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Introduccién

= | incremento en la concentracién atmosférica
de diéxido de carbono (CO,) generado a raiz de
la revolucién industrial, ha ocasionado cambios

en la concentracién atmosférica de este gas,

que ha aumentado de 280 partes por millén (una parte
por millén equivale a un miligramo de sustan-
cia por litro en agua, o un gramo en mil litros), du-
rante el periodo preindustrial, a 370 partes por millén
en la actualidad. Si las actividades humanas conti-
ndan incrementando las emisiones de diéxido de car-
bono, se ha predicho que al ritmo actual se alcanzara
una concentraciéon de 700 partes por millén al final
del siglo Xx1 (IPCC, 1996).

El incremento atmosférico de didéxido de carbono
ha generado dos problemas directamente relaciona-
dos. El primero, de caracter fisicoquimico, involucra
no solamente al diéxido de carbono, sino que se refle-
ja en el llamado “efecto de invernadero”. A éste se
atribuye el incremento en la temperatura del planeta
(de mds de 4 grados centigrados), ya que el diéxido de
carbono (junto con el metano, el vapor de agua y otros
gases en la atmdsfera) tiene la propiedad de absorber
luz infrarroja. Esto genera la retencién de energia solar
(calor) que es capaz de influir en el clima del planeta.

El segundo aspecto se refiere al efecto estimulante
que el incremento atmosférico de diéxido de carbono
tiene en la fotosintesis, que depende de la disponibili-
dad de recursos en el suelo y las relaciones de compe-
tencia entre los organismos que componen una comu-
nidad vegetal.

A escala global, los reservorios y flujos que compo-
nen el ciclo del carbono (C) son miiltiples y de diver-
sa complejidad. (Los reservorios son depésitos de sus-
tancias destinadas a ser usadas en un sistema; por
ejemplo, el carbono fijado en los seres vivos, en los
océanos, la atmésfera, etcétera. Los flujos son las tasas
de intercambio de sustancias entre reservorios de un
sistema, que se determinan por la diferencia entre se-
cuestro o fijacién y respiracién.) Asi, tanto el fito-
plancton en los océanos como las plantas en los bos-
ques vy las actividades antropogénicas (por ejemplo,
emisién de diéxido de carbono, la tala de bosques,
etcétera) tienen un peso especifico en el ciclo del car-
bono. Sin embargo, el aspecto central a entender es el
tamarfio relativo de los reservorios y la velocidad de los
flujos entre éstos. El carbono se encuentra fijado en la
madera de los drboles adultos de la vegetacién (aproxi-
madamente el 90 por ciento), y de éstos, el 40 por cien-
to se encuentra en las selvas tropicales y subtropicales
(Brown y Lugo, 1982). De ahf la indudable importancia
de las selvas tropicales en el ciclo global del carbono.

Este trabajo se estructura de acuerdo a los siguientes
temas principales: 1) flujos y reservorios de carbono a
escala global; 2) las selvas tropicales como reservo-
rios de carbono; 3) los 4rboles tropicales como sumi-
deros de carbono (un sumidero es un conducto a tra-
vés del cual se sumen las cosas de un nivel de flujo a
otro. Por ejemplo, la tasa de permanencia del carbono
en las selvas va de decenios a cientos de afios; por el
contrario, el carbono en estado inorgdnico —petrdleo,
carbén, etcétera— va de miles a millones de afios. Asi,
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un 4rbol en crecimiento es un sumidero); y 4) la es-
tructura de las selvas tropicales y sus consecuencias
para el ciclo global del carbono. De esta forma se sin-
tetiza la informacién que permite analizar el posible
papel que las selvas tropicales desempefian en el ciclo
global del carbono como consecuencia del fenémeno
denominado cambio climdtico.
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Flujos y reservorios de carbono

a escala global

Dos principios determinan las relaciones entre los

reservorios y flujos de carbono: el primero expresa
que cuando un sistema (fuente-reservorio-sumidero,
Figura 1a) se encuentra en balance, la tasa de suminis-
tro de la fuente es igual a la tasa de absorcién del sumi-
dero. Por ello, el tiempo de residencia del material en
el reservorio estd dado por el cociente entre el tamafio
del reservorio y la tasa de suministro de la fuente o la
tasa de absorcién del sumidero. El segundo principio
expresa que cuando dos reservorios de tamafio consi-
derablemente dispar se encuentran interconectados, la
tasa de transferencia entre los reservorios determinard
el tamafio del reservorio mas pequefio (Figura 1b).

La cantidad de carbono fijado en las plantas es simi-
lar en magnitud al contenido en la atmdsfera. Conside-
rando el carbono fijado al suelo (incluyendo el humus),
la biota (el conjunto de seres vivos) contiene aproxima-
damente tres veces m4s carbono fijado que el contenido
actualmente en la atmdsfera, y atin dos veces més que el
carbono contenido en la atmésfera sumado al reservo-
rio de carbono de la superficie ocednica (Figura 2). La
tasa de recambio de carbono en la biomasa terrestre es
de 14 a 19 afios, y de 2 a 6 dfas para los organismos en el
reservorio ocednico de carbono. Actualmente, el aporte
antropogénico (humano) de carbono a la atmdsfera
(7 petagramos, es decir, 7 millones de toneladas) es de
aproximadamente 1 por ciento del tamafio del reservo-
rio atmosférico, lo cual excede en 10 por ciento el flujo
natural entre la biosfera y la atmdsfera.

Desde una perspectiva fisiol6gica, todas las plantas
y algas poseen el mismo sistema enzimdtico bifuncio-
nal con el cual se realiza la fotosintesis: la enzima
conocida como rubisco (ribulosa bisfosfato carboxila-

sa). La reaccién enzimitica de la carboxilasa inicia la
fijacién de diéxido de carbono, y la reaccion de
la oxigenasa produce energfa y pérdida de
diéxido de carbono por fotorrespiracién.
Ambos ciclos coexisten como una reac-
cién de competencia por dos substra-
tos gaseosos, diéxido de carbono y
oxigeno (O,). Asi, si el cociente
CO,/O, cambia, se afecta la tasa de
fotosintesis neta.
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Figura 1. Principios basicos que describen la relacion entre flujos y
reservorios de los elementos en los ciclos biogeoquimicos. a)
Sistema fuente-reservorio-sumidero; b) Relacién entre reservorios

de tamafio considerablemente dispar (modificado de Walker, 1994)

Cuando se incrementa la concentracién de diéxi-
do de carbono, se incrementa la tasa de fotosintesis.
Esto dltimo ha sucedido de manera precipitada a par-
tir de la revolucién industrial. Sin embargo, existen
una serie de factores externos (competencia, tasas de
crecimiento inherentes a las especies, ritmos biolé-
gicos, etcétera) e internos que también determinan la
cantidad neta de carbono fijado. Asi, debido a que
existe menos carbono fijado en la atmdsfera que en
la biota, es probable que el reservorio de carbono en la
biosfera esté controlando el tamafio del reservorio de
carbono atmosférico.

En otras palabras, dado el tamafio relativamente
pequefio del reservorio atmosférico de carbono, en el
largo plazo (al menos miles de afios), lo que probable-
mente determina el tamafio del reservorio atmosférico
es el efecto conjunto del tamafio del reservorio oced-
nico y la biota. Sin embargo, a una escala de tiempo
corta (cientos de afios), lo que co-determina el tama-
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fio del reservorio atmosférico es la respuesta de la biota
al incremento antropogénico de diéxido de carbono
en la atmésfera (Korner, 2000).

Las selvas tropicales

como reservorios de carbono

Una gran variedad de tipos de vegetacién se pue-

den incluir en el término “selvas tropicales”; desde

sabanas hasta bosques htimedos ecuatoriales de
tierras bajas. Las selvas tropicales contienen aproxi-
madamente 42 por ciento del carbono fijado a nivel
global en la biomasa, y cerca del 11 por ciento del car-
bono orgdnico fijado en el suelo del planeta (ver por
ejemplo Olson y colaboradores, 1983; Kérner, 1998).
Todo esto sumado representa cerca del 50 por ciento
del total del reservorio de carbono orgdnico.

La mayorfa del carbono en la vegetacién se en-
cuentra fijado en la madera de los drboles adultos
(aproximadamente 90 por ciento), por lo que cualquier
evento que modifique directamente a los drboles o in-
directamente a sus procesos de regeneracién tendrd un
efecto inmediato en el tamafio del reservorio vegetal
de carbono. Phillips (1997) propone los siguientes
grupos de procesos como factores que afectan el reser-
vorio vegetal de carbono: 1) extraccién selectiva de
plantas, 2) cambio en el uso del suelo, 3) fragmenta-
cién de las selvas, 4) invasién biolégica, 5) cambio cli-
maético, 6) el cambio en la composicién atmosférica y
7) cambios en la tasa de reposicién de los drboles. De
estos aspectos, el cambio en el uso del suelo, la extrac-
cién selectiva de plantas, la fragmentacion de las sel-
vas y el cambio climdtico son las que ejercen una
mayor influencia en el papel que juegan las selvas tro-
picales en el ciclo global del carbono.

La extraccién selectiva de plantas afecta directa-
mente los reservorios mds grandes de carbono (4rboles
adultos). Esto es debido a que las actividades forestales
hacen uso de las especies de mayor tamafio, las cua-
les dominan en la estructura de la vegetacién mds por
la biomasa acumulada que por su abundancia. Asi-
mismo, las actividades forestales afectan principal-
mente las dreas que atin mantienen el 100 por ciento
de la cobertura vegetal. En la actualidad, dichas 4reas
son extremadamente escasas. Por otro lado, la fragmen-
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Figura 2. Ciclo global del carbono. Los valores adjuntos a las flechas determinan el valor de los flujos entre reservorios en petagramos de

carbono/afo de flujo neto, y los valores dentro de las cuadros representan el tamafio de los reservorios, en petagramos de carbono por

reservorio. Nota: el cambio en el uso del suelo y la cantidad de carbono perdido son similares (modificado de Korner, 2000). Un petagra-

mo equivale a mil millones de toneladas.

tacién de selvas determina que especies que natural-
mente viven con bajas densidades sean especialmente
vulnerables, origindndose su extincion local o regional
como consecuencia de la reduccién de la disponibi-
lidad de su h4bitat. Asimismo, la fragmentacién de
selvas incrementa hasta en un 40 por ciento la
mortalidad de los 4rboles adultos (Laurence y colabo-
radores, 2000).

En 254 afios, la concentracién atmosférica de didxi-
do de carbono se ha elevado en un 30 por ciento (de
280 partes por millén, la concentracién preindustrial,
a aproximadamente 370 partes por millén en la actua-
lidad, Figura 3). Para mitigar dicho incremento se re-
quiere aumentar la biomasa de las selvas tropicales en
1.2 por ciento anual (aproximadamente tres billones
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de toneladas de carbono). Si este incremento se apli-
cara a una selva madura (con crecimiento de mdas de
100 afios) se lograrfa un incremento anual del 11 por
ciento en la ganancia neta de carbono (Kérner, 2000).
Un proceso de esta naturaleza estimularfa fuertemente
la tasa de reposicién de las selvas, originando un cam-
bio en el papel que las selvas tropicales tienen en el
ciclo del carbono.

En 1994, Phillips y Gentry detectaron mediante
la comparacién de una extensa gama de cuadran-
tes de la estructura en la vegetacién paleotropical
y neotropical, que la tasa de reposicién de 4rboles tro-
picales parecfa incrementarse. Recientemente, Phillips
y colaboradores (2002) reportaron un aumento en la
dominancia de lianas que podrfa estar asociado al



incremento de diéxido de carbono en la atmdésfera. Si
esto es cierto, la cantidad de carbono fijado por uni-
dad de superficie no se elevard como consecuencia del
efecto “fertilizante” que el incremento atmosférico de
diéxido de carbono ejerce sobre la fotosintesis. Por el
contrario, tenderd a decrecer como consecuencia del
incremento en la dindmica de regeneracién natural de
las selvas tropicales.

Los arboles tropicales

como sumideros de carbono

En la vegetacién, los drboles adultos son los prin-

cipales reservorios de carbono. Sin embargo, en la

estructura de la vegetacién tropical, los drboles
adultos representan solamente 1.8 por ciento del total
de drboles, aunque dicho porcentaje contiene un 23.4
por ciento de la biomasa de las selvas (Laurence y
colaboradores, 2000).

Dado el efecto estimulante que el incremento
atmosférico de diéxido de carbono ejerce sobre la foto-
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Figura 3. Curva comparativa del incremento de diéxido de carbo-
no en la atmosfera. Gt: gigatonelada = 1 billon de toneladas de car-

bono (modificado de Joos, 1996)
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sintesis, se podria esperar que los arboles adultos de las
selvas respondan fijando una mayor cantidad de car-
bono. Sin embargo, existen evidencias que indican
que las concentraciones actuales de carbono atmosfé-
rico se encuentran cerca del nivel de saturacién. Es
decir, existe un proceso limite en el sumidero de car-
bono que explica la respuesta asintética temporal de la
vegetacién al incremento atmosférico de diéxido de
carbono (Granados y Kérner, 2002; Figura 4).

Es también sabido que la hoja de un 4rbol adulto se
encuentra ligada a un reservorio de carbono de gran
magnitud (ramas, tronco y raices del arbol), de forma
que la actividad del sumidero de carbono podria estar
determinada por los reservorios de carbono mévil (car-
bohidratos no estructurales como glucosa, fructosa,
etcétera) en las hojas (Korner, 2000). Sin embargo, a
pesar de que en las hojas la acumulacién de carbohi-
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Figura 4. Respuesta asintotica de las plantas al incremento
atmosférico de didéxido de carbono. Li = Luz intensa; Lb = Luz
baja. a) Biomasa total promedio e incremento porcentual entre
niveles de didxido de carbono; b) Biomasa total promedio por

condicion de luz (modificado de Granados y Kérner, 2002).
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dratos no estructurales es una respuesta al incremento
atmosférico de diéxido de carbono, dicha acumulacién
no se encuentra necesariamente ligada a los sumideros
de carbono en los drboles; mas bien refleja una res-
puesta ligada al meséfilo de las hojas.

Otro aspecto a considerar es que la capacidad de
cambiar en tamafio, masa y forma decrece con la edad
del organismo en cuestién. Durante el ciclo de vida, la
curva de crecimiento de cualquier planta presenta un
punto de inflexién en el cual su crecimiento se hace
asintético. Esto es, una limitante espacial y evolutiva
también contribuye a explicar la capacidad de fijacién
de carbono. Asi, las primeras evidencias de que el in-
cremento atmosférico de diéxido de carbono induce
una respuesta de crecimiento que declina con la edad de
la planta, fueron presentadas por Bazzaz y Miao (1983);
Norby y colaboradores (1995) y Lee y Jarvis (1995).
Sin embargo, dichos trabajos fueron llevados a cabo
con plantas juveniles. A pesar de esto, los resultados de
dichos experimentos coinciden con los reportados por
Hittenschwiler y colaboradores (1997), quienes mos-
traron que la respuesta de drboles maduros al incre-
mento atmosférico de diéxido de carbono depende de
la edad del 4rbol y tiende a disminuir con la misma.

La estructura de las selvas tropicales

y el ciclo global del carbono

En el sotobosque de las selvas, las plantulas crecen

en condiciones de baja intensidad de luz. Esto

causa que el incremento atmosférico de diéxido de
carbono de lugar a una reduccién en el punto de com-
pensacién de luz, la cual genera un efecto multiplica-
tivo en la fijacién neta de carbono. Es decir, a menos
luz y més diéxido de carbono en la atmésfera, mayor
fijacién relativa de carbono. Evidencias experimenta-
les obtenidas por Bazzaz y Miao 1983, Hittenschwiler
y Korner (2000) y Granados y Korner (2002) demues-
tran un fuerte efecto estimulante en el crecimiento de
plantulas que se desarrollan en hdbitats con una baja
intensidad de luz y altas concentraciones de diéxido
de carbono.

De acuerdo con la hipétesis propuesta por Philips y
Gentry (1994), las especies de crecimiento rapido (que
fijan menos carbono por unidad de tiempo y super-
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ficie, como lianas y drboles pioneros) podrian favore-
cerse del incremento atmosférico de diéxido de carbo-
no, lo que estarfa influyendo en la tasa de reposicién de
grboles tropicales. Esta es influida por el crecimiento
agresivo de las plantas trepadoras.

Las plantas trepadoras son elementos conspicuos y
caracteristicos de cualquier ecosistema tropical, aun-
que se les puede encontrar en cualquier parte; aun en
regiones dridas y 4rticas. Constituyen una forma de
vida que se distingue del resto por su necesidad de so-
porte para desarrollarse. Esta caracteristica implica una
serie de modificaciones fisiolégicas que las definen
adecuadamente: 1) necesitan de un soporte para de-
sarrollarse; por lo que tienen la capacidad de encontrar
estructuras por las cuales trepar y ascender de manera



eficiente hacia la luz, y pueden sobrevivir a la pérdida
de su soporte mecanico; 2) poseen érganos especializa-
dos para trepar; 3) presentan en el xilema los vasos
mids largos y mas anchos del reino vegetal, 4) se carac-
terizan por la asignacién de un gran porcentaje de su
biomasa a la superficie fotosintética y 5) las de mayor
tamafio son en general lefiosas, y las de menor tamafio
son herbéceas.

Las plantas trepadoras tienen la capacidad de ex-
plorar una diversidad de espacios en los cuales desarro-
llarse, lo que les confiere ventajas competitivas a nivel
del sotobosque, ya que les permite explorar ambien-
tes de luz m4s heterogéneos que las plantas con modo
de vida arbéreo o arbustivo. Asimismo, las lianas de ma-
yor tamafio estdn igualmente representadas en dife-
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rentes tipos de suelo (desde los suelos fértiles hasta los
pobres), contrariamente a la situacién de los drboles
miés grandes, que prevalecen en suelos fértiles (Gentry,
1991). A esto se agrega el hecho de que la produccién
y la tasa de reposicién de hojas en las plantas trepado-
ras es mds rapida que la de muchas especies arbéreas lo
que permite entender la capacidad de climatizacién fo-
tosintética de una planta que se desarrolla bajo condi-
ciones de gran heterogeneidad, como el sotobosque de
las selvas.

Las plantas trepadoras pueden influir en la tasa de
reposicién de los drboles, ya que existe una relacién
negativa entre la abundancia de lianas y 4rboles de
etapas sucesionales tardfas, lo cual sugiere que las lia-
nas reducen las tasas de supervivencia de los drboles de
lento crecimiento, alterando asf la fase de regeneracién
por claros en favor de especies de darboles de etapas de
sucesién temprana (4rboles pioneros). Evidencias expe-
rimentales muestran que las lianas contribuyen a la
mortalidad de los drboles hospederos. Ademsds, pueden
causar dafios conspicuos a los tallos y ramas de drboles
jévenes. Todos estos efectos negativos pueden, en con-
junto, causar que decline el crecimiento de los drboles
hospederos.

La regeneracién natural de las selvas ocurre a través
de la dindmica de claros, la cual inicia cuando un 4rbol
cae y se abre un claro en el dosel, lo que da origen a un
proceso de sucesién, evento clave para el estableci-
miento y crecimiento de los drboles tropicales. Las lia-
nas son parte importante de dicho proceso.

Aunado a esto, en condiciones de baja intensidad
de luz el incremento atmosférico de diéxido de carbo-
no estimula el crecimiento de las plantas trepadoras.
El efecto tiende a disminuir con el incremento en la
concentracién de diéxido de carbono (es no linear) y
su influencia se acentia en el intervalo que va de 280
partes por millén, la concentracién preindustrial, a
420 partes por millén, poco menos (60 partes por
millén) que la concentracién actual de diéxido de car-
bono en la atmésfera (Figura 4). Esto demuestra que
actualmente el efecto sobre la dindmica de regenera-
cién de las selvas se encuentra en su fase mds intensa.

Por otro lado, la competitividad de las plantas tre-
padoras se acentia con el incremento atmosférico de
diéxido de carbono. No solamente en términos de ga-
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nancia de biomasa, sino también en el incremento de
la longitud del tallo y el nimero de internodios, lo
cual confiere una mayor capacidad para explorar el
entorno (Granados, 2002). Evidencias recientes indi-
can que algunos géneros de drboles de rdpido creci-
miento, muchos de los cuales son 4rboles emergentes
y de dosel, incrementan su dominancia o su densidad
en las selvas pristinas de la Amazonia (Laurance y co-
laboradores, 2004).

La capacidad de almacenamiento de carbono en las
selvas tropicales depende del impacto que la reaccién
al incremento atmosférico de diéxido de carbono de
las plantas trepadoras y las especies de rdpido creci-
miento tenga sobre la estructura de la vegetacién tro-
pical (Figura 5). Las principales implicaciones de dicho
proceso son que: 1) dada la influencia de las plantas

trepadoras sobre la dindmica de regeneracién natural

de las selvas tropicales, el efecto estimulante del diéxi-
do de carbono sobre el crecimiento de las plantas tre-
padoras actualmente favorece el desarrollo de especies
de sucesién temprana, en detrimento de especies de
sucesion tardia; 2) las especies de sucesién temprana se
caracterizan por contener menos carbono por unidad
de tiempo vy superficie que las especies de etapas de
sucesién tardfa; por lo que en el largo plazo las selvas
tropicales podrfan llegar a ser una fuente neta de carbo-
no, mas que un sumidero del mismo, y 3) durante los
pasados 100 a 15 mil afios (un periodo corto en térmi-
nos evolutivos), las plantas se han desarrollado con ba-
jas concentraciones de diéxido de carbono (280 partes
por millén como mé4ximo), por lo que se puede afirmar
que estan adaptadas a vivir en tales condiciones. Debido
a que el incremento atmosférico de diéxido de carbo-
no (de 280 a 370 partes por millén) se ha dado en ape-
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nas 254 afios (tiempo nulo en términos evolutivos), es
de esperarse un efecto de caracter no predecible hasta
nuestros dfas sobre las relaciones biéticas (planta-plan-
ta, planta-animal, etcétera) en los ecosistemas y, por
lo tanto, sobre la biodiversidad. Esto dltimo, debido a
que el incremento atmosférico de la concentracién de
diéxido de carbono es un factor evolutivo que favore-
ce a algunos grupos de plantas en detrimento de otras.
Ademis, en términos temporales, el incremento at-
mosférico de diéxido de carbono es un hecho inédito
en la historia evolutiva del planeta. La velocidad a la
que dicho cambio se ha dado y se sigue dando tiene y
tendrd un efecto sobre la biodiversidad vegetal de las
selvas tropicales.

Un hecho concluyente para el ciclo global del car-
bono es que el incremento en la dindmica de regene-
racién de las selvas tropicales estd generando un cam-
bio en el papel que las selvas tropicales tienen en el
ciclo global del carbono. Esto lleva a replantear las
estrategias en la bisqueda de sumideros de carbono
para mitigar el efecto que tienen las emisiones antro-
pogénicas de diéxido de carbono sobre la biosfera y el
clima del planeta.
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