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RESUMEN

Valdespino-C, P. 2005. Flujos de N y de P asociados a la hojarasca de bosques tropicales secos pimarios y secundarios en la Siefra
de Huautla, Morelos. Tesis de Licenciatura. Facullad de Ciencias. Universidad Nacional Auténoma de México. México.

Los bosques tropicales secos (BTS) cubren entre el 8-14% de la superficie del pais, son sistemas con tasas
altas de diversidad y de endemismo; se consideran entre los ecosistemas mas amenazados en la regién
tropical. Los cambios de la cobertura vegetal original han conducide al deterioro o la destruccidn de la
estructura, composicién y funciones de este ecosistema en el pais, dando como resultado paisajes con
bosques secundarios de diferente edad y algunos parches de bosques maduros. La informacién sobre el
funcionamiento de la vegetacion secundaria en BTS es escasa. En el presente trabajo se estudian los ciclos
del N y del P, elementos que son fundamentales para el desarrolio de los seres vivientes y que han sido
considerados limitantes del crecimiento de los bosques tropicales; estos elementos se pierden faciimente a
través de procesos como la agricultura de temporal, que es practicada extensivamente en la zona.

En el presente estudio se planted determinar la dinamica de los flujos de N y de P desde la biomasa
aérea al suelo en una cronosecuencia de regeneracion de BTS en la Sierra de Huaulla, Morelos. Para ello se
realizé una colecta de hojarasca durante 12 meses (noviembre de 2001 a octubre de 2002) en BTS
sucesionales de diferente edad: sucesional temprano (10 — 15 afios), sucesional medio (~ 30 afos),
sucesional tardio (~ 60 afas) y en un bosque maduro, en un tolal de 15 parcelas (12 x 12 m). Se cuantifict la
produccién mensual de hojarasca y la masa trimestral de mantillo en el piso de los BTS. Para la hojarasca sé
determinaron las concentraciones de N y de P, y con base en la masa se determind el flujo de ambos
nutrientes hacia el suelo. Las concentraciones de N y P fueron también determinadas en el mantillo asi como
la masa de los nutrientes en el piso del bosque.

La produccion anual de hojarasca varié entre 281 a 340 g m™ en los bosques sucesionales y fue de 416 g m*
! en el bosque maduro. En los bosques sucesionales, la concentracién de N varid entre 1.49 a 1.71% y fue de
1.59% en el bosque maduro; mientras que la de P fue entre 0.136 a 0.169% en los bosques sucesionales y
fue de 0.152% en el bosque maduro. La relacién N:P en la hojarasca disminuyé con el iempo de regeneracién
de la vegetacion. Los flujos anuales de N y de P por produccion de hojarasca aumentaron con la edad del
bosque variando entre 3.92 a 521 g N m? y entre 0.348 a 0.560 g P m? en los bosques sucesionales;
mientras que el flujo de nutrientes en la hojarasca dei bosque maduro fue de 8.33g N m?y0.634gP m>

El promedio de la masa de mantillo vari6 entre 666 a 866 g m en los bosques sucesionales y fue de 826 gm’
2 en el bosque maduro. Las concentraciones de N y de P en el mantilo mostraron valores mencres en el
bosgue maduro que en los bosgues sucesionales: la concentracion de N en el mantillo varié entre 0.89 a
1.13% en los bosques sucesionales y fue de 0.90 en el bosque maduro. La correspondiente al P varié entre
0.085 a 0.121 en los bosques sucesionales y fue de 0.081 en su contraparte madura. La relacion N:P en el
mantillo no mostré variacion significativa entre bosques. La masa de N en el mantillo varié entre 6.901 a 9.796
gm?,ylade P, entre 0.552 a 0.955 g m™ en los bosques sucesionales y fue de 7.861 g Nm?yde0.627gP
m2 en el bosque maduro.

La relacién entre la masa de mantillo y la produccion de hojarasca sugiere que el tiempo de residencia (TR) de
ambos nutrientes en el piso del bosque, podria disminuir con el avance de la regeneracién. Ambos nutrientes
presentaron mayor concentracion en la hojarasca que en el mantillo, sugiriendo un predominio de toma de
nutrientes sobre la inmovilizacion en el piso de todos los bosques. La diferencia entre la concentracion de
nutrientes de la hojarasca-mantilio del BMaduro fue de alrededor del 50% para ambos nutrientes siendo
mayor que la que mostraron los bosques sucesionales (airededor de 34% para el N, y en un intervalo entre 28
a 41% para el P), indicando diferencias en la dinamica de nutrientes en el piso de los bosques maduros y
secundarios, a pesar de gue los capitales de ambos nutrientes en el piso fueran similares.

Ademas de los efectos del tiempo de regeneracion sobra los ciclos del N y del P, en la mayoria de los casos
de identificd un fuerte efecto relativo a la estacionalidad de las Huvias e interacciones entre los efectos
estacionalidad-tiempo de regeneracién en los parametros antes estudiados.



INTRODUCCION

La deforestacion en el area tropical

Los bosques tropicales (BT) ocupan solo 7% de la superficie terrestre dei planeta (Wiison 1988)
perc albergan aproximadamente dos tercios de la biodiversidad terrestre existente (Hughes et al.
1997). En la actualidad, los BT estan desapareciendo a una tasa global anual entre 0.8 — 2.0%
(May y Stumpf 2000). En México, se estima que la deforestacion varfa entre 3.7 x 10° y1.5x 10°
ha afio™!, con tasas anuales entre 0.8 y 2% (Masera 1996). Asl, pese a los esfuerzos de diferentes
sectores gubernamentales y sociales en México, se estima que, de !a superficie original forestal del
pals, al menos 50% ha desaparecido o se ha deteriorado de tal manera que ha perdido su papel
ecolbgico original (Toledo ef al. 1989, Masera 1996).

Chailenger (1998) manifiesta que las poiiticas de desarrollo rural que han fomentado la
sustitucion de la cobertura forestal primaria por coberturas de mayor produccion a corto plazo, pero
de bajo rendimiento a largo plazo (cultivos y pastizales inducidos para ganaderia), son las causas
principales de esta deforestacion.

Los cambios en la cobertura vegetal y el uso de suelo en los tropicos son procesos que
ocurren frecuentemente sin concordancia con planes regionales de desarrollo. La industrializacion
y la urbanizacién son los principales procesos que conducen al abandono de las actividades
agricolas (Guariguata y Ostertag 2001). Debido a ello, en la actuaiidad, se estan creando bosques
secundarios (BS) a una tasa sin precedente (Read y Lawrance 2003).

Los bosques secundarios

La definicin de bosque secundario (BS) abarca a aquellos que han sido formados como
consecuencia del impacto humano en tierras forestales. Estos comprenden 40% del total del area
tropical y estan siendo formados a una tasa aproximada de 9 miliones ha afo™ (Brown y Lugo
1990). Los BS proveen condiciones que ayudan a mejorar el suelo y la calidad de agua, también
conservan el material genético, nutrientes, humedad y la materia organica del suelo. Todas estas
funciones son de gran importancia en la conservacién de |a biodiversidad en los trépicos (Brown y
Lugo 1990). Para conservar las caracteristicas de estos sistemas es urgente un manejo inteligente
del actual cambio en el uso de la tierra a expensas de los bosques maduros.

Los BS son sumideros de nutrentes (Vitousek 1984, Vitousek y Reiners 1975) y de carbono
(Lugo y Brown 1992). Brown y Lugo (1990) afirman que los BS acumulan nutrientes rapidamente
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con el tiempo, la proporcién de estos nutrientes en la vegetacion, tejido senescente y suelo varian
dependiendo del elemento y de otros factores tanto bidticos como abidticos. Factores como el
clima (especialmente la cantidad y distribucién de lluvias), tipo de suelo y gradientes nutricionales,
frecuentemente dictan la progresién de especies en los ecosistemas secundarios (Brown y Lugo
1990), de ahi que las caracteristicas estructurales, fisiologicas y ecoloégicas cambien con la edad
del bosque.

En el contexto de cambio de |a cobertura vegetal, el bosque tropical seco (BTS) es el mas
amenazado entre los principales tipos de bosgques tropicales debido a que experimenta

considerable presién de explotacion (Janzen 1986).
Los bosques tropicales secos

Los bosques tropicales secos (BTS) presentan una vegetacion dominada por arboles de copas
extendidas, con alturas promedio entre 7 a 8 m, y que pueden alcanzar 15 m, presentan ademas
un estrato arbustivo muy denso (Miranda y Hernandez 1963, Rzedowski 1978, Pennington y
Sarukhan 1998). En estos ecosistemas se cbservan claramente dos condiciones climaticas
contrastantes para las plantas, las que se relacionan con diferencias en la disponibilidad de
humedad: (1) la estacién humeda, en donde la vegetacion luce con exuberante verdor, y (2) la
estacion seca, donde la mayoria de las plantas pierden su follaje (Trejo 1999).

Estas comunidades se desarrollan en sitios con caracteristicas geologicas y edaficas muy
variables y ocupan un intervalo de condiciones ambientales amplio, lo cual contribuye a su gran
diversidad floristico-fisonémica. Cerca del 38% de este tipo de vegetacion se encuentra en un
clima calido subhimedo (Aw,)} que es el de menor humedad de los subhumedos. Este clima, segin
Garcia (1988), presenta una temperatura media anual mayor a los 22° C. En el pals casi 70% de
este bosque se encuentra en zonas con precipitacion total anual entre 400 y 1300 mm; el cociente
P/T (precipitacién / temperatura) de estos ecosistemnas es en general, menor de 43.2 (Trejo y Dirzo
2000). Un rasgo importante de este tipo de vegetacién es el elevado endemismo, que en los BTS
de México alcanza el 60% (Rzedowski 1991).

Los BTS representan un recurso natural potencial importante, una de las razones es su
amplia extension; se consideran como la tercera principal formacién en los tropicos (Lamprecht
1989), cubriendo 42% del total de su cobertura vegetal (Murphy y Lugo 1986). En México cubren
aproximadamente 160 x 10° km? o bien alrededor del 8% de la superficie del pais (Rzedowski
1978), ofras aproximaciones elevan este namero al 14% (Trejo y Dirzo 2000). Su distribucion
abarca desde el estado de Soncra {29° N), hasta Chiapas en la frontera con Guatemala en una
franja casi continua en la vertiente pacifica, con interrupciones en las porciones mas humedas en
los estados de Nayarit y Oaxaca, y con entrantes importantes en las cuencas de los rios Santiago y
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Balsas (Trejo 1999). También se les encuentra en las dreas menos secas del valle de Tehuacan-
Cuicatian, en la regién del Bajio, en la Altiplanicie Mexicana, y en el area de los Cabos, en la
porcién sur de la peninsula de Baja California. En la vertiente del Golfo de México, se distribuyen
desde Tamaulipas hasta la peninsula de Yucatan, en areas mas aisladas y discontinuas
(Rzedowski 1978). En nuestro pais se ha perdido gran parte de su cobertura original dando lugar a
un paisaje disperso de bosques secundarios (Trejo y Dirzo 2000).

Aunque la fenologia foliar en BTS ha sido ampliamente documentada (Frankie et al. 1974,
Lugo et al. 1978, Lieberman 1982, Borchert 1983, Reich y Borchert 1984), la informacion
correspondiente a la vegetacion secundaria es aun incompleta (Amason y Lambert 1982, Murphy y
Lugo 1986, Brown y Lugo 1990, Campo et al. 2001).

En relacién con los diferentes eventos fenolégicos, como crecimiento del tallo, iniciacion
foliar, pérdida de las hojas, floracién y fructificacién, existe una gran variacion entre especies y
también entre individuos de la misma especie. La informacion disponible sugiere que un solo factor
ambiental no es responsable del tipo y tiempo de los eventos fenolégicos en las especies
tropicales; en cambio, el estrés hidrico es considerado como el factor primario (Janzen 1967,
Frankie et al. 1974) aunque sus mecanismos de accién permanecen 0SCuros. Es posible gue otros
factores de importancia sean la duracién del dia y la edad de la planta (Longman 1978), ademas
de las correlaciones internas de crecimiento y las combinaciones de factores bidticos y abidticos
(Frankie ef al. 1974).

En general, parece aceptarse gque los arboles que crecen en sitios con suelos con baja
humedad generalmente pierden las hojas pronto despues del término de la estacion lluviosa. Los
arboles que crecen en sitios con mayor humedad en el suelo pierden sus hojas mas tarde en la
estacion seca (Murphy y Luge 1986). Por otro lado, la senescencia y floracion durante los periodos
de alta iluminacién provocan un descenso del efecto de herbivoria, éxito de polinizacion y
promueven la fotosintesis neta de las plantas (van Schaik et al. 1993). En los BTS americanos, en
contraste con los asiaticos, la produccién de las hojas se concentra mas en la estacion homeda,
medida que se alarga el periodc seco (Reich 1995).

El crecimiento foliar para la renovacién del dosel requiere cantidades substanciales de
nutrientes y de agua. En especies en BTS ocurren actividades fenclégicamente importantes, como
el retorno de nutrientes al piso del bosque durante el periodo célido-seco, cuando la disponibilidad
de agua es limitante, mientras que el subsecuente periodo humedo es ulilizado para la
acumulacién de C (Lal ef al. 2001).

La temporalidad en la produccion de hojarasca es una caracteristica comun de todos los
BTS, debido a los drasticos cambios en las lluvias. Las tasas maximas de preduccién de hojarasca
ocurren durante el periodo de sequla (Martinez-Yrizar 1995). Con excepcion de algunas especies
cuya pérdida de hojas parece estar regulada por el fotoperiodo, hay pocas dudas de que el déficit
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de agua es el componente determinante en la pérdida de las hojas en los BTS (Bullock y Soils
1990). Contrastando con esta marcada variacion intra-anual en la produccion de hojarasca, la
misma parece variar muy poco entre afos en un mismo sitio (Martinez-Yrizar 1895). Se ha
sugerido que debido a los altos niveles de estrés hidrico que presentan los BTS, los anos extremos
(con cantidades de lluvia anémalas) podrian ser los de mayor significado en el modelaje de la
estructura, composicién y propiedades funcionales del ecosistema (Murphy y Lugo 1986).

En el ambito biogeoquimico, la hojarasca es la ruta principal de retorno de N y de P desde
las plantas al suelo (Vitousek 1982). En las especies perennes o casi perennes los nutrientes
reabsorbidos pueden ser inmediatamente usados para soportar el crecimiento de las hojas (Lal ef
al. 2001) y el desarrollo de ralces que se dispara al inicio de la estacién lluviosa (Cuevas 1995).
También actian como amortiguadores entre la asincronfa de la demanda y la disponibilidad (Bloom
et al. 1985). Lal et al. (2001) sostienen que la demanda inicial de nutrientes para las hojas
emergentes (en la estacion de crecimiento) en BTS puede ser obtenida de los depositos de
nutrientes extraidos tempranamente de las hojas antes de la senescencia. Esto fue planteado
después de observar diferencias significativas en las concentraciones de N, de P y de K entre
hojas maduras y senescentes en especies diferentes de BTS de la India. El estudio indico gue
alrededor del 51% de N y 53% de P fueron reabsorbides con la senescencia, existiendo
considerable variacion interespecifica.

El cambio de la cobertura vegetal original y |a historia de disturbio son considerados como
factores importantes a considerar para el mejor entendimiento de los ciclos biogeoguimicos de
estos bosques (Ewel 1980). En el estado de Morelos, donde el estudio se llevé a cabo, los BTS
ocupaban cerca del 60% del area estatal y se ha calculado que el area que ocupan en la
actualidad representa solamente el 38% de su cobertura original (Trejo y Dirzo 2000). Esta perdida
estd relacionada principalmente con el crecimiento de los asentamientos humanos; la tasa de
deforestacion para este Estado, estimada para el periodo 1973-1989, fue de 1.4% anual, lo que

equivale a una pérdida anual de aproximadamente 18 km?” (Trejo y Dirzo 2000).

Efectos ecosistémicos del cambio de la cobertura vegetal original en bosques

tropicales secos

Los BTS han sido explotados por miles de afios para multiples propositos: la extraccion de
macera para vivienda o combustible (80% de la madera cosechada es para éste proposito); la
eliminacion de 1a vegetacion para el desarrolle del pastoreo y la agricultura de temporal han sido
también actividades recurrentes en estos bosques (Murphy y Lugo 1986).

De acuerdo con las investigaciones de Sabogal (1992), los efectos principales de las

alteraciones de la cobertura vegetal del BTS parecen ser: (1) el deterioro de las funciones
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ecologicas del bosque causando problemas de erosion del suelo por el viento, alteracién del
régimen hidrico y de la fertilidad del suelo (ver también Maass 1995), (2) la reduccion de la
biodiversidad y efectos negativos en la reproduccion de especies, y (3) la pérdida de productos
forestales que tiene ademas, efectos no solamente en la economia local, sino también en la
regional.

Se ha propuesto que fos cambios de la cobertura vegetal original tienen también importantes
efectos en los flujos de Ios nutrientes de los bosques, p.ej. se ha observade (1) disminucion de los
reservorios de nutrientes asociados a la vegetacion (Singh et al. 1989); (2) pérdidas de la materia
organica (MQO) y los nutrientes asociados al suelo como resultado del lavado y erosién (Maass et
2l.1988, Garcia-Oliva 1992}, y (3) pérdida de los mecanismos de conservacion de nutrientes (Toky
y Ramakrishnan 1983).

Se ha propuesto que los BTS tienen el potencial de recuperar el estado maduro mas
rapidamente que los bosgues humedos (Kennard 2002) y por ello son considerados como mas
resilientes que aqguellos (Ewel 1980). La presencia de vegetacidn secundaria restaura los
reservorios de MO del suelo; este aporte proviene de la biomasa aérea y de la subterranea (Aweto
1981, Ramakrishnan y Toky 1981, Brown ef al. 1084, Lugo et al. 1986).

La informacién sobre la produccion de hojarasca y de su contenido nutrimental ha sido
ampliamente usada en la comprension de los procesos que ocuiren en los BTS: (1) como base
para estimar la produccién primaria neta (PPN), (2} para establecer relaciones entre fenémenos
estacionales con la fenologia foliar, (3) para estudiar los flujos de energla y de nutrientes a nivel
ecosistémico, y (4) como indicador det funcionamiento del ecosistema (Klinge 1978, Ogawa 1978,
Proctor 1983). Por otro iado, se ha estudiado que nutrientes esenciales como el N y el P son
transferidos primariamente en su ciclo por medio de la hojarasca (Vitousek 1984, Campo et al.
2000, 2001).

Produccién de hojarasca y acumulacion de mantillo

El estudio de la hojarasca tiene gran relevancia ya que en los ecosistemas forestales caducifolios
con baja precipitacién, la hojarasca es considerada como el medio mas significativo de aporte de
nutrientes a los suelos (Campo et al. 2001) siendo un importante componente de la preductividad
en este ecosistema (Martinez Yrizar et al. 1996). La hojarasca representa una conexion esencial
en el ciclo organico de produccién-descomposicion (Meentemeyer et al. 1982). Por ello, su
dindmica tiene un impacto directo sobre la recuperacion de la fertilidad det suelo, scbre todo
después de la agricultura de temporal (Nye y Greenland 1960, Ewel 1976, Lambert et al. 1980,

Lugo 1992, Read y Lawrence 2003).
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El mantillo es la capa de residuos orgénicos que yace sobre la superficie del suelo de las
comunidades vegetales. La profundidad y complejidad del mantillo en un sitio dado estan
determinados por el balance entre la calda de la hojarasca y su destruccién por agentes fisicos,
reacciones quimicas y actividad de los organismos del suelo (Facelli y Pickett 1991). El mantillo
constituye uno de los principales sitios de almacenamiento de carbono (C) y elementos minerales
en el suelo de algunos ecosistemas (Vogt et al. 1986); es también un componente dinamico
fundamental en los brocesos de flujo de energla y circulacidn de nutrientes dentro del ecosistema
(Jordan 1985, Vogt et al. 1986). Algunos autores han reconocido que el mantillo puede afectar la
organizacién y estructura de las comunidades vegetales por su efecto sobre la germinacién de tas
semillas, la sobrevivencia de las plantulas y el desarrollo de retofios vegetativos (Sydes y Grime
1981, Vazquez-Yanes et al. 1990, Facelli y Pickett 1991).

La descompasicién del mantillo se refiere a los procesos quimicos y fisicos involucrados en
transformar el mantillo a sus constituyéntes quimicos elementales. Este es un factor determinante
de los ciclos de nutrientes en la mayoria de los ecosistemas terrestres (Swift y Anderson 1989, van
Vuuren ef al. 1993} y juega un papel crucial en la administracién de los nutrientes en los bosques
tropicales donde la vegetacion depende fuertemente del ciclaje de los nutrientes contenidos en los
tejidos senescentes (Vogt et al. 1986). El decaimiento del mantillo esta fuertemente relacionado
con el cIiha, el entorno fisicoquimico, la accion de los organismos descomponedores y la
composicién nutricional inicial del mantilio (Melillo et al. 1982, Seastedt 1984, Palm y Sanchez
1891, Arunachalam et al. 1998), especialmente con la concentracion de N y la relacion C:N
(Coulson y Butterfield 1978, Taylor et al. 1989, Tian et al. 1992), las concentracicnes de Py las
relaciones C:P (Coulson y Butterfield 1978, Sclesinger y Hasey 1981, Berg et al. 1987, Vitousek et
al. 1994).

Las concentraciones de nutrientes en los tejidos de las plantas no son constantes, cambian
con el desarrollo de la planta. Los nutrientes asociados con el metabolismo (e.g., N, P y K) tienen
las concentraciones mas altas cuando la hoja u ofros o6rganos son producidos. Estas
concentraciones disminuyen en el proceso de expansién foliar donde se destinan muchos recursos
a ta pared celular y disminuyen también con la reabsorcion de nutrientes durante la senescencia
(Lambers et al. 1998). E! papel de los nutrientes presentes en la hojarasca y en el mantillo durante
la recuperacion de los bosques secundarios puede ser particularmente crifico en BTS, donde ia
existencia de pulsos estacionales en la produccién de hojarasca constituye uno de los aspectos
mas importantes del ciclo de nutrientes en estos ecosistemas {Campo et al. 2000, 2001). En
bosques donde ocurren pulsos de produccion de hojarasca durante la estacion seca, la restriccion
de la descomposicion por estrés hidrico resulta en una acumulacién de mantillo en el piso del
bosque {Madge 1965, Swift y Anderson 1989). Al inicio de la estacién de lluvias, la descomposicién
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de la capa acumulada de mantillo puede resultar en un pulso de disponibilidad de nutrientes en el
piso del bosque y en el suelo (Swift y Anderson 1989, Lodge et al. 1994, Campo et al. 1998).
Estudios en BTS (Sarukhan y Maass 1990) han incluido medidas de los ingresos y salidas de
nutrientes. También se han estudiado los flujos de nutrientes asociados con‘ la preduccién de
tejidos senescentes (Lambert et al. 1980, Esteban 1986, Lugo y Murphy 1986, Diaz 1997, Campo
et al. 2000, 2001); sin embargo, la comprension de los procesecs biogeoguimicos en BTS es aun
incompleta (Murphy y Lugo 1886, Campo et al. 2001). De |os estudios desarrollados en este tipo de
ecosistemas, se analizan con particular interés el nitrogeno (N) y el fésforo (P), macronutrientes de
las plantas gue juegan papeles esenciales en el crecimiento y desarrollo de la vegetacion. Las

funciones y caracteristicas principales de estos nutrientes se presentan en el Cuadro 1.

Cuadro 1. Caracteristicas y funciones principales del N y del P como nutrientes de las plantas.

Nitrogeno

Fésforo

Nutriente que forma parte de los compuestos
carbonados

Es constituyente de aminoAcidos, amidas, proteinas,
acidos nucléicos, nucledtidos, coenzimas, hexcaminas,
clorofila

Es tomado como NO3-, NH+ y aminoacidos

La concentracidon del N es de 1-4% en hojas y de
0.1-0.3% en el componente lefoso

Es de alta movilidad en |a planta®

Es un factor limitante del crecimiento

Mineralizacién biologica’

Nutriente importante en el almacén de energia
o de integridad estructural

Es constituyente de azicares fosfatadas (ATP,
ADP), NADP, acidos nucléicos, nucleétidos,
coenzimas, fosfolipidos, acido fitico

Es tomado coma HaPO,, HPO,?, HPO,

La concentracién de P en hojas es equivalente
a 1/10deladelN

Es de alta movilidad en la planta®

Es un factor limitante del crecimiento

Mineralizacién bioquimica”

Basado en datos de: McGill y Cole (1981)", Aber y Melillo (1991), Lambers et a/. (1998), Taiz y Zeiger (2002) .
* Elementos méviles son los que pueden ser retranslocados por las plantas en la senescencia de las hojas.
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Ciclosde Ny P

Se ha considerado que muchos BT pueden estar especialmente limitados por N o por P (Vitousek
1984). La disponibilidad de N limita el crecimiento de las plantas en bosques montanos (Tanner et
al. 1998). Este macronutriente puede ser importante ain cuando no sea un factor limitante para la
produccién en el ecosistema, debido a que puede existir importante lixiviacion de NO;-N en
periodos en que la disponibilidad del N es mayor que la demanda por las plantas (Binkley 1993).

La primera etapa dei ciclo consiste en la liberacién del N de la materia organica del suelo.
Este proceso conocido como amonificacién, libera amoniaco (NHi) como subproducto de la
busqueda de energla por los microorganismos. En sueios con pH acidos, el amoniaco acepta
inmediatamente un H+ de la solucién del suelo para transformarse en amonio (NH,+). Los iones
amonio, en general, siguen cinco caminos posibles: (1) la inmovilizacion en la biomasa microbiana,
(2) la absorcién por las plantas, (3) la adsorcién en particulas del suelo con carga negativa
(intercambio catidnico), (4) la lixiviacion del suelo, y (5) la oxidacién hasta nitrato (Jordan 1985,
Binkley 1993). El amonio que es absorbido por las micorrizas o por la raices de las plantas se une
rapidamente dentro de los aminoacidos. Si el suministro excede con mucho los requerimientos de
la planta (como cuando hay una sequfa que limite el crecimiento), los aminoacidos {en particular
arginina y prolina) se acumulan en el follaje. Este es un mecanismo de conservacion de nutrientes
gue puede ser benéfico para la planta pero que también puede convertirse en un alimento de alta
calidad para herbivaros (Binkley 1993).

El N forma parte importante de todos los tejidos vegetales siendo las hojas y los frutos donde
se halla su concentracion mas alta (Binkley 1993). Con frecuencia, el dosel contiene mas de la
mitad del contenido total de N de un arbol (Binkley 1993). Muchos arboles recuperan grandes
cantidades de N de sus hojas antes que ocurra la abscisién de las mismas. Con la acumulacion de
tejidos senescentes en el piso (i.e. la formacion de mantillo), el ciclo del N se completa, iniciandose

de nuevo con la etapa de N organice del suelo.

El P es tipicamente el nutriente mas conservado en los ecosistemas de bosque tropical
(Campo et al. 2001). Su disponibilidad puede ser el factor limitante para la PPN (Vitousek 1984,
Tanner et al. 1998) y para el decaimiento de la materia organica (Pastor ef al 1984). Hay
evidencias que sefialan que la disponibilidad de P limita la PPN en muchos bosques tropicales
(Vitousek 1984), Los pocos estudios de dinamica de P en BTS sugieren que esto puede ser cierto
para algunos pero no para todos los bosques del area tropical (Jaramillo y Sanford 1995). Por otro
lado, numerosas investigaciones han demostrado que la eficiencia de uso de este nutriente (i.e. la
inversa de |a cantidad de nutriente perdido por masa de tejido perdido; Vitousek 1982) es alta
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comparada con la de otros, sugiriendo que el P juega un papel fundamental en el desarrollo de los
ecosistemas (Read y Lawrence 2003).

La forma quimica del P que tiene mas importancia para los ecosistemas forestales es el
fosfato (PO4>). El P se libera de la materia organica del suelo mediante la accion directa de
fosfatasas que secretan los microorganismos y las plantas. El P disuelto se asocia a uno, dos o
tres H+ dependiendo del pH del suelo (Binkley 1993). Después de que ei P ha sido absorbido por
los microorganismos o las plantas, uno o dos de los extremos de! grupo fosfato se une a las
cadenas de C, el enlace sencillo se dencmina éster y el doble, diéster. El P desempeiia una
funcién primordial en las transformaciones energéticas de las plantas, en la sintesis de proteinas y
de nucledtidos y en el proceso de la reproduccion celular. La energia de los enlaces fosfato-fosfato
es muy alta, esta energia es liberada cuando un grupo P se desprende de la molécula de ATP. Las
transformaciones que tiene el P en las células vegetales son muy dinamicas. Casi el 50% del
contenido total de este elemento en las plantas existe en forma inorganica. El pH en las hojas de
muchos arboles fluctia entre 5 y 8, de modo que el fosfato libre existiria en forma de H.PO;-. Los
compuestos de P presentan gran movilidad y una cantidad sustancial del P en las hojas es
reabsorbida antes de gue ocurra la abscision (Binkley 1993).

En el suelo, el fosfato forma sales con el calcio, el hierra y el aluminio, las cuales son poco
solubles. Si el P se precipita como una sal insoluble, las plantas tienen acceso al P mediante: (1)
absorcion de P mediante la creacion de un desequilibrio en el suelo, proceso que produce que
pequefias cantidades de sales de P se disuelvan, (2) secrecién (por plantas y hongos micorricicos)
de compuestos organicos simples en los suelos, p.ej. el oxalato. Este compuesto muestra una
fuerte tendencia a formar sales, ya que puede liberar fosfato cuando se une a una sat cationica, y
(3) modificacion de la naturaleza qufmica de fa rizosfera, p.ej. un valor mayor de pH en la rizésfera
favorece la solubilidad de las sales de P (Aber y Melillo 1991},

Dada la gran demanda y la baja disponibilidad del P en los bosques, las pérdidas de este
elemento comunmente son minimas (Aber y Melillo 1991). El reciclaje interno y la conservacion de
P son de gran importancia para mantener la disponibilidad de este elemento en los bosques.

Una diferencia sobresaliente del ciclo del P con el del N, es que los aportes de P por medio
de la precipitacion son considerablemente bajos, fluctuando entre 0.1y 0.5 kg ha™ afio” (Campo et
al. 2001), otra diferencia es gue la limitacién por P esta directamente relacionada a su adsorcion a
arcillas y a hierro y aluminio "libres” en suelos con pH &cidos (Vitousek 1984, Lugo y Murphy 1986,
Silver 1994). Existe pues, potencial elevado apara atrapar al P, lo que limita severamente su
disponibilidad para el crecimiento de las plantas e incrementa a la vez el costo energeético para la
obtencion del nutriente, como ocurre en muchos suelos tropicales (Aber y Melillo 1891). Walker y
Syers (1976) propusieron un modelo sugiriendo que todo el P dei suelo proviene de las formas

minerales primarias (principalmente minerales de calcio-apatita) al inicio del desarrollo edafico. Con
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el tiempo, éstos se disuelven y pasan a formar parte de los reservorios de P organico o son
adsorbidos en la superficie de minerales secundarios. Finalmente, las oportunidades para la
oclusién de P inorganico se incrementan tardiamente en el desarrollo de los suelos, el P tomado
por los organismos puede ser devuelto al compartimiento inorganico o puede ser incorporado en
productos de descomposicidn recalcitrantes que remueven P del ciclo biotico por largos pericdos
(ver Crews ef al. 1995).

McGill y Cole (1981) propusieron un modelo donde se plantea que el C y el N son
estabilizados a través de mineralizacion bioldgica y que en cambio, el P organico vy los ésteres de
sulfato son estabilizados independientemente del resto de la MO y mineralizados a ftravés de
mineralizacién bioquimica. Definen a la mineralizacidén biclégica como la liberacion de formas
inorganicas de N y S provenientes de materiales organicos durante la oxidacion de C por los
organismos del suelo, este proceso esta dirigido hacia la busqueda de energia. La mineralizacion
bioquimica, definida como la liberacién de iones organicos de P y S de formas organicas, a traves
de catslisis enziméatica externa a la membrana celular, es fuertemente controlada por la necesidad
del elemento liberado mas que por la necesidad de energia. A través del analisis de las relaciones
estequiométricas C:N:P se ha tratado de esclarecer las interacciones entre los nutrientes tanto en
el suelo coma en el compartimiento aéreo, ya que los organismos utilizan los elementos esenciales

en proporciones caracteristicas (Vitousek et al. 2002).

Ciclo de nutrientes y actividad microbiana

La biomasa microbiana de los BTS se ha postulado como la fuente mas importante de nutrientes
para sostener el inicio del crecimiento vegetal y como un sumidero de conservacién de nutrientes
durante la estacion seca (Singh et al. 1989, Raghubanshi et a/. 1990).

En el contexto estacional, Singh et al. (1989) encontraron que la maxima concentracion de C,
N y P microbianos sucede durante la estacion seca, mientras que las concentraciones mas bajas
ocurren durante la estacién lluviosa cuando el crecimiento de las ptantas es activo y la
mineralizacion de N es alta. Raughubanshi et al. (1990) propusieron que los nutrientes son
liberados con el umbral de lluvia, posiblemente por dos razones: plasmoptosis debido al
incremento subito en el potencial hidrico del suelo; y por la explosion de organismos que se
alimentan de microbios. Por otro lado, el postulado anterior es discutido por Kundu (1990) quien
sostiene que el pulso de nutrientes mas importante es resultado de la descomposicion del mantillo.

Respecto al control microbiano de la liberacién de nutrientes en BTS se ha sugerido que los
cambios en la disponibilidad de nutrientes son ef resultado del incremento en la humedad del suelo
al inicio de la estacién lluviosa. Algunas evidencias han mostrado una correlacion negativa entre la

humedad del suelo y el C, N y P microbianos en un ciclo anual (Srivastava 1992).

vadespino-C. PSS, Flujos de by de P asecrades a i iojerasca de BTS. i



Jaramillo y Sanford (1995) sugieren gque la circulacion de la biomasa microbiana representa
una importante ruta para el uso de nutrientes en bosques caducifolios a lo largo de la estacion de
crecimiento. Este es el caso particular para nutrientes como el P que puede tener una circulacion
independientemente de la descomposicion de la MO (Vitousek y Sanford 1986) y que es limitante
para el crecimiento de las plantas en muchos bosques de tierras bajas (Vitousek 1984). Esta
hipotesis se basa en las siguientes cbservaciones: el secado del suelo y la subsecuente muerte de
las células microbianas incrementa el N disponible (Sparling y Ross 1988, Okano 1990). La
sobreviencia de los microorganismos en la época seca dependera no sélo de la intensidad del
estrés hidrico sino también del tipo de suelo y su velocidad de desecacion (Stolp 1988). La
rehidratacion sObita de los suelos secos libera mas C y nutrientes de la biomasa microbiana del
suelo (edafica) que la desecacion aérea debido a que los cambios del potencial hidrico ocurren
mas rapido y esto resulta en plasmoptosis subita de las poblaciones microbianas sensibles (Kieft et
al. 1987). La dinamica secado-rehidratado frecuente puede resultar en ciclos de liberacion-
inmovilizacién que podrian afectar significativamente el movimiento de nutrientes del sistema
suelc-microbios-plantas.

La lluvia provee un pulso subito de agua después de la estacion seca que dispara una
variedad de procesos funcionales. Las lluvias aisladas determinan incrementos concurrentes en la
mineralizacion neta de N (Garcia-Méndez et al. 1991). Jaramillo y Sanford (1995) sugieren que o
nutrientes asi liberados y aquellos liberados como consecuencia de la sequedad del suelo despues
de la época lluviosa, pueden ser absorbidos por las plantas y por poblaciones microbianas
resistentes.

Existe evidencia ecofisiologica que sugiere que las plantas pueden utilizar estos nutrientes
antes de que el aporte de agua sea excesivo y antes de que ias plantas pierdan completamente
sus hojas (Potter et al. 1987). Los nutrientes que son tomados mientras el suelo se seca pueden
ser aimacenados después de la retranslocacion desde las hojas y usada para el crecimiento en la
estacién siguiente. Aun no existe evidencia experimental directa suficiente para sustentar o
rechazar estos escenarios para BTS,

En los BTS, el crecimiento de las raices finas (Kummerow et al. 1990) y la expansion del
follaje (Reich y Borchert 1984, Borchert 1994) ocurren rapidamente al término de las lluvias,
requiriendo un sustancial flujo de nufrientes. Cuando el suelo se humedece al principio de la
estacién lluviosa, la movilidad de P deja de estar restringida y el P soluble se hace disponible para
el crecimiento microbiano y la toma de nutrientes por las plantas. Debe considerarse que la
liberacién de P representa entre 46 y 99% del retorno anual de la hojarasca (Campo et al. 1998).
Asi. la inmovilizacién de P, particularmente durante la estacién seca, ha sido propuesta como un

mecanismo importante de conservacion de nutrientes en BTS (Singh et al. 1989).
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Vogt et al. (1986) sugieren que la importancia relativa de la toma de nutrientes e
inmovilizacién microbiana puede ser estudiada comparando las concentraciones de un nutriente en
la hojarasca con aquellas del mantillo o comparando el tiempo de residencia (TR) de {a materia
organica (MO) en el piso del bosgue con el TR de los nutrientes de interés. El TR o tasa de
recambio de los diferentes componentes (MO, N ¢ P) en el piso del bosque, refleja la relativa
velocidad del ciclaje de nutrientes en los ecosisternas no en un periodo de corto plazo, sino en una
escala de tiempo mayor (Lambers ef al. 1998). Si la concentracion del nutriente en el mantillo es
menor que su concentracion en la hojarasca, entonces la toma de nutrientes por las plantas
prevalece scbre la inmovilizacion microbiana, en cambio si la concentracion en el mantillo resulta
mayor que la que reqistrd 1a hojarasca, significa que el proceso que prevalece es la inmovilizacion.
Por otro lado, si el TR de la MO en el piso de 'os bosques es mayor que el de los nutrientes de
interés, esto indica también que la toma de nutrientes prevalece sobre la inmovilizacién. La
inmovilizacion controla el ciclo del nutriente en el caso contrario, donde el TR del nutriente es mas

grande que el de la MO.

Sucesion ecolbgica en bosques tropicales secos

Existen numerosos estudios que han tratado de elucidar l0s cambios que ocurren mientras
aumenta la edad de los bosques (Brown y Luge 1982, 1880, Murphy y Lugo 1986, Schlesinger
1991, Read y Lawrence 2003).

Los bosques secundarios son ecosistemas de rapido crecimiento cuyas tasas de produccion
primaria neta (PPN) son maycres que las de los bosques primarios (Brown y Lugo 1990), es decir,
se ha observado una tendencia en la cual el porcentaje de produccién de biomasa aérea tiende a
decrecer con la edad de la comunidad vegetal (Schlesinger 1991). Tras evaluar diferentes estudios
biogeoquimicos y de productividad en BS de diferentes partes del mundo y de diferente edad,
Brown y Lugo (1982) plantearon que: (1) en los primeros 15 afos el desarrollo del bosque esta
caracterizado por rapida acumulacién de biomasa, (2) después de 15 afios, los rodales de bosque
divergen en la cantidad de biomasa acumulada. En bosques maduros, se acepta en general, que la
divergencia en biomasa es dependiente de la disponibilidad de agua (Brown y Lugo 1582),
mientras que la relacion no es muy clara para BS.

En el marco del aprovechamiento de los sistemas, si existiera un manejo sustentable de la
alta productividad de los BS, se podria aminorar la presién de explotacion para los bosques no
perturbados. En el presente, los planes a mediano y largo plazos sobre la vegetacion secundaria,

en muchos casos, ho son ni han sido enfocados hacia la explotacion sustentable o hacia su

conservacion.
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Los BS juegan un importante papel en la dinAmica global del carbono, en parte por sus altas
tasas de crecimiento y renuevo comparados con los sistemas maduros (Uhl y Jordan 1984, Murphy
y Lugo 1986, Brown y Lugo 1990, Hughes et al. 1999). Los procesos de regeneracion no ocurren
de igual manera en los diferentes ecosistemas. La sucesion en los trépicos ha sido estudiada
principalmente en los bosques humedos mientras que la informacién sobre los bosques secos es
aun incompleta (Snedaker 1980). En la actualidad no se conoce con precision muchos de los
procesos ecoldgicos involucrados en la sucesion secundaria de los BTS del Neotropico, sobre todo
en el marco de la interaccidn de sus caracteristicas estructurales y funcionales (Binkley 1993). En
el Cuadro 2 se muestra una comparacién general de ecosistemas en etapa temprana y madura del
desarrollo sucesional.

En la estacion seca, las plantas de estos bosques modifican dramaticamente sus ciclos de
vida, de tal forma que la sucesion en los BTS presenta procesos aceleradas en la estacion lluviosa
que son parcialmente frenados en el periodo de secas (Ewel 1980). Los BTS son sistemas que
estan expuestos a gran estrés ambiental, principalmente estrés hidrico; la sucesion en estos
bosques es un proceso lento sobre todo en términos de crecimiento de las plantas. Sin embargo,
se ha destacado que el potencial de recuperacion hacia el estado maduro es mas rapido que para
los bosques humedos y por ello, se consideran que su resiliencia podria ser mayor (Ewel 1977).

Existen diversos estudios que tratan de evaluar las condicicnes climaticas, ecoldgicas, y
ecofisiolégicas de los BTS. Uno de los aportes mas importantes derivados de dichas
investigaciones sugiere que el estado sucesional de los bosques tiene una gran influencia sobre la
produccidon y composicion de la biomasa aérea, en ocasiones, mayor que el regimen de
precipitacién (Martinez-Yrizar 1995). La informacion sobre los cambios en la PPN en BTS durante
la sucesion es escasa (Murphy y Lugo 1986). Lugo et al. {1993) realizaron estudios de sucesion en
bosgues tropicales (secos y humedos) con alta perturbacién y manifiestan que de manera general,
a medida que los ecosistemas maduran, decrece su PPN y se incrementa su respiracion. Con
anterioridad, Cdum (1972) habla planteado que en ecosistemas forestales tempranos la
produccién de biomasa aérea es dirigida a maximizar la cantidad, mientras que en etapas
maduras, la estrategia es dirigida hacia una produccién de mayor calidad (quimica) y un control
cuidadoso de la retroalimentacion del sistema. Otros estudios destacan entre las caracteristicas
propias de bosques tempranos (5-20 aflos): altas tasas de produccion de hojarasca, de PPN, y de
movimiento de nutrientes, crecimiento rapido y con ello, acumulacion rapida de biomasa (Brown y
Lugo 1990, Guariguata y Ostertag 2001).

Debido a que la biomasa foliar de los bosques secundarios rapidamente puede alcanzar un
estado estable, se ha supuesto que los dates de producciéon de hojarasca pueden ser usados como
un indice de la produccion neta de hojas (Brown y Lugo 1990). Datos disponibles sobre la
- produccion de tejidos senescentes en BS (Ewel 1976, Lugo et al. 1878, Lambert ef al. 1980, Lugo y
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Cuadro 2. Comparacion de ecosistemas en etapas tempranas y madura del desarrollo sucesional.

Atributo

Etapas tempranas

Etapa madura

Referencia

Estructura de la vegetacién

Diversidad

Distribucién de la produccién
primaria neta (PPN) en hojas

PPN

Eficiencia en regresar nutrientes al

piso del bosque

Diferencia entre ingreso y reuso
de nutrientes

Toma de nutrientes a partir de la
descomposicion del mantillo por

la vegetacion

Apetecibilidad de las hojas

Estructura simple
Arboles de baja altura, volumen y 4rea
basal chicos

Baja, especies comunes

Alta (25 - 35%)

Alta

Baja

Alto

Alta

Alta

Estructura compleja
Aumenta el area basal, volumen,
diametro y altura

Alta, especies raras

Baja (<25%)

Baja

Alta

Bajo

Baja

Baja

Brown y Lugo 1990

Brown y Lugo 1990

Schlesinger 1991

Odum 1972

Brown y Lugo 1990

Brown y Lugo 1990

Brown y Lugo 1990

Ewel 1980
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Murphy 1986) mostraron tres tendencias generales: (1) tasas de incremento continuo hasta 12 -
15 afios, (2) un limite entre 12 y 13 Mg ha™ afo™”, y (3) no hay tendencia particular asociada a
condiciones climaticas. Sin embargo, datos de bosques maduros si mostraron una relacién
significativa con el clima (Brown y Lugo 1982, Vitousek 1984) . Es posible que la poca cantidad de
datos disponibles, particularmente en bosques secos, no permita exhibir relaciones claras con el
clima. Estas tendencias tienen importantes implicaciones en la dinamica de los BS, p.gj. la
produccion de hojarasca en bosques secundarios en etapas tempranas (<20 afios) es una fraccion
mayor de la PPN aérea que la produccién de ramas y madera, y por otro lado, la descomposicion
del tejido en el piso del bosque es rapida (Ewel 1976, Swift ef al. 1981, Toky y Ramakrisnan 1983).
La MO es reciclada, mas que acumulada tanto en el compartimiento vivo (hojas) como en el muerto
(madera). Este ciclaje de tejidos de las plantas es importante para la demanda de nutrientes, y su
incorporacioén al suelo.

Finalmente, la naturaleza del disturbic que cred el BS es un factor que influye
considerablemente en la recuperacioén del sistema, el mecanisme de accion de éste es complejo
porque su efecto depende de (1) la intensidad, (2) su tasa de recurrencia (crénico o agudo) y {3) su

punto de interaccién con el bosque (Lugo et ai. 78).
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JUSTIFICACION

Si bien el BTS es considerado un sistema con diversidad bicldgica y porcentajes de endemismo
altos (Rzedowski 1891), su conversién a la agricultura y al pastoreo conduce a la destruccion total
de la estructura y composicion del bosgue y altera las funciones del ecosistema. En el actual
contexto de deforestacion se prevé que se incrementard el area que ocupan los bosques
secundarios en los tropicos, por lo que es urgente y necesario desarrollar estudios para
comprender el funcionamiento de ia vegetacién secundaria.

Si bien el ingreso de nutrientes provenientes de la atmésfera y del intemperismo de las
rocas es importante para el desarrollo, a largo plazo, de los suelos y de los ecosistemas, a coro y
mediano plazos, la recirculacién de los nutrientes dentro de los ecosistemas constituye la fuente
principal de elementos para su aprovechamiento por las plantas. En ecosistemas sujetos a
contrastes estacionales en la periodicidad de las lluvias, el andlisis de la dinamica de los
componentes senescentes (produccién de hojarasca y acumulacion de mantillo) y de la circulacion
de los nutrientes asociados a los mismos, permite identificar factores potencialmente limitantes
para el funcionamiento. Bajo este marco de referencia, en el presente estudic se plantea
determinar: (1) la produccién y acumulacion de biomasa de los tejidos senescentes en el piso de
los bosques y (2) los ciclos del N y del P asociados a la produccion de hojarasca y a la
acumulacién de mantillo durante la regeneracion de BTS en el Edo. de Morelos, México.
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OBJETIVOS

Objetivo general

Determinar la dinamica de los flujos de N y de P desde la biomasa aerea al suelo en BTS,

secundarics y maduros, de la Sierra de Huautia, Morelos

Objetivos particulares

Se espera determinar los parametros que a continuacion se enlistan, en BTS sucesionales de

diferente edad y confrontarlos con los valores obtenidos en un BTS madura:

Determinar la variacion en la produccidn de hojarasca
Determinar la masa de mantillo en el piso de los bosques
Cuantificar los flujos de N y de P asociados a la produccion de hojarasca

Determinar los reservorios de N y de P en el piso de los bosgues

A

Estimar el tiempo de residencia de la materia organica, del N y del P en el piso
de BTS
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AREA DE ESTUDIO

La Reserva de la Biosfera Sierra de Huautla se ubica en la parte centro-sur del estado de Morelos
cubriendo un area de 31,314 ha (8,529 ha en el area nucleo y 22,785 ha en la zona de
amortiguamiento). Incluye partes de los Municipios de Tepalcinge y Tlaguiltenange y se localiza
entre los 18° 20" 10" y 18° 34" 20" N y los 98° 51' 20" y 99° 08' 15" O. Fue declarada area

protegida en 1983 (Dorade 1997); (Figura 1). Dorado (1937) manifiesta que |a Sierra de Huautla
puede ser considerada como el reservorio mas importante de BTS en la regién centro-sur de
México, situando esta zona como un reto para la conservacion.

El area comprende una amplia variedad de rocas volcanicas y metamoérficas ademas de
diferentes tipos de sedimentos continentales. La parte ceste de la Reserva pertenece a la Sierra
Madre del Sur donde son predominantes colinas con marcada inclinacién y pequefas planicies con
altitudes de los 900 a 1400 msnm (Dorado 1987). El suelo de la regidn es rocoso y delgado,
caracteristicas que lo restringen para la agricultura. Los entisoles son los suelos predominantes en
el area donde fue realizado el estudic; muestran un pH cercano a la neutralidad (7.07 - 7.32 en el
horizonte 0-5 cm, y 6.95 - 7.20 en el horizonte 5-20 cm; Romualdo 2003) y su contenido de materia
organica es de 4 a 6% (Saynes 2004).

Esta region esta caracterizada por un clima célido sub-humedo, el mas seco de los sub-
humedos (Garcia 1981). La temperatura media varia entre 20 y 29°C, los valores mas altos se
registran en mayo. La precipitacién media anual es de 837 mm y menos del 5% de las lluvias
ocurren en el invierno (Dorado 1997). El pericdo de secas abarca los meses de noviembre a abril
(<50 mm mes™) mientras que el periodo de liuvias se presenta entre mayo y octubre (Figura 2). Se
han registrado 882 especies de plantas con flores en esta region, los grupos arbéreos dominantes
son Anacardiaceae, Burseraceae, Cactaceae, Fabaceae y Moraceae (Dorado 1997). La mayoria
de los arboles son bajos de altura (4 - 10 m) y solo ocasionalmente alcanzan alturas de 15 m.
Existen tres especies de leguminosas que dominan el paisaje en la Sierra de Huautla, éstas son
Conzattia muiltifiora, Lysiloma acapuilcense vy L. microphyllum, también son abundantes varias
especies de Bursera (Burceraceae) y Ceiba {Bombacaceae). En las &reas perturbadas hay
asociaciones de vegetacion secundaria constituida por arbustos mimésidos espinosos {Dorado
1983).

La Sierra de Huautla presenta una historia de perturbacién extensa y variada. En la
actualidad es posible observar campos de cultivo (malz principalménte), zonas de pastoreo,
parches de bosque en diferentes estados de recuperacion y algunos fragmentos de bosgue
primario (SARH 1992). La mayoria de los habitantes de la region practican la agricultura de
temporal. La vegetacion natural es explotada para la obtencion de recursos forestales (lefia
combustible) de autoconsumo. También se acostumbra el pastoreo de ganado ovino y caprino
(INEGI 1981, CEAMISH-INE 1998).
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Figura 1. Ubicacion geografica del area de estudio, en los alrededores del Centro de Educacién
Ambienta! e Investigacién Sierra de Huautla (C.E.A.M.1.S.H) en el estado de Morelos, México

(Redibujado de Sanchez 2002).
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Figura 2. Precipitacion mensual en la Sierra de Huautia en el afio 2001 y

en 2002 (Comision Nacional gel Agua, 2004).
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METODOS

Sitios de estudio

El muestreo fue realizado en cuatro parcelas de 12 x 12 m con bosgue maduro y cuatro con
bosques sucesionales de diferente estado de regeneracion (BsTemprano, BsMedio y BsTard(o).
Las parcelas de bosques sucesionales poseen una historia de disturbio de uso agricola {cultivo de
maiz) y posterior abandono, en la actualidad se observa pastoreo esporadico. Ningunoc de los
bosques estudiados ha recibido tratamientos con fertilizantes, herbicidas o plaguicidas. La
informacion sobre la edad de los bosques, caracteristicas del suelo y de la vegetacion en los sitios

de estudic se presenta en el Cuadro 3.

Muestreo

De noviembre de 2001 a octubre de 2002 se realizé la colecta sistematica de hojarasca y el
muestreo de mantillo. La hojarasca se colectd mensualmente en trampas conicas de malla de
poliéster (cinco trampas de hojarasca por parcela), cada una de las cuales cubria un area de
0.1963 m*. Las trampas fueron colocadas al azar dentro de cada parcela a una altura de 1 m del
suelo (Figura 3). Cada mes se colectd |a totalidad del material presente en cada trampa.

Trimestralmente se colectaron cuatro muestras del mantillo por parcela (con aros de 20 cm
de diametro, 0.0314 m?).

En el laboratorio, las muestras de hojarasca y de mantillo fueron secadas (de 24 a48 h a
80°C), pesadas y después molidas. Posteriormente, fue determinada la masa seca de hojarasca y

de mantillo de cada parcela de cada bosque.

Concentracion de N y de P en la hojarasca y el mantillo

Para determinar las concentraciones de N y de P en las muestras de lejido vegetal se digirieron
submuestras de 0.25 g de tejido (previamente molido) durante 4 h a 375°C con H,SO4 concentrado
y H,0, al 30% y 0.05 g de mezcla digestera (80% de NaSQ, y 10% de CuSOy) (Anderson e
Ingram 1893). Las digestiones se filtraron posteriormente en papel Whatman No.1 y ios extractos
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Cuadro 3. Caracteristicas de los suelos y de la vegetacion en una cronosecuencia de regeneracion de bosques tropicales en la Sierra de Huautla, Morelos.

Bosque

Maduro Sucesional Sucesional Sucesional
Parametro temprano madio tardlo Referencia
EDAD DE LA VEGETACION (afios) 10-15 ~ 30 ~ 60 Este estudio
SUELO
pH* 7.32a 7.17 ab 7070 7.13b Romualdo 2003
Densidad (g cm)* 1.04a 0.96 ab 0.93b 0.88b Romualdo 2003
C (%) 4.34 5.01 557 5.75 Saynes 2004
NO, {ug g™) 49416 b 51.522 a 62.951 a 36.779b Saynes 2004
NH, (ug g™ 4322b 8.951 a 11.337 a 7.064 a Saynes 2004
N total (%) 020a 0254 028a 0.24 a Saynes 2004
Pi 14bil - HCO3* (ug g" 373 277 1.97 2.51 Romualdo 2003
Po labil - HCO3* (ug g'") 16.19 1463 10.28 1272 Romualdo 2003
P total* (%) 0.0565 0.0456 0.0428 0.0407 Romualdo 2003
C:N 25.06 a 2144 a 19.31a 24,84 a Saynes 2004
c:P 76.81 109.87 130.14 141 28 Este estudio
VEGETACION
Densidad (ind ha™) 2083 a 1776 a 2101 a 1892 a Cardenas com. pers.
Area basal (m? ha™) 1.5462 a 0.5812b 1.7165a 1.5460 a Cérdenas com. pers
Densidad de sp (N° sps 144 m%) 18 14 13 12 Cardenas com. pers

* Horizonte 0-5 cm de profundidad

Los valores representan medias. Letras diferentes indican diferencias significativas (p<0.05} entre bosques.
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se analizaron quimicamente (determinacion por colorimetria de su contenido de N y de P). El

analisis colorimétrico se llevd a cabo en equipo Autoanalizer Il con el método 636-82W.

Flujo y masa de N y de P en hojarasca y en mantifio

El flujo de N y de P por produccion de hojarasca y la masa de N y de P en el piso del bosque se
calcularon multiplicando para cada muestra; la masa de hojarasca © de mantillo por su
concentracién de nutriente (N o P).

Tiempo de residencia de la materia organica, N y P en el piso del bosque

El tiempo de residencia (TR) para la materia organica (MO} en el piso del bosque de cada parcela
se calculd a partir de la siguiente relacién (Vogt et al. 1886):

TR [afios] = Masa de mantillo [ g m? ]/ Produccién anual de hojarasca [ g m™ afio” |
El TR para el N y el P en el piso del bosque fue calculado para cada parcela de la siguiente forma:

TR [afios] = Masa del nutriente en el mantillo [g m? 1/ Flujo totai anual del nutriente en

la hojarasca[ g m* afo™ |

Analisis estad/sticos

Los datos fueron analizados por medio de un analisis de varianza (ANOVA, p<0.10), utilizando el
paquete estadistico STATISTICA (StatSoft Inc. 1995). Las diferencias entre los efectos principales

{tiempo y sitio) fueron examinadas usando pruebas de diferencias honestas de Tukey.

Valdespino-C., P. 2005. Flujos de N y de P asociados a la hojarasca de BTS.. 25



RESULTADOS

HOJARASCA
Produccién de hojarasca

La produccién de hojarasca en los BTS de la Sierra de Huautla mostro diferencias significativas
con relacion al tiempo de regeneracion del bosque. La produccion fue mayor en el BMaduro,
seguido por el BsTardio, y fue menor en los bosques sucesionales temprano y medio (Cuadro 4).

El ciclo temporal de la produccidén de hojarasca no fue homogéneo y refiejo la
estacionalidad de las lluvias (Figura 4). Generalmente noviembre fue el mes con maxima
produccién de hojarasca con excepcion del BsMedio cuyo pico de produccion fue en el mes de
agosto. A finales de la estacién seca (abril y mayo) se presentd la minima produccion (F= 44.588,
p< 0.00001). El anélisis de los resultados present6 que la interaccion tiempo de regeneracion por
estacionalidad fue significativa (F= 13.3462, p< 0.0001) es decir, la produccion de hojarasca vario

entre meses en relacién con la edad de los bosques.
Concentracién de N y P en la hojarasca

La concentracion de N y de P en la hojarasca de los bosques de la Sierra de Huautla presento
diferencias significativas entre sitios (Cuadro 4). El BsTemprano fue el sitio con mas alto contenido
de N seguido por el BMaduro y el BsTardio, y finaimente el BsMedio. La concentracioén de P en la
hojarasca fue mayor en el BsTardio y fue menor en los BsTemprano y BsMedio; el BMaduro
presenté contenidos intermedios. También la relacién N:P mostré diferencias significativas con el
tiempo de regeneracién, siendo mayor en el BsTemprano que en los otros bosques (Cuadro 4). En
todos los sitios, la concentracion de N en la hojarasca vari6 significativamente a través del tiempo
(F= 11.226, p<0.001; Figura 5). En general, la concentraciéon maxima de N se registré en el mes
de junio y la minima entre octubre y enero, cuando los valores fueron aproximadamente 40%
menores al de junio, en este mes se registr6 ademas, un pico en el BsTemprano. La
concentracion de P también present6é gran variabilidad entre meses (F= 5.994, p< 0.000001,; Figura

6). En general, esta concentracion fue maxima en los meses de febrero 'y septiembre y minima en

Valdespino-C., P. 2005. Flujos de M y de P asociades 2 fa nojarasca de 8T5... 26



Cuadro 4. Produccion de hojarasca, concentracidn de N, Py sus flujos anuales (+ £.e.), en bosques tropicales secos de la Sierra de Huautla, Marelos.

27

Bosque

Maduro Sucesional Sucesional Sucesional
Parametro temprano medic tardio F p
Masa de
hojarasca (g mZ afio”") 416.936 + 6B.636 a 294178 + 18.288 ¢ 281.065+ 22,998 ¢ 340479 + 25.815b 29337 0.080833
N en la hojarasca (%) 1594 £+ 0.095b 1714+ 0114 a 1486+ 0101 b 1592+ 0.106b 2.2480 0.084423
P en la hojarasca (%) 0.152 £ 0.009 ab 0.143+0.014b 0.136£0.012b 0.169+0.016 a 3.4167 0.018643
N:P 11.532+ 0.975b 13.203 £ 0.751 a 11.817 £ 0.789 b 10.463 £ 0.792b 2.9393 0.034663
Flujo de N en
la hojarasca (g m? afio™) 6.332+1.1292 45721+ 0402b 3921+£0255b 52156+ 0.374 ab 3.2753 0.062585
Flujode P en
la hojarasca (g m* mmo.J 06341009 a 0.366+0.009b 0348+ 0034 b 0.560+£0.052a 7.1099 0.006331

En letras diferentes se indican diferencias significativas (p<0.10) entre bosques.
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Figura 8. Concentracién de P en la hojarasca en una cronosecuencia de regeneracion
de bosques tropicales secos en la Sierra de Huautla, Morelos. Los valores representan

medias mensuales y se indica 1 s.e.
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diciembre (con diferencias respecto a los méximos de entre 52 y 54%). La concentracion de P en
la hojarasca presentd una variacidn temporal menecr en el BMaduro en comparacién con los
bosques sucesionales, y entre éstos, los sucesionales temprano y tardic parecieron tener la mayor
variacion temporal en la concentracidn del nutriente en el tejido senescente. La relacion N:P en la
hojarasca en un ciclo anual presentd diferencias significativas entre meses {F= 3.555, p= 0.00164,
Figura 7). En general, las relaciones maximas entre los nutrientes se registraron en los meses de
agosto y junio, mientras que el cociente minimo se registro en el mes de febrero variando ~40% en
relacion a los valores maximos. Como en el caso del P, se registrd una gran variacion entre
bosques.

La interaccion de los efectos tiempo de regeneracion y estacionalidad fue estadisticamente
significativa en la concentracion de N, de P y en la relacion N:P (F= 13.336, p= 0.0001; F= 13.806,
p< 0.0001; F= 12.378, p= 0.00289; respectivamente).

Flujo de N y de P desde la vegetacion al suelo asociados con la produccion de

hojarasca

El retorno anual de N al suelo asociado con la produccién de hojarasca presentd diferencias
significativas entre los bosques del estudio de acuerdo con la secuencia decreciente: BMaduro ~
BsTardio > BsTemprano ~ BsMedio (Cuadro 4). También el retorno anual de P fue diferente entre
sitios y permitio identificar dos grupos; uno constituido por el BMaduro y el BsTardio presentando
los flujos méas altos y el otro compuesto por el BsTemprano y el BsMedio que corresponden a los
flujos menares (Cuadro 4).

Los flujos mensuales de N y de P en los diferentes sitios de estudio mostraron, en general,
un pulso marcado en noviembre y disminuyeron en la estacién seca (febrero a mayo; Figuras 8 y 9)
( F= 15.4642, p< 0.0001; F= 10.6037, p <0.0001; flujo de N y flujo de P, respectivamente). En ia
estacién de lluvias también se presenté un pulso en agasto, el cual fue de menar intensidad gue el
de noviembre. Los flujos maximos y minimos correspondieron con los momentos de maxima y
minima produccion de hojarasca. Por Ultimo, la estacionalidad de los flujos de N y de P en ia
hojarasca mostré interaccién estadistica con el tiempo de regeneracion (F= 13.2530, p< 0.0001; =
13.7864, p< 0.0001; respectivamente).
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Figura 7. Relacion NP en la hojarasca en una cronosecuencia de regeneracién
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MANTILLO

Masa de mantillo

La masa promedio del mantillo varié entre los bosques de estudio de manera significativa,
pudiendo identificarse dos grupos: unc compuesto por los bosques sucesionales temprano y
maduro y otro integrado por los sucesionales medio y tardio (Cuadro 5).

La variacion estacional de la masa de mantio en los bosques de Sierra de Huautla
presentd una acumulacion maxima en marzo (fin de la estacion seca), seguida por diciembre (inicio
de la estacion seca), y fue minima en los meses de junio y septiembre (F= 38.242, p <0.00001;
Figura 10). La interaccion tiempo de regeneracion por estacionalidad tuvo un efecto significativo
sobre la acumulacién de mantillo (F= 1.7845, p=0.070379).

Concentracion de N y P en el mantillo

Si bien la concentracidn de N en el piso del bosque tendié a variar entre sitios siguiendo el orden
decreciente: BsTemprano > BsTardio > BsMedio y BMaduro (Cuadro 5); este patrdn no fue
estadisticamente significativo. En cambio, la concentracion de P en el mantillo mostrd efecto
significativo en relacién con el tiempo de regeneracion del bosque (Cuadro 5). EI BsTardio
presentdé la concentracién mas alta de P respecto a los restantes bosques. Tampoco la relacién
N:P en el mantillo varié significativamente entre bosques (Cuadro 5).

La concentracién de N en el piso de los bosques varid de forma significativa entre colectas
(F= 8.583, p= 0.002581; Figura 11). El contenido de este nutriente en el mantillo permanecio6 alto
en el periodo seco y en el inicio de lluvias; y disminuyé avanzada la epoca humeda. En cambio, en
el ciclo anual no se observd variacién significativa en la concentracion de P en el mantillo {F=0.803,
p= 0.516; Figura 12). Finalmente, la relacidon N:P en el mantillo varid a lo largo del ciclo anual (F=
3125, p= 0.03289), siendo mayor al inicio de la estacidn seca {colecta de diciembre) y menor en
septiembre (Figura 13). La interaccion tiempo de regeneracion x estacionalidad en ia concentracién
de N y de P en el mantillo también fue significativa (F= 1.8670, p= 0.082731; F= 3.5878, p=
0.02030; respectivamente), pero esta interaccion no lo fue cuando se analizé el cociente N:P
(F=0.9330, p= 0.506656).
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Cuadro 5. Masa de mantillo, concentracién de N, P y su masa en el piso (+ e e.) de bosques tropicales secos de la Sierra de Huautla, Morelos.

Bosque

Maduro Sucesional Sucesional Sucesional
Parametro temprano medio tardic F p
Masa de
mantillo (g m? ) 826.027 £ 45.467 a 866.576 £ 7.233 a 666.441 £ 64.873 b 677.904 £ 32.003 b 2.9463 0.033737
N en el mantillo (%) 08970111 a 1129+ 0.117 a 0.987 £ 0.025a 1.041 £0.100 a 1.4054 0.283193
P en el mantillo (%) 0.081+0015b 0.085+0014b 0.089+0.008 b 0.121+0.026 a 2.4883 0.069731
N:P 14,183+ 3.092a 14800 £2.953 a 12775+ 3533 a 11145+ 1129 a 05742 0.634371
Masade N en .
el mantillo (g m~ ) 7.861+1.173a 9.796 + 0.588 a 6.901+0.694 2 7.404 £ 0.677 a 0.7855 0507067
Masa de P en
el mantillo (g m= ) 0627+0118a 0815+ 0261a 0.552+0.087 a 0.955+0.238a 1.4789 0274038

En letras diferentes se indican diferencias significativas {p<0.10) entre bosques.
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Almacén de N y de P en el piso del bosque

Las masas de N y de P en el mantillo (g m'z) no presentaron diferencias significativas entre sitios
(Cuadro 5). Se observd, en cambio, una gran variacion temporal durante el estudio {Figuras 14 y
15). Los almacenes de ambos nutrientes en el piso de los bosques fueron mayores en la estacién
seca y menores en la de lluvias (F= 24.318, p= 0.000022; y F= 6.055 y p= 0.009429, para el N y el
P, respectivamente). La masa de N en el piso del bosque varié entre colectas con respecto al
tiempo de regeneracion (F= 1.8929, p= 0.078271) tal como sucedio con la masa de P (F= 32751,
p=0.0393).

TIEMPOS DE RESIDENCIA

Tiempo de residencia de la materia organica y de los nutrientes en el piso del

bosque

Los tiempos de residencia de la materia organica (TRMO) en el piso de los bosques del estudio no
variaron de forma significativa entre sitios (Cuadro 6). Sin embargo, resulta interesante sefialar
que existid la tendencia a que disminuyeran a medida que avanza la regeneracion. En
consecuencia, el renuevo (i.e, la inversa del tiempo de residencia) del N aumento6 con el tiempo de
regeneracion y el del P también, aunque las diferencias fueron significativas solo en el caso del N
(Cuadro 6). Finalmente, los tiempos de residencia (TR) de los nutrientes en el piso de los baosques
tendieron a ser mayores que los correspondientes a la materia organica. El TR del N y el del P

fueron muy similares entre bosques.
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Cuadro 6. Tiempo de residencia de la materia organica (MO), del N y del P (+ e.e.) en el piso de bosques tropicales secos de la Sierra de Huautla,

Morelos.
Bosque
Maduro Sucesional Sucsasional Sucesional
Pardmaetro temprano medio tardio F p
Tiempe residencia MO (afios) 21+03 a 30108 a 24+01 a 20+02a 2.2467 0.139948
Tiempo residencia N (afios) 13+03 ¢ 22103 a 17+01b 1.5+£0.2 be 27738 0.091456
Tiempo residencia P (afios) 10202 a 221+08a 16203 a 17+03a 24528 0.118097

En letras diferentes se indican diferencias significativas (p<0.10) entre bosques.
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DISCUSION

HOJARASCA

El intervalo de variacion en la produccion de hojarasca en los sitios de estudio oscild entre 281 y
340 g m™? afio™ en los bosques sucesionales y fue de 417 g m? afic” en el BMaduro. De forma
general, esta produccion se sitla entre los valores bajos e intermedios reportados en la literatura
mundial (intervalo de 250 - 1420 g m? afio™ ; Jung 1969, Lugo et al. 1978, Lambert ef a/. 1980,
Martinez-Yrizar 1980, 1992a, 1995; Vitousek 1984, Lugo y Murphy 1986, Martinez Yrizar y
Sarukhan 1990, Patifio 1990, Singh y Singh 1991, Whigham et a/. 1991, Singh 1992, Jaramillo y
Sanford 1895, Wieder y Wright 1995, Campo 2003, Read y Lawrence 2003) para BTS (Cuadro 8),
siendo similar a la correspondiente a aguellos bosques donde la precipitacion anual es menor de
1000 mm. La baja produccion de hojarasca en los bosques de la Sierra de Huautla y de otros
bosques en el mundo que se encuentran en regiones con baja precipitacidn concuerda con la
relacion planteada por Martinez-Yrizar (1995), quien establecié que la produccidn de hojarasca en
BTS esta limitada principalmente por la disponibilidad de agua. Los datos de precipitacion del afio
2001 y 2002 se acercan a los promedios anuales tipicos obtenidos en |a serie histérica de
precipitacién en la zona (CNA 2004).

El contenido de N en la hojarasca en los BTS de la Sierra de Huautla se situ¢ dentro del
intervalo de 1.5 - 1.7% en los bosques sucesionales, y fue de 1.6% en el bosque maduro (Cuadro
4). Estos valares se ubican entre los limites altos reportados por Vitousek (1984), quien analizé un
compendio de trabajos sobre los nutrientes en la hojarasca de bosques tropicales del mundo; El
intervalo encontrado va de 0.5 a 1.9%. En relacion a otros trabajos sobre concentracion de N en
ta hojarasca de BTS (Lambert et al. 1980, Pandey ef al. 1980, Lugo y Murphy 1986, Singh 1992,
Read y Lawrence 2003), los bosques de la Sierra de Huautla presentan valores altos y dentro del
intervalo reportado para otras cronosecuencias de vegetacion secundaria (Valencia 2004).

En los bosques de la Sierra de Huautla la concentracion de P en |a hojarasca varié en un
intervalo entre 0.14 — 0.17% en los bosques sucesionales y fue de 0.15% en el BMaduro. El
intervalo del contenido de P en la hojarasca de bosques tropicales segun el estudio realizado por
Vitousek (1984) es de 0.01 — 0.15%. Asi, los resultados de este estudio mostraron, como en el
caso del N, grandes concentraciones de P en el tejido senescente del area tropical de México. Los
resultados del estudio son similares con los reportados para BTS mexicanas (Esteban et al. en
Jaramillo y Sanford 1995, Campo et al. 2001, Campo 2003, Valencia 2004), y para BTS en la India
(Pandey et al. 1980). En general, la hojarasca de los bosques de Sierra de Huautla se sita entre
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los intervalos altos de concentracion de N y de P en BTS del mundo (ver Cuadro 8), y por lo tanto
son, en términos relativos con sus iguales, bosques con muy baja eficiencia de uso de estos
nutrientes (sensu Vitousek 1982).

Las relaciones N:P en ia hojarasca de los bosques de la Sierra de Huautla oscilaron entre
10.5 —- 13.2 en los bosgues sucesionales y fueron de 11.5 en el BMaduro. Los resultados del
estudio se sitGan entre los valores mas bajos dentro de los datos reportados en la literatura
mundial para BTS (Lambert et al. 1880, Lugo y Murphy 1986, Esteban en Jaramillo y Sanford
1995). Los resultados del presente estudio mostraron similitud con los de un BTS sucesional de 10
afos en Yucatan {N:P=11: Read y Lawrence 2003) y con los de BTS en la India (N:P=13; Pandey
st al. 1980) (ver Cuadro 8). Por otro lado, los cocientes N:P del presente estudio no fuercn tan altos
como los correspondientes a sitios infértiles con bosques tropicales humedos (intervaio 28 - 53;
Vitousek 1984). Cabe mencionar que la mayoria de los cocientes N:P utilizados para comparar los
resultados de los bosques de la Sierra de Huautla fueron calculados en este estudio, utilizando fos
promedios de la concentracién anual de nutrientes en la hojarasca. En cambio, los resultados del
presente analisis fueron calculados tomando en cuenta el conjunto de todas las muestras en cada
bosque. Si se utilizaran los promedios de concentracion para realizar el calculo de N:P, la variacién
seria poca y los resultados serian algo menores (intervalo 9.4 - 12 en los bosques sucesionales y
10.5 en el bosque maduro).

Los flujos anuales de N asociados a la produccidn de hojarasca se ubicaron entre 3.9y 5.2
g m? ano’ en los bosques sucesionales de Morelos mientras que el maduro mostré un flujo anual
de 6.3 g m? ano’. Estos resultados de 'a circulacion de N en la hojarasca son similares a los
reportados por Lugo y Murphy (1986) en un BTS de Puerto Rico y se ubican en ei limite inferior de
los reportados por Read y Lawrence (2003) para otros BTS secundarios (ver Cuadro 8).

Los resultados del presente estudio permitieron determinar que los flujos de P en la
hojarasca variaron entre 0.35y 0.56 g m? afo” en los bosques sucesionales, mientras que fue de
0.63 g m*? afio”’ en su contraparte madura. Los datos de circulacion aérea de P en la Sierra de
Huautla son similares a los referidos para BTS no perturbados (Campo et al. 2001) y secundarios
{Read y Lawrence 2003) de México.

Los flujos de nutrientes (de N y de P) desde la hojarasca al suelo en los bosques de la
Sierra de Huautla, no se ubicaron entre los mas altos para BTS en el mundo. Si bien las
concentraciones de N y P en este compartimiento fueren altas, 'a produccién de hojarasca (que se
situé entre los intervalos bajos de produccién para BTS con similar precipitacion) determiné que los
flujos desde el compartimiento aéreo al piso fueran menores que en otros BTS (ver Lambert et al.
1980, Arnason y Lambert 1982, Singh 1892, Read y Lawrence 2003, Cuadro 8).
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Cuadro 8. Produccion anual, concentracién y flujos de N y de P en la hojarasca de bosques tropicales secos.

Hojarasca
Lugar precipitacibn  masa N P N:P N P Referencia
Estado de! bosque (gm*?afio™) (%) (%) (gmPanc™”y  (gmZano™)
Bosques maduros

Bambey, Senegal 500 1180 Jung 1969
Chamela, México 679 38817 Campo et al. 2000
Chamela, México 679 339 0.11 0.388 Campo et al. 2001
Chamela, México 707 420 Ceballos 1989
Chamela, México 707 690 Ceballos 1989
Chamela, México 707 430 Martinez-Yrizar 1980
Chamela, México 707 640 Martinez-Yrizar 1980
Chamela, México 707 370 Patific 1990
Chamela, México 707 350 Martinez-Yrizar et al. 1992
Chamela, México 707 360 Manrinez-Yrizar et al. 1992
Chamela, México 707 420 Martinez-Yrizar et al. 1992
Chamela, México 707 460 Martinez-Yrizar et al. 1992
Chamela, México 707 480 Martinez-Yrizar et al. 1992
Chamela, México Sitio alto 707 306.3 0.08 0.215 Campo 2003
Chamela, México Sitio medio 707 287.9 0.09 0.207 Campo 2003
Chamela, México Sitio bajo 707 4343 0.13 0.579 Campo 2003
Chamela, México 707 375 Campo 2001
Chamela, México 707 339 Mtz Yrizar 1995
Chamela, MéxicoHill 748 400 Martinez-Yrizar y Sarukhan 1920
Chamela, MéxicoVall 748 660 Martinez-Yrizar y Sarukhan 1990
India 821 578 Singh y Singh 1991 a,b
México 826 489 Jaramille y Sanford 1995
Guanica, Puerto Rico 860 290 Lugo et al. 1978
Guanica, Puerto Rico 860 480 Lugo y Murphy 1986
Puero Rico 930 250 Lugo et al 1979 en Vitou84
Puerto Rico

Foliar 860 430 1.01 0019 62 4.4 0.79 Lugo y Murphy 1986

Total 860 480 61 4.8 0.80 Lugo y Murphy 1986

Global 860 300-1000 1.34 0.03 Lugo y Murphy 1986
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Cuadro 8. Continuacion

Hojarasca
Lugar precipitacibn masa N P N.P N P Referencia
Estado del bosque GB.MNJO.J (%) (%) Am:._,mmno;v (gm2afo™)
Bosques maduros
Yucatan (60 afios) 1.66 0.108 18 Valencia 2004
Yucatan, México 1100 422 Whigham et al. 1991
Ibadan, Nigeria 1200 560 Madge 1965
Barro Colorado, Panama
Hojarasca total 1239  1016- Wieder y Wright 1995
Total 1239 1420 Wieder y Wright 1995
Calabozo, Venezuela 1330 820 en Vitousek 1984
Venezuela+ 1330 830 Medina y Zelwer 1972 en Vitousek 1984
Indian Church, Belice 1480 1260 Lambert et al. 1980
Belice
Total 1480 1260 1.20 0.070 17 166 0.92 Lambert et al. 1980
Palo Verde, Costa Rica bajo 1500 820 en Vitousek 1984
Sri Lanka bajo 460 Hladik (en Hladik 1978)
Sri Lanka bajo 380 Hladik (en Hladik 1978)
India total 488-671 Singh 1992
Varanasi, India 770 Misra 1972
México
Foliar 231 226 0108 21 Esteban {en Jaramillo y Sanford 1995)
Fina 258 2.47 0132 19 Esteban (en Jaramillo y Sanford 1995)
India
Total 1.12*  0.070* 16e 6.03 0.36 Singh 1992
Total 6.96 0.43 Singh 1992
Total 518 0.31 Singh 1992
India 1580 0.12c 13e 7.80-8.30 0.60-0.65 Pandey 1980
Centroamérica 429156 Arnason y Lambert 1982
Yucatan
El Refugio Maduro 890 1.09 0.047 23e 136.76 588 Read y Lawrence 2003
Nicolas B. Maduro 1150 1.20 0.039 31e 127.5% 4.32 Read y Lawrence2003
Arroyo Negro Maduro 1400 1.086 0.059 18e 204.32 14.45 Read y Lawrence 2003
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Cuadro 8. Continuacion

46

Hojarasca
Lugar precipitacion masa N P N:P N P Referencia
Estado del bosque (gmZafo™y (%) (%) (gmZafio")  (gmafio)
Bosques sucesionales
Yucatan
El Refugio Secundario 890 1.08 0.045 24e Read y Lawrence 2003
El Refugio 10 afios 890 101.95 527 Read y Lawrence 2003
El Refugio 12 afios 890 133.26 491 Read y Lawrence 2003
Nicolas Bravo 16 anos 1150 148.92 6.75 Read y Lawrence 2003
Nicolas Brave 25 afios 1150 112.00 37 Read y Lawrence 2003
Nicolas B. Secundario 1150 1.10 0.048 24e Read y Lawrence 2003
Arroyo Negro 15 afios 1400 93.00 8.82 Read y Lawrence 2003
Arroyo Negro 18 aros 1400 90.33 5.58 Read y Lawrence 2003
Arroyo Negro Secundario 1400 1.07 0.094 11e Read y Lawrence 2003
Yucatan 10 afios 1.46 0.066 30 Valencia 2004
Curua-Una, Brasil 117 848 Smith et al. 1998

* Los valores de concentracion (%) de Singh (1992) estan basados en el componente foliar de la hojarasca
+ Parches de bosque deciduo

o Valores calculados en base a los rangos reportados

e Relaciones N:P calculadas con los promedios reportados
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Efecto del tiempo de regeneracion sobre la produccién de hojarasca y los flujos de

N y P al suelo

Los bosques tropicales secundarios acumulan biomasa en tasas altas (Ewel 1980), son sistemas
de crecimiento rapido y sus tasas de PPN exceden a las de bosques primarios en un factor de 2
(Brown y Lugo 1990). En este marco de referencia, los resultados del estudio estuvieron en
discordancia, al revelar una produccion de hojarasca mayor en los bosques sucesionales gue en la
vegetacion madura. La produccién de hojarasca en los BTS de la Sierra de Huautla mostré
incremento en relacion al tiempo de regeneracion, la menor produccién fue observada en los
bosques sucesionales mas jovenes, en tanto que el BsTardio y el BMaduro presentaron mayor
produccién. Mientras que Brown y Lugo (1990) postularon que las tasas de produccion de
hojarasca se reestablecen de forma relativamente rapida durante la sucesion. No obstante, otros
estudios han descrito gue la produccion de biomasa aérea en general muestra un patrén asintético
con el tiempo (Guariguata y Ostertag 2001). Los resultados de nuestro estudic en la Sierra de
Huautla parecen ser consistentes con lo indicado por Guariguata y Ostertag (2001), este patrén
podria deberse a los efectos comprobados del clima y de la historia de uso sobre los procesos
biogecquimicos durante la sucesidn, tal como lo han sugerido Silver ef al. (2000).

La informacién gue existe sobre la produccion de hojarasca en BTS en cronosecuencias de
regeneracion es limitada vy a pesar de los trabajos que han explorado los efectos del desarrollo
sucesional (Ewel 1976, Brown y Lugo 1990, Silver et al. 2000, Guariguata y Ostertag 2001,
tawrence y Foster 2002, Read y Lawrence 2003). No esta claro aun ¢como y en qué lapsos, la
sucesidén ecoldgica lleva a los bosques a recuperar las caracteristicas funcionales de los
ecosistemas no perturbados de BTS. Los resultados obtenidos en la Sierra de Huautla plantean
una recuperacién en la produccion de hojarasca con el ttempo de regeneracion. Los datos reflejan
que el BsTardio, después de alrededor de 60 aflos, esta proximo a alcanzar los niveles de
produccion de hojarasca de su contraparte madura.

Read y Lawrence (2003} no encontraron diferencias en la concentracién de N en la
hojarasca en una cronosecuencia de regeneracién en BTS en Yucatan, México. Si bien en la Sierra
de Huautla 1a concentracion de N en la hojarasca producida en el BsTardio fue similar a la
correspondiente en el BMaduro, los contenidos del nutriente en estos tejidos senescentes fueron
mayores en el BsTemprano. Las diferencias entre bosques en el presente estudic podrian estar
relacionados con cambios en el valor de importancia de las leguminosas durante la sucesion, el

cual es mayor al comienzo de la regeneracion (Cardenas 2004).
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Se ha reportado que ta concentracién de P en la hojarasca de BTS secundarios disminuye
con la edad del bosque (Read y Lawrence 2003). Sin embargo, en los bosques de la Sierra de
Hautla se observd un efecto contrario, i.e. los bosques de mayor edad presentaron mayor
contenido del nutriente. Nuestros resultados concuerdan con los obtenidos en las hojas y en las
hojarasca de otros BTS secundarios de Yucatan (Campo y Dirzo 2003, Valencia 2004) y sugieren
la acumulacion del nutriente en los tejides foliares con el tiempo de regeneracion, como lo han
planteado Campo y Dirzo (2003). Ello es consistente con el planteamiento de que los bosques
secundarios jovenes tienden a producir biomasa en cantidad, mientras que en los bosques de
maycr edad y maduros, la produccion esta dirigida hacia la calidad quimica de la produccion
(Odum 1972). Finalmente, las diferencias observadas en la produccién y composicién quimica de
la hojarasca pueden ocurrir como resultado de cambios en la productividad de las plantas y en la
composicion de especies (Aerts 1997), como se indicd anteriormente.

La relacion N:P mostro diferencias significativas en relacién con el tiempo de regeneracion.
Los cocientes en la hojarasca de les bosques sucesionales tardio y maduro son iguales, sugiriendo
una importante recuperacion en este balance estequiométrico del bosque tardio después de
airededor de 60 afios de desarrollo sucesional. De forma general, a medida que avanza la
sucesion, la relacion N:P de la hojarasca va disminuyendo sugiriendo la tendencia a aumentar la
circulacién de P cen el incremento de edad del bosque.

Los flujos de ambos nutrientes {N y P) desde la vegetacién al suelo registraron el mismo
efecto con el tiempo de regeneracién. Los flujos aumentaron con el tiempo de regeneracion, de
modo gque el BsTardio presentd gran similitud en el flujo de ambos nutrientes con el BMaduro.
Lawrence y Foster (2002) y Read y Lawrence (2003) encentraron diferencias en la circulacidn del N
con respecto a la del P (i.e., la evidencia incluyd mayor reabsorcion de P de la hojarasca, una
fuerte respuesta de la concentraciéon de P, pero no de la de N, al gradiente de precipitacion, y un
aumento en la eficiencia de uso de P con el aumento en la edad del lote). En comparacién con la
cronosecuencia estudiada por Read y Lawrence (2003) donde se analizaron bosques sucesionales
de entre 2 a 25 afios de edad, el presente estudic analizé una croncsecuencia que comprendia
bosques en etapas mas avanzadas de regeneracion y en intervalos mas grandes. En los estadios
tempranos de regeneracidn no se encontrd un patron definide en relacion a la dinamica de
nutrientes, asi, el BsMedio con frecuencia mostré datos andmalos 0 que no corresponden a un
efecto de gradiente. Las posibles diferencias en composicién de especies de la comunidad no
pueden ser descartadas ccmpletamente como un factor potencial que contribuye a generar
diferencias en Ia circulacion de nutrientes entre sitios, como ha sido referido en BTS de Yucatan

(Read y Lawrence 2003).
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Efecto de la estacionalidad sobre la produccién de hojarasca y los flujos de N y P al

suelo

La produccion de hojarasca en los bosques de la Sierra de Huautla probd ser un proceso
marcadamente estacional. Las observaciones en campo permitieron comprobar que el patron
estacional en la fenologia foliar de estos bosques mostré, en general, que el surgimiento de las
hojas ocurre al inicio de la estacion lluviosa (mayo-junio) y al inicio de la estacion seca (octubre-
noviembre) comienza la caida de hojas senescentes. Esta caida de Ios tejidos senescentes no fue
igual en todos los bosques. La produccion de hojarasca en la estacion seca representd entre 33 -
49% de la produccién anual en los bosques sucesionales, siendo el resto de la produccion (50 -
67%) acumulada durante la estacion lluviosa. Por el contrario, la produccion durante la estacion
seca en el bosque maduro fue de 69%, mientras que en la estacion lluviosa seclo se produjo 31%
de la hojarasca anual. Asi, mientras que en el maduro la produccién anual de hojarasca estuvo
concentrada en la estacion seca {mas de las 2/3 partes del total), en la misma estacién se registro
solo 1/3 de la produccién anual det bosque medio. Es interesante resaltar que en el BsTardio la
produccién de hojarasca fue practicamente igual durante secas (49%) que durante lluvias (51%).
Las diferencias temporales en los ciclos de produccién de hojarasca entre bosques sugieren gue
los mecanismos de circulacion de materia organica en los BTS de la Sierra de Huautla cambian
con la perturbacion y con la edad del bosque.

En el intento por reconstruir el esquema estacional de la produccion de hojarasca durante
un ciclo anual, se registré para el BMaduro una produccidon mensual de hojarasca tan alta en
noviembre y diciembre del 2001 que no es consistente con los valores que se presentaron en
octubre de 2002, considerablemente mas bajos. Los valores altos de noviembre y diciembre del
afio 2001 fuercn resultado de la mayor participacidon de materiales lefiosos en la hojarasca
respecto a la correspondiente al mes de octubre del afo siguiente (la produccién de hojarasca en
ios bosques sucesionales durante noviembre 2001 vari6é en un intervalo entre 44.56 y 69.07 g mly
entre 26.03 y 3883 g m? en el mes de octubre 2002, mientras que la correspondiente al BMaduro
fue de 101.44 g m™? en noviembre 2001 y de 29.30 g m™ en octubre 2002). Otro factor que parece
haber contribuido en la disparidad de la produccidn entre estos periodos es la diferencia en
precipitacidn durante 2001 y 2002. En 2002 la precipitacion mensual en septiembre y octubre fue
aproximadamente el doble que la correspondiente al mismo periodo del ario anterior, y la estacion
de lluvias fue més prolongada (en 2002 se extendid hasta diciembre y en 2001 hasta octubre;
Figura 2). Esto pudo ocasionar que la senescencia de las hojas durante 2002 se demorara
respecto al afio anterior.

La afirmacién de Read y Lawrence (2003), que los bosques mas viejos tienden a
experimentar cambios estacionales en la concentracién de nutrientes que son proparcionalmente
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mayores que en los bosques mas jovenes, no se vio representada en los resultados de este
estudio. La variacion entre meses en la concentracion de P en la hojarasca en los bosques
sucesionales fue mayor que en el BMaduro (Figura 6), la de N varid tanto en los bosques
sucesionat tardio y en el madurc como en los bosques sucesionales mas tempranos (Figura 5).
Ambos nutrientes registraron sus valores minimos en los primeros meses de la estacion seca
(octubre-diciembre), sugiriendo una importante retranslocacion de nutrientes durante el inicio de la
estacion seca, como ha sido sefialado por diferentes autores (Chapin 1880, Aerts y Chapin 2000,
Read y Lawrence 2003). Evidencias directas de esta reabsorcion de N y P previamente a la calda
de los tejidos foliares en la Sierra de Huautla han sido obtenidas por Cardenas (2004) en un
analisis sabre el ciclo foliar de Lysiloma microphyllum en el bosque maduroc y en los bosques
sucesionales de este estudio, con valores de reabsorcion de N y P entre 40 y 50%). En cambio, la
maxima concentracion de ambos nutrientes no fue coincidente. Al comienzo de la estacion de
lluvias (junio) la concentracion de N fue méxima, mientras que la de P se alcanzo hasta
septiembre. Estos picos en la concentracién de nutrientes en la hojarasca parecen reflejar las
diferencias temporales entre ambos elementos encontrados en ias hojas, ya que coinciden con los
reportes de contenidos maximos para N y P en L. microphyllum (Cardenas 2004), Acacia
cochiiacantha e Ipomoea arborescens (Jara 2004) en la zona.

Los flujos de N y de P desde el dosel al suelo asociados a la hojarasca mostraron patrones
estacionales muy similares entre si (ver Figuras 8 y 9). Si bien ocurrid una gran circulacion de Ny
de P al t&rmino de la estacion de lluvias e inicio de la estacién seca en todos los bosques, los fiujos
mas grandes observados en los bosques sucesionales no fueron siempre en este periodo. Fue en
el mes de agosto cuando los bosques sucesionales medio y tardio presentaron su maxima
circulacién de N y de P, mientras que en el bosque maduro y en ef temprano los flujos maximos de
ambos nutrientes se registraron en noviembre. Los contrastes entre ambos conjuntos de bosques
indican cambios en la circulacion de nutrientes de los BTS que no siguen un patrén temporal claro

con la edad de la vegetacion.

MANTILLO

La masa del mantillo en los BTS de la Sierra de Huautla varié entre 666 y 867 g m™ en el piso de
los bosques sucesionales y fue de 826 ¢ m? en el piso del BMaduro. Estos valores se encuentran
dentro del promedio de los reportados en el mundo para BTS (intervalo de 200 - 1430 g m2; Singh
1969, Lugo et al. 1978, Lambert et al. 1980, Martinez Yrizar 1980, Lugo y Murphy 1986, Patifio
1990, Jaramillo y Sanford 1995); son similares a los reportados en BTS en Jalisco {Patifio 1990,
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Campo ef al. 2000), en Butea, India (Misra 1972, Singh 1975), y Curua-Una, Brasil (Smith et al.
1998) y son mayores que los reportados por Campo (2003} para un BTS no perfurbado en Jalisco
(Cuadro 9).

La concentracién de N en el mantillo de los BTS de la Sierra de Huautla varid entre 0.99 y
1.13% para los bosques sucesionales y fue de 0.90% en el piso del maduro. La concentracién de P
en el mantillo de los BTS sucesionales de la Sierra de Huautla varid entre 0.08 y 0.12%, mientras
que fue de 0.08% en el BMaduro. Amhos conjuntos de valores se encuentran en el cuarto inferior
del intervalo reportado en la literatura mundial para BTS (intervalo para el N: 0.63 — 2.29% e
intervalo para el P: 0.01 — 0.38% para el P; ver Cuadro 9). La relacion N:P en el mantillo varié
entre 11.1 — 14.8 en los bosques sucesionales, mientras que fue de 14.2 en el BMaduro. Estos
valares se encuentran dentro de los valores intermedios de los cocientes N:P registrados en BTS
del mundo (Cuadro 9). Como en el caso de la hojarasca, las relaciones N:P que se usaron como
referencia en la comparacién fueron calculadas en ef presente estudio con base en los promedios
de concentracion en el mantillo, mientras que la relacién N:P del mantillo de los bosques de la
Sierra de Huautla fueren calculados utilizando las concentraciones de todas las muestras.

El almacén de N en el piso de los bosques sucesionales varié entre 6.9 y 9.8 g m™,
mientras que en el maduro fue de 7.9 g m. Estos valores, al ser comparados con la informacién
para BTS en el mundo se ubican entre los valores intermedios reportados (intervalo 4.6-16.5 g m?;
Cuadro 8). El almacén de P en el mantillo de los bosques sucesionales vari6 en un intervalo entre
055y095¢g m?, mientras que en el maduro fue de 063 g m™. Estos resultados se ubican entre
ios intervalos medio-superior y superior de los valores reportados en BTS del mundo (intervalo 0.1
- 1.0 g m™% Cuadro 9).

Efecto del tiempo de regeneracién sobre la biomasa y los nutrientes en el piso del

bosque

La masa de mantillo en el piso de los BTS de la Sierra de Huautla varié entre los sitios, aungue el
efecto del tiempo de regeneracién no fue claro. El BsTemprano y el BMaduro acumularon mas
mantillo en el piso que el acumulado en los bosques sucesional medio y tardio y ello no respondio
a la tasa de produccion de hojarasca (la producciéon de hojarasca fue mayor en los bosques
sucesional tardio y maduro que en su contraparte mas joven, los bosques sucesionales medio y
temprano). Estas diferencias sugieren que la acumulacion de mantillo en el piso de los bosques

parece ser determinada mas por su tasa de descomposicién, que por su tasa de produccién.
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Cuadro 9. Biomasa, concentracion y almacenes de Ny de P en el mantillo en bosques tropicales secos .

Mantillo
Lugar precipitacion  masa N P N:P N P Referencia
(@mZafic’) (%) (%) (gm?anc)  (gmafio™)
Bambey, Senegal 500 1050 Jung 1969
Chamela, México 679 511 Campo et al. 2000
Chamela, México 679 0.08 0.4 Campo et al. 2001
Chamela, México 707 800 Martinez-Yrizar 1980
Chamela, México 707 1020 Martinez-Yrizar 1980
Chamela, México 707 750 - 820 Patifio 1990
Chamela, México 707 760 Patifio 1990
Chamela Sitio Arroyo 707 1040 Martinez-Yrizar y Sarukhan 1993
Chamela Sitic Ladera 707 900 Martinez-Yrizar y Sarukhan 1993
Guanica, Puerto Rico 860 800 Lugo et al. 1978
Puerto Rico
Foliar 860 1230 1.34 0.03 446e 165 04 Lugo y Murphy 1986
Ibadan, Nigeria 1200 200 Madge 1965
Indian Church, Belice 1480 700 Lambert et al. 1980
Belice
Total 1480 720 0.90 0.01 90e 6.5 0.1 Lambert et al. 1980
México
Faliar 318 2.29 0.08 286e 73 0.2 Esteban (en Jaramillc y Sanford 1885}
Total 764 1.84 0.07 26,30 141 0.5 Esteban (en Jaramillo y Sanford 1995)
India
Total 770 12.7 1.0 Misra 1972
Total 790 4.6 0.3 Singh 1975
Total 8.0 0.6 Singh 1989
Terminalia-Shorea 0.96 0.39 2.46 Singh 1969
Shorea-Buchanania 0.63 0.23 2.74e Singh 1969
Diospyros-Anogeissus 0.80 0.29 2.76e Singh 1969
Tectona 0.78 0.18 4.3ne Singh 1969
Butea 1.43 0.14 10.2e Singh 1969
Australia
Foliar 1.14 0.03 38s Moore et al 1967
Foliar + ramitas 1430 16.3 0.4 Moore et al. 1967-

¢ Relaciones N:P calculadas con los promedios reportados.
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El tiempo de regeneracion no mostro efectos significativos sobre la concentracién de N en
el piso de los BTS de Sierra de Huautla, y sobre el P los mismos no resultaron ciaros (el mantillo
del BsTardio mostré mayor concentracion de P que el mantillo de los demas bosques del estudio).
Ambos nutrientes presentaron mayor concentracion en la hojarasca que en el mantillo, sugiriendo
un predominio de toma de nutrientes sobre la inmovilizacién en el piso de todos los bosques
(sensu Vogt et al. 1986). Estas diferencias fueron mayores en el BMaduro (45% para el N, y 47%
para el P) que en los bosques secundarios (=34% para el N y 41% en el BsTemprano, 35% en el
BsMedio y 28% en el BsTardio), indicando diferencias en la dinamica de nutrientes en el piso de

los bosques, a pesar de gue los capitales de ambos nutrientes en el piso fueran similares.

Efecto de la estacionalidad sobre la masa y los nutrientes asociados al piso del

bosque

La variacién estacional en la masa del mantillo en los BTS de Sierra de Huautla mostrd, en
general, una acumulacién que se hizo maxima hacia el fin de la épcca seca y minima en los meses
lluviosos. Los valores de masa de mantillo fueron altos en el inviemo seco, cuando la
descomposicién en el piso del bosque es casi nula y disminuyeron en la estacién himeda cuando
la actividad microbiana, en estos ecosistemas se incrementa (Campo et al. 1998, Saynes 2004) y
se dispara la descomposicién (Martinez Yrizar y Sarukhan 1990). Esta variacion tempoeral en la
masa de mantillo refleja entonces el efecto de la estacionalidad de las lluvias scbre el
procesamiento y acumulacién de materiales en el piso de los bosques.

La concentracion de N en el piso de los bosques de la Sierra de Huautla también mostré
tener una fuerte condicionante estacional. En el periodo secc (diciembre y marzo), cuando la
actividad microbiana en el piso y los suelos de estos ecosisternas es baja (Singh ef al. 1989,
Campo et al 1998), la concentracién del nutriente fue maxima en todos los bosques. Sin embargo,
al inicio de la estacién lluvicsa (junio) cuando la concentracién de N en el piso del BMaduro
disminuyé, en el piso de los bosques sucesionales no se registraron cambios significativos. Estas
diferencias entre la vegetacién madura y la secundaria tienen consecuencias importantes para la
retencién del nutriente en el ecosistema. Kummerow el al. (1990) sugieren que la toma de
nutrientes puede ser dificil en la etapa inicial de la estacion de crecimiento debido a que la masa de
raices finas se encuentra reducida por la mortalidad ocurrida durante la estacion seca. En la
segunda colecta de la estacién lluviosa (septiembre), todos los bosques presentaron disminucidn
de la concentracion del N en el piso, sugiriendo su aprovechamienta en el suelo, aunque no puede

descartarse pérdidas en forma gaseosa (ver Matson y Vitousek 1935). Septiembre es el periodo
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durante el cual la mineralizacién potencial del nutriente en los suelos de estos bosques alcanza su
valor maximo (Saynes 2004) favorecida por un ambiente de mayor humedad y posiblemente
también por la lixiviacién de formas mineralizadas y solubles del N desde el mantillo al suelo.

El analisis de todos los bosques reflejé que la concentracién de P en el mantille no
presentd diferencias significativas en el tiempo. Aunque la variacion estacional no parece
homogeénea entre los bosques del estudio, no se observaron claramente periodos de acumulacion
a disminucian del nutriente en el piso de los bosques.

La relacién N:P en el mantillo mostré variacion temporal a lo largo del periodo estudiado.
Tomando en cuenta todes los bosques, el cociente mas alto de NP se presento al inicio de la
estacion seca (colecta de diciembre), y el menor en el mes de septiembre. Si bien la humedad en
el piso del bosque resulta ser un factor determinante en la dinamica de estos nutrientes debido a la
remecién de las formas solubles y productos de la mineralizacion desde el mantillo (Campo ef al.
1998), no podria argumentarse gque la movilidad del P en el pisc del bosque fuera diferente a la del
N. Posiblemente estas diferencias podrian ser explicadas por la independencia de la mineralizacién
de estos nutrientes entre si (McGill y Cole 1981), y sugiere también una inmovilizacién en términos
relativos del P respecto al N en el piso de los bosques estudiados.

El analisis del efecto estacional sobre las masas de N y de P en el piso del bosque revelo
gue existieron diferencias significativas entre fechas de colecta. En general el almacén de N y el
de P crecieron durante la estacion seca alcanzando su valor maxime en el muestreo de marzo y
cayeron en la estacion lluviosa. La disminucion en el capital de N y de P en el piso del bosque
durante la estacion lluviosa fue efecto principalmente de la reduccion de la masa de mantillo,
aungue, como se sefiald anteriormente, también existid una reduccidn en la concentracion de
nutrientes. Considerando gue la disponibilidad de P (Romualdo 2003) y de formas inorganicas de
N (Saynes 2004) en ios suelos bajo estos mismos bosques disminuyeron también durante en la
estacidon humeda, la diferencia entre secas y lluvias en los capitales de N y de P en el piso de los
bosques parece haber sido captada por la vegetacion o en el caso particular del N también podria
haber abandonado el ecosistema con el agua de escurrimiento o en forma gaseosa por

denitrificacién.

Valdespino-C.. P. 2005. Flujos de N y de P asociados a la hojarasca de BTS.. 54



TIEMPOS DE RESIDENCIA

La relacion entre la produccion anual de hojarasca y la masa de mantillo sugiere que fa residencia
de la matera organica en el pisc de los BTS de Sierra de Huautla varia entre 2.0-3.0 afios en los
bosques sucesionales v es de 2.1 afios en el piso det bosque maduro. Los valores mas bajos
registrados en los bosques tardic y maduro concuerdan con los reportados para un BTS no
perturbado en Jalisco (2.05 - 2.10 afios; Martinez-Yrizar 1980, Patifio 1990, Martinez-Yrizar y
Sarukhan 1893), mientras que Ia renovacion de la MO en el piso de [0s bosques medio y temprano
fue mas lenta y tiene valores similares a los reportados para un BTS en Puerto Rico (2.87 - 3.00
afos; Lugo et al. 1978, Lugo y Murphy 1986) donde se ha sugerido que la produccién esta limitada
por nutrientes, especificamente por P (Cuadro 10).

En el bosque maduro, el TR del N (1.3 aflos) y el del P (1.0 afios) en el piso del bosque,
también fueron menores que lgs correspondientes a los bosques sucesionales (1.5 — 2.2 afos y
1.6 ~ 2.2 anos, respectivamente), aunque en el caso del P las diferencias no fueron significativas.
Los resultados del presente estudio se ubican dentro del intervalo reportado para el N en BTS del
mundo (0.42 — 3.72; Lambert et al. 1980, Lugo y Murphy 1986), y son similares con el reportado
para el P por Campo et al (2001) en Chamela.

Tomados en conjunto, los resultados sugieren gue en los BTS de la Sierra de Huautla, el
TR de la MO, del N y del P en el piso de los bosqgues tiende a disminuir a medida que avanza la
regeneracion de la vegetacion (Figuras 16 A y B). Par ejemplo, la renovacion de la materia
orgdnica en el piso del BsTemprano fue 40% mas lenta que en el BMaduro mientras que ladel N y
del P, llegaron a ser 70% y 120% mas lentas, respectivamente, entre los mismos bosques. Este
renuevo que sucede mas lentamente en el piso de los BTS secundarios al comienzo de la
regeneracion que en ia vegetacion madura podria contribuir a una mayor conservacion de los
nutrientes en los primeros. Es interesante notar que la tasa de renuevo de N y de P tendié a variar
entre ambos elementos con la edad del bosque, siendo maycr el de P que el de N en el BsTardio,
mientras que en los otros bosgues fue menor o igual. Estas diferencias sugieren una circulacion
mas conservativa del P respecto a la correspondiente al N ya avanzada la sucesion, resultado que
es consistente con la comparacion de la dinamica de estos nutrientes en sitios donde la produccion
primaria esta limitada por P {ver Lugo y Murphy 1986).

Es importante considerar cuando se analizan los TR que la vegetacién secundaria no ha
alcanzado la estabilidad, en términos del balance entre preduccién-acumulacion-descompaosicion.
A pesar de ello, la comparacion de la dinamica de nutrientes y de la materia organica en piso de

los bosques, en términos relativos, permite vislumbrar similitudes y diferencias entre la vegetacion
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Cuadro 10. Tiempos de residencia (tasas de recambio de la materia organica, del N y del P) en bosques

tropicales secos.

Sitio Tiempo de residencia (afos)

Componente analizado Referencia

MO N P

Bambey, Senegal 0.88e Jung 1969
Chamela, México 1.31 Campo et al. 2000
Chamela, México 1.3 1.2 Campo et al. 2001
Chamela, México 2.07e Martinez-Yrizar 1980
Chamela, México 1.58 Martinez-Yrizar 1980
Chamela, México 2.05e Patifio 1990
México
Sitio Arroyo, Chamela 1.6 Martinez-Yrizar y Sarukhan 1993
Sitio Ladera, Chameia 2.1 Martinez-Yrizar y Sarukhan 1993
Mexico

Foliar 1.37 1.40 1.0 Esteban (en Jaramillo y Sanford 1995}
Guanica, Puerto Rico 3.00e Lugo et al. 1578
Puerto Rico

Foliar 2.87 3.72 5.21 Lugo y Murphy 1586
Ibadan, Nigeria 0.38e Madge 1965
Barro Colorado, Panama 1.53-2.41 Wieder y Wright 1995
Indian Church, Belice 0.57 Lambert et al. 1980
Belice

Total 0.57 0.42 0.10 Lambert et al. 1980
Curua-Una, Brasil 0.74e Smith et al. 1998
Curua-Una, Brasil 0.50e Smith et al. 1998

e Tiempos de residencia calculados con las medias reportadas
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secundaria y la madura. En ese marco, los resultados sugieren gue la circulacion de la MO y del N
en estos bosques se va recuperando con el avance de la sucesidn. Asi, después de 60 afios de
regeneracion se observd que fos TR de 1a MO y del N en el piso del bosque fueron similares en el
bosque tardio y en el maduro. En cambio, la posible recuperacién de la circulacion del P con la
sucesién secundaria no se pudo comprobar, sugiriendo que 60 afios parecen haber sido
insuficientes para restablecer las caracteristicas de la dinamica del nutriente en el piso del basque
(Figura 186 C).

Finalmente, de forma consistente el TR de la MO en el piso de todos los bosques fue
mayor que el correspondiente al del N y al del P (Cuadro 6), y el contenido de ambos nutrientes en
la hojarasca fue mayor que en el mantillo (Cuadro 7). Tomadas en conjunto, ambas evidencias
sugieren que la toma de nutrientes por parte de las plantas prevalece sobre el proceso de
inmovilizacion microbiana en un ciclo anual (Vogt ef al. 1986), y que el balance entre ambos

mecanismos de demanda no se ve afectado por la sucesion.
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CONCLUSIONES

Las grandes presiones a las que son sometidas los BTS por las actividades humanas, tanto en
México como en e! resto de la region tropical, han conducido a la aparicion de extensas areas
cubiertas por bosques secundarios. Este hecho parece que prevalecera en un futuro cercano, y
posiblemente a mediano plazo también. En este escenario, es pricritario comprender el
funcionamiento de los ecosistemas en areas perturbadas y no perturbadas.

El presente estudio permitid comprobar que en la Sierra de Huautia, una regioén que se ha
visto sometida fuertemente al cambio de uso de la tierra, se ha alterado el ciclo intemno de
nutrientes. Con el desarrollo de la sucesion secundaria la dinamica de nutrientes ha cambiado, y
no todas las caracteristicas de vegetacion madura se han podido recuperar en un plazo de 60
afos. La concentracion y flujos de P en la hojarasca aumentan con la edad del bosque, y si bien la
cancentracion de N no muestra una tendencia clara, demostrando la importancia de la composicién
de especies, los flujos de este nutriente desde el dosel al suelo por produccion de hojarasca
siguieron el misma patran que los de P. Estos cambios no fueron seguidos en el pisc del bosque,
pero la comparacién de la concentracién de ambos nutrientes en el mantillo respecto a la
hojarasca, demostrd ser siempre menor en el primero e indicd el predominio de la toma de
nutrientes scbre la inmovilizacion en todes los bcsques. Esta diferencia fue mayor en la
vegetacién madura que en la secundaria, indicando que los 60 afos no han sido suficientes para
recuperar las caracteristicas de la dindmica de nutrientes en el piso (como también lo demuestran
las tendencias a disminuir que presentan el tiempo de residencia del carbono y de ambos
nutrientes en ef piso con el tiempo de la sucesion secundaria).

Finalmente, otro aspecto de este estudio fue que se pudo corroborar la gran influencia que
tiene la estacionalidad de las lluvias sobre la dinamica de los nutrientes asociados a la hojarasca y
al mantillo (mayores flujos y capitales de nutrientes en la época seca). A pesar de que todos los
bosques responden a este patrén, existen diferencias mensuales entre la vegetacion secundaria y
la madura que podrian tener consecuencias para la dinamica de nutrientes en el piso de los

bosques.
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Y ésta nuestra vida, libre de frecuentacion
publica,

halla lenguas en los arboles, libros en los
arroyos que fluyen.

Sermones en las piedras y bien en todas partes.

W. Shakespeare



