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El hermano Laurent
Romeo y Julieta
Shakespeare

El ser Humano es una parte de la naturaleza

y su declaracion de guerra contra la naturaleza es
inevitablemente,

una declaracion de guerra contra si mismo

Rachel Carson, ambientalista estadounidense
Autora de “La primavera silenciosa”
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INTRODUCCION

1. INTRODUCCION

1.1 Los bosques tropicales secos

El bosque tropical seco (BTS), conocido en México también como bosque
tropical caducifolio o selva baja caducifolia (Rzedowski 1978), esta
constituido por comunidades de arboles que crecen en climas calientes,
con una marcada estacionalidad, donde el periodo de lluvias dura de 4 a
6 meses para continuar con un clima libre de lluvias el resto el ano
(Janzen 1986). Holdridge (1965) establece que los BTS se encuentran en
zonas donde el promedio de temperatura anual esta sobre los 17° C, la
precipitacion anual estda en un rango de 250 a 2000 mm y el nivel de
evaporatranspiraciéon es mayor a 1 (como maximo 2). La vegetacion de los
BTS esta formada, por comunidades de arboles cuyo tamaino rara vez
rebasa los 20 m de alto, encontrandose una mayor abundancia de plantas
de origen subtropical de tipo caducifolio (Rzendowski 1978).

En los BTS coexisten especies perennes y caducifolias; cada una
cuenta con sus propias caracteristicas en cuanto al tiempo de residencia,
tamano de sus hojas y grado de asimilacion de nutrientes. La mayoria de

las especies de BTS tiran sus hojas durante la estacion seca (Lal et al.
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2001a y b) y empiezan a salir sus brotes sus flores con el ascenso de la
temperatura al inicio de la época de lluvias (Murphy y Lugo 1986).

Los BTS cubren grandes areas en el Centro y Sudamérica, Africa,
India, Sudeste de Asia y Australia (Janzen 1986). En México, se
extienden desde el norte de la Costa del Pacifico hasta al Estado de
Chiapas, siendo en los estados de Morelos y Puebla el ecosistema
dominante (Dorado 1997). Con base en datos climaticos y en mapas, se
estima que inicialmente cubria cerca del 14% del territorio nacional
(Trejo y Dirzo 2000). Sin embargo, actualmente de acuerdo con mapas
oficiales de 1970, solo el 8% del territorio nacional (160 000 km?2) es
ocupado por BTS (Trejo y Dirzo 2000) (Figura 1).

|
Figura 1. Distribucién de los bosques tropicales secos en México ( M ),
ampliacion sobre el area de Morelos. (Fuente, Inventario forestal 2000, ver
Velasquez et al. 2001)
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1.2 La deforestacion de bosques tropicales secos y sus efectos
biogeoquimicos

La tasa anual de deforestaciéon de BTS en México ha sido calculada entre
2.0% y 1.4% (Masera et al. 1997; Trejo y Dirzo 2000). En el Estado de
Morelos, Trejo y Dirzo (2000) estiman que unos 269 555 km?2 pudieron ser
cubiertos con BTS, de los cuales solo el 27% se encontraban intactos, otro
50% alterados y/o degradados y 23% estaban convertidos para
actividades agricolas y/o ganaderas.

La transformaciéon de los BTS en cultivos y pastizales involucra
desmotar y quemar la vegetacion. Las tierras son cultivas de 2 a 7 anos,
siendo abandonadas para después comenzar el mismo proceso en otra
area del bosque (Kauffman et al. 1993). El manejo primario del fuego
destruye la mayor parte de la biomasa aérea (Maass 1995) y libera
nutrientes almacenados en los tejidos de las plantas. Durante la quema,
el N contenido en la biomasa aérea se volatiliza, perdiéndose hasta el 96
% de su capital aéreo total (Kauffman et al. 1993), regresando solo el 3 %
al suelo como ceniza, la cual en general se pierde con el viento y el agua
(Giardina et al. 2000). Garcia Oliva et al. (1998), reportan que la practica
de roza, quema y tumba en BTS, disminuye la actividad microbiana del
suelo y su capacidad de formar agregados. Giarnina et al. (2000) reporta
que después de esta practica existe, una disminucién en 150 kg N ha'l. y
de 25 kg P ha'l. Maass (1995) reporta que los suelos de BTS después de
ser utilizados como tierra de cultivo por mas de 5 afos sufren una
disminucién en la capacidad de retencién de agua y en su contenido de C

organico y N total.
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2. ANTECEDENTES

2.1 Circulacion de nutrientes en bosques tropicales secos

El término circulacion de nutrientes se define como la toma de nutrientes
desde el suelo y la atmoésfera por los seres vivos, para la biosintesis de
nuevos compuestos organicos, y el regreso de estos al suelo con la
hojarasca y/o muerte de los organismos en la biogeocoenosis (Rodin y
Bazillevich 1967). La circulacion de nutrientes depende del balance entre
ingresos y salidas. Considerando ingresos a las adiciones de nutrientes al
ecosistema a través de la precipitacion, la intemperizaciéon y la absorcion
de gases y, salidas, las pérdidas por lixiviacién y volatilizacion (Vitousek
y Sanford 1986).

Si bien la circulacion de nutrientes ha sido estudiada vy
documentada para bosques tropicales himedos (Dirham 1998, Camargo
y Kapos 1995, Vitousek y Sanford 1986), existen pocos estudios para BTS
(Murphy y Lugo, 1986; Jaramillo y Sanford 1995; Campo et al. 2000,
2001). Mas recientemente, se han reportado balances de los cationes
basicos (Campo et al. 2000) y del P (Campo et. al 2001), para un BTS no
perturbado. KEstos ultimos estudios sugieren un comportamiento
conservativo para el P por parte del ecosistema. Procesos que conllevan a

la conservacion de nutrientes como son la translocaciéon y que regulan su
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liberacion (p.e. descomposicién) son pasos claves para contender con una
posible limitaciéon del crecimiento de las plantas por nutrientes en un

ecoslistema.

2.2 Translocacion de nutrientes

Podemos definir a la reabsorcién o translocacién de nutrientes como el
proceso de movilizaciéon de nutrientes desde los tejidos senescentes a los
almacenes en tejidos perennes (Aerts y Chapin 2002). La translocacion
en los arboles varia con la edad, tiempo de crecimiento y tipo fenoldgico
del arbol (Landsberg y Gower 1997). Este proceso también esta influido
por la movilidad de cada elemento dentro de la planta.

Los nutrientes que son retranslocados durante la senescencia estan
directamente disponibles para el crecimiento de plantas, las cuales
podrian depender menos de la toma de nutrientes desde el suelo (Aerts y
Chapin 2002). Comparando la translocacion con la descomposicion, este
ultimo proceso presenta desventajas para la planta, ya que acceder a los
nutrientes liberados existe competencia con microorganismos y con
plantas vecinas (Kaye y Hart 1997). Ademas, los nutrientes liberados por
mineralizacién pueden ser incorporados a almacenes organicos del suelo,
los cuales no estan disponibles para las plantas (Aerts 1997).

En general para las diferentes formas de crecimiento en diferentes
ecosistemas, se estiman rangos de translocacion para el N y el P, entre el
50 y 60% (Aerts 1996, Killinberck 1996, Aerts y Chapin 2002) pudiendo
llegar al 90% (p.e. Larix, Gower y Richards 1990). Lal et al. (2001b)
reportan rangos de translocacién de nutrientes en arboles de BTS que
varian de 26 a 83% para el N y de 16 a 80% para el P.

Al inicio de la temporada de lluvias en los BTS, empieza el brote de

las hojas, en ese momento la capacidad de suministrar nutrientes por
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parte del suelo y absorberlos por parte de la raices, se encuentra
disminuida debido al bajo contenido de agua en el suelo (Pandey y Singh
1992). Por ello, la demanda inicial de nutrientes por parte de las hojas es
probablemente soportada por la cantidad de nutrientes almacenados a
principios de la senescencia de las hojas del ano anterior (Singh y Singh

1992).

Relacién entre la fertilidad del suelo y la translocaciéon de
nutrientes

Uno de los paradigmas de la Ecologia, es la idea que las especies
provenientes de ambientes pobres en nutrientes son mas eficientes en la
translocacion de nutrientes que aquellas que crecen en suelos fértiles
(Chapin et al. 1980, Hobbie 1992, Aerts y Chapin 2002). Killingberck
(1996) sugieren que la relacién que existe entre la disponibilidad de y la
cantidad de nutrientes retranslocados es débil. Aerts (1996), realiza dos
importantes indicaciones: 1) en la mayoria de los estudios solo se estudia
una o muy pocas especies de una comunidad, por lo tanto los datos son
limitados y 2) se comparan especies que crecen en ambientes pobres con
las que crecen en ambientes ricos, en este sentido, las respuestas
fenotipicas a diferentes niveles de fertilidad de suelo y diferencias
interespecificas son confundidas.

Trabajos realizados en las islas de Hawai (Riley y Vitousek 1995,
Vitousek 1998) demostraron que en sitios fértiles el potencial de
translocacion de N y de P fue de 40%, mientras que en sitios infértiles su
translocacion fue de 70%, pero el uso de fertilizantes no produjo una
disminucién de la translocacion de N en sitios donde existia una
limitaciéon por falta de N, en cambio si produjo efecto en lugares que

estaban limitados por P.
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Las evidencias surgidas de los estudios sobre translocacion y
fenologia no son del todo concluyentes. Chapin et al. (1980) han sugerido
que las especies de arbustos y arboles perennes (formas de crecimiento
dominantes en ambientales pobres) presentaran mayores tasas de
translocaciéon, que especies caducifolias. Sin embargo, Aerts (1996) no
encontrd diferencias en el porcentaje de translocacion de N y de P entre
las diferentes formas de fenologia foliar (i.e. todas las formas tuvieron
una media de translocacion de N y de P de aproximadamente 50%, siendo
la cantidad de P retranslocado mas variable que la de N). En su analisis
observa tres posibles situaciones: 1) las especies perennes almacenan
mas nutrientes desde las hojas senescentes que las caducas, 2) las
especies caducas almacenan mas nutrientes que las perennes y 3) no hay

diferencia entre especies perennes y caducifolias.

2.3 Descomposicion

La descomposicién consiste en una serie de procesos fisicos y quimicos,
por medio de los cuales la hojarasca se reduce a sus constituyentes
quimicos elementales (Aerts 1997). La descomposiciéon es considerada
una propiedad emergente del ecosistema y como tal es sensible a cambios
en la organizacion del mismo (Mesquita et al. 1998). Constituye uno de
los procesos mas importantes en los ecosistemas, debido a que alrededor
del 90% de la produccién primaria neta retorna al suelo via la
descomposicion de restos de plantas (hojas, raices y madera) (Coleman y
Crossley 1996).

Alvarez-Sénchez (2001) 1dentifica 4 etapas en la descomposicion, (1)
trituracion, que es el fraccionamiento de tejidos y (2) lixiviacion, que se
refiere a la pérdida de los compuestos mas solubles por disoluciéon en

agua, (3) catabolismo (incluye a la mineralizacién y la humificacién) que
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es la transformacion que realiza la microflora de los compuestos
organicos a su forma inorganica de tal forma que pueda ser utilizados por
las plantas reintegrandose al ciclo, (4) humificacion es la neoformacién de
materia organica por los microorganismos. Lonranger et al. (2002)
establecen dos fases en la descomposicién, lavado y post-lavado, cada una
esta regulada por diferentes parametros de la calidad de la hoja,
dependiendo del clima. Diferentes trabajos (Palm y Sanchez 1990, 1991,
Xuluc-Tolosa et al. 2002) han demostrado que la degradacion de la
materia organica sigue una curva exponencial, es decir, la tasa relativa
de la pérdida de peso se mantiene en una proporciéon constante con
respecto al peso restante en un momento dado, por lo tanto la pérdida
absoluta de peso es mas rapida en las primeras etapas, pero disminuye
con el tiempo (Brinkley 1991).

Lavelle et al. (1993) proponen un modelo jerarquico de los factores
que influyen en la descomposicién, identificando entre otros (1) factores
climaticos (principalmente temperatura y precipitacion) y (2)
caracteristicas quimicas del residuo. A escala regional, el analisis de la
variacion climatica ha sugerido que los factores que controlan el proceso
de descomposicién son la temperatura y la disponibilidad de agua (Austin
2002). La forma como la disponibilidad de agua afecta la descomposicion
fue estudiada por Austin y Vitousek (2000) quienes proponen que la
disponibilidad del agua afecta la pérdida de masa y liberacion de
nutrientes, debido a que afecta la actividad microbiana. Ademas, la
precipitacion puede controlar el proceso de lavado, acelerando el
rompimiento de la superficie del residuo. La pérdida de masa esta
estrechamente relacionada con el aumento de la precipitacion; en cambio,
la liberaciéon de nutrientes no presentd relaciéon con el aumento de la

precipitacion (Austin y Vitousek 2000). Estudios realizados en Hawaii, en
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gradientes de lluvia demostraron que la descomposicién tiene un
comportamiento lineal (por debajo de los 2000 mm anuales) aumentando
conforme aumenta la cantidad de lluvias (Austin y Vitousek 2000, Austin
2002).

La calidad del tejido foliar se refiere entre otras caracteristicas a la
cantidad de nutrientes que se encuentran en la materia organica. El
contenido inicial de N y el rango C:N fueron considerados como los
primeros parametros para predecir el grado de descomposicion del
residuo. Palm y Sanchez (1990) sugieren que una mayor cantidad de
nutrientes favorece una rapida descomposicién. Recientemente,
Kwabiah et al. (2001) senalan que el P es el factor mas importante en la
velocidad de descomposicion del tejido foliar para muchas plantas
leguminosas en condiciones subhimedas.

Aber y Melillo (1991) plantean que las hojas que presentan mayor
cantidad de polifenoles y ligninas se descomponen de manera mas lenta
que aquellas que presentan menor cantidad de estos compuestos. A
partir de ello, sugieren que la acumulacion de estos elementos retarda la
descomposicion y son una forma de proteccién contra especies invasoras
al limitar la liberacién de nutrientes.

La relacion entre la descomposicién y la estacionalidad de las lluvias
es marcada en los BTS. Martinez-Yrizar (1980) encontré para un BTS de
México una reducciéon en la masa del 68% del material puesto a
descomponer al final de la estacion de lluvias luego de seis meses;
Barajas (1996) reporta pérdidas entre el 20% y el 70% de la masa foliar
en periodos de 50 dias de experimentaciéon durante la estacién lluviosa en
el BTS. Galicia (2001) informa la pérdida de entre el 80% y el 60% de la
masa inicial para tres especies de arboles de BTS a los 300 dias de

experimentacion.
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La liberacion de N y de P en términos de su seguimiento en la
pérdida en el material puesto a descomponer, ha sido reportada por
Xuluc-Tolosa et al. (2002) informando un aumento en el porcentaje N y
del P durante los primeros 190 dias de incubacion de las muestras en el
campo. Galicia (2001), en cambio, reporta la liberaciéon del 20% del
contenido original de N en dos especies arboles y el aumento de 20% de N
para hojas de otra especie de arboles, luego de 330 dias de

experimentacion en el campo.

2.4 Sucesion secundaria en bosgues tropicales secos

Se reconocen dos tipos de sucesién: la sucesiéon primaria que es el
desarrollo de comunidades en areas donde no existia previamente
vegetacion y, la sucesion secundaria que se refiere a la reforestacion de
un area donde la vegetacion existia previamente (Landsberg y Gower
1997).

La sucesion en BTS usualmente empieza con una rapida cobertura
de plantas herbaceas de rapido crecimiento (Ewel 1983). Gonzalez-Iturbe
et al. (2002) reportan para estadios tempranos de la sucesiéon de BTS en
Yucatan, un alto porcentaje de herbaceas y una buena representacion de
la familia Fabaceae

Ceccon et al. (2003) reportaron para BTS secundarios de Yucatan
que en las etapas tempranas de la regeneracion la luz tiene fuertes
efectos en la diferenciacion de especies, existiendo especies que necesitan
luz para establecerse y otras que lo hacen con éxito en condiciones de
sombra. Huante et al. (1995) reportaron para un BTS de Jalisco, la
existencia de dos grupos ecoldgicos distintos en la regeneracion del
bosque, plantulas de bosques maduros aparentemente mas tolerantes a

la baja disponibilidad de P y de luz y un segundo grupo en sitios de

-10 -
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plantas de sucesiéon temprana que tienen mayores requerimientos de P y
luz. Campo y Vazquez-Yanes (2003) sugieren que la limitacién de la
capacidad de regeneracion de BTS de Yucatan podria estar sujeta a la
combinacién de dos factores: reducido suministro de nutrientes y pocas
especies disponibles (ver Ceccon et al. 2002).

En experimentos donde se analiza la respuesta de las plantulas y de
arboles adultos a la fertilizacién, Ceccon et al. (2003) reportan aumentos
en la densidad de plantulas y en su supervivencia ante la fertilizacién
con N y con P en diferentes estados de regeneracion, en especial
encuentran una respuesta positiva de las especies dominantes en sitios
sucesionales tempranos y tardios ante la fertilizaciéon con P. Campo y
Dirzo (2003) encuentran que la adicibon de N+P incrementa la
concentracién de P en las hojas de arboles dominantes en etapas iniciales
de regeneracion. Finalmente, Campo y Vazquez-Yanes (2003)
demuestran que el crecimiento de las plantas en suelos pobres de
Yucatan, esta limitada principalmente por la disponibilidad de P.

Algunos estudios han comprobado la influencia del estado sucesional
sobre la descomposicién y liberacion de nutrientes (Tilman 1986; Xuloc-
Tolosa, et al. 2002), pero otros no han registrado efectos del estado
sucesional sobre la descomposicion (Ewel 1976, Mesquita et al. 1998,
King et al., 2002, Neher et al. 2003). Dada la importancia que tiene la
fertilidad del sitio para la regeneracion de la vegetacion en zonas
perturbadas, el estudio del uso de nutrientes y sus consecuencias para la
descomposicion y ciclo de nutrientes contribuye a determinar los

mecanismos que podrian regular la recuperaciéon de la vegetacion.

-11 -
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3. Objetivos e Hipotesis

Objetivo general

Determinar el contenido de N y de P en hojas de Lysiloma
divaricata y sus efectos sobre la descomposicion de hojas en la

Sierra de Huautla, Morelos.

Objetivos particulares

1) Determinar la concentraciéon de N y de P en hojas de L. divaricata
durante un ciclo fenolégico

2) Determinar el porcentaje de translocaciéon de N y de P en hojas de L.
divaricata

3) Determinar la descomposiciéon y la liberacion de N y de P de hojas
senescentes L. divaricata.

4) Determinar el efecto del tiempo de regeneraciéon del bosque sobre la
concentraciéon foliar de N y de P, su retranslocacion, asi como sobre la

descomposicion de las hojas senescentes de L. divaricata.
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Hipotesis
El tiempo de regeneracion del bosque acelerara la velocidad de

descomposicion, aumentara el contenido de N y de P en la hoja y la

translocacion de N y de P.

-13 -



SITIO DE ESTUDIO

4. Sitios de estudio

El estudio se desarrolld en la Reserva de Biosfera Sierra de Huautla,
Morelos, localizada entre los 18°20°10"" y 18°34°20"" latitud Norte y entre
los 98° 51’20"" y los 99° 08°15"" longitud Oeste, (Dorado 1997). Abarca los
municipios de Amacuzac, Puente de Ixtla, Jojutla, Tlalquitenango y
Tepalcingo, (Figura 2). En el ano de 1993 fue declarada Area Natural
Protegida con caracter de Reserva de la Biosfera gran parte de los 59,030
ha se encuentran dentro del municipio de Tlaquitenengo.

La Reserva ocupa dos provincias fisiograficas: la parte oriente y
una porcién importante del sur se halla dentro del eje Neovolcanico, en la
subprovincia de Puebla; la zona occidental se enclava en la Sierra Madre
del Sur, subprovincia de los Lagos y Volcanes del Anahuac, en la cual se
aprecian lomerios intrincados y mesetas pequenas con altitudes de los
900 a los 1400 msnm. De acuerdo a la clasificaciéon de Kopen, la zona
presenta clima calido subhimedo (Aw  o(w)(1"")(g)), el mas seco de los
climas subhumedos con una temperatura anual de 24.3°C y una
precipitacion anual de 885 mm. El pico maximo de precipitacion se

presentan en el mes de julio (Figura 3).
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Figura 2. Localizacién de la Reserva de la Biosfera Sierra de Huautla,
Morelos, (ver circulo).
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Figura 3. Diagrama ombretérmico de Huautla, Morelos.
Temperatura media ( B ), precipitaciéon maxima en 24 hrs. ( ¥).
Fuente Estacion Meteoroldgica Huautla 2002.
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En la Reserva se encuentra una variedad considerable de rocas
igneas sedimentarias. Las rocas mas antiguas son las cuales datan del
Cretacico Inferior, litologicamente clasificadas como calizas y depositos
marinos Inter-estratificados de arenisca y lutitas del Cretacico Superior.
Las estructuras mas notables y mas abundantes son las rocas igneas, las
cuales datan del Oligoceno-Mioceno, en su composicién existen derrames
de andesitas, riolitas, tobas y brechas. Los suelos dominantes son:
Faeozen haplico, Redzina, Regosol éutrico y Litosol (SSA, 1987).

La vegetacion comtun en la regién corresponde al BTS o selva baja
caducifolia (Rzedowsky 1978). Los arboles presentan un tamafo
reducido, siendo las mas comunes Conzattia multiphlora, Lysiloma
divaricata y varias especies del género Bursera y Ceiba. En las zonas
alteradas se establecen asociaciones de vegetaciéon secundaria formadas
principalmente por arbustos espinosos, donde muchos veces domina L.
divaricata

En la Sierra de Huautla se pueden encontrar manchones extensos
de BTS en buen estado de conservacién. En esta zona se establecieron
potreros para la ganaderia vacuna, los cuales se mantuvieron hasta
finales de la década de los anos 30 (R. Dirzo, com.pers). La vegetacion de
esta zona constituye un mosaico de vegetaciéon secundaria, con zonas
activamente utilizadas para los potreros de ganado vacuno y arboles

remanentes de la vegetacion original (R Dirzo, com.pers.).
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5. Métodos

Los sitios escogidos para este estudio se encuentran en las
aproximaciones del poblado de Huautla, los cuales de acuerdo con la
informacién obtenida de los duenos de los predios, correspondian a:
e Bosque maduro, el cual no ha sido objeto de perturbacion.
e Bosque sucesional temprano, de aproximadamente 10 anos de
abandono.
e Bosque sucesional tardio, de aproximadamente 40 anos de
abandono.
En cada bosque se establecieron 8 parcelas de 12m X 12 m en el
ano 2000. En cada parcela se midieron e identificaron todos los arboles

(Diametro a la altura del pecho DAP > 2.5 cm) (Cuadro 1).

Con base en la frecuencia, densidad y area basal, se estimé la
importancia relativa para cada especie (Cuadro 2). Con base a los datos
de importancia relativa, Lysiloma divaricata fue una de las seis especies
que se tenia en todos los sitios de estudio y fue la especie que presentaba
el mayor valor de importancia en cada uno de lo sitios; en los sitios con

bosque de sucesién temprana tuvo un valor de 39%, en el bosque de
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sucesion tardia su valor fue de 22% y en la vegetacion madura fue de
17%.

Lysiloma divaricatal es originaria de México. Habita en los climas
calido y semicalido entre los 10 y 800 m.s.n.m., y se asocia a BTS y ala
vegetacion xerofila (Ciencias de la Naturaleza 1997). Es un arbol de 3 a
18 m de altura, de hojas bipinadas compuestas de 6 a 13 pares de pinas
con numerosas hojuelas de 7 mm, flores blancas en cabezuelas y lobosas,
el fruto es una vaina de 9 a 15 cm (Martinez 1979). Si bien no se reportan
antecedentes de uso de la especie en la regién de estudio, en el estado de

Sonora se aprovecha su corteza para curar heridas (Martinez 1979).

I Los ejemplares traidos del campo se identificaron como Lysiloma
divaricata por el Dr. David Oropeza del Instituto de Biologia al comienzo de
esta tesis. Agradezco a la Dra. Angelina Martinez Yrizar quien comentd
durante la ultima parte de realizaciéon de la misma, que esta especie cambid su
nombre a Lysiloma microphyllumla, sin embargo debido a aspectos

administrativos se seguira utilizando el nombre de L. divaricata.
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Cuadro 1. Densidad de arboles, area basal de arboles (DAP > 2.5 cm) en bosques tropicales secos maduros y
sucesionales en la Sierra de Huautla, Morelos. Los valores representan las medias = 1 E.E.

Bosque
Maduro Sucesional temprano Sucesional tardio
Densidad (ind. ha') 2153 + 243 1649 +£235 1858 + 200
Area Basal (m? ha) 135+23 85+1.7 10.6 £ 4.0
Cantidad de especies (spp parcela™) 70+ 1.0 4.0+ 0.5 65+1.0

Fuente, ] Campo com. pers.
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Cuadro 2. Valor de importancia (%) para especies de arboles en los bosques maduros y sucesionales de la Sierra de
Huautla, Morelos.

Especie | Familia Bosque
Maduro Sucesional temprano Sucesional tardio

Rupestia fusta Polygonaceae 19 2 16
Lysiloma divaricata Fabaceae 17 39 23
Euphorbia schlechtendalii Euphorbiaceae 8 2 -
Bursera grandiphlora Burseraceae 8 - 10
Bursera aeloxilon Burseraceae 7 2 1
Euphorbia fulva Euphorbiaceae 7 2 -
Haematoxilon brasiletto Caesalpinoideae 6 - 4
Ipomea arborences 6 - 10
Gyrocarpus jathrophilius Hernandiaceae 5 4 4
Iresine celosia Amaranthaceae 4 2 -
Jacaratia mexicana Caricaceae 4 1 9
Serjania schiedeana 4 1 4
Quercus sp. 3 - 10
Bursera copallifera Burseraceae 2 16 1
Amphipteriginm astringensis  Fabaceae - 16 1
Acacia sp. Fabaceae - 6 1
Heliocarpus pallidus Tiliaceae - 5 4
Corsetia glandulosa Fabaceae - 2 -
Iresine calea Amaranthaceae - - 2

Fuente, ] Campo com. pers.
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En el Cuadro 3 se presentan algunas propiedades quimicas de
suelo de los sitios.

En cada uno de los sitios se estudié la dinamica temporal del N y
del P en las hojas de L. divaricata, asi como la descomposiciéon de las
hojas senescentes y liberacion de ambos nutrientes, en experimentos
llevados a cabo en el campo durante 1 ano (15 de diciembre 2001 a 15 de

diciembre 2002).

5.1 Concentracion y retranslocacion de Ny de P

Para determinar la dinamica temporal de la concentracion de N y de P en
las hojas de L. divaricata se seleccionaron 10 individuos adultos con
DAP > 2.5 cm a 5 cm en cada bosque, un total de 30 individuos fueron
selecionados (10 arboles x 3 bosques). De cada arbol se tom6 una muestra
compuesta de sus hojas mensualmente durante un ciclo fenolégico (Junio
a diciembre del 2001). La concentraciéon de N y de P en las hojas fue
determinada en el Laboratorio de Biogeoquimica del Instituto de
Ecologia, UNAM (ver Analisis quimicos). El analisis sobre la
concentraciéon de N y de P en hojas maduras y senescentes se realizd
tomando en cuenta como maduro al momento en que la hoja presentaba
la maxima concentraciéon de nutrientes (octubre) y como senescente al

ultimo muestreo de las hojas (criterio tomado de Lal et al. 2001a y b).
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Cuadro 3. Propiedades del suelo (0-5 cm) para los bosques tropicales secos maduros y sucesionales en sierra
de Huautla, Morelos. Los valores representan las medias = 1E.E.

Parametro Bosque Fuente
Maduro Sucesional temprano Sucesional tardio

C (mgg?) 43+ 4 55 + 4 57+ 7 Saynes (2003)
NO; (g 49 + 11 63 + 14 3747 Saynes (2003)
NH; (gg) 4+1 11*2 7+2 Saynes (2003)
N-Total (mg g 1.8+0.1 30402 27403 Saynes (2003)
P-HCOs (ug g 1.8+ 0.2 12+ 3 152 Romualdo (2003)
P-Total (mg g™) 0.6. + 0.03 0.4 +0.03 0.4 +0.02 Romualdo (2003)
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Con base en la maxima concentracion de cada nutriente y su
concentraciéon final previa a la caida de la hoja se calculd la
retranslocacion por cada nutriente. Siguiendo el procedimiento propuesto

por Chapin et al. (1980)

Coeficiente de Retranslocacion = ((Cm — Cf)/ Cm) * 100

Donde Cm es la concentracion maxima del nutriente y Cf. es la

concentracion final.

5.2 Descomposicion y liberacion de Ny de P

La descomposicion y liberacién de N y de P de hojas de L. divaricata se
estudié mediante la técnica de transplante reciproco (Vitousek et al.1994)
con el fin de examinar por separado los efectos del sitio y de la calidad del
sustrato. El efecto combinado de estos factores fue examinado por el
seguimiento de la pérdida de masa de las hojas en su sitio de origen,
llamado experimento “in situ”. El efecto del sitio fue evaluado por el
seguimiento de la pérdida de masa de las hojas colectadas en un sitio
(bosque sucesional tardio) las que fueron puestas a descomponer en los
otros sitios, el experimento sera referido como experimento “efecto sitio”.
Este experimento controla la variacion en la calidad del tejido y da una
prueba clara del efecto de los diferentes sitios sobre la descomposicion. El
efecto de la calidad quimica inicial del residuo fue analizado a través del
seguimiento de la pérdida de masa de las hojas de todos los sitios puestas
a descomponer en un sitio comun (bosque sucesional tardio), experimento

que sera referido como “calidad del tejido”.
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En cada ensayo se utilizaron 5 réplicas por experimento, contado
cada repeticion con 5 bolsas de descomposicion que contienian 5 g de
hojas previamente secadas (40°C durante 48 h). El material fue colectada
previamente a su caida durante el mes de noviembre (2001). Las bolsas
fueron colocadas a una distancia de 1 m de los troncos de arboles de L.
divaricata en diciembre del 2001 y fueron colectadas durante los meses
de enero, marzo, junio, septiembre y diciembre del 2002. La utilizacién de
bolsas es la metodologia mas wusada en los experimentos de
descomposicion (ver Palm y Sanchez 1990, 1991, Jamaludheen et al.
1999, Hobbie 2000). Este método permite colocar a descomponer una
masa conocida de material y medir en funcion del tiempo la pérdida de
masa, asi como la liberacion de nutrientes. La constante de
descomposicion, asi como la liberacion de N y de P, se calcularon con la

ecuacion Wierder y Lang (1982)
Y=exp

donde k es la proporcién restante de masa foliar, de N o de P
(segin sea el caso de interés) en el tiempo (t). Esta constante de
descomposicion (k) se calculé mediante regresiéon lineal de logaritmo
natural de Y vs. tiempo. El valor de k es 1util para comparar la rapidez de
descomposicion de los diferentes tipos de tejidos, asi como para
determinar el tiempo que se necesita para alcanzar un determinado

porcentaje de pérdida de material.

-23 -



METODOS

5.3 Analisis quimicos
Una submuestra de 0.25 g de cada muestra de hoja fresca o de material
en descomposicion, previamente secado (60°C durante 72 h) y molido fue
colocado en tubos digestores de 75 ml. A cada tubo se le agreg6 0.1 g de
mezcla digestora (90% de NaSO4y 10% de CuSOy), 7 ml de HoSO4 puro y
3 ml de H202 al 30%. Cada submuestra fue digerida durante 4 h a 380
°C. Posteriormente se afor6 cada tubo con agua desionizada y las
digestiones fueron filtradas con papel Whatman N*®1, las digestiones se

leyeron en autoanalizador (A2 Bran+Luebbe ).

5.4 Andlisis estadisticos
El analisis estadistico fue realizado usando el programa STATISTICA
version 6.0 . El analisis de la dinamica temporal de la concentracion
foliar de N y de P y de la descomposicién se realizé6 con un analisis de
varianza de medidas repetidas. Los coeficientes de descomposicion y
liberaciéon de nutrientes, asi como la retranslocaciéon fueron analizados
mediante un andlisis de varianza de una sola via. En casos de la
existencia de diferencias significativas (P<0.05) se aplic6 una prueba a

posterior (Test de Tukey).
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6. Resultados

6.1 Fenologia foliar

El tiempo de duraciéon de las hojas de L. divaricata fue de 6 meses. La
aparicion de la hoja comenzé en el mes de junio; sin embargo, el
desarrollo completo del dosel (i.e., la presencia de la totalidad de las
hojas) se dio primero en el sitio de sucesién temprana (junio), comparada
con el sitio maduro y de sucesiéon tardia donde se completé un mes
después. El proceso de senescencia comenzo6 en el mes de noviembre y

concluyo en diciembre en todos los sitios.
6.2 Concentracionde Ny de P en hojas

La concentraciéon promedio de N fue de 24 +1 mg gl. En el bosque
maduro la concentracion de N en las hojas (231 mg g?!) fue
significativamente menor (F = 5.08, P<0.01) que la correspondiente a
hojas de los bosques de sucesiéon tardia (25 £2 mg g'!) y el bosque de
sucesion temprana (2511 mg g'1).

La concentracion de N en las hojas mostré variaciones a lo largo del
tiempo en todos los bosques (Figura 5). El rango de variaciéon de la
concentracién de N desde la aparicion de la hoja hasta su senescencia fue
de 16 a 34 mg gl El porcentaje de N mostré en general dos picos, el

primero al momento de la salida de la hoja
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Figura 5. Variacién temporal en la concentracién de N (los valores
son medias y en barras se presentan 1 E.E.) en hojas de Lysiloma
divaricata. Los datos corresponden a hojas de bosque maduro
(*),bosque sucesional temprano (0)y bosque sucesional tardio (w).

(Junio) y el segundo en octubre y dos momentos de menor concentracion,
a mediados de lluvias (en septiembre) y previo a su caida (diciembre).

Las hojas de L. divaricata del bosque maduro presentaron
diferencias significativas en el porcentaje de N a lo largo del tiempo (F =
24.27, P< 0.001). En los dos primeros meses el contenido de N en las
hojas no cambid, disminuyendo al siguiente mes (en agosto) y volvié a

disminuir al final del estudio (diciembre).
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También, en el bosque sucesional temprano, el contenido de N en
las hojas cambio con el tiempo de forma significativa (¥ = 20.55, P<0
.0001), en los meses de junio, julio, octubre y noviembre se presentaron
los maximos valores de N en la hoja.

El mismo analisis para el sitio de sucesional tardio también mostro
diferencias significativas (F' = 10.24, P< 0.001) en la concentracion de N.
El N foliar sigui6 casi el mismo patrén que en el bosque maduro, excepto
por que se encontré un aumento significativo en el mes de octubre y
descenso en los meses de noviembre y diciembre.

La concentraciéon promedio de P en las hojas fue de 1.3 £ 0.1 mg g1.
En el bosque maduro la concentracién de P en las hojas fue de 1.4 £ 0.01
mg g1 la cual resultd significativamente mayor (F = 5.27 y P <0.01), al
de las hojas en bosque de sucesiéon tardia (1.3 £ 0.1 mg g1) y en el bosque
de sucesion temprana de (1.3 £ 0.01 mg g'1).

La concentracion de P present variaciones a lo largo del tiempo de
duraciéon de la hoja en todos los BTS (Figura 6). La concentracién inicid
en 1.5+ 0.1 mg g'ly concluyé en 0.8 + 0.1 mg g'!.

El analisis estadistico de las hojas del bosque maduro mostré
diferencias significadas (F = 15.61, P < 0.001) en el porcentaje de P a lo
largo del tiempo. La concentracién de P disminuyé en el mes de julio para
mantenerse asi hasta septiembre, aument6 significativamente en los
meses de octubre y de noviembre y volvio a disminuir en diciembre
(Figura 6).

En el bosque sucesional temprano la concentraciéon de P disminuyo
significativamente al final del estudio (diciembre, F' = 8.94, P < 0.001).
Previamente existié un grupo sin diferencias estadisticas desde el mes de

junio hasta noviembre (Figura 6).
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Figura 6. Variacién temporal en la concentracién de P (los valores
son medias y en barras se presentan 1 E.E.) en hojas de Lysiloma
divaricata. Los datos corresponden a hojas de bosque maduro (°),
bosque sucesional temprano (0)y bosque sucesional tardio ().

En el bosque de sucesion tardia también existieron diferencias
significativas (F = 7.48, P <0.001) en el contenido de P en la hoja. En los
primeros 4 meses (Junio a septiembre) la concentraciéon de P no cambid,
aument6 significativamente en octubre y noviembre, y disminuy6 en

diciembre (Figura 6).
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La concentracion de N en la hoja madura presenté diferencias
significativas entre los estados sucesionales (F' = 66.45, P < 0.0001, ver
Cuadro 4), siendo mayor en el bosque de sucesiéon temprana. La
concentraciéon de N senescente y las concentraciones de P foliar (maduro
y senescente), no presentaron diferencias significativas entre bosques
(Cuadro 4). Sin embargo, el cociente N/P de la hoja madura presentd
diferencias significativas (F = 8.46, P < 0.001, ver Cuadro 4) entre
bosques, siendo el estado sucesional temprano el que presento el valor
mayor. Este coeficiente (N/P) presenté diferencias significativas cuando
se comparo la hoja madura con la senescente, en el bosque maduro (F' =

6.09 P <0.01) y en el bosque sucesional tardio (/' = 16.68, P <0.001).
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Cuadro 4. Concentraciéon (mgg')de N y de P en hojas maduras y senescentes de Lysiloma divaricata, en bosques
tropicales secos maduros y sucesionales, en la Sierra de Huautla, Morelos. Los valores representan las medias + 1 E.E.

Nutriente Bosque F P
Maduro Sucesional temprano Sucesional tardio

N-madura 23+ 6.2a 32+ 3.8 by 26t 6.1a 66.454 0.0001
N-senescente 19 £5.3 22164, 16 £ 6.7 0.301 0.703
P-madura 2.0+0.5 1.8+0.3, 1.8+ 0.6 0.285 0.902
P-senescente 1.0 0.3 09+0.1, 0.6 = 0.1 3.21 0.180
N/P- madura 12 £ 4.10 a4 18 £32b 14 £ 1.20 a4 8.459 0.001
N/P- senescente 19 £9.34, 24 +94 27 £ 524, 1.850 0.352

Nota: En letras diferentes indican diferencias significativas (<0.05) entre bosques. En ntimeros se indican diferencias significativas (P<0.05) entre hojas

maduras y senescentes para un mismos bosque.
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6.3 Translocacion de Ny de P

Este estudio indica que en promedio el 22 % del N y el 54% del P fueron
retranslocados previamente a la caida de la hoja (Cuadro 5). La
translocacion de P fue significativamente mayor que la de N (F = 96.66,
P <0.0001). Existieron también, diferencias significativas del porcentaje
de N y de P retranslocado entre los diferentes bosques (F' = 77.21, y F =
68.54, P < 0.0001, respectivamente, ver Cuadro 5), siendo los arboles del
sitio de sucesion temprana quienes presentaron la mayor translocacion

de Ny de P.

6.4 Descomposicion

El contenido inicial de nutrientes en las hojas de L. divaricata puestas a
descomponer present6 similitud entre los bosques, siendo su promedio 28
+ 5 mg glparael Nyde 12+ 1 mg g! para el P (Cuadro 6).

La constante de descomposicién de las hojas en los BTS de la Sierra
de Huautla presenté un valor promedio de 1.30 = 0.05 anol. El
experimento in situ no presentdé diferencias significativas entre los
bosques (Cuadro 7). Sin embargo, los experimentos para analizar el
efecto del sitio y de la calidad del tejido foliar, presentaron diferencias
significativas. La descomposicion de un mismo material en diferentes
sitios (i.e., efecto sitio) indicé que las hojas en el bosque sucesional
temprano se descompusieron de forma mas acelerada que en los otros
bosques. En un mismo sitio, (i.e., calidad del tejido foliar) las hojas del
bosque sucesional tardio tuvieron una descomposicién mas lenta que las
hojas de los dos restantes bosques (i.e., bosque maduro y bosque

sucesional temprano).
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Cuadro 5 Translocacion de N y de P en hojas de Lysiloma divaricata, en bosques tropicales secos maduros y

sucesionales, en la Sierra de Huautla, Morelos. Los valores representan las medias £ 1 E.E

Coeficiente de F r
. Bosque
Translocacion
Maduro Sucesional temprano Sucesional tardio
N (%) 1532+ 248 a 46.66 + 6.23 b 16.39 £ 242 a 77.21 <0.0001
P (%) 51.01 £241a 61.02%+3.26b 49.92 £385a 68.54 <0.0001

Nota: En letras diferentes indican diferencias significativas entre sitios (£<0.05 ).
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Cuadro 6. Concentraciéon de N y de P en hojas de Lysiloma divaricata puestas descomponer en el campo, en bosques
tropicales secos maduros y sucesionales, en la Sierra de Huautla, Morelos. Los valores representan las medias + 1 E.E.

Nutriente Bosque F P
Maduro Sucesional temprano Sucesional tardio
N (mgg'l) 30 £3.0 27 +4 27 3.1 0.234 0.803
-1
P (mgg™) 1.4 +0.1 1.1 +0.1 1.3 +0.1 3.00 0.192
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El experimento in situ (Figura 7-A) mostré diferencias a lo largo
del experimento en la masa remanente. En el bosque maduro, existieron
cambios significativos a los 90, 180 y 270 dias (F = 34.43, P <0.0001). La
descomposicion en los bosques secundarios mostraron diferencias a los 30
dias, la masa en el sitio con bosque sucesional tardio se mantuvo sin
cambios hasta los 240 dias, para disminuir significativamente a los 365
dias (F'=51.49, P <0.0001). En cambio, en el sitio con bosque sucesional
temprano, la masa remanente constituyé un grupo homogéneo
estadisticamente desde los 90 dias hasta el final del experimento (¥ =
40.43, P <0.0001).

El experimento para el analisis del efecto del sitio (Figura 7-B),
también evidenci6 diferencias en la pérdida de masa a lo largo del
tiempo. La masa de las hojas puestas a descomponer en el sitio de
sucesiéon temprana, mostré diferencias significativas (F = 147.75, P <
0.0001) a los 30, 90 y 180 dias, para mantenerse y volver a disminuir a
los 365 dias. Las mismas hojas puestas a descomponer en el sitio con
bosque maduro, presentaron diferencias significativas (F = 217.40, P <
0.0001) en su masa a los 30, 90, 240 y 365 dias (i.e., existid un
comportamiento diferencial en el patréon de descomposicion entre los
sitios ante un mismo material de descomposicion).

Las hojas de los diferentes bosques puestas a descomponer en el
sitio con bosque sucesional tardio (Figura 7-C, analisis de la calidad del
tejido), presentaron diferencias significativas en la masa remanente
entre las hojas del bosque maduro y las del bosque de sucesién temprana

(FF=160.22, F =200.87, P <0.0001).
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Figura 7. Pérdida de masa de hojas de Lysiloma divaricata puestas a descomponer en el campo. (A)
Experimento in stz (*) bosque maduro; (W) bosque sucesional temprano; (o) bosques sucesional tardio.
(B) Experimento para el anélisis del efecto del sitio; hojas de L. divaricata del bosque sucesional tardio
puestas a descomponer en: (*)bosque maduro; (¥) bosque de sucesional temprano; (o) bosques
sucesional tardio. (C) Experimento para el analisis del efecto de la calidad del tejido foliar; hojas de L.
divaricata del (*): bosque maduro; (W) bosque sucesional temprano; (o) bosque sucesional tardio,
puestas a descomponer en el bosque sucesional tardio.
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Cuadro 7. Constantes y tiempo de descomposicion de hojas de Lysiloma divaricata puestas descomponer en el campo, en
bosques tropicales secos maduros y sucesionales, en la Sierra de Huautla, Morelos. Los valores representan las medias &

1 E.E.

Constante y tiempo de

. Bosque F P
descomposicion
Maduro Sucesional temprano Sucesional tardio
in situ k (afio 1) 1.26 £ 0.07 1.29 £0.09 1.34 £ 0.06 0.365 0.821
Tiempo .('flias) B 870 £ 50 848 £53 817 £ 30 0.980 0.840
gfecm Sl(t;‘? k)(ano ) 1.41 £0.09a 2251 0.06 b 1.34 £ 0.06 a 83.29 <0.0001
lempo (dias , . 776 £ 40 a 486 £35b 817 £ 30 a 132 <0.0001
alidad del teido foliark (afto ) 1.93 % 0.09 a 1.91 % 0.07 a 134b % 0.06 b 64.61 <0.0001
iempo (dias)
567 £ 26 a 573 £25a 817+ 30b 141 <0.0001

Nota: Las letras diferentes entre columnas significan diferencia significativas (P<0.05) entre bosques.
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6.5 Liberacionde N

La constante de liberaciéon de N (Kx) presenté un valor promedio de todos
los bosques de 2.17 £ 0.07 ano! y un tiempo de liberacion del 95% del N
igual a 452 dias. El experimento in situ no mostrdé diferencias
significativas entre las Kn de cada bosque, al igual que el experimento
donde se evalud la calidad del tejido (Cuadro 8). Solo en el experimento
donde se evalu6é el efecto del sitio se encontraron diferencias
significativas, el experimento que se realiz6 en el sitio con bosque
sucesional tardio tuvo una liberacion de N mas lenta en comparacion con
los restantes bosques (F' = 137.92, P<0.0001).

El patréon que siguié la liberacién de N con el tiempo fue diferente
en cada experimento, resaltando el experimento del “efecto del sitio”,
donde se observo inmovilizacion del nutriente a los 30 dias (Figura 8). En
el experimento in situ (Figura 8-A), las hojas de L. divaricata del sitio
con bosque maduro y del sitio con bosque de sucesional tardio,
presentaron pérdidas significativas de N (' = 62.49, F = 140.59, P <
0.0001, respectivamente) a los 30 y 90 dias, para mantenerse sin cambios
hasta los 365 dias. En cambio, las hojas L. divaricata del bosque
sucesional temprano, presentaron pérdidas significativas de N (I =
56.31, P <0.0001) a los 90 y 365 dias.

La liberacion de N en los experimentos realizados para analizar el
efecto del sitio (Figura 8-B) y de la calidad de tejido foliar (Figura 8-C)
presentaron pérdidas significativas a los 30 y 90 dias y a partir de
entonces la concentraciéon del nutriente no cambié (F= 38.21, F=40.81,

P<0.0001).

- 36 -



RESULTADOS

120

120 4
100 -
100 1
80 1
80 -
60
60

40 -
40 -

Liberacion de N (%)
Liberacién de N (%)

20 1 20 A

0 30 90 180 270 360 0 30 90 180 270 360

Tiempo (Dias) Tiempo (Dias)

120

100 o

80

60

40

Liberacion de N (%)

20

T T T
0 30 90 180 270 360
Tiempo (Dias)

Figura 8. Liberacién de N de hojas de Lysiloma divaricata puestas a descomponer en el campo. (A)
Experimento in situz: (*) bosque maduro; (W) bosque sucesional temprano; (o) bosques sucesional tardio.
(B) Experimento para el anélisis del efecto del sitio; hojas de L. divaricata del bosque sucesional tardio
puestas a descomponer en: (*)bosque maduro; (¥) bosque de sucesional temprano; (o) bosques sucesional
tardio. (C) Experimento para el anélisis del efecto de la calidad del tejido foliar; hojas de L. divaricata del
(*): bosque maduro; (W) bosque sucesional temprano; (o) bosque sucesional tardio, puestas a
descomponer en el bosque sucesional tardio.
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Cuadro 8. Constantes y tiempo de liberacién del N de hojas de Lysiloma divaricata puestas descomponer en el campo, en
bosques tropicales secos maduros y sucesionales, en la Sierra de Huautla, Morelos. Los valores representan las medias &

1 E.E.

Constante y tiempo de

liberacién de N Bosque r o
Maduro Sucesional temprano Sucesional tardio

in situk (afio ) 223+0.11 1.94 £ 0.14 2351 0.10 0.221 0.705

Tiempo (dias) 491 + 24 564 £ 40 465 + 20 0.970 0.705

gfecw Sl(tg? k)(ano M) 262%0.10a 2.64£0.07 a 23510.10b 137.92 <0.001

iempo (dias

Calidad del tejida foliar k (afio ) 417+i 20a 414 iJ'r 10a 465 iJ-rZO b 135.52 <0.001

Tiempo (dias) 2.66 £0.07 2.85+0.05 2351 0.10 2.65 0.2171
411 + 15 384 £ 17 465 + 20 5.08 0.188

Nota: Las letras diferentes entre columnas significan diferencia significativas (P<0.05) entre bosques.
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6.6 Liberacion de P

La constante de liberacion de P (Kp) present6 un valor promedio de 1.80 +
0.01 ano! y el tiempo promedio de liberacion del 95 % del contenido de P
de la hoja fue de 653 dias.

Los diferentes experimentos presentaron diferencias significativas
en la Kp (Cuadro 9). El experimento in situ permitié comprobar un
gradiente de tiempo en la liberacion del P desde la hoja de L. divaricata.
Este gradiente tuvo el siguiente orden creciente de tiempo bosque
sucesional temprano < bosque sucesional tardio < bosque maduro.
Cuando el mismo material se puso a descomponer en los diferentes sitios
(1. e., el efecto sitio) se comprobd que en el bosque sucesional temprano, la
liberacion de P era mas acelerada en comparaciéon con los otros bosques.
Finalmente, las hojas de L. divaricata provenientes del bosque maduro
demostraron una mayor liberacion de P que de los del bosque sucesional
tardio (ver experimento calidad del tejido foliar).

La liberacion de P desde las hojas de L. divaricata presentd
variaciones a lo largo del tiempo de realizacién de este experimento. El
experimento in situ, (Figura 9-A), indicé que en el bosque maduro y en el
bosque sucesional tardio no existieron diferencias significativas en el
contenido de P entre 30 y 180 dias, pero la cantidad de P disminuydé
significativamente a los 240 dias y se mantuvo asi hasta los 365 dias (F =
11.78, y F = 12.56, P < 0.001, respectivamente). En el bosque sucesional
temprano, la liberacion de P tuvo en general un comportamiento similar
a los anteriores sitios, sin embargo presentd diferencias significativas
también a los 365 dias (F'=25.75, P <0.0001).

La liberacion de P de las hojas de L. divaricata provenientes del

sitio de sucesién tardia puesta a descomponer en el bosque maduro
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(Figura 9-B), present6 cambios significativos (F = 77.24, P <0.0001) a los
90 y 240 dias. En cambio, cuando se coloc6 el mismo material a
descomponer en el sitio sucesional temprano, existieron cambios
significativos en su contenido de P (F = 64.58, P <0.0001), a los 180 dias
de iniciado el experimento.

Los hojas provenientes del bosque maduro y las provenientes del
bosque del sucesién temprano puestas a descomponer en el bosque
sucesional tardio (Figura 9-C), presentaron un comportamiento similar al
inicio del experimento, con disminuciones significativas hasta los 180
dias (F' = 38.64, F =18.09, P <0.0001, respectivamente). Luego siguieron
un patron diferente, porque las hojas del bosque maduro no presentaron
variaciones significativas, mientras que las provenientes del bosque

temprano tuvieron otra disminucién significativa a los 365 dias.
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Figura 9. Liberacién de P de hojas de Lysiloma divaricata puestas a descomponer en el campo. (A)
Experimento inn situir: (*) bosque maduro; (¥) bosque sucesional temprano; (o) bosques sucesional tardio.
(B) Experimento para el analisis del efecto del sitio; hojas de L. divaricata del bosque sucesional tardio
puestas a descomponer en: (*)bosque maduro; (¥) bosque de sucesional temprano; (o) bosques sucesional
tardio. (C) Experimento para el analisis del efecto de la calidad del tejido foliar; hojas de L. divaricata del

(*): bosque maduro; (¥) bosque sucesional temprano; (o) bosque sucesional tardio, puestas a
descomponer en el bosque sucesional tardio.
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Cuadro 9. Constantes y tiempo de liberacion de P de hojas de Lysiloma divaricata puestas descomponer en el campo, en
bosques tropicales secos maduros y sucesionales, en la Sierra de Huautla, Morelos. Los valores representan las medias +

1 E.E.

Constante y tiempo de

liberacion de P Bosque r r
Maduro Sucesional temprano Sucesional tardio
in situ’k (afio 1) 1.36 + 0.15b 23310162 170 £ 0.12a 24.38 <0.01
Tiempo (dias) 805+ 90 b 469 3220 a 644 + 45.60 2 24.023 <0.01
Efecto sitio k (afio ) 175+ 0.152 2374 0.10b 170 £ 0.12a 992.16 <0.0001
cempo (dias) 625+ 52a 462+20b 644 + 45.60 a 979.13 <0.0001
alidad del teido foliark (afto ) 237+ 017b 1.97 +0.15 170 + 0.12 12.14 <0.05
iempo (dias)
462+ 33 b 555 + 42 a 644 + 45.60 a 23.08 <0.05

Nota: Las letras diferentes entre columnas significan diferencia significativas (P<0.05) entre bosques.
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7. Discusion

7.1 Fenologia

El surgimiento de la hoja de Lysiloma divaricata a inicios de la
temporada de lluvias coincide con lo reportado por Reich (1995) para
otras especies de BTS de América Central. Hoolbrook (1995) vincula la
aparicion de las hojas en estos ecosistemas con el fotoperiodo y el
incremento de las temperaturas nocturnas de la época de lluvias. La
senescencia de la hojas de L. divaricata correspondi6 con el inicio de la

época seca.

7.2 Concentracionde Ny de P en hojas

Los nutrientes limitantes para el crecimiento de las plantas mas
comunes son el N y el P (Aerts y Chapin 2002). La concentraciéon de N
en las hojas maduras de L. divaricata presenté un valor promedio de 24
mg g -1, con una variacion de 16 a 34 mg g'l. Estos valores son similares
con los referidos por Lal et al. (2001b) para plantas de la India de BTS
(16 a 41 mg g') y por dJaramillo y Sanford (1995) para hojas de
diferentes especies de BTS de América latina (12 a 22 mg g1). La

concentraciéon de P en hojas maduras de L. divaricata presenté un
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rango que varié de 1.6 a 2.0 mg g1, valores que son comparables con los
reportados para otros BTS del mundo (0.6 a 2.8 mg g! Jaramillo y
Sanford 1995, 0.8 a 5.9 mg g'! Lal et al. 2001Db).

En lo que corresponde al género Lysiloma, los valores de
concentraciéon de nutrientes en hojas de este estudio estan por encima
de los reportados por Campo y Dirzo (2003) para L. latisiliqum en un
BTS de Yucatan (N = 18 mg g1y de P = 0.5 mg g1). Por otra parte, la
concentracion de N de este estudio, se encuentra cercana a la reportada
por Fabian (2001) para L. divaricata en un BTS del estado de Oaxaca
(35 mgg1).

Las concentraciones de N y de P en las hojas senescentes de L.
divaricata variaron en un rango de 17 a 22 mg g1 para el Ny de 0.6 a
1.0 mg g! para el P. Estos valores resultaron altos para el N si se
comparan con reportados por Lal et al. (2001a 5.0 a 19 mg g!) y bajos
para el P (0.5 mg g'1). Killinbeck (1996) analizando datos provenientes
de 76 especies arboreas encontr6 concentraciones de N y de P en hojas
senescentes que varian de 2.6 a 19 mg g! y de 0.1 a 2.1 mg g1,
respectivamente.

Los patrones generales del la variacion temporal en la
concentraciéon de N y de P en la hoja de L. divaricata, fueron muy
parecidos entre si. La disminucién observada en sus concentraciones al
inicio del experimento podria ser un efecto de la lixiviacién ocasionada
por las lluvias. Generalmente en el mes de octubre cuando las lluvias
disminuyeron, el contenido de N y de P en la hoja aumenté. La
disminucién en la concentracion de nutrientes al final de la vida de la

hoja, ha sido sugerida como el resultado del movimiento de nutrientes,
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desde las hojas hacia tejidos perennes (Aerts 1996, Killingberck 1996,
Aerts y Chapin 2000, Lal et al. 2001* y b).

El estado sucesional del BTS tuvo influencia en el contenido foliar
de N y de P de L. divaricata. En el bosque de regeneracion temprana se
presentdé la mayor concentracion de N en la hoja madura. Esta
diferencia entre bosques en el contenido de N de la hoja, podria reflejar
la mayor disponibilidad de N en el suelo al comienzo de la regeneracion
(Saynes 2003). En cambio, el bosque maduro presenté mayores
concentraciones de P, lo cual coincide con el mayor contenido total y
disponibilidad de P en el suelo (Romualdo 2003). Asi, este estudio
sostiene lo sugerido Aerts y Chapin (2002) que la concentracion de los
nutrientes podria reflejar la fertilidad del suelo.

Las concentraciones de N presentes en la hoja senescente, reflejo
la translocaciéon del nutriente. En cambio en el caso del P, su
concentraciéon en las hojas senescentes de los bosques secundarios
temprano y maduro, podria ser consecuencia de otros limitantes

fisiologicos para las plantas.

7.3 Translocaciobnde Ny de P

La translocacién de N y de P varié en un rango de 15 a 47% y de 50 a
61%, respectivamente. El porcentaje de N retranslocado esta por debajo
del reportado por Lal et al. (2001a, b) para especies caducifolias de BTS
de India (51 y 65%). En cambio, valores obtenidos para el P superan
ligeramente lo informado por los mismos autores (53 y 48%). La
translocacion de P resulté mayor que la de N. Revisiones recientes de

datos de diferentes origenes sitian a los rangos de translocacion para el
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N y para el P entre el 50 y el 60% (Aerts 1996, Killinberck 1996, Aerts
y Chapin 2002).

La hipoétesis de que las especies que crecen en ambientes con baja
disponibilidad de nutrientes son mas eficientes que aquellas que crecen
en sitios de mayor disponibilidad (Chapin et al. 1980, Hobbie 1992), no
es apoyada por este trabajo. Los individuos de L. divaricata que crecian
en el sitio de sucesién temprana, en suelos con mayor disponibilidad de
N en comparaciéon con los suelos de los otros bosques, tuvieron los
mayores porcentajes de translocacion de N. En cambio si se cumplié
para el P, ya que fue en sitio de sucesiéon temprana donde hubo mayor
translocacion y menor disponibilidad del nutriente.

La cantidad de N y de P retranslocado desde las hojas de L.
divaricata fue influida por el estado regeneracional del BTS. Los
bosques maduro y de sucesion tardia presentaron menores rangos de
translocacion de N que el bosque de sucesiéon temprana. Los porcentajes
retranslocados de N son bajos, sugiriendo que este nutriente no parece
ser limitante para el crecimiento de las plantas. La translocacién de P
fue mayor en el sitio de sucesion temprana que en los otros dos
bosques. En todos los bosques el porcentaje de P retranslocado fue alto,
lo cual indica un comportamiento conservativo para este nutriente y
sugiere que la productividad y con ello la sucesién secundaria, podrian

estar limitados por su abundancia en el suelo.
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7.4 Descomposicion

La constante de descomposicién en los bosques de este estudio se ubica
en la parte inferior del rango reportado para otros BTS del mundo
(Martinez-Yrizar 1995, de 0.37 a 3.00 ano ). Es baja si se compara con
valores los reportados por Xuluc-Tolosa et al. (2002) para BTS
secundarios de Yucatan (de 1.5 a 2.5 sitio sucesional temprano y de 1.5
a 2.7 sitio de sucesional tardio).

Los resultados de este estudio indican que el estado sucesional
del bosque afecta la descomposicién. Por ejemplo, la velocidad de
descomposicion de las hojas en los sitios con vegetacion secundaria
tendi6 a ser ligeramente mas rapida que la correspondiente al bosque
maduro. Si bien estas diferencias no fueron significativas, la tendencia
esta de acuerdo con lo propuesto por Vitousek (1984) quien muestra
que la descomposicion es mas rapida en los estados sucesionales
tempranos que en la vegetacion madura.

La disminucién de la masa puesta a descomponer con el tiempo
se ajustd a un decaimiento exponencial con una pérdida importante al
inicio de la descomposicion. Alvarez-Sanchez (2001) y Landsberg y
Gower (1997) sugieren que la perdida de masa al comienzo de la
descomposicion es el resultado de la ruptura de moléculas que se
oxidan y solubilizan con facilidad, luego ocurre una estabilizacién de la
pérdida de masa debido a la presencia de compuestos mas
recalcitrantes como son la lignina y los polifenoles.

El inicio del experimento de descomposicion coincidié con el inicio
de la época de secas. Durante esta estacion la masa remanente

disminuy6 en promedio 42%. Esta pérdida de masa en la estacion seca,

-47 -



DISCUSION

ha sido reportada para otros BTS de México (Martinez-Yrizar 1980,
reducciéon de entre 20 y 50%) podria ser explicada por la mayor
exposicion del material a la insolacion lo cual podria acelerar el proceso
de oxidacion.

Durante la estacién de lluvias la disminuciéon de la masa fue en
promedio 45%. Este valor es menor que el 68% de reportado por
Martinez-Yrizar (1980), y cercano al 50% reportado por Galicia (2001).
La disminucién en la masa durante la estacion de lluvias es favorecido
por la mayor disponibilidad de agua, lo cual favorece la actividad de la
biomasa microbiana (Campo et al. 1998, Clark y Clark 1989) y
promueve los procesos de descomposicién (Austin y Vitousek 2000).

Aerts y Chapin (2002) han propuesto que dentro de climas
parecidos las condiciones propias del sitio influyen méas en la
descomposicion que la quimica foliar del residuo. Los resultados del
presente estudio concuerdan con la hipdtesis de un efecto fuerte del

sitio sobre la descomposicion.

7.5 Liberacibnde Ny de P

La liberaciéon de N y de P siguié un patrén parecido a los reportados
para otras zonas tropicales del mundo (Sundarapandian y Swamy
1999, Jamaludheen 1999), con una fase de pérdida rapida de nutrientes
para luego continuar con una fase de liberacién mas lenta.
Sundarapandian y Swamy (1999) determinan que la fase inicial de
pérdida de nutrientes es ocasionada por el contenido de compuestos
solubles al agua en el tejido fresco, compuestos simples que se
presentan en grandes cantidades especialmente en especies de

crecimiento rapido (p.e. leguminosas), mientras que la fase de
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liberacion mas lenta es debido a la acumulaciéon de compuestos
recalcitrantes.

El tiempo de liberaciéon del N desde las hojas en el suelo en los
bosques de este estudio vari6 de 465 a 594 dias (i.e., 1.3 a 1.6 anos) y
fue comparable al reportado para otro BTS de México (1.4 ano) y mayor
al reportado para un BTS de Belice (0.42 anos) (ver Jaramillo y
Sanford 1995). Mientras que el tiempo de liberacién de P (1.3 a 2.2
anos) resulté entre un orden de magnitud (0.10 anos) y dos veces (1.00
anos) superior al reportado para lo los BTS de Belice y de Chamela,
México, respectivamente (ver Jaramillo y Sanford 1995). Sin embargo,
la liberacion de N y de P observada en nuestro estudio fue mas rapida
que la observada en un BTS de Puerto Rico (3.7 y 5.2 anos,
respectivamente) donde se ha propuesto que el crecimiento de las

plantas estaria limitado por P (Murphy y Lugo 1986).

7.6 Circulacion de nutrientes durante la sucesion

La circulacion de los nutrientes juega un papel clave en el
funcionamiento de los ecosistemas terrestres, siendo la translocacién
uno de los mecanismos de conservacion de nutrientes (Aerts y Chapin
2002). Es indudable que altas (o bajas) tasas de translocaciéon de
nutrientes y por ende bajas (o altas) concentraciones de nutrientes en
la hojarasca, tendran efectos sobre la descomposicién y la liberacién de
los nutrientes (Aerts 1997).

El balance entre los procesos de acumulaciéon de nutrientes en las
plantas, su translocacién y su liberacién a través de la descomposicion

en los BTS de Sierra de Huautla, presenté situaciones muy
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contrastantes entre los bosques secundarios y el bosque maduro, si bien
las mismas no siempre resultaron significativas, evidenciaron la
existencia de patrones diferentes en la economia de nutrientes. La
circulacion de N asociada a L. divaricata en el boque maduro, mostro
un contenido de N foliar comparativamente bajo, una translocacién
baja y la liberacion del nutriente desde las hojas puestas a
descomponer fue comparativamente rapida. En cambio, la dinamica de
N asociado a L. divaricata en el sitio de sucesiéon temprana presentd
condiciones inversas, es decir, un alto contenido de N en las hojas, la
translocacion fue comparativamente mas alta, y la liberacion desde los
tejidos puestos a descomponer fue comparativamente lenta. Estos
resultados marcan entonces la existencia de un fuerte contraste en la
economia de la circulacion del N asociado a L. divaricata entre la
vegetacion madura y la secundaria, al menos al comienzo de la
regeneracion.

También, la circulaciéon de P asociado a las hojas de L. divaricata
presentd diferencias entre bosques. En el bosque maduro se presento el
mayor contenido de P en las hojas, la translocaciéon fue
comparativamente menor y la liberacion de P fue lenta. El sitio de
sucesiéon temprana presenté un contenido de P foliar menor que su
contraparte madura, un alto porcentaje de P de las hojas fue
retranslocado, sin embargo la liberaciéon de P via descomposicion
resulto rapida. Estos datos podrian indicar que el bosque maduro
parece tener un comportamiento que conduce a wuna mayor
conservacion de este nutriente. Esta estrategia, parece ser aun mas
clara cuando se comparan los tiempos de liberacién de P bajo el

experimento de calidad del tejido foliar. Este experimento, permiti
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comparar que el tejido foliar del bosque maduro es comparativamente
de mayor calidad y de rapida liberacion del P. La conservacion de este
nutriente indica la existencia de una estrategia dirigida a limitar su
circulaciéon, encaminada a evitar el establecimiento de otras especies.
Estas posibilidades no han sido exploradas en este estudio y exigen el
desarrollo de investigaciones a escala del ecosistema, la primera, y de
la comunidad, la segunda.

El cambio de uso de suelo en los BTS, produce cambios en la
composiciéon del bosque y en sus mecanismos de conservacion de
nutrientes. Estos cambios en los mecanismos de conservacién de
nutrientes se encuentran sustentados en este trabajo, aunque cabe
senalar que los datos solamente provienen de una sola especie. Los
cambios en los procesos, entre los diferentes estados sucesionales de los
BTS observados en este estudio son mas contrastante cuando se
comparan el bosque maduro con el bosque de sucesién temprana,
mientras que la situacién en el bosque de sucesional tardio parece ser
funcionalmente mas cercano a las condiciones de bosque maduro que a
las de su contraparte mas joven. Ello sugiere que ciertos indicadores
del funcionamiento de ecosistemas en la Sierra de Huautla, podrian

recuperarse de forma relativamente rapida (i.e. = 60 anos).
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8. Conclusiones

Este trabajo ha permitido concluir que:

1)

2)

3)

4)

Las concentraciones de N y de P en las hojas de Lysiloma
divaricata varian a lo largo del ciclo de la hoja, presentando un

maximo a mediados de su tiempo de desarrollo.

La translocaciéon de P desde la hoja previamente a su caida es

mayor comparativamente a la de N.

La descomposicion de las hojas provenientes del bosque maduro
es mas acelerada que las correspondientes a las hojas

provenientes de los bosques secundarios.

El tiempo de regeneraciéon del bosque tuvo un efecto en el
contenido de N foliar de Lysiloma divaricata, al disminuir el
contenido de N conforme la regeneracion del bosque se

presentaba.
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5)

6)

7

8)

9)

El tiempo de regeneracion del bosque tuvo un efecto en el
contenido de P foliar de Lysiloma divaricata, al ser mayor el

contenido en el sitio maduro que en los sitios sucesionales.

El tiempo de regeneracion del bosque tuvo un efecto en el
porcentaje de N y de P translocado de Lysiloma divaricata, al ser
mayor la translocaiéon de ambos nutrientes en el sitio sucesional

temprano que en los demas bosques.

La liberacion de N desde las hojas durante la descomposicion es
mas acelerada en el bosque maduro que en los bosques
secundarios, en cambio la liberaciéon de P es mas rapida en los

bosques sucesionales que en el maduro.

La circulacion de N asociada a las hojas de Lysiloma divaricata
en el bosque sucesional temprano resulto ser mas conservativa
comparativamente con la correspondiente al bosque maduro al
presentar un mayor contenido de N en la hoja, mayor porcentaje
de translocaciéon y una liberaciéon del nutriente mas lenta. La
circulacion de N asociada a Lysiloma divaricata en el bosque

sucesional tardio present6 una condicién intermedia.

La circulaciéon de P asociada a Lysiloma divaricata en el bosque
maduro resulté ser mas conservativa comparativamente con la
correspondiente a los bosques secundarios al presentar un
contenido de P en la hoja mayor, un porcentaje de translocacion

menor y liberacion mas lenta.
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