulacion
génicay las respuestas de defensa cuando las plan-
tas se vinculan a plantas vecinas a través de redes
micorricicas. Los mecanismos de cambio de com-
portamiento incluyen la comunicacién entre plantas
por hongos micorricicos mediante la colonizacion
de la red micorricica, o a través de la transmision de
nutrientes, sefiales de defensa y aleloquimicos
(Gorzelak et al., 2015; Dyshko et al., 2024). Las plan-
tas proporcionan productos fotosintéticos a sus
hongos asociados, que a su vez obtienen nutrientes
minerales del suelo a través de intrincadas redes de
hifas. Curiosamente, estas redes pueden unir plan-
tas vecinas para formar una red micorricica comun
(RMC) (Walder et al., 2012; Martin & van der
Heijden, 2024).

2.3.11.2. Ectomicorricicos (EcM)

La simbiosis mutualista entre especies forestales y
hongos ectomicorricicos (EcM) son una de las inter-
acciones méas conocidas y exitosas en los ecosiste-
mas forestales. Los EcM han establecido relaciones
simbidticas con el 60% de las especies forestales del
planeta y median en el intercambio de carbohidra-
tos vegetales y minerales del suelo (Lebreton et al.,
2022). Es asi que, los EcM se han descrito en apro-
ximadamente 140 géneros de especies forestales de
las familias Betulaceae, Dipterocarpaceae, Faga-
ceae, Junglandaceae, Mimosaceae, Myrtaceae, Pi-
naceae, Rosaceae, y Salicaceae (Buscardo et al.,
2009). Mientras que algunas especies de las familias
Pinaceae, Betulaceae, Fagaceae y Dipterocarpa-

Tabla 3
Tipos de micorrizas y sus caracteristicas
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ceae son completamente dependientes de la sim-
biosis con hongos ECM (Dominguez-Nufiez, 2022;
Gao et al,, 2025).

Es conocido que los EcM colonizan especies de
arboles especificos, siendo asi que los EcM Sebacina
incrustans, Russula chloroides, Peziza succosa,
Amphinema  byssoides,  Clavulina  coralloides,
Inocybe glabripes, Lactarius fulvissimus e Hymeno-
gaster sp.1, se asocian con las especies forestales
Fagus sylvatica L., Larix decidua Mill., Pinus sylvestris
L. y Picea abies (L.) HKarst. (Rog et al., 2020). En
cuanto a la importancia de los EcM para los arboles,
se describe que, Tuber melanosporum Vittad, me-
jord el crecimiento, la calidad morfolégica de las
plantulas y caracteres de las raices finas de Quercus
ilex L.y Q. faginea Ten. (Garcia Barreda et al., 2017).
Asimismo, Picea glauca (MoenchVoss) y Pinus
banksiana Lamb, inoculadas con Hebeloma crustu-
liniforme (Bull) Quel. UAMH 5247, Laccaria bicolor
Maire (Orton) UAMH 8232 y Suillus tomentosus
(Kauff.) Sing., mostraron un incremento del 100% en
su sobrevivencia al crecer en areas impactadas por
NaCl (Bois et al., 2006).

Una revision global de los linajes de plantas EcM,
reportaron 184 géneros de EcM basados en eviden-
cia morfoldgica directa. También estimaron que en-
tre 6000 a 7000 especies en 250-300 géneros pue-
den ser EcM baséndose en afinidades filogenéticas.
Se ha encontrado evidencia directa de EcM en 283
especies de plantas de 18 familias y 73 géneros en
los tropicos (Tedersoo & Brundrett, 2017). Del
mismo modo, Corrales et al. (2018) realizaron una
revision al 2018 (Tabla 4), donde reportan que
Africa tiene el mayor nimero de plantas EcM iden-
tificadas (120 especies), sequida del Neotrépico (60
especies, incluyendo América Latina y el Caribe), Asia
(59 especies) y Oceanfa (44 especies, incluyendo
Melanesia, Micronesia, Polinesia y Australasia).

En Africa, Asia y Oceania, la mayorfa de las especies
de plantas EcM pertenecen a una Unica familia. En
Africa, el 58% de las especies de plantas EcM
pertenecen a la familia Leguminosae, en Asia el
83% pertenecen a la familia Dipterocarpaceae, y en
Oceania el 64% pertenecen a la familia Myrtaceae.

Tipo de micorriza

Caracterfstica Ectomicorricicos  Arbuscular  Ectendo-micorrizas Arbutoide Ericoide
(EM) (VAM) (EeM) (AbM) (EcM)

Colonizacién intracelular - + + + +

Manto fdngico + - + + -

Red de Hartig + - + + -

Vesiculas - + - - -

Taxones fungicos Basidiomiceto Zigomiceto Basidiomiceto Basidiomiceto Ascomiceto

Ascomiceto
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Tabla 4
Familias con especies ectomicorrizicas tropicales (EcM) reportadas segun la region tropical

Familia Africa Asia Neotropical Oceania Total
Achatocarpaceae - - 1 - 1
Asteropeiaceae 1 = = = 1
Betulaceae - - 1 - 1
Cistaceae - - 1 - 1
Dipterocarpaceae il 49 1 - 61
Fabaceae 70 1 7 10 88
Fagaceae = 3 n = 14
Gnetaceae - 2 1 6
Goodeniaceae - - - 1 1
Juglandaceae - 1 2 - 3
Myrtaceae = 3 = 28 31
Nothofagaceae - - 3 3
Nyctaginaceae 2 - 14 1 17
Phyllanthaceae 20 - - - 20
Pinaceae - 2 Il - 13
Polygonaceae = = 8 = 8
Salicaceae = = 1 = 1
Sarcolaenaceae 13 = = = 13
Total 120 59 60 44 283

En cambio, el nimero de especies de plantas EcM
en el Neotropico se distribuye por término medio
entre las Nyctaginaceae (23%), Pinaceae (18%),
Fagaceae (18%), Polygonaceae (13%) y Fabaceae
(12%), v el 15% restante pertenece a siete familias.

2.3.11.3. Arbuscular (VAM)

La diversidad subterranea de hongos micorrizicos
arbusculares (VAM) es un factor relevante en la
contribucion del sostenimiento de la biodiversidad
vegetal y al funcionamiento del ecosistema. Esto
debido a que se asocian con aproximadamente con
el 70% al 80% de todas las plantas terrestres, mejo-
rando la absorcion de P (Van Der Heijden et al,
2016). VAM agrupan a hongos arbusculares glome-
romycotan (GAF) y mucoromycotinan (MAF) o en-
dofitos de raiz fina (Harper et al., 2021). Estos hon-
gos actian como cementante del suelo, puesto que
promueve la formacion y estabilidad de agregados,
asimismo, reproductiva clave, influye en el tiempo
de floracioén, la producciéon de semillas y el cuajado
de frutos (Vazquez-Santos et al., 2025), asimismo,
son cruciales para la adaptacion, crecimiento y ab-
sorcion de nutrientes de las especies forestales,
especialmente en condiciones de sequia y suelos
deficientes en nutrientes (Islam et al., 2026).

Se evidencia que la asociacion con VAM incrementa
significativamente la altura de planta, el diametro
del tallo, el nimero de hojas y la biomasa de plan-
tas (Wu et al., 2019). Estudios realizados en la Ama-
zonfa peruana por Herrera et al. (2025), reportan
35 morfoespecies distribuidas en 12 géneros. A ni-
vel de géneros Acaulospora (12 sp.) y Glomus (7 sp.)
fueron los géneros mas predominantes en nimero
de especies de micorriza arbuscular en plantas cul-
tivadas de Swietenia macrophylla King.

2.3.1.1.4. Ectendomicorrizas (EeM)

Las EeM son una forma distinta de micorrizas que
asocian con Picea y Pinus, especialmente en indivi-
duos jovenes y a menudo en suelos alterados o vi-
veros. Estan formadas por varios hongos, pero la
mayorfa pueden denominarse Wilcoxina y asig-
narse a dos taxones, W. mikolae y W. rehmi. Por su
parte W. mikolae produce clamidosporas y aparece
en suelos minerales alterados, W. rehmii no pro-
duce clamidosporas y aparece en suelos turbosos
(Burley et al., 2004).

2.3.1.1.5. Arbutoide (AbM)

Las micorrizas AbM se constituyen en especies fo-
restales en los géneros Arbutus y Arctostaphylos, y
en géneros de las Pyrolaceae como Chimaphila,
Moneses, Pyrola y Orthilia. AbM se especifican por
un manto hifal y una red de Hartig similares a los
de las ectomicorrizas, asimismo, por una prolifera-
cion intercelular de micelios para formar densos
complejos hifales, las cuales se observan por inter-
medio de estudios anatdmicos. AbM fungiformes
son especialmente basidiomicetos que suelen for-
mar ectomicorrizas en otras especies de arboles.
Estos incluyen géneros de basidiomicetos como
Laccaria, Piloderma y Rhizopogon, y ascomicetos
como Cenococcum (Burley et al., 2004).

2.3.1.1.6. Ericoide (EcM)

Las Ericaceas colonizan especialmente suelos aci-
dos humicos (anémicos) pobres en nutrientes,
donde el Ny el P son los factores limitantes del cre-
cimiento. Se sabe que Rhizoscyphus ericae no sélo
es capaz de degradar los residuos vegetales que
contienen lignina a través de intensas actividades
hemiceluloliticas y celuloliticas extracelulares, asf
como a través de la excrecion de fenoloxidasas de
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los residuos vegetales que contienen lignina
(Ottow, 2011). Se ha evidenciado que las plantas de
Nothofagus obliqua (Mirb.) Oerst. en suelos de bos-
que estan colonizadas principalmente por dos es-
pecies de ascomicetos: Ruhlandiella patagonica y
Sordariomycetes sp

Por otro lado, en los suelos de plantaciones predo-
minan dos hongos basidiomicetos, Hebeloma
mesophaeum y Tomentella ellisii, y un hongo asco-
miceto, Tuber borchii. En el Pinus ponderosa
Douglas ex C. Lawson, la diversidad de hongos EcM
es mayor, y en el suelo de bosque predominan los
basidiomicetos Suillus luteus y Wilcoxina mikolae,
asi como el ascomiceto Meliniomyces sp., del
mismo modo, en los suelos de plantaciones, la dis-
tribucion de la tasa de colonizacion relativa de W.
mikolae, T. borchii, Pyronemataceae sp. (ascomice-
tes), T. ellisii, y Amphinema sp. (basidiomicetes) es
mas uniforme (Fioroni et al., 2025). Bajo esta des-
cripcion, Burley et al. (2004) ilustran adecuada-
mente los tipos de asociaciones micorricicas como
se refleja en la Figura 2.

2.3.1.2. Bacterias

Los sistemas de raices de las plantulas estan fuerte-
mente colonizados por bacterias del suelo asimbi6-
ticas, muchas de las cuales tienen el potencial de
influir significativamente en el crecimiento de las

A A
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plantas (Chauhan et al., 2023; Solanki et al., 2023).
Entre estas bacterias tenemos Agrobacterium, Arth-
robacter,  Azotobacter,  Azospirillum,  Bacillus,
Burkholderia, Caulobacter, Chromobacterium, Erwi-
nia, Flavobacterium, Micrococcous, Pseudomonas,
Serratia y Cellulomonas Flavigena (Bera et al., 2023).
Dentro de la clasificacion de las bacterias se tiene a
las Bacterias autotrdficas (Nitrosomonas, Nitrobac-
ter) cuya funcion es transformacion de compuestos
nitrogenados (Yang et al., 2025), Acidithiobacillus
thiooxidans que son oxidantes del azufre (Zhong et
al., 2025) y Acidithiobacillus ferrooxidans oxidantes
del hierro (He et al., 2024), las bacterias heterotrofi-
cos como Azotobacter (Bejjerinckia, Spirillum,
Clostridium) (Pasmionka et al., 2021), también a
Allorhizobium, — Azorhizobium, — Bradyrhizobium,
Mesorhizobium y Rhizobium que son rizobacterias
enddfitas fijadoras de Ny, y estan involucradas en el
crecimiento de la planta (Bera et al, 2023). Los
rizobios colonizan en las raices del huésped a través
de vias de sefalizacion locales, en primer lugar,
mediante el reconocimiento especifico de la cepa
de moléculas de sefializacion de lipo-quito-
oligosacéridos (LCO) bacterianos (llamado "factor
de nddulo") y, en segundo lugar, mediante el
reconocimiento de deficiencias de N mineral, lo que
promueve la formacién de nédulos.

EeM

(A
7255

Figura 2. Diferentes tipos de asociaciones micorricicas, VAM: micorriza vesicular-arbuscular, EM: ectomicorriza. EeM: ectendomicorriza,
AbM: micorriza arbutoide y EcM: micorriza ericoide.
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Los nddulos que albergan rizobios diferenciados
proporcionan una fuente alternativa de N proce-
dente de la atmdsfera mediante la fijacion bacte-
riana del Ny la asimilacion de moléculas organicas
por las células de la planta huésped (Laffont &
Frugier, 2024).

La familia mas conocida como leguminosas esta-
blecen simbiosis con el género bacteriano Rhizo-
bium, produciendo nddulos radiculares y fijando el
N atmosférico, aunque no siempre es asi, especial-
mente en las Caesalpinioideae (Bala & Giller, 2007;
Burley et al., 2004). Se han encontrado componen-
tes de carbono aromatico - nitrégeno nitrato “ni-
trato (NO3-)" influye significativamente en la com-
posicion de la comunidad bacteriana del suelo
(Song et al.,, 2020). Mientras que los Actinomicetes
(Streptomices y Nocardia) realizan la descomposi-
cién de celulosa; metabolizacion de parafinas,
fenoles, esteroides y reguladores de la microflora
(Patani et al., 2025).

Se ha descrito recientemente que, el suelo de la ec-
tomicorrizosfera de los bosques tropicales presenta
una mayor abundancia de bacterias fijadoras de N,
como Bradyrhizobium diazoefficiens, B. erythrophlei
y B. elkanii, mientras que el suelo de los bosques
templados presenta una mayor abundancia de
Candidatus Solibacter usitatus, Rhodoplanes sp. Z2-
YC6860, Candidatus Koribacter versatilis, Bacillus
cereus, Granulicella tundricola, G.  mallensis,
Bradyrhizobium icense, Bradyrhizobium sp. SK17,
Acidobacterium capsulatum, Bacillus weihaiensis,
Terriglobus saanensis, Planococcus sp. MB-3u-03,
Bradyrhizobium sp. CCGE-LAQOOT y Bradyrhizobium
Japonicum. Estos microorganismos tienen un pro-
fundo impacto en el crecimiento y desarrollo de los
socios ectomicorrizicos (arboles y hongos) y se de-
nominan bacterias auxiliares de la micorriza (MHB)
(Bera et al., 2023).

3. Factores climéticos

3.1. Temperatura (T°)

Los arboles son organismos poiquilotermos, puesto
que asumen la temperatura de su entorno (Burley
et al,, 2004). Sin embargo, la temperatura afecta la
productividad de manera directa como indirecta.
Se han descrito los efectos metabdlicos directos
como motor del incremento de la productividad, asi
como de los individuos y los ecosistemas, acen-
tuéndose en los efectos cinéticos de la temperatura
sobre las tasas fotosintéticas y respiratorias (Rapp
et al., 2012). La aclimatacién térmica es de suma im-
portancia, puesto que influye directamente en la fo-
tosintesis, y se caracteriza por cinco aspectos: 1). La
temperatura éptima de la fotosintesis se ajusta a las
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temperaturas foliares preponderantes durante las
fases de alta densidad de flujo cuantico (QFD, 400-
700 nm), lo que permite la maxima ganancia de
carbono, 2). La curva de respuesta a la temperatura
fotosintética es muy amplia, de tal manera que la
fotosintesis opera al 95% de las tasas méximas en
un rango de aproximadamente 8 K, 3). La tempe-
ratura 6ptima de la fotosintesis se traslada con el
QFD, de manera que el Optimo se observa a bajas
temperaturas cuando el QFD es bajo y ha elevadas
temperaturas cuando el QFD es alto, 4). El reajuste
de la temperatura Optima a las temperaturas pre-
ponderantes es comparativamente rapido (de 1 a
pocos dias) y, 5). Las noches frias con temperaturas
bajo cero de hasta -3 °C a -6 °C no afectan a la
densidad de flujo cuantico de la capacidad fotosin-
tética en ecosistemas alpinos (Kérner, 2003).
Numerosos aspectos de la productividad vegetal se
ven influidos por la temperatura. Esto abarca pro-
cesos fisioldgicos como el crecimiento de raices y
brotes, la absorcion de nutrientes y agua, la foto-
sintesis, la respiracion y la transpiracion (Walne &
Reddy, 2022), asi como los ciclos de vida de las
plantas en entornos estacionalmente aridos. En
consecuencia, las temperaturas dptimas para la fo-
tosintesis varfan segun las especies (Sage et al.
2008; Barrett & Brown, 2021), y las especies adap-
tadas a climas célidos presentan temperaturas ép-
timas y rangos de seguridad funcional més eleva-
dos que las adaptadas a climas mas frios o mas ca-
lidos (Sage & Kubien, 2007), p. gj. Kassout et al.
(2023) informan de que en Ceratonia siliaua L. en
Marruecos, el nimero de semillas (SeN) y el rendi-
miento de semillas (SeY) se correlacionan positiva-
mente con la temperatura media del mes mas
calido (MTWM).

La temperatura influye en el crecimiento, la respira-
cién y la maduracion de los frutos (Mangaraj &
Goswami, 2011). Asimismo, influye en la pérdida de
agua a traves de la transpiracion. Esto se debe a
que afecta al déficit de presion de vapor (VPD), que
tiene un impacto significativo en la fisiologfa de la
fruta. De hecho, la pérdida de agua a través de la
transpiracion provoca la contraccion de la fruta du-
rante el dia, lo que afecta a las tasas de crecimiento
y a la calidad de la fruta (Santin et al., 2007; Nordey
et al,, 2014). Las investigaciones indican que la tem-
peratura del aire influye significativamente en el nu-
mero de nuevas vainas en las especies arboreas de
los bosques de la sabana del sur de Africa (Barrett
& Brown, 2021). Esto da lugar a frutos y semillas més
pesadas; como estrategia reproductiva, las crias de
semillas méas grandes presentan ventajas en cuanto
a tasas de supervivencia y potencial de crecimiento
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en comparacion con las de semillas mas pequefias,
lo que mejora las tasas de supervivencia generales.
Por otro lado, las altas temperaturas acortan el
periodo receptivo del estilo para el polen, lo que
reduce las tasas de fertilizacion y disminuye el
rendimiento de frutos y semillas. El estrés por altas
temperaturas inhibe el desarrollo del embrion y el
endospermo, lo que reduce el nimero de frutos
por planta (Zi et al., 2023).

3.2. Temperatura méxima (Tmax)

Las temperaturas elevadas traen como consecuen-
cia un inicio més precoz de la reaccién cambial y la
diferenciacion del xilema en los tallos de los arboles
y un periodo de crecimiento prolongado (Begum et
al., 2012). Propicia escenarios de sequia que aca-
rrean un mayor cierre estomatico o puede mejorar
la tasa de asimilacion de C o ambos (Arco Molina
et al., 2019). Por otro lado, existe anotaciones que
afecta significativamente la eficiencia intrinseca del
uso del agua de Araucaria araucana (Molina) K.
Koch, en el Norte de la Patagonia Argentina (Arco
Molina et al., 2019), asi como en el incremento de
la actividad del cambium vascular de Abies religiosa
(Kunth) Schltdl. y Cham. (Bernal salazar, 2000) y en
el crecimiento de Fagus sylvatica L., Quercus spp.,
Fraxinus excelsior L., Abies alba Mill., Picea abies (L.)
H.Karst. y Pinus sylvestri Thunb. (Lévesque et al.,
2016). Sin embargo, anotaciones de Subotic¢ et al.
(2020) refieren que la Tmax influye negativamente
el crecimiento radial del “abeto blanco” Abies alba
Mill. en Bosnia y Herzegovina.

3.3. Temperatura minima (Tmin)

La temperatura minima causa efectos en las hojas
mostrando dafios por congelamiento. Se anota que
la formacién de hielo en el espacio intercelular
afecta a la difusion de los gases y deshidrata el pro-
toplasto, por ende, la fotosintesis neta cesa. Des-
pués de una noche con temperaturas de congela-
cién, por la mafiana la temperatura incrementa, el
hielo intercelular se derrite y los espacios intercelu-
lares se imbuyen con agua. Combinado con el cie-
rre estomatico, la fotosintesis se recobraré una vez
que esta agua es reabsorbida y se restituya la difu-
sion de gases, lo que conlleva algunas horas
(Kérner, 2003). Estudios en crecimiento de Podocar-
pus glomeratus D.Don, en el Santuario de Ampay
en los Andes Centrales (Perl), muestran que esta
especie viene reduciendo su crecimiento paulatina-
mente durante las dos Ultimas décadas y se la rela-
ciona con la Tmin (Rodriguez Morata et al., 2020).
Por otro lado, influye positivamente en la floracion
y la producciéon de semillas (Kudo & Hirao, 2006;
Alatalo et al., 2021).
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3.4. Temperatura media (Tmed)

Los efectos indirectos del régimen de temperatura
ambiental sobre la productividad del ecosistema se
producen mediante la duracién de la estacion de
crecimiento o de las interacciones bidticas, que in-
fluyen en las tasas de crecimiento de los individuos
y estan correlacionadas con la Tmed anual (Rapp et
al., 2012). Se ha evidenciado que la Tmed diaria
tiene influencia directa en el nimero de traqueidas
en crecimiento tanto para el "abeto balsémico”
Abies balsamea (L.) Mill.,, como para la “picea negra”
Picea mariana Britton, Sterns y Poggenb. (Chen et
al., 2019). También es importante en la floracion y
la produccion de semillas (Kudo & Hirao, 2006;
Alatalo et al., 2021).

3.5. Humedad relativa (HR)

Ejerce un papel sustancial en los cambios climéticos
y presenta muchas consecuencias en el medio am-
biente y la ecologia, incluidos los seres humanos,
los &rboles y los cultivos (Dhyani et al., 2021). Se re-
gistra que la HR influye en el cambio diario del radio
del tallo de Acer pseudoplatanus L., "haya europea”
Fagus sylvatica L., “fresno europeo” Fraxinus
excelsior L., "carpe europeo” Carpinus betulus L.y
“tilo de hoja pequefia” Tilia cordata Mill. (Kocher et
al., 2012). Sin embargo, se ha reportado que indivi-
duos que crecen en sitios con HR alta (90%) pre-
sentan estomas grandes poco funcionales, lo que
ocasiona una enorme pérdida de agua durante la
desecacion y un cierre reducido inducido por la os-
curidad; esto se debe, porque afecta los niveles en-
ddgenos de acido abscisico (ABA) (Arve et al., 2013).

3.6. Radiacién solar (RadS)

La RadS es uno de los factores a través de las cuales
las plantas perciben la informacion ambiental. Las
respuestas de las plantas a los componentes rojo
(R), rojo lejano (FR), azul (B), verde (G) y ultravioleta
(UV). Se han identificado fotorreceptores vegetales
que se agrupan en cinco familias: fitocromo (PHY),
criptocromo (CRY), la fototropina (PHOT), la pro-
teina Zeitlupe (ZEIT) y UV LOCUS DE RESISTENCIA
8 (UVR8) (Kotilainen et al., 2020). La RadS que llega
a la tierra varfa segun los ciclos diarios y estaciona-
les. Sin embargo, el aumento de las temperaturas
globales, los cambios en el rango latitudinal y la
contaminacion luminica pueden aportar nuevas se-
fiales fenoldgicas a las especies arbéreas (Brelsford
et al, 2019).

Las hojas de los arboles se encuentran parcialmente
irradiadas (hojas iluminadas por el sol) y parcial-
mente sombreadas; la fraccion iluminada por el sol
del &rea foliar varfa en distintas especies, clases de
edad y caracteristicas del terreno y durante los pe-
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riodos diurnos y de crecimiento (Cermék et al.,
2015). Se ha descubierto que la luz, es lo que méas
se relaciona con la produccién de madera, ya que
es el principal motor de la fotosintesis. Los arboles
mas grandes absorben més luz y la utilizan de ma-
nera mas eficiente, lo que les permite crecer mas
(Turski et al., 2019). Se ha registrado que el aumento
del crecimiento de las plantas de Wollemia nobilis
WGlJones, KDHill y JMAllen se correlaciond con el
incremento de la luz (Atwell et al.,, 2003).

La capa superior del bosque suele estar expuesta a
una Rads elevada, lo contrario con la capa de infe-
rior donde la RadS, preferentemente presenta es-
pectros azul y rojo (Bischof et al,, 2002; Ren et al,,
2017). Se ha descrito que la exposicion al espectro
completo de luz solar aumentd la merma de Cy
lignina en un 75% y un 64% en un claro de bosque,
siendo la luz azul responsable respectivamente del
27% vy el 42% de esa pérdida (Wang et al., 2022).
La relacion entre la RadS en la regién azul y ultra-
violeta (UV), asi como la relacion entre el rojo v el
infrarrojo lejano (R:FR), perturba la fenologia en pri-
mavera y otofio (Opseth et al., 2016; Brelsford et al.,
2019). En tal sentido, los colores oscuros (azul, ne-
gro, marrén) absorben mas radiacion en el espec-
tro visible que los colores claros (blanco, amarillo,
naranja, rojo). La irradiancia solar en el periodo de
dos afios fue el factor que mejor predijo la fructifi-
cacion en arboles del Parque Nacional de Kibale,
Uganda (Chapman et al,, 2018). Finalmente, Lépez-
Goémez et al. (2012) describen que el hemisferio Sur
las laderas con exposicion Norte reciben mayor ra-
diacién solar en comparacién con las laderas orien-
tadas al Sur, ya que el sol se desplaza principal-
mente por el Norte desde la perspectiva de este
hemisferio, esto genera condiciones térmicas mas
favorables para el proceso germinativo.

3.7. Precipitacion (PP)

Los niveles de precipitacion y sus variaciones esta-
cionales también son factores cruciales que deter-
minan la distribucion espacial y la riqueza de los ti-
pos de vegetacion a nivel mundial ((De Frenne et
al., 2013; Bialic-Murphy & Gaoue, 2018). La capaci-
dad de almacenamiento de agua del tallo aumenta
positivamente con el tamafio del arbol (Williams et
al., 2021). La precipitacion no solo perturba la hu-
medad del suelo, sino que también promueven el
transporte de residuos organicos en el suelo a tra-
vés del lavado y la lixiviacion (Jiang et al., 2021). Per-
turba la inercia térmica del suelo y las respuestas de
la vegetacion superficial, lo que, a su vez, conduce
al calentamiento regional y global. La PP logra per-
turbar la energia absorbida en la superficie en flujo
de calor sensible y flujo de calor latente, lo que tiene
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una consecuencia irrevocable tanto en la tempera-
tura de la superficie terrestre como en la del aire
circundante a la superficie. Las permutaciones en la
temperatura y la precipitacion son los factores criti-
cos que afectan el desarrollo de las plantas (Myo et
al., 2019), fisioldgicamente la pérdida de agua en
relacion con la fotosintesis como eficiencia en el uso
del agua (EfA), se expresa como: EfA = mmoles de
CO; fijados x moles de H,O perdidos (Schlesinger
& Bernhardt, 2020).

Se ha registrado que el déficit de agua perturba los
patrones de crecimiento de los arboles en la mayo-
ria de los bosques de “abetos de Douglas” Pseudot-
suga menziesii (Mirb.) Franco en Montana; sin em-
bargo, en sitios de mayor elevacion el crecimiento
parece estar relacionado con la temperatura (Littell
et al, 2008). Un incremento de la PP en 100 mm,
provoca un aumento en la biomasa en especies de
Abies spp. en Eurasia (Usoltsev et al., 2019), del
mismo modo, ejerce significativamente en la for-
macién de los anillos de Abies alba Mill. en Bosnia
y Herzegovina (Suboti¢ et al., 2020). Otro factor im-
portante de la precipitacion como causa proxima
de la produccion de frutos en bosques mediterra-
neos estacionalmente secos (Garcia-Barreda et al.,
2027).

Estudios en frutos de Quercus leucotrichophora
A.Camus y Rhododendron arboreum SM. en el Hi-
malaya (India), registran que su desarrollo sucede
en el periodo de monzones (lluvias), y la madurez
de la fruta se da en el periodo seco de la temporada
de invierno (Singh et al., 2023). Para Castanea
sativa cv. Luetta y Castanea sativa cv. Leccardina en
Parma (Italia), Silvanini et al. (2014) registran para-
metros morfoldgicos de frutos varfan entre el 2008
a 2010, reduciéndose el 2009 e incrementandose en
el 2010. Estos cambios se atribuyeron a la diferente
precipitacion de esos afios. La precipitacion pluvial
también muestra un fuerte valor explicativo sobre
la variacion del tamafio de semillas de Agriophyllum
squarrosum (L.) Mog. en Kazajstan y China (Zhao et
al., 2022). Asimismo, se ha demostrado que, a ma-
yores precipitaciones y baja variacion estacional de
estas, se asocian fuertemente con una gran masa
de semilla de Quercus sp. en China (Xia et al., 2022).

3.8. Presién de vapor de agua (VH20)

Es un factor clave que impulsa los flujos de agua y
carbono en los ecosistemas forestales (Grossiord et
al., 2017). La pérdida de agua del dosel esta deter-
minada por la disponibilidad de agua en el suelo, la
superficie foliar del dosel y las condiciones ambien-
tales, en particular la radiacion fotosintéticamente
activa (PAR) y el déficit de presion de vapor (VPD).
EI'VPD refleja la sequedad del aire y, mas concreta-
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mente, representa el gradiente potencial para el
movimiento del agua desde las hojas hacia la at-
mosfera (Burley et al., 2004). El aumento de las tem-
peraturas y del VPD impulsa la pérdida de agua a
través de la apertura de los estomas, al tiempo que
provoca el cierre de estos para reducir la pérdida
de agua hacia una atmdsfera més seca (Grossiord
et al,, 2017), p. gj,, las plantas pueden mantener el
tamafio de los estomas durante las olas de calor al-
terando los mecanismos de sintesis de sefiales qui-
micas para inducir el cierre de los mismos cuando
aumenta el VPD (Grossiord et al.,, 2017). Esto per-
mite a las plantas mantener altos rendimientos de
carbono que favorecen el crecimiento y mejoran la
resistencia a los herbivoros y a los dafios causados
por patégenos (Kurz et al., 2008). Las investigacio-
nes indican que un aumento de 3 °C en la tempe-
ratura del aire provoca un aumento del 45% en la
transpiracion, lo que refuerza la fuerza motriz (E)
para el transporte de agua dentro de las plantas.
Esta fuerza motriz se define como una funcién de
la conductancia estomética durante la temporada
de crecimiento (Will et al, 2013; Grossiord et al.,
2020).

3.9. Velocidad viento (VVT)

Elviento en un fendmeno excepcional y catastrofico
en lugar de un promotor constante de los procesos
del ecosistema que se incluye en el espectro de
efectos crénicos y agudos sobre los ecosistemas fo-
restales (Mitchell, 2013). El dafio forestal causado
por el viento es una causa importante de pérdidas
econdémicas en la silvicultura comercial (Podan &
Peri¢, 2019). El dafio a nivel de rodal varia desde la
creacion de pequefios claros en el dosel a través de
la caida de &rboles individuales o pequefios grupos,
pasando por niveles intermedios de derrumba-
miento de arboles del dosel superior, hasta el de-
rrumbe completo y extenso del dosel superior
(Mitchell, 2013). La carga del viento parece dar
como resultado un mayor crecimiento de las raices
laterales a expensas de la raiz pivotante.

En arboles sometidos a cargas de viento, se encon-
tré una asimetria acentuada en la distribucion de
raices y la longitud media de raices entre los lados
barlovento (de donde sopla el viento) y sotavento
(hacia donde el viento se dirige) del sistema de rai-
ces, siendo las raices de barlovento significativa-
mente mas numerosas y mas largas que las raices
de sotavento (Tamasi et al., 2005). El viento tiene
efectos profundos y a largo plazo en las propieda-
des del suelo. A diferencia de los incendios foresta-
les, la mortalidad de arboles provocada por insec-
tos o enfermedades, los &rboles arrancados por el
viento producen sistemas de raices hacia arriba y
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exponen e invierten voliumenes de suelo mineral y
suelo forestal (Mitchell, 2013).

Por otro lado, el viento reduce el espesor de la capa
limite de la hoja, lo que aumenta la conductividad
de la difusion de gases, las tasas de intercambio de
calor y las tasas de transpiracion. El aumento de la
transpiracion reduce la temperatura de las hojas, lo
que puede provocar la deshidratacion de las plan-
tas. Por consiguiente, aunque el viento reduce la
resistencia a la difusion del didxido de carbono vy,
por lo tanto, favorece la fotosintesis, también puede
reducir la temperatura de las hojas por debajo del
nivel 6ptimo. Para evitar una pérdida excesiva de
agua, las plantas pueden reducir la conductancia
estomaética (Anten et al., 2010).

Para adaptarse y sobrevivir, los arboles desarrollan
una morfologia «achaparrado» bajo la presion del
viento para reducir la resistencia especifica de la
copa a la velocidad del viento (Telewski, 2012). Esto
da lugar a una reduccion del tamafio y la superficie
de las hojas, asf como de la altura del tallo (Anten
et al,, 2010), mientras que el grosor de las hojas, el
diametro del tallo y la relacion entre la raiz y el tallo
muestran una tendencia al alza (Kern et al., 2005).
A pesar de las similitudes ecologicas, fisiologicas y
morfoldgicas, los estudios indican variaciones en las
respuestas morfoldgicas al viento tanto entre espe-
cies como dentro de ellas (Wu et al., 2016). Por el
contrario, el éxito reproductivo de las plantas de-
pende principalmente de la abundancia de flores y
de las tasas de fertilizacion, es decir, del cuajado de
los frutos. El cuajado de frutos constituye un pro-
ceso complejo limitado por la cantidad y la calidad
del polen y la disponibilidad de recursos (nutrientes
del suelo). Cuando las plantas no pueden acceder
a polen suficiente o de alta calidad, la polinizacion
por el viento se ve limitada. Las diferentes especies
se enfrentan a diversos grados de limitacion de po-
len durante el periodo de fructificaciéon (Wang et al.,
2013).

4. Factores topograficos

4.1. Altitud (AlY)

La altitud es un factor que influye significativamente
en las especies forestales, reduciendo el creci-
miento en altura y diametro conforme incrementa
esta (Ho et al., 2020). Como resultado del incre-
mento altitudinal, disminuye la temperatura ~0,6 K
por 100 m (Kérner, 2003), presenta un efecto amen-
guador en la tasa fotosintética y, ain mas pronun-
ciada, disminuye el crecimiento debido a una clara
disminucion en la produccion de tejidos celular
(Korner, 2012). Asimismo, los ecosistemas forestales
ubicados en altitudes elevadas presentan una me-
nor disponibilidad de nutrientes, conllevando a la
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dominancia de comunidades de hongos (Thébault
et al, 2014).

A medida que aumenta la altitud, cambian la tem-
peratura, la humedad relativa, las precipitaciones, la
estructura y la textura del suelo (Zhang et al., 2022).
Fisiolégicamente, las plantas acumulan pigmentos
como antocianinas y carotenoides y desarrollan sis-
temas antioxidantes mas sofisticados (Fischer et al.,
2023). Se sabe que la altura de las plantas dismi-
nuye al aumentar la altitud (Goldstein & Santiago,
2016). Sin embargo, Villena et al. (2022) no obser-
varon diferencias significativas en la altura de la
“tara” Tara spinosa (Molina) Britton & Rose en un
rango de altitud de 1400 a 2895 m. Esto se debe a
que este rasgo esta controlado por factores gené-
ticos. Sin embargo, se ha evidenciado que especies
del género Weinmannia con habitats con elevacio-
nes mas altas, mostraron tasas de crecimiento mas
bajas, que las especies de elevaciones més bajas
(Rapp et al., 2012).

Cada vez mas se evidencia que los gradientes alti-
tudinales son un factor ambiental Util para investi-
gar las respuestas de las plantas (Wang et al., 2021),
asi demostraron las investigaciones de Chauhan et
al. (2007) en semillas de Terminalia bellirica
(Gaertner) Roxb. en la India, Orsani¢ et al. (2009) en
Sorbus torminalis (L) Crantz. en Croacia, Sidina et
al. (2009) en frutos y semillas de Ceratonia siliqua L.
en Marruecos, Wahbi et al. (2013) en frutos y semi-
llas de Acacia tortilis (Forsk) Hayne subsp. raddiana
(Savi) en el Norte de Africa y Bajpai et al. (2015) en
Morus alba L. en el transhimalaya Indio.

4.2, Latitud (Lat)

Los ecosistemas forestales en las latitudes del Norte
exhiben un crecimiento relativamente lento en
comparacién con los lugares mas al Sur, esto quiza
a las temperaturas mas bajas y las temporadas de
crecimiento mas cortas (Westfall, 2015). Nishizono
et al. (2018) reportan que el inicio del crecimiento
radial expuso un claro gradiente latitudinal: en las
zonas de latitudes altas (Norte), el crecimiento de
Cryptomeria japonica (Thunb. ex. L.) D.Don inicio
tardiamente que en zonas de latitudes bajas (Sur),
describiendo los autores que la duracion del creci-
miento era mas variable en latitudes bajas que en
latitudes altas. Tenkanen et al. (2020) evaluaron la
respuesta del "abedul plateado” Betula pendula
Roth de procedencias del Sur (latitud 61°) y Norte
(latitud 67°) de Finlandia, evidenciaron disimilitudes
en las estrategias de fijacién de biomasa: los indivi-
duos del Sur crecieron con mayor masa foliar, por
su parte los individuos del Norte adquieren una asi-
milacion total similar (peso de semilla -PS total, al-
tura), con una capacidad fotosintética més eficiente
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por éarea foliar (mayor intercambio de gases), mayor
fotoquimica del fotosistema Il y una inversion com-
parativamente elevada en la porcién subterréanea
de la planta. En este sentido, en un perfodo de ve-
getativo prolongado y célido en latitudes mas altas,
brinda la oportunidad de una seleccion mas amplia
de especies forestales (nativas y exdticas). Otra po-
sibilidad seria el traspaso de genotipos del Sur a la-
titudes del Norte, donde puede aprovecharse el fo-
toperiodo prolongado y, por ende, obtener una
temporada de crecimiento mas larga que las po-
blaciones locales (Lutter et al., 2016).

4.3. Pendiente (Pend)

La pendiente es un factor preponderante en la for-
macion y la variabilidad espacial de las propiedades
del suelo (Carroll et al., 2000; Behrens et al., 2014),
en la exposicion a la radiacion solar y los regimenes
de perturbacion (Oldfather et al.,, 2016). Siendo la
Pend un factor clave en la comprension de la dina-
mica de los parametros fisicoquimicos y bioldgicos
del suelo, que subsiguientemente influyen sobre el
crecimiento y desarrollo de los &rboles (Agbeshie &
Abugre, 2021). Este factor se ve implicado en el tras-
lado y depdsito de solutos, encontréndose un ma-
yor pH, Ca y Mg intercambiables, menor C orgé-
nico, N y K disponibles, Zn extrafble en las areas de
depdsito del pie de ladera en selvas tropicales (Tsui
et al., 2004). Se registra también que, el efecto de
la Pend sobre las existencias de hojarasca es signi-
ficativa a mayor altura (Wang et al.,, 2019). Por su
parte, Villena Velasquez (2007) detectd una rela-
cién entre la altura total de Pinus patula Schiede ex
Schitdl. y Cham. a mayor Pend en plantaciones de
Granja Porcén, Cajamarca (Peru).

4.4, Aspecto (ASPT) u Orientacién (OrT)

El aspecto de una pendiente es la direccién o aci-
mut a la que esté orientada una ladera hacia el sol
(McCune & Keon, 2002; Ogana et al., 2022). Influye
en el movimiento del agua, el material en una
ladera y a las diferencias espaciales de las pro-
piedades del suelo (Tsui et al, 2004), y ejerce
efectos més severos sobre la vegetacion en formas
de relieve a gran escala (Sewerniak, 2016). Se ha
descrito que las pendientes con orientacion ecua-
torial (Sur) presentan una elevada exposicion a la
radiacion solar, lo que incrementa la disponibilidad
de luz y las Tméx diarias en relacién con las pen-
dientes con orientacion polar (Norte) (Oldfather et
al., 2016).

Las pendientes con orientacion hacia el Suroeste
por lo general presentan cargas de calor efectivo
mas elevados que las pendientes orientadas al
Sureste, a pesar de cargas de radiacion similares,
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debido a las temperaturas mas altas de la tarde
(McCune & Keon, 2002). Sewerniak (2016) ejecutd
evaluaciones de los efectos del aspecto de la pen-
diente sobre la regeneracion natural de Pinus
sylvestris Parl. plantados en Polonia, encontrando
que, los pinos jovenes instalados en las laderas
orientadas al Sur presentaron dimensiones medias
mas grandes que los de las edades correspondien-
tes en las laderas orientadas al Norte. Esto proba-
blemente se deba a los escenarios de luminosidad
favorable, asi como a la minima cobertura de hier-
bas observadas en las pendientes orientadas al Sur.
Las pendientes orientadas al Norte de las planta-
ciones presentaban una mayor cobertura de male-
zas, lo que repercute negativamente en la dinamica
de crecimiento temprano de esta especie
(Sewerniak, 2016).

4.5. Posicién (Pos)

La posicion de un sitio forestal se refiere a su ubi-
cacion geogréfica en relacién con otros elementos
del paisaje, como rios, montafias, valles, etc, e in-
fluye en el clima local, los patrones de viento, la dis-
ponibilidad de agua y la calidad del suelo (Maren et
al., 2015). Si un sitio forestal se encuentra en una
pendiente, esta insta la perturbacion de la distribu-
cion espacial de la humedad, la luz, el aire y los ar-
boles, perjudicando las propiedades fisicoquimicas
del suelo (Agbeshie & Abugre, 2021). Se reporta
que el pH del suelo, el P disponible, el Ca*, el Ky el
Mn, incrementaron colectivamente en la posicion
descendente de la pendiente, sin embargo, el C or-
ganico, K*, Na* y el Fe extraible reflejaron una ten-
dencia a disminuir (Tsui et al., 2004). Con respecto
al C de la biomasa microbiana (MBC) y el cociente
de biomasa microbiana (MBQ) reflejan la influencia
de la posicion de la pendiente y la profundidad del
suelo (Agbeshie & Abugre, 2021).

5. Retos actuales y perspectivas futuras

A pesar del considerable avance en el conocimiento
de la calidad de sitio forestal, la mayorfa de las in-
vestigaciones continla basandose en el indice de
sitio como principal herramienta para estimar la
productividad, especialmente en plantaciones de
especies exoticas. En contraste, aln son escasas las
revisiones integrales que expliqguen de manera con-
junta como interactian los factores climéaticos, eda-
ficos, topograficos y bioldgicos para determinar la
adaptabilidad de las especies forestales en sus eco-
sistemas naturales. Esta limitacién dificulta com-
prender los mecanismos ecoldgicos que regulan el
crecimiento, la distribucion y la resiliencia de los
bosques frente al cambio climatico.
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Las evidencias recopiladas indican que, aunque el
clima define los limites regionales de distribucién de
las especies, las propiedades del suelo actian como
reguladores locales de la respuesta al estrés am-
biental. Variables como la textura, la profundidad
efectiva, el contenido de materia orgénica, la dis-
ponibilidad de nutrientes, la actividad microbiana y
las asociaciones micorrizicas determinan la capaci-
dad del suelo para amortiguar los efectos de la se-
quia, las temperaturas extremas y otras perturba-
ciones, mientras que la topografia modifica dichos
procesos mediante la generacion de microclimas y
gradientes de humedad. Este comportamiento
confirma que la adaptabilidad forestal es el resul-
tado de una interaccion jerérquica entre clima,
suelo, relieve y organismos del suelo, mas que de
la influencia aislada de un solo factor.

Uno de los principales desafios consiste en desa-
rrollar modelos integrados de calidad de sitio que
incorporen simultdneamente variables climaticas,
edéficas, topogréficas y bioldgicas, superando los
enfoques tradicionales centrados exclusivamente
en el crecimiento del rodal. Asimismo, resulta
prioritario  fortalecer investigaciones sobre las
interacciones  suelo—planta—microorganismos, la
dinamica funcional de las comunidades micro-
bianas y el papel de las micorrizas en la adquisicion
de nutrientes, la eficiencia en el uso del agua y la
resiliencia frente al estrés ambiental.

Para cubrir los vacios cientificos (Figura 3), la
investigacion futura deberfa integrar herramientas
de teledeteccion, Sistemas de Informacion
Geografica (SIG), modelos digitales de elevacion de
alta resolucioén, sensores ambientales, analisis eco-
fisioldgicos, secuenciacion del microbioma e inteli-
gencia artificial para desarrollar modelos predicti-
vos capaces de identificar los factores con mayor
influencia sobre la adaptabilidad de las especies fo-
restales. Paralelamente, se requieren redes de mo-
nitoreo de largo plazo que permitan evaluar la res-
puesta de los ecosistemas bajo escenarios de cam-
bio climéatico y validar dichos modelos en diferentes
regiones biogeogréficas.

Finalmente, la gestion forestal sostenible debera
orientarse hacia la conservacion integral de la calidad
del sitio, priorizando el mantenimiento de la estructura
y funcionalidad del suelo, la proteccién de la hojarasca,
la conservacion de la biodiversidad microbiana y de
las asociaciones micorrizicas, asi como la selecciéon de
especies adaptadas a las condiciones edafoclimaticas
locales. Este enfoque contribuird a incrementar la
productividad forestal, fortalecer la resiliencia de los
ecosistemas y garantizar la provision sostenible de
bienes y servicios ecosistémicos.

-730-


https://www.sciencedirect.com/topics/agricultural-and-biological-sciences/microbial-biomass

Scientia Agropecuaria 17(3): 709-741 (2026)

Villena-Velasquez

FACTORES CLIMATICOS

FACTORES EDAFICOS
—_—

Nutrientes
Humedad

pH del suelo

®@O®

Seguimiento del

crecimiento B
Deteccion de e «
cambios e \\

Fol (8] &)

Je
ke @

ADAPTABILIDAD DE
ESPECIES FORESTALES

t

@ Simulacién de escenarios

FACTORES TOPOGRAFICOS

@ Pendiente
@ Altitud
Exposicion

MODELAMIENTO MACHINE LEARNING

Prediccion de

adaptabilidad
@ Clasificacion de
especies

Optimizacién de
decisiones

Evaluacion de aptitud
del habitat

Figura 3. Vacios cientfficos que deben ser superados con estudios cientificos sobre el sitio forestal.

6. Conclusiones

La revision confirma que la adaptabilidad de las es-
pecies forestales responde a un proceso complejo
y multifactorial, resultado de la interaccién dindmica
entre el clima, el suelo vy la topografia, mas que de
la influencia de un solo factor ambiental. A escala
regional, la temperatura y la disponibilidad de agua
condicionan los patrones de distribucion y produc-
tividad de las especies; en contraste, a escala local,
las propiedades fisicas, quimicas y biolégicas del
suelo, junto con la altitud, la pendiente y la orienta-
cién del terreno, regulan la disponibilidad de recur-
sos, el desarrollo del sistema radicular, la actividad
microbiana y el funcionamiento fisioldgico de los
arboles. En este contexto, la evidencia analizada
destaca que las propiedades edaficas, especial-
mente la textura, la profundidad efectiva, el conte-
nido de materia orgénica, el pH, la capacidad de
intercambio catiénico y las asociaciones micorrizi-
cas, constituyen los principales mecanismos de
amortiguacion frente al estrés hidrico y térmico, fa-
voreciendo la supervivencia, el crecimiento, la pro-
ductividad, el secuestro de carbono y la resiliencia
de los ecosistemas forestales ante el cambio
climatico.

La literatura reciente refleja una evolucién concep-
tual desde las evaluaciones tradicionales basadas
exclusivamente en el indice de sitio hacia enfoques
integrales que incorporan de manera simultanea
factores climaticos, edaficos, topograficos y biolo-
gicos para explicar la calidad del sitio forestal y la
adaptabilidad de las especies. No obstante, persis-
ten importantes vacios de conocimiento relaciona-
dos con la cuantificacion de las interacciones entre
suelo, planta y microorganismos, asi como con su
variabilidad espacial y temporal en diferentes eco-
sistemas forestales. En consecuencia, las investiga-
ciones futuras deberian orientarse al desarrollo de
modelos predictivos multivariados que integren te-
ledeteccion, Sistemas de Informacion Geografica
(SIG), modelos digitales de elevacion, sensores re-
motos, anélisis ecofisioldgicos, microbiologia del
suelo e inteligencia artificial, respaldados por estu-
dios experimentales de largo plazo. Este enfoque
permitira identificar con mayor precision la contri-
bucion relativa de cada factor del sitio forestal so-
bre la adaptabilidad de las especies y fortalecer las
estrategias de planificacion silvicultural, restaura-
cion ecoldgica y gestion forestal sostenible en un
escenario de cambio climético.
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