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Resumen

El fosforo (P) es un nutriente que frecuentemente limita el crecimiento de las plantas en
bosques tropicales, siendo el suelo su principal fuente de suministro para la vegetacion. En
este estudio se evalu6 la regeneracion de su ciclo edafico en una cronosecuencia de sucesion
secundaria de bosques tropicales secos (de 3 a 100 afos) en la Reserva Biocultural Kaxil
Kiuic y el ejido de San Agustin, en la Peninsula de Yucatan. Para ello, se utilizo la técnica
Hedley de fraccionamiento del P determinando el P inorgéanico (Pi) y el orgénico (Po) labil
(HCO3’), moderadamente l&bil (NaOH), el P en minerales primarios (HCI) y el P-ocluido (P-
ocluido = P-total — [P-HCOzs" total + P-NaOH total + P-HCI]), en los primeros 10 cm del
perfil de Cambisoles (suelos rojizos con incipiente desarrollo del perfil) y Leptosoles (suelos
negros superficiales con alto contenido de materia organica y escaso desarrollo
pedogenético). Los resultados muestran que las concentraciones del Po moderadamente 14bil
en ambos suelos fueron mayores en la estacion de lluvias que en la estacion seca, mientras
que se acumul6 en el suelo Pi 1&bil y moderadamente labil, y Po labil durante la estacion seca.
El tiempo de sucesion no afectd las concentraciones del P en Cambisoles; en contraste, en
las fracciones de P labil y moderadamente labil aumentaron con el tiempo de sucesion en
Leptosoles. Se concluye que la estacionalidad de las lluvias modula la dindmica del P en el
suelo independientemente de su contenido de materia organica, mientras que con el tiempo
de sucesion se recupera el ciclo biogeoquimico del P en los suelos organicos y mas
superficiales.

Palabras clave: Ciclo del fosforo; heterogeneidad biogeoquimica; variaciones estacionales
del P; variaciones sucesionales del P.




Introduccion

El fésforo (P) es uno de los nutrientes esenciales para las plantas (Chapin et al., 2011; Elser
etal., 2007; Weil & Brady, 2017), ya que participa en la regulacion de la produccién primaria
neta (PPN) del mundo e interviene en funciones como la fotosintesis, la respiracion, el
almacenamiento y la transferencia de energia. Ademas, es un componente béasico de
macromoléculas (i.e. acidos nucleicos y fosfolipidos) que participan en todos los procesos
fisioldgicos, convirtiéndolo en un factor importante en los ecosistemas (Smeck, 1985; Weil
& Brady, 2017). Sin embargo, el suministro del P edé&fico es limitado debido a que no posee
fases estables de gas atmosférico como el nitrogeno (N); por lo tanto, su principal ingreso a
los ecosistemas es mediante la intemperizacion del material parental para posteriormente
distribuirse a diferentes almacenes en el suelo con disponibilidad variada para las plantas
(Filippelli, 2008; Okin et al., 2004; Walker & Syers, 1976).

La técnica de Hedley del fraccionamiento del P examina las formas en las que este nutriente
se almacena en el suelo, evaluando asi su disponibilidad (Hedley & Stewart, 1982; Johnson
et al., 2003; Tiessen & Moir, 2007; Yang & Post, 2011). Mientras que, el modelo conceptual
de Walker & Syers (1976) y Tiessen et al. (1984), ofrecen un valioso contexto de los procesos
del P a través del tiempo, separando el P inorganico (Pi) y el P organico (Po) en varios grupos
con diferente disponibilidad para las plantas (Birkeland et al., 1989; Chapin et al., 1994;
Crews et al., 1995; Johnson et al., 2003; Lajtha & Schlesinger, 1988; Walker, 1989).

Los bosques tropicales (BT) constituyen el bioma terrestre mas importante en el mundo
(Powers & Marin-Spiotta, 2017); sin embargo, la actual dinamica en el cambio de uso del
suelo enfocada en la deforestacion ha vuelto mas grande la cantidad de BT secundarios
(Chazdon et al., 2016).

Actualmente, en las zonas tropicales y subtropicales del mundo, los bosques tropicales secos
(BTS) son el tipo de BT dominante (~42%) (Murphy & Lugo, 1986; Powers & Marin-
Spiotta, 2017); sin embargo, en comparacion con los bosques humedos, histéricamente en
los BTS secundarios persisten importantes vacios en el conocimiento de su dindmica
biogeoquimica (Campo et al., 2001a, b; Powers & Marin-Spiotta, 2017; Valdespino et al.,
2009).

En los BT, el P es un factor limitante para el crecimiento de las plantas (Holl, 1999; Kochian,
2012) a pesar de estar muy bien conservado (Campo et al., 2001a) debido a su uso eficiente
en las plantas (Campo et al., 2001b) las cuales, responden con adaptaciones estratégicas en
respuesta a la deficiencia del P en suelo (Wu et al., 2020). Esta limitacion podria ser el
principal conductor en la PPN en los BTS (Campo et al., 2001a; Campo & Vazquez-Yanes,
2004). Sin embargo, existe escasa informacion sobre el ciclo del P durante la sucesion
forestal (Valdespino et al., 2009), por lo que es importante comprender los patrones y
mecanismos que promueven la disponibilidad del P en la sucesion secundaria de los BTS
(Powers & Marin-Spiotta, 2017; Wu et al., 2020).



Ciclo global del fosforo

El ciclo global del P no tiene un componente gaseoso significativo (Filippelli, 2008;
Schlesinger & Bernhardt, 2020). La mayoria del P deriva de la intemperizacion quimica del
suelo (de 0.05 a 1.0 kg/ha*afio, Newman, 1995) (Okin et al., 2004; Walker & Syers, 1976).
Sin embargo, la deposicion atmosférica del P es una contribucién critica al suministro del P
disponible cuando se deposita en algunos BT altamente intemperizados (0.07 a 1.7
kg/ha*afio, Newman, 1995) (Mahowald et al., 2005; Okin et al., 2004; Schlesinger &
Bernhardt, 2020; Yang & Post, 2011). Ademas, en la mayoria de los suelos s6lo una pequefia
fraccion del P total esta disponible para la biota (alrededor de 13.8 x 10 g P esta en estado
labil o en formas orgéanicas) (Schlesinger & Bernhardt, 2020; Wang et al., 2022). La
vegetacion posiblemente almacena alrededor de 0.5 Pg P (Peta gramo, Pg = 10% g),
absorbiendo de 70 a 100 Tg P/afio (Tera gramo, Tg = 10*2 g) (Smil, 2000), lo cual implica
una renovacion del 0.5% del nutriente al afio en los suelos a través de su recirculacion en sus
formas orgénicas (Schlesinger & Bernhardt, 2020).

El principal flujo en el ciclo global del P es a traves de los rios (Filippelli, 2008; McDowell
& Sharpley, 2001; Schlesinger & Bernhardt, 2020), que transportan alrededor de 21 Tg P/afio
al mar (Smil, 2000). Sin embargo, solo alrededor del 10% de este flujo esta potencialmente
disponible para la biota marina y el resto sedimenta rapidamente en la plataforma continental;
por lo tanto, las profundidades del mar representan una importante reserva del P con un
contenido promedio de aproximadamente 3 x 10° molar (~93 pg/L) (Schlesinger &
Bernhardt, 2020). En una escala de tiempo de cientos de millones de afios, los sedimentos
del océano profundo mediante la subduccion del manto y el posterior levantamiento tectonico
devuelve las rocas a la superficie (Buendia et al., 2010; Guidry et al., 2000) para estar sujetos
a la erosion, completando asi, el ciclo global del P (Schlesinger & Bernhardt, 2020).

Actualmente, las actividades humanas han mejorado la disponibilidad del P mediante
fertilizantes provenientes de la extraccion de rocas fosfatadas (Filippelli, 2008; Schlesinger
& Bernhardt, 2020). Esta actividad impacta en el ciclo global del P a un ritmo excesivo que
provoca la escasez del P para la agricultura, estimando una duracion de las reservas globales
del P alrededor de unos 370 afios (Cooper et al., 2011; Schlesinger & Bernhardt, 2020).

Ciclo del fosforo en los ecosistemas terrestres

Las dinamicas del ciclo del P en ecosistemas terrestres estan influenciadas por interacciones
entre los distintos factores que integran los procesos biogeoquimicos y el ecosistema. EI P
terrestre, al inicio del desarrollo del suelo se encuentra en minerales de apatita célcica y
fosfatos inorganicos (principalmente de hierro [Fe], aluminio [Al] y calcio [Ca]) (Crews et
al., 1995; Filippelli, 2008; Walker & Syers, 1976; Yang & Post, 2011). La intemperizacion
de los minerales fosfatados libera el nutriente en la solucion del suelo (Crews et al., 1995;
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Cross & Schlesinger, 1995; Smeck, 1985) en distintas formas de ortofosfato (H2PO4, HPO4*

, POs*) (Weihrauch & Opp, 2018) las cuales son especificas y dependientes del pH (Figura
1).
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Figura 1. El efecto del pH del suelo en las concentraciones relativas de las distintas formas del ion fosfato.

En un valor de pH bajo, existen méas iones H* disponibles en solucién. En suelos cercanos a la neutralidad

tanto el HPO4? y el H,PO4 se encuentran en la misma cantidad; ademas, estas formas de P son altamente
labiles (tomado de Weil & Brady, 2017).

El proceso de intemperizacion puede ocurrir mediante distintos procesos. Por ejemplo,
durante la temporada lluviosa, el agua al reaccionar con el dioxido de carbono genera cido
carbdnico, el cual puede disolver los minerales fosfatados de Ca (i.e. hidroxyapatita,
monetita, brushita, fosfato monocélcico) liberando el P como un producto disuelto en un ion
fosfato (PO4%") (Filippelli, 2008; Walker & Syers, 1976; Yang & Post, 2011).

Cas(PO4)30H + 4 H,CO3 «+» 5 Ca?* + 3 HPO4* + 4 HCO3 + H,0

La intemperizacion, también puede ocurrir al aumentar la acidez del suelo mediante la
respiracion bioguimica (produccion de COy) para liberar P disuelto a partir de los minerales
pobremente cristalinos. De esta forma, el P disuelto se vuelve accesible para la absorcion de
microrganismos y las raices de las plantas (Filippelli, 2008; Yang & Post, 2011). Sin
embargo, en suelos calcareos, la solubilidad del mineral puede cambiar de direccion con un



aumento del pH, altas concentraciones de calcio intercambiable y carbonato de calcio
(CaCO3) para producir la precipitacion del P en minerales de solubilidad variable y
reduciendo asi su disponibilidad (Chapin et al., 2011; Penn & Camberato, 2019).

Ca?* + 2 H,PO4™ + H20 <> Ca(H2P04), - H20 (fosfato monocalcico)
Ca** + HoPO4™ + 2 H20 <> CaHPOs - 2 H20 (brushita) + H*

Ca2* + HoPO4 <> CaHPO4 (monetita) + H*

5 Ca®* + 3 HoPO4 + H20 <> Cas(PO4)3sOH (hidroxiapatita) + 7H*
Ca(H2PO,)2 (soluble) + 2 Ca™ « Cas(POu)2 (insoluble) + 4H*

La intemperizacion del suelo con una disminucién del pH también promueve la disolucion
de hidréxidos de Al y Fe a través de la hidrdlisis de Al y Fe (Penn & Camberato, 2019).

Aly(OH)s + 3 H* < A" + 3 H20
Fe(OH)s + 3 H* <> Fe®* + 3 H,0

La solucion resultante de AI** y Fe3* puede entonces precipitar directamente con el P en
solucion para formar componentes insolubles (Chapin et al., 2011; Penn & Camberato,
2019).

AP + HPO4 + 2 H20 > AIPO4 - 2 H20 (variscita) + 2 HY
Fe3* + H,POs > FePOy - 2 H20 (Strengita) + 2 H*

Por lo tanto, el pH de la solucidn del suelo es fundamental dentro del ciclo del P terrestre ya
que influye en su solubilidad, movilidad en el suelo y disponibilidad biol6gica (Penn &
Camberato, 2019). Ademas, la interaccion del nutriente con otros minerales provoca gue solo
una pequefia parte (entre el 5y 10%, Powers & Marin-Spiotta, 2017) logre ser adsorbida por
los microrganismos y plantas. La mayor parte del P en el suelo termina ligado en la superficie
de los minerales secundarios que con el paso lento pero continuo del tiempo logra ser
encapsulado entre estas particulas minerales (Filippelli, 2008; Yang & Post, 2011) (Figura
2).



Muy alto

Range de mayor
disponibilidad de fosforo

Fijacion de
fésforo por
WoRL /  Fijacion de
fésforo
debido a
‘. aluminio “  Fijacion de
v fasforo por
S calcio

~

2
@
—~
w

@
=
@
o

S

B

-—
e

K=
w

8

£=
@
©

D
=

=

pHS5 pH8 pH9

$uelos _  Neutral - Suelos
Acidos alcalinos

Figura 2. Representacion general de la disponibilidad del P y su relacién con el pH del suelo. (Penn &
Camberato, 2019, redibujado de Price, 2006)

La absorcion del P por parte de los minerales secundarios de Fe y Al, es considerado un
almacén de dificil acceso para plantas y microrganismos. Sin embargo, las plantas pueden
establecer una asociacion simbidtica con ciertos hongos micorricicos, las cuales logran
acceder a este almacén mediante la secrecién de acidos organicos y enzimas fosfatasas que
logran disolver los minerales secundarios de Fe y Al (Crews et al., 1995; Tiessen & Moir,
2007; Yang & Post, 2011). El P que se libera, es absorbido activamente mediante las
asociaciones con hongos micorricicos lo que permite una difusion rapida del fésforo hacia
las raices de las plantas (Figura 3) (Crews et al., 1995; Filippelli, 2008; Yang & Post, 2011).

Los microrganismos tienen un papel central en la conservacién y transformacion del P (Tate
& Salcedo, 1988). A través de la sintesis del P dentro de la biomasa microbiana, se renueva
con relativa rapidez una porcion importante del almacén del P disponible (Geng et al., 2022;
Harrison, 1982; Hedley & Stewart, 1982; Jonasson et al., 1999; Turner et al., 2007). Mientras
que, las plantas mediante la caida de hojarasca, su posterior acumulacion y descomposicién
(hojas y raices) (Maranguit et al., 2017; O’Halloran et al., 1987) crea en el corto plazo una
retroalimentacion positiva sobre el ciclo del P en el suelo (Gonzalez & Zak, 1994); ademas
de incrementar el carbono organico en el suelo (COS) y a su vez estimular las actividades
microbianas como la mineralizacion del P proveniente de esta materia organica del suelo
(MQOS) (Zhu et al., 2021).
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Figura 3. Difusién simple y asociacion con hongos micorricicos en el movimiento de iones fosfato hacia las
raices de las plantas. En suelos con una baja concentracién de P 1abil su difusién puede ser muy limitante
para las raices. Sin embargo, las asociaciones con hongos micorricicos ayudan a la raiz a obtener P
mediante el transporte citoplasmético (tomado de Weil & Brady, 2017).

El deposito seco (i.e., polvo) puede ser otra entrada del P en los ecosistemas terrestres,
principalmente en suelos tropicales altamente intemperizados (Mahowald et al., 2005; Okin
et al., 2004; Yang & Post, 2011); sin embargo, se sugiere que su tasa de entrada suele ser
pequefia (Yang & Post, 2011).

La escorrentia superficial y subterranea también intervienen en el ciclo del fésforo. Estos
fendmenos con el tiempo pueden disminuir la concentracion del P en el suelo (Filippelli,
2008; McDowell & Sharpley, 2001); eventualmente, cualquier pérdida a través de la
escorrentia es balanceada por nuevo P intemperizado desde los minerales primarios en la
base de la columna del suelo, o inmovilizado rapidamente por los microorganismos
(Filippelli, 2008; Yang & Post, 2011).

Actualmente, el ciclo del P terrestre estda dominado principalmente por la agricultura y las
actividades humanas. La fertilizacion, por ejemplo, permitié incrementar el P disuelto para
el incremento de la produccion de alimentos presentandose asi, un crecimiento exponencial
de la poblacion global como consecuencia. Por otro lado, la deforestacion, remueve el
almaceén del P en la materia vegetal ademas de remover el horizonte O y A del suelo. También
las fuertes alteraciones al paisaje provocan que gran parte del P sea lixiviado y transportado
mediante escorrentia hacia rios, lagos y oceéanos (Filippelli, 2008).



Ciclo biogeoquimico del fésforo en el suelo

El P en el suelo se puede esquematizar en distintos almacenes. La disponibilidad para biota
de cada almacén es especifica. Sin embargo, el P puede experimentar cambios en su
bioquimica a través del tiempo (Figura 4).
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Figura 4. Cambios de la geoquimica del P en el suelo a través del tiempo (basado en T. W. Walker & Syers,
1976). Se muestra la transformacion de P mineral a P labil (P no ocluido) y organico antes de que el P-
ocluido y Po sean las formas dominantes. Existe una pérdida continua del P total en el sistema (Filippelli,
2009).

En el inicio del desarrollo del suelo, el P se encuentra en una forma mineral (P mineral, P-
HCI) (Crews et al., 1995; Filippelli, 2008; Walker & Syers, 1976; Yang & Post, 2011). EI P
de origen mineral, cominmente es referido como P inorganico (Pi) y constituye una fraccion
pequefia del P-total en el suelo (entre el 5y 10% del almacén total del P edafico) (Powers &
Marin-Spiotta, 2017).

La disolucion de los minerales primarios como consecuencia de la intemperizacion libera el
P en la solucion del suelo. El nutriente, una vez ahi, puede incorporarse en el almacén de P
labil que de acuerdo con su origen mineral puede ser definido como P 1abil inorganico (Pi-
NaHCO:s). Este almacén esta disponible rapidamente para las plantas y la biota del suelo
(Crews et al., 1995; Cross & Schlesinger, 1995; Smeck, 1985).

El P que se incorpora a las plantas es transformado para su uso en la produccion de biomasa
y ésteres de fosfato (acidos nucleicos, fosfolipidos y fosfatos de aztcar) (Smeck, 1985). Este



P puede retornar al suelo a través de la senescencia de las hojas y la muerte las raices finas
de la vegetacion (Campo & Merino, 2019; O’Halloran et al., 1987; Smeck, 1985) y es
comunmente conocido como P orgénico (Po). El avance del desarrollo del suelo puede
incrementar la cantidad de Po debido a su acumulacion en la MOS (Yang & Post, 2011).
Ademaés, hojarasca que cae al suelo y la MOS acumulada es una mezcla compleja de
materiales con diversos grados de descomposicion bacteriana y fangica y mineralizacion
(Bolan, 1991; Campo & Merino, 2019; Turner et al., 2002; Walbridge, 1991; Wood et al.,
1984). Las fuentes de Po més labiles a la mineralizacion conocidos como P 14bil organico
(Po-NaHCO3) son los fosfatos mono-éster (fosfatos de azucar, fosfoproteinas y mono-
nucledtidos) y di-éster (DNA, RNA, fosfolipidos).

En el suelo, comunmente las fuentes de Po menos labiles a la mineralizacion conocidos como
P moderadamente labil organico son los fosfatos de inositol (Figura 5) (Huang et al., 2017;
Turner et al., 2002). Este almacén de Po constituye entre el 35-65% del P total en el suelo y
a veces hasta el 90% (McConnell et al., 2020). Ademas, el Po acumulado no solo es derivado
de la acumulacién de los desechos de plantas y animales (Smeck, 1985); sino que entre el 3
— 14% esta retenido (inmovilizado) en la biomasa microbiana (Weihrauch & Opp, 2018).
Actualmente, los cambios en la composicion del Po durante el desarrollo del suelo no estan
bien definidos (Vitousek et al., 1997). Sin embargo, la descomposicion y la mineralizacion
del Po en el corto plazo se sabe que son procesos impulsados biolégicamente (O’Halloran et
al., 1987); los cuales, son controlados por plantas y microrganismos (McConnell et al., 2020).
Ademas, la limitacion del Po esta controlada por factores ambientales que influyen en la
productividad y la mineralizacion (por ejemplo, el pH, la temperatura, la humedad del suelo,
la MOS, etc.) (Weihrauch & Opp, 2018).
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Figura 5. Tipos de componentes de fosforo orgdnico comunmente encontrados en los suelos, donde “R”
representa el resto de una molécula organica mas grande. La mayoria del fésforo organico del suelo se
presenta como algin tipo de éster de fosfato. El ion inorganico de ortofosfato esta también representado (parte
superior izquierda). El acido fitico (extrema derecha) es una molécula de almacenamiento vegetal y un ejemplo
de un mono-éster de fosfato, es uno de los mas abundantes compuestos organicos de fésforo en los suelos. Los
acidos nucleicos que componen la molécula del codigo genético, DNA, son ejemplos de un di-éster de fosfato
comun en pequefias cantidad en los suelos (tomado de Weil & Brady, 2017)



El Pi-NaHCO3 derivado de un origen mineral o de la mineralizacion del Po-NaHCO3 que no
es absorbido por plantas y microrganismos puede ligarse a las superficies de ciertos minerales
secundarios formados a partir pH (Figura 6). Este P representa un almacén de P
moderadamente l&bil inorgénico (Pi-NaOH), el cual es accesible para las plantas en respuesta
al gradiente de difusion que ocurra alrededor de las raices de las plantas o de la actividad de
los microrganismos y puede variar de acuerdo con las propiedades del suelo (Wang et al.,
2022); las cuales determinan la capacidad de intercambio cationico, el producto de la
solubilidad y la cinética de la disolucién de los minerales secundarios (McConnell et al.,
2020; Crews et al., 1995; Cross & Schlesinger, 1995; Smeck, 1985; Turner et al., 2007;
Walker & Syers, 1976).
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Figura 6. Efecto del pH en la mayoria de las formas del P presentes en el suelo. La baja solubilidad de los
componentes de P en un bajo y alto pH resultan en una ventana relativamente estrecha de P disponible cerca
de un pH de 6.5 (tomado de Chapin et al., 2011).

Los minerales secundarios de P (i.e., el almacén de P-NaOH) con el tiempo pueden ser
encapsulados por oxidos secundarios Fe y Al u otros minerales del suelo. Este almacén
comprende el P-ocluido, el cual es de dificil acceso y accesible solo a largo plazo (Figura 4)
(Crews et al., 1995; Smeck, 1985; Yang & Post, 2011; Tiessen & Moir, 2007). Sin embargo,
se sugiere que los hongos si son capaces de adquirir estas formas de P considerando esta
reserva como una fuente importante para las plantas y sus asociados microbianos por décadas
(Frizano et al., 2002).

En la mayoria de los suelos, el ciclo de transformaciones del P, requiere una escala de tiempo
geoldgica, de cientos a miles de afios; sin embargo, transformaciones parciales son evidentes
y significativas dentro de una escala de tiempo pedoldgica (Smeck, 1985). Ademas, se puede

10



decir que el Pi-NaHCOs es altamente dinamico en el suelo, es regulado y distribuido entre
sus formas labiles (Pi y Po-NaHCOs3) y moderadamente labiles (Pi y Po-NaOH) (O’Halloran
et al.,, 1987) mediante procesos de sorcion-desorcion en las particulas del suelo e
inmovilizacidn-mineralizacion mediante procesos bioldgicos (O’Halloran et al., 1987). Estos
proceso coexisten (McConnell et al., 2020) debido a que la MOS no solo puede incrementar
el Pi en la solucion del suelo mediante la mineralizacion del Po (Guppy et al., 2005), sino
también puede influir en el incremento de su solubilidad (Hunt et al., 2007; Oburger et al.,
2011). Esto genera un equilibrio dinamico (Krey et al., 2013) dependiente de las propiedades
fisicas y quimicas del suelo (Wang et al., 2022). Sin embargo, es fundamental definir las
condiciones en las cuales un proceso domina sobre otro (McConnell et al., 2020).

Limitacion de la productividad primaria neta por deficiente disponibilidad de fosforo en
bosques tropicales y los controles del ciclo del bioelemento en bosques tropicales secos

Los BT a pesar de que ocupan aproximadamente el 12% del area terrestres global son
considerados uno de los biomas mas importantes en todo el mundo (Powers & Marin-Spiotta,
2017) debido a que almacenan el 50% de toda la biodiversidad (Townsend et al., 2011) y ser
un importante sumidero de carbono (C) (25% del total almacenado en plantas, Townsend et
al., 2011; y un almacén tres veces mas grande en los suelos que en la vegetacion, Pan et al.,
2011) (Lewis et al., 2009; Luyssaert et al., 2007; Phillips et al., 2008; Stephens et al., 2007).
Debido a esto, tienen una capacidad desproporcionada de afectar los niveles de CO>
atmosférico (Clark, 2007); por lo tanto, tienen un papel central en los ciclos biogeoquimicos
globales y en la regulacién del clima en el planeta (Bonan, 2008; Clark, 2007; Malhi &
Phillips, 2004).

Los BTS representan cerca del 40% de todos los tipos de bosques en los tropicos (méas de
1.05 x 108 km?) (Arellano-Martin et al., 2022; Mesa-Sierra et al., 2022; Sanchez-Azofeifa et
al., 2005). El almacén de C en los BTS cubre densidades importantes en la vegetacion (39-
57 MgC/ha) y en el suelo (40-80 MgC/ha) (Houghton & Nassikas, 2017). Sin embargo, a
pesar de que los BTS contienen grandes cantidades de C almacenado, la mayor parte de los
esfuerzos de la investigacion se ha enfocado en los bosques tropicales hiumedos (BTH)
(Campo & Merino, 2016; Corona-Nufez et al., 2018; Dirzo et al., 2011; Skutsch et al., 2009).

El ciclo del C terrestre no es posible entenderlo sin considerar las formas en las que otros
nutrientes restringen su dinamica (Townsend et al., 2011). El P es uno de los nutrientes que
afecta multiples aspectos del ciclo del C (Aragao et al., 2009; Chave et al., 2010; Quesada et
al., 2009). El P puede limitar la recuperacién completa y a largo plazo de los BTs debido a
que es considerado un nutriente que limita fuertemente la produccion primaria neta (PPN) de
estos bosques en suelos muy intemperizados y lixiviados (Cleveland & Townsend, 2006;
Tanner et al., 1998; van der Sande et al., 2022; Vitousek, 1984; Vitousek et al., 2010).
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La limitacidn por P de la PPN en los ecosistemas terrestres es un fenomeno global que afecta
a multiples procesos ecosistémicos pero algunos estudios sugieren que la magnitud de sus
efectos es mayor en regiones tropicales y subtropicales (Hou et al., 2020).

La baja concentracion de P presente en el material parental (con excepcion de las rocas
sedimentarias) durante el desarrollo de los suelos limita el crecimiento de las plantas y otros
procesos ecosistémicos. Esto es posible debido a que los procesos de desarrollo del suelo
contribuyen a la inaccesibilidad del P en algunas partes del suelo para las raices, separando
fisicamente a la biota de los almacenes del nutriente y los minerales que lo contienen
(Vitousek et al., 2010).

La limitacion de P puede incrementar con el tiempo. A medida que la disponibilidad de P en
el suelo disminuye, las relaciones foliares de N:P y las tasas de reabsorcion de P aumentan.
Lo anterior sugiere un uso eficiente de P caracteristico de un sistema limitado por P
(Bunemann et al., 2011; Vitousek, 1984; Walker & Syers, 1976; Wardle et al., 2004).

Los procesos microbianos también pueden estar limitados por la disponibilidad de P en el
suelo. El contenido de P en la hojarasca regula su tasa de descomposicion (Biinemann et al.,
2011), sugiriendo que su liberacion de la materia organica del suelo (MOS) y el flujo de C a
la atmosfera estan limitados por su disponibilidad de P (Binemann et al., 2011). La
limitacidn del P en la actividad microbiana puede tener multiples implicaciones; por ejemplo,
la alta inmovilizacion microbiana de P acentuaria su limitacion en el suelo afectando el
crecimiento de las plantas. Sin embargo, los microorganismos pueden representar un almacén
crucial de P al prevenir pérdidas permanentes hacia depdsitos con menor disponibilidad y/o
que se pierda por lixiviacion (Blinemann et al., 2004; Biinemann et al., 2011).

Los cambios climaticos, también podrian estar afectando al ciclo del P. El aumento de las
concentraciones de CO> atmosférico estimula el crecimiento de los arboles, sugiriendo que
podria haber una mayor demanda de nutrientes en las plantas (incluyendo el P). Lo anterior
resultaria en aumentos de Po en la biomasa viva y en la MOS en descomposicion. Las tasas
de descomposicion podrian suprimirse en suelos pobres al aumentar las relaciones de C:P en
la hojarasca. Por lo tanto, el ciclo del P regularia fuertemente las respuestas de los BTS al
cambio global (Biinemann et al., 2011).

La deficiencia de oxigeno en los suelos podria limitar el uso de P por parte de las plantas, al
retardar la descomposicion de la MOS por lo que el Po puede llegar a acumularse (Ugolini
& Mann, 1979). La formacion de complejos insolubles de Fe (111) con el P, también son
consecuencia de suelos anaerdbicos. En cambio, condiciones aerobicas reducen los
complejos de Fe a complejos mas solubles (Fe [I1]) aumentado considerablemente las tasas
de agotamiento del P en el suelo (Miller et al., 2001; Thompson et al., 2006). Sin embargo,
la union del P en las particulas del suelo y su precipitacion dentro de minerales secundarios
(hidréxidos de Fe, Al, Mg o Ca) representa una competencia del P disponible en el suelo con
la biota en el corto tiempo (Olander & Vitousek, 2004); ademas de representar un almacen
acumulable de P en el largo plazo (Vitousek et al., 2010).
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El fuego es otro factor ambiental que podria aumentar la limitacion de P. EI fugo con al
menos 2,000 °C durante 30 minutos puede transformar el Po en Pi (piro-mineralizacién). En
cambio, a temperaturas > 774 °C oxidan el P a P.Os y de esta manera se volatiza (Galang et
al., 2010). Esto ocasiona perdidas que pueden ir de 8-11 kg P/ha (Giardina et al., 2000;
Sommer et al., 2004; Weihrauch & Opp, 2018).

Deforestacion y pérdidas del fésforo en bosques tropicales secos y su recuperacion durante
la sucesion secundaria

En los trépicos, la deforestacion es un fendmeno que causa la pérdida de millones de bosques
primarios cada afio (Arroyo-Rodriguez et al., 2023) y es la principal amenaza de los BTS en
México (Corona-Nuiez & Campo, 2022). Como fendmeno que cambia la cobertura vegetal,
provoca una disminucién en la calidad del suelo, afectando negativamente sus procesos
fisicos (erosidn y compactacion), quimicos (disrupcion del ciclo de nutrientes) y bioldgicos
(pérdida de la diversidad microbiana y de la macrofauna del suelo, su abundancia y actividad)
(Lai & Kumar, 2020; Tilman et al., 2001; van der Sande et al., 2023). Estos cambios se
presentan generalmente de forma mas rapida en la capa superior del suelo, donde la mayoria
de los eventos de actividad microbiana, acumulacion y descomposicion de raices y hojarasca
toman lugar (van der Sande et al., 2023).

La frecuencia e intensidad de incendios en un sitio, por ejemplo, puede resultar en grandes
pérdidas de P superficial, ocasionando que la recuperacion de la concentracion del P hacia
los valores de los bosques primarios no suceda o se presente de manera muy lenta (Bauters
etal., 2021; van der Sande et al., 2023). Mientras tanto, las concentraciones de los almacenes
de P mas profundos en el perfil del suelo es posible que no sean tan diferentes entre los
bosques mas viejos y el suelo en uso agricola (van der Sande et al., 2023).

La disminucion de la cobertura y produccion vegetal puede ocasionar un aumento de la
temperatura y una mayor respuesta a la descomposicién de la MOS. Lo anterior, produciria
una disminucién del P y carbono orgéanico del suelo (COS). Mientras que un aumento de la
temperatura facilita el encapsulamiento del P disponible y mineral secundario del suelo (P-
NaHCOs y P-NaOH). Ademas, existe una relacion de la pérdida de cobertura vegetal con el
riesgo de incrementar la pérdida de particulas finas del suelo conducidas por el efecto del
viento, las cuales contienen mayor contenido de P y mayor capacidad de adsorcion a
diferencia de las particulas gruesas (Delgado-Baquerizo et al., 2013; Dixon et al., 2016; Hou
etal., 2018; Jobbagy & Jackson, 2000; O’Halloran et al., 1987; Yuan et al., 2017).

La disminucion de las particulas finas ocasiona que los suelos sean propensos a la pérdida de
nutrientes mediante lixiviacion y escorrentia cuando se experimenta una alta cantidad de
precipitacion (Sims et al., 1998). En cambio, si la precipitacion se presenta en un suelo con
un mayor contenido de particulas finas puede afectar positivamente la disponibilidad del P
(Delgado-Baquerizo et al., 2013; Hou et al., 2018; O’Halloran et al., 1987).
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La recuperacion biogeoquimica del P durante la sucesion secundaria de los BTS es un
fendmeno que adn debe ser evaluado (Sullivan et al., 2019), debido a que durante la sucesion
en BT las concentraciones de P pueden disminuir o permanecer relativamente estables
(Peltzer et al., 2010; Powers & Marin-Spiotta, 2017). Estos cambios poco predecibles en la
concentracion del P (Peltzer et al., 2010) son debido a la diversidad bioldgica, quimica y
biofisica de los tropicos (Porder & Hilley, 2011; Townsend et al., 2008). Por lo tanto, la
regeneracion de los bosques puede ser a través de diferentes procesos (Figura 7) (van der
Sande et al., 2023) y comenzar con cantidades de nutrientes bastante diferentes (Powers &
Marin-Spiotta, 2017). Sin embargo, existen factores clave que deben tomarse en cuenta como
el clima, el material parental del suelo, la fertilidad inherente del sitio y el tipo e intensidad
del uso del suelo anterior (Feldpausch et al., 2004; Kauffman et al., 2009).

Los ecosistemas forestales tropicales durante la sucesion secundaria inician con un capital
inicial de nutrientes en el suelo (Powers & Marin-Spiotta, 2017). Es posible que nutrientes
como el P que deriva de las rocas disminuya su concentracion a lo largo de la sucesién
(generalmente en etapas de la sucesién de mas de 30 afios). Lo anterior posiblemente es
debido al aumento de la productividad de las plantas que incorporan una mayor
concentracion de P en su biomasa de forma que excedan las entradas del nutriente en el suelo
(van der Sande et al., 2023; Vitousek & Reiners, 1975). Por lo tanto, es comun, que la
maxima concentracién del P en el suelo sea dentro de los primeros afios del desarrollo del
ecosistema (Peltzer et al., 2010; Walker & Syers, 1976).

El crecimiento de la biomasa arborea y el aumento del area del dosel pueden ayudar a retener
el P que es transportado por el viento para obtener una mayor entrada del nutriente dentro del
ecosistema (Powers & Marin-Spiotta, 2017) (Figura 8). Estudios han demostrado que la
disminucion de P disponible puede ser compensada por el incremento de la deposicién
atmosférica durante la sucesion forestal (Powers & Marin-Spiotta, 2017; Runyan et al.,
2013).

Las plantas, también pueden aumentar la disponibilidad de P al presentar inversiones en
caracteristicas y mecanismos que ademas les ayudan a optimizar la absorcién del P. Los
mecanismos como la produccion de enzimas, las asociaciones simbidticas con hongos
micorricicos, el crecimiento acelerado de raices o la proliferacion de raices finas (Lambers
et al., 2008; Toro et al., 2023; Zemunik et al., 2015) podrian movilizar P desde una
profundidad mayor dentro del perfil del suelo hacia capas menos profundas (Jobbagy &
Jackson, 2000; Sullivan et al., 2019). De esta forma el P se puede movilizar desde fracciones
menos disponibles hacia almacenes mas labiles (Richter et al., 2006). Sin embargo, los
cambios en las fracciones del P en el suelo pueden no resultar en su acumulacién en la
superficie del suelo debido a la intensa absorcion bidtica, la cual no permitiria un aumento
en el P-total neto en la superficie del suelo (Sullivan et al., 2019).
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Impulsores externos cperando en diferentes escaias espaciales y temporales: macrocima (lluvia), geomorfologia

(mineralogla), biogeografia, contexto del paisaje (e.9. textura del suelo), v tipo de uso del suelo & intensidad (agncultura
migratoria vs. pastzales)

|.Talay quema 2. agriculturalpastizal 3. Sucesion secundaria emprana
M

Figura 7. El diagrama muestra como el flujo de nutrientes (N y P) cambia en tres diferentes fases: (1) talay
guema, (2) actividad agricola, (3) crecimiento de bosque joven. Los flujos estan indicados como entradas
(flechas azules) y las perdidas (flechas anaranjadas) del sistema del suelo. Los flujos pueden ser determinados
por diferentes procesos, ej. descomposicién, fijacion de nitrdgeno, actividad de hongos micorricicos,
deposicidn de polvo. La erosién puede permitir entradas o salidas de nutrientes, dependiendo de la posicion
topogréfica de la parcela. Otros procesos afectan la estructura y la quimica del suelo (ej. compactacion,
encalados) que son indicados por engranes (o llantas). La magnitud del flujo es indicada por el tamafio de la
flecha. La mayoria de los procesos ocurren en todos los estadios, y los asteriscos (*) indican que el proceso es
Unico para ese estadio. Las capas de suelo consisten en roca madre (tramado), suelo mineral (punteado) y la
acumulacién de materia organica arriba de la capa de suelo mineral (escala de grises). Las lineas punteadas
y los nimeros hacen referencia a las dos capas estudiadas: (1) suelo superficial (0-15 cm de profundidad) y
(2) subsuelo (15-30 cm de profundidad); (3) se refiere al suelo profundo (no estudiado). El ciclo de agricultura
de temporada es afectado por una jerarquia de conductores externos (indicados hasta arriba) para operar
desde la escala regional a local, y desde la escala temporal larga a corta (tomado de van der Sande et al.,
2023).

El clima también ejerce un fuerte control sobre los ciclos biogeoguimicos durante la sucesion
secundaria a través de su influencia sobre las tasas de acumulacién de biomasa arborea y la
PPN (Anderson et al., 2006). Ademas de impulsar disturbios como el fuego, la sequia y los
ciclones tropicales (Powers & Marin-Spiotta, 2017).

Los cambios en la biomasa forestal son de los impulsores méas importantes en muchos de los
procesos ecosistémicos en los bosques secundarios (Powers & Marin-Spiotta, 2017). La
recuperacion de la biomasa arborea generalmente viene acompafiada con la produccion de
hojarasca en un plazo de 10 a 20 afios (Barlow et al., 2007; Brown & Lugo, 1990; Ewel,
1976). En algunos casos, las tasas de produccion pueden superar a las de los bosques
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primarios (Aryal et al., 2015; Ostertag et al., 2008), debido a las diferencias en la
composicion de las especies (Powers & Marin-Spiotta, 2017).
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Figura 8. Trayectoria del cambio del uso del suelo y la sucesion secundaria en los BTS. Ademas, se incluyen
las trayectorias comprobadas e hipotéticas del P capturado desde la atmosfera y el P-total del suelo durante
el cambio de uso de suelo y la sucesion secundaria del BTS. Imagen tomada de Powers & Marin-Spiotta,
(2017).

En los suelos de los bosques tropicales, el C contenido en la hojarasca se vuelve el principal
restaurador cuando su tasa de produccion excede las pérdidas desde la descomposicion. En
BT subhumedos en México, el incremento de la produccidn de hojarasca durante la sucesion
permitio laacumulacion de C, N, Py K en el horizonte organico del suelo (Aryal et al., 2015).
Mientras que, en un BTS en México, las concentraciones de P en la hojarasca incrementaron
durante la sucesion secundaria a pesar de que el P-NaHCOs fuera bajo y el P-total del suelo
no cambiara (Valdespino et al., 2009). Por lo tanto, se sugiere que el ciclo del P es méas
conservador al inicio de la sucesion (Powers & Marin-Spiotta, 2017).

En ocasiones, la regeneracion (sucesion secundaria) de los BTs puede contribuir a la
persistencia de la biodiversidad y la provision de servicios ecosistémicos (Arroyo-Rodriguez
et al., 2023; Chazdon et al., 2009; Jakovac et al., 2021); por ejemplo, durante la sucesion
forestal, los suelos que abandonan un uso agricola pueden permitir un crecimiento mas rapido
de la vegetacion si es que contienen una alta concentracién y actividad de arcillas (van der
Sande et al., 2023). Esto permite un mejor crecimiento de raices finas que mejoran la
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absorcion de nutrientes, la entrada de hojarasca, el incremento de los almacenes de nutrientes,
una reduccion en la compactacion del suelo y mejoramiento de su estructura (Figura 7) (van
der Sande et al., 2023). Sin embargo, la resistencia y la recuperacion del suelo son
ampliamente dependientes de su contexto durante la sucesion (Arroyo-Rodriguez et al.,
2023); por lo tanto, la mayoria de las propiedades se recuperan naturalmente después del
abandono de su uso agricola (Hoffland et al., 2020; van der Sande et al., 2023) con
variaciones en sus trayectorias y tasas de regeneracion a pesar de haber sido expuestos a
condiciones ambientales locales similares e historias de disturbio (Arroyo-Rodriguez et al.,
2023; Norden et al., 2015).

Los bosques tropicales secos de México y su situacion en la Peninsula de Yucatan

Los BTS se pueden encontrar referidos en la literatura como selva baja/mediana caducifolia
o subcaducifolia (Miranda & Hernandez-X., 1963), bosque tropical caducifolio (Rzedowski,
2006) y bosque tropical deciduo (Leopold, 1950). Generalmente se identifican como aquellos
bosques que ocurren en regiones tropicales caracterizadas por una temperatura media anual
mayor a los 17 °C (Murphy & Lugo, 1986) con una precipitacion media anual entre 100 a
2000 mm con una estacionalidad pronunciada (Murphy & Lugo, 1986), entre 3 a 10 meses
de sequia (de la Pefia-Domene et al., 2022) en la cual, se recibe menos de 100 mm de lluvia
(Pennington et al., 2009).

La considerable variacion en la precipitacion total anual, la duracion de la estacion seca, las
caracteristicas topograficas de cada sitio, asi como las condiciones edaficas (Campo et al.,
2023), modulan su estructura y funcion especialmente en el ciclo del C (Campo & Merino,
2016; Mendes et al., 2020). Por otro lado, también contribuyen a una alta riqueza de especies,
endemismos, fisionomias y diversidad de grupos funcionales (Campo et al., 2023; de la Pefia-
Domene et al., 2022).

Actualmente cerca del 90% de los BTS han sido altamente alterados, convirtiéndolos en uno
de los ecosistemas terrestres mas amenazados del mundo (Mesa-Sierra et al., 2022),
asociandolos asi, con un intenso uso del suelo, lo que crea mosaicos dindmicos de bosques,
areas de uso agricola y suelos que soportan otras practicas humanas (de la Pefia-Domene et
al., 2022); por lo tanto, los BTS secundarios son el tipo de BT dominante (Powers & Marin-
Spiotta, 2017). Sin embargo, estos han recibido menos estudio que los bosques primarios
(Campo et al., 20014, b; Powers & Marin-Spiotta, 2017), persistiendo importantes vacios en
el conocimiento y evaluacién de su dinamica biogeoquimica (Valdespino et al., 2009; Wang
et al., 2022).

En México, los BTS ocupan aproximadamente el 10.54% del territorio nacional (Mendoza-
Ponce et al., 2018), por lo que poseen una extensa historia de sustento para comunidades
humanas existentes desde tiempos prehispanicos hasta el presente, resultando asi, en paisajes
dominados por mosaicos de BTS secundarios en diferentes estados de sucesion (Mesa-Sierra
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et al., 2022). Su extensa diversidad cultural y biologica estd relacionada con su gran
heterogeneidad, sus propiedades climaticas, topograficas y edéaficas (Mesa-Sierra et al.,
2022; Rzedowski, 2006). De igual modo, posee una gran variacién en su estructura vegetal,
una alta riqueza floristica (Trejo & Dirzo, 2000) y un alto grado de endemismos (~60% de
sus especies) (Roa-Fuentes et al., 2012). A pesar de ocupar grandes extensiones en la
vertiente del pacifico y del Golfo de México (Pennington & Sarukhéan, 2005) solo el 10%
estd bajo algin esquema de proteccion (Lépez-Barrera et al., 2017). Esto ha provocado la
degradacion de aproximadamente el 62% de sus remanentes forestales, siendo la produccién
ganadera, la agricultura, el desarrollo turistico y la mineria los principales riesgos de los BTS
(Bonilla-Moheno et al., 2013; Lopez-Barrera et al., 2017; Mesa-Sierra et al., 2022). Debido
a esto se han exacerbado los efectos del cambio climatico como la intensificacion de los
efectos de la sequia, la intensidad de los fendmenos naturales y la reduccion de la fertilidad
del suelo, afectando asi, la resiliencia ecoldgica y por lo tanto social en estos ecosistemas
(Manent et al., 2014; Mesa-Sierra et al., 2022).

En la Peninsula de Yucatan, los BTS constituyen la vegetacibn mas extensa
(aproximadamente 49, 309 km?, Duran & Méndez, 2010), encontrandose a no mas de 400
metros sobre el nivel del mar (Ibarra-Manriquez et al., 1995). El centro de este territorio
muestra algunas caracteristicas topogréaficas caracterizadas por areas planas alternadas con
bajas colinas, en las cuales, los suelos son mucho méas delgados pero ricos en MOS y
nutrientes minerales (Dupuy et al., 2012). Esto otorga, junto con una marcada estacionalidad
climética (Bautista-ZUfiga et al., 2003) y el desarrollo de actividades humanas, una gran
heterogeneidad espacial en los suelos. Ademas, en estos bosques, la tasa de residencia de los
bioelementos en los suelos es superior a un afio, debido a que su tasa de recambio esta
limitada por la época de lluvias (Campo & Vazquez-Yanes, 2004), limitando a su vez la PPN
(Campo et al., 2007). Por otro lado, la presencia de un material parental carstico (Bautista et
al., 2005) les confiere caracteristicas biogeoquimicas Unicas.

Los suelos de la Peninsula de Yucatan se forman sobre calizas terciarias en un paisaje karstico
de afloramientos rocos planos y depresiones poco profundas (Bautista et al., 2011), y
generalmente se dividen en suelos negros poco profundos que rodean los afloramientos
rocosos Yy suelos rojos méas profundos con poca diferenciacidn en sus horizontes en un relieve
ligeramente inferior (Campo, 2016). La mayor parte de la matriz de los suelos negros esta
compuesta por desechos organicos y los fragmentos de piedra caliza. El contenido de estos
suelos principalmente son metales de éxidos amorfos y minerales secundarios estables; asi
como algunos minerales como illitas, talco y clorita (2:1) los cuales derivan de la erosion en
las impurezas de la calcita y dolomita (Shang & Tiessen, 2003). Los suelos rojos son méas
espesos y arcillosos. En general, estos suelos son méas profundos, y suelen contener material
fino. La caolinita tiene predominio en una matriz de éxidos de hierro pigmentados de color
rojo con contenido de Fe (Cabadas et al., 2010).

El cambio del uso del suelo, en la peninsula de Yucatan, ha tenido fuertes efectos sobre los
BTS, con una reduccion del 98% del area de su cobertura original. Las areas deforestadas
fueron remplazadas por cultivos de henequén (Agave fourcroydes Lem.) desde la primera
mitad del siglo XX, lo que ha resultado en extensas areas dafiadas o degradadas y en mosaicos
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de bosques secundarios (Mizrahi et al., 1997). Los BTS, se les ha asociado suelos con una
disponibilidad de nutrientes limitada e insuficiente para la restauracion de la vegetacion
original a pesar de tener un alto contenido de MOS (Ceccon et al., 2002). Debido a esto, la
peninsula es considerada como una de las areas donde existe una mayor prioridad de
restauracion y una baja proyeccion de estabilidad climética entre los afios 2015 y 2039
(Mesa-Sierra et al., 2022).

La regeneracion de los BTS en la Peninsula de Yucatan puede estar limitada por el reducido
suministro de nutrientes minerales que impide la recuperacion de los bosques (Ceccon et al.,
2002) y la baja variabilidad en los rasgos funcionales de las especies (las modificaciones en
la cobertura vegetal pudieron haber contribuido a la seleccion de ciertos rasgos funcionales
en las plantas) (Rico-Gray & Garcia-Franco, 1992). Ademas, el régimen de precitacion sobre
los BTS contribuye a configurar el control de los ciclos biogeoquimicos (Campo et al., 2001a,
b; Verduzco et al., 2015).

La limitacion del crecimiento de las plantas por la deficiencia en la disponibilidad de
nutrientes de los BTS en la peninsula de Yucatan se ha estudiado mediante la adicion
experimental de nutrientes para verificar la tasa de algunos procesos ecosistémicos como la
PPN (Campo, 2003; Campo & Vazquez-Yanes, 2004; Ceccon et al., 2002, 2003; Tanner et
al., 1998). Por ejemplo, Campo & Dirzo, (2003) encontraron que la adiciones de N + P
incrementaron la concentracion de P en las hojas de los arboles dominantes en los estadios
tempranos de la regeneracion. En general, las concentraciones bajas de un nutriente en las
hojas indican una menor disponibilidad de ese nutriente ademas de estar correlacionado a la
limitacidn del crecimiento (Aerts & Chapin, 2000; Campo & Dirzo, 2003; Ceccon et al.,
2002). Los nutrientes en la hojarasca también constituyen uno de los aspectos mas
importantes del ciclo de nutrientes, lo cual puede ser critico en la funcién de los BTS (Campo
etal., 20014, b).

La limitacién del crecimiento de las plantas por déficit de agua en los BTS también se
relaciona con la limitacion de nutrientes ya que impide que las plantas absorban los nutrientes
disponibles del suelo, ademés de afectar la liberacion y mineralizacion de nutrientes al
desacelerar la descomposicion (Bejarano et al., 2014; Campo et al., 1998; Saynes et al.,
2005). Por ejemplo, Campo, (2016) en un estudio donde analizo distintos aspectos del ciclo
de nutrientes en un gradiente de precipitacion en Yucatan comprob6 que los suelos de los
sitios mas himedos consistentemente sostuvieron los niveles mas bajos de concentracion de
P, mientras que los sitios semiaridos fueron més ricos en P-NaOH y P-total. Por otro lado,
las concentraciones més altas de P-NaHCOs fueron en los sitos semiaridos; mientras que, los
sitios subhumedos constituyeron un grupo intermedio. Ademas, las concentraciones de P-
NaHCOs y P-total fueron més altas en los suelos negros que en los rojos. Mientras que, las
concentraciones del P-NaOH fueron muy consistentes entre los suelos dentro de cada uno de
los sitios de muestreo.

La masa de hojarasca y su concentracion de nutrientes son de los aspectos mas importantes
de todo el ciclo de nutrientes (Campo et al., 2001). Sin embargo, el régimen de precipitacion
no actua de la misma manera en ambos aspectos. Campo (2016) encontré una ligera
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disminucion en la produccién de hojarasca con la disminucion de la precipitacion media
anual (también en: Martinez-Yrizar & Sarukhan, 1990; Read & Lawrence, 2003). Aunque
esta baja sensibilidad de la hojarasca a los cambios en el régimen de precipitacién no puede
ser interpretada como una falta en la respuesta de la productividad forestal a los cambios en
la disponibilidad de agua (Doughty et al., 2014) si es comprobable con la baja variacion en
datos del indice Normalizado de Diferencia de la Vegetacion (-NDVI en inglés) en estos BTS
a través del gradiente de precipitacion (Campo datos no publicados). Sin embargo, encontrd
un uso eficiente de nutrientes en las plantas con una precipitacion media anual reducida, el
cual sugiere que el N y el P ciclan eficientemente bajo un déficit de agua més grande. Esta
fuerte sensibilidad del uso de nutrientes a la precipitacion media anual proporciona
informacion sobre una posible limitacién de P y/o N en la productividad de las plantas en
respuesta a cambios en el régimen de precipitacion y respalda la prediccion de que muchos
BT estan limitados por estos nutrientes (McGroddy et al., 2004; Vitousek, 1984). Por otro
lado, en los suelos de Yucatan, donde el pH es mayor a la neutralidad, la disponibilidad del
P podria reducirse ain mas debido a que este nutriente puede estar ligado al calcio més las
condiciones de sequia prolongada impedirian la disolucion y absorcion del P por parte de las
plantas (Cuevas et al., 2013; Gamboa et al., 2010; Campo et al., 2001; Murphy & Lugo,
1986). Campo (2016) sugiere que estas condiciones son las que producen patrones
estacionales en la eficiencia del uso del P y la relacion N:P en la hojarasca.

Justificacion

La PPN de los BTS secundarios en los suelos calizos de Yucatan esta limitada por la
disponibilidad del P. A pesar de que se han identificado los requerimientos del P por parte
de la vegetacion (Campo & Vazquez-Yanes, 2004), existe una brecha en la comprension del
ciclo de nutrientes para la evaluacion integral de la productividad forestal. La escasa
informacidn existente (Valdespino et al., 2009) sobre la compleja dindmica del ciclo del Py
sus transformaciones dentro de la sucesion secundaria de los BTS (Blinemann et al., 2011)
limita su restauracion (Natalia. Mesa-Sierra et al., 2024) y la conservacion de la
biodiversidad (Bastin et al., 2019). Por lo tanto, esta investigacion tiene como objetivo
proporcionar informacién que complemente el conocimiento sobre el ciclo del P dentro de la
sucesion secundaria de los BTS en Yucatan, México.

Hipotesis

1. Los bosques tropicales secos se caracterizan por fuertes patrones estacionales de
distribucion de las lluvias dentro de afio que afectan la dinamica del fésforo en el suelo.
Durante la estacion seca se espera acumulacion del fosforo inorganico y organico en el suelo
debido a la ausencia de su lixiviacion y poca actividad de la biomasa microbiana del suelo y
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la vegetacion, mientras que durante la estacion lluviosa su disponibilidad disminuiria como
consecuencia de su lavado desde el suelo y principalmente por su toma por parte de la
vegetacion para sostener su crecimiento.

2. Es posible que la concentracion del P-total no varie a lo largo del tiempo de la regeneracion
del bosque. Sin embargo, se espera que las concentraciones del fdésforo inorganico
disminuyan a medida que avanza la sucesion secundaria como consecuencia del incremento
de su incorporacion a una biomasa vegetal en crecimiento. Ademas, se prevé un aumento en
la concentracion del fésforo orgénico en el suelo conforme aumente el tiempo de
regeneracion del bosque debido a la acumulacion de la materia orgénica senescente a medida
que avanza el desarrollo del suelo.

Objetivos

General

Determinar los patrones de variacién estacional en la concentracion del P inorgéanico y
orgénico labil (NaHCOs3), moderadamente 1abil (NaOH), mineral primario (HCI) y ocluido
(P-ocluido= P-total — (P-NaHCO3 total + P-NaOH total + P-HCI)) en el suelo superficial (10
cm) durante la regeneracion del BTS.

Especificos

Objetivo 1. Evaluar los efectos de la heterogeneidad de los suelos en la concentracion de P
en las fracciones del P edafico.

Objetivo 2. Determinar la variabilidad estacional en la concentracién del P en el suelo
mediante el método Hedley de fraccionamiento de P.

Obijetivo 3. Evaluar el efecto de la sucesion secundaria en las fracciones del P en el suelo.

Obijetivo 4. Determinar la distribucion (en porcentaje del total de P) de las distintas fracciones
del P en el suelo.

Obijetivo 5. Evaluar las propiedades del suelo y de la vegetacién que podrian influir en la
variabilidad de los depositos del P en el suelo.
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Métodos

Area de estudio

El estudio se realizé en la Reserva Biocultural Kaxil Kiuic (RBKK) y en el ejido aledafio de
San Agustin, localizados en el municipio de Oxkutzcab, Yucatan (de 20°5° a 06° 33’ Ny 89°
32’ 55 O) (Figura 9) (Arellano-Martin et al., 2022). Esta region, forma parte de la Reserva
Estatal Biocultural del Puuc y de la region Puuc-Chenes, las cuales, son areas prioritarias
para las acciones tempranas de la alianza México-REDD+ (Caamal Sosa et al., n.d.).

El clima es célido subhumedo con lluvias en verano (AW1) (Cuadro 1), las cuales se
presentan entre los meses de mayo y octubre; mientras que la temporada seca se presenta
entre los meses de noviembre y abril.

La topografia esta conformada por areas planas y colinas de baja elevacién (60 a 190 m), con
inclinaciones entre los 10 y 25° (Lopez-Martinez et al., 2013). La litologia es dominada por
material Cenozoico, con &reas de roca caliza karstica (Dupuy et al., 2012). Mientras los
suelos predominantes en la region son Cambisoles y luvisoles que predominan en areas
plantas y Leptosoles en colinas y sitios con afloramientos rocosos (Bautista-Zufiiga et al.,
2003). Las caracteristicas del suelo se presentan en el Cuadro 2.

Figura 9. Ubicacién geografica del municipio de Oxkutzab, Yucatan.

El paisaje estd dominado por BTS, también clasificado en la literatura como bosque tropical
deciduo (Leopold, 1950), selva baja caducifolia (Miranda & Hernandez, 1963) y bosque
tropical caducifolio (Rzedowski, 2006). Las caracteristicas de la vegetacién y su hojarasca
en el sitio de estudio se presentan en los Cuadros 3 y 4, respectivamente. Las especies
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dominantes de acuerdo con Dupuy et al. (2012), quienes obtuvieron un indice de importancia
(IVI1) para cada especie de arbol presente en el sitio de estudio de acuerdo con cuatro
categorias de edad de regeneracion son: Mimosa bahamensis (11 entre 30 y 20), Caesalpinia
gaumeri (IVI entre 10 y 15), Lysiloma latisiliguum (I\VVI entre 15 y 20), Piscidia piscipula
(IV1 15) y Lonchocarpus xuul (IVI entre 15 y 25) (Fabaceae); Gymnopodium floribundum
(IVI entre 15 y 25) y Neomisllspaughia emarginata (IVI entre 10 y 55) (Polygonaceae);
Bursera simaruba (IV1 entre 15 y 30) (Burseraceae); y Thouinia paucidentata (VI entre 10
y 15) (Sapindaceae).

Cuadro 1. Caracteristicas climaticas del sitio de estudio (media + error estandar) en los bosques tropicales
secos de Yucatan.

Clima® Calido subhumedo con lluvias en verano (AW,)
Temperatura media anual (°C)¢ 25.68 + 0.75

Meses de temporada lluviosa® Mayo — Octubre

Meses de temporada seca® Noviembre — Abril
Temperatura temporada lluviosa (°C) 27.19+0.51

Temperatura temporada seca (°C) 24.17 +1.16

Precipitacién media anual (mm/afio)® 1166.3 £18.2

3Garcia (2004); °SMN (Normales Climatolégicas) — CONAGUA (1951 — 2010); *Dato tomando en el sitio
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Cuadro 2. Caracteristicas del suelo del sitio de estudio (media + error estandar) en la temporada seca y lluviosa en una cronosecuencia de sucesion secundaria de
los bosques tropicales secos en Yucatan. n = 12.

Caracteristicas del sitio

Suelo
Temporada lluviosa
pH®
C orgénico (mg/g)®
NHs* (ug/g)°
NOs (ug/g)
Relacion NO3/N Hs*
N total (mg/g)°
Relacion C/N
Temporada seca
pH*
C orgénico (mg/g)®
NHa" (ug/g)*
NOs’ (ue/g)*
Relacion NOs/NH4"
N total (mg/g)°
Relacion C/N

Tiempo de regeneracién (afios)

3-5 11-12 18-25 26-32 78-100 FoH p
7.47ab+0.09 7.75a+0.14 7.18b+0.08 7.26b+0.09 7.75a+0.10 6.71 <0.001
140.7b £21.1 273.6a+62.7 113.4b+9.9 267.2a+489 290.2a+62.3 19.2 <0.001
20.7¢+1.38 54.9a+20.7 251c+1.60 46.1b+2.76 48.5ab+9.55 22.1 <0.001
254b+3.62 64.4a+222 246b+192 475a+9.44 73.2a+23.3 10.7 0.029
1.24+0.16 1.43+0.22 1.05+0.14 1.02+0.19 1.31+0.19 3.92 0.416
494b+0.77 7.10a+0.71 4.20b+3.46 8.93a+0.89 9.15a+1.98 25.1 <0.001
28.9+1.28 35.6+4.43 25.6 £2.87 28.3+3.26 31.3+3.50 4.01 0.404
7.17ab+0.09 7.42a+0.08 7.06b+0.07 7.09b+0.09 7.16ab+0.05 3.64 0.011
124.4b£279 176.1a+21.5 110.2c+14.3 247.9a+44.3 196.7abct40.3 13.1 0.011
36.9b+5.71 789a+15.8 91.5a+27.9 83.00a+8.83 87.1at+23.2 13.5 0.009
20.5b+3.68 27.5b+3.50 32.5b+11.2 58.2a+14.6 55.7a:+12.4 12.9 0.011
0.89+0.28 0.61+0.18 0.48+0.13 0.65+0.14 0.78+0.13 5.06 0.281
4.46b+0.97 5.30a+1.19 393b+1.19 7.93a+1.89 7.05at1.60 10.1 0.039
27.5+1.74 42.3+5.55 38.7+5.03 41.6+12.2 29.3+3.18 7.33 0.119

aDeterminacidn en laboratério; "Comunicacién personal Dupuy (Monitoreo Intensivo del carbono, Kaxil Kiuic, Yucatan);© Bretherick et al., (2024)

24



Cuadro 3. Caracteristicas de la vegetacién del sitio de estudio (media + error estandar) en una cronosecuencia de sucesién secundaria en los bosques tropicales
secos en Yucatan. n = 12.

Caracteristicas del sitio Tiempo de regeneracion (afios)

3-5 11-12 18-25 26-32 78-100 FoH p
Vegetacion
Altura (m) 3.23d+0.04 4.35c+0.14 6.41b+0.07 6.92a+0.07 6.95a+0.07 1334 <0.001
Densidad de tallos total 18.4b+3.61 17.6b+2.96 66.5a+7.10 67.00a+5.66 60.2a+4.20 45.7 <0.001
Densidad de tallos Fabaceae 6.50b+1.33 9.17b+1.26 21.1a+3.16 27.1ax4.46 17.5a12.47 29.7 <0.001
Area basal (m?/ha) 1.10c+0.24 2.37¢+0.82 12.5b+1.80 20.4ab+2.25 24.2a+1.60 46.8 <0.001
Area basal Fabaceae (m?/ha) 0.61b+0.13 1.47b+0.39 5.18a+1.04 9.89a+1.89 8.62a+1.33 379 <0.001
Crecimiento diamétrico (cm/afio) 1.25a+0.17 0.38b+0.06 0.52bc+0.25 0.18bc+0.04 0.15c+0.04 31.9 <0.001
Hojarasca (Mg/ha, afio) n.d. 3.05+0.18 3.33+0.11 3.55+0.15 3.53+0.18 0.929 0.340

Nota: Datos obtenidos mediante comunicacion personal con el dr. Dupuy (Monitoreo Intensivo del carbono, Kaxil Kiuic, Yucatan)



Cuadro 4. Masa de hojarasca, concentracion de nitrdgeno y fésforo en la hojarasca, y flujo de nitrégeno y fosforo (media + error estandar) durante los meses de
febrero y marzo del afio 2021 en una cronosecuencia de sucesién secundaria en los bosques tropicales secos en Yucatan. n = 12

Caracteristicas del sitio

Tiempo de regeneracion (afios)

3-5 11-12 18-25 26-32 78-100 FoH p
Hojarasca
Febrero
Masa seca (Mg/ha) n.d. 1.24a+0.12 1.13a+0.20 0.73b+0.07 1.01a+0.07 8.60 0.035
N (mg/g) n.d. 25.4+3.34 23.7+£0.97 21.9+0.78 21.5+0.68 2.58 0.461
P (mg/g) n.d. 1.30+0.11 1.16 £0.10 1.15+0.12 1.10+0.07 1.26 0.738
N (mg/m?2) n.d. 1181a+124 1066ab+ 174 633c+56 868b + 72 10.7 0.014
P (mg/m?) n.d. 64.4a+7.7 53.9ab+11.2 33.4b+4.8 44.7ab + 4.2 8.68 0.034
Marzo
Masa seca (Mg/ha) n.d. 0.83b+0.07 1.30a+0.11 1.56a+0.12 1.20ab+0.10 8.77 <0.001
N (mg/g) n.d. 16.4ab+2.44 8.62b+0.83 6.72b+0.80 18.7a+1.48 29.0 <0.001
P (mg/g) n.d. 0.75+£0.09 0.47 £0.07 0.34+0.04 0.89+0.09 1.26 0.738
N (mg/m?) n.d. 573b + 107 420b + 33 432b + 80 880a +91 14.8 0.002
P (mg/m?) n.d. 25.8b+4.3 23.1b+3.1 21.8b+3.6 41.8a+4.7 11.2 0.012
Julio
Masa seca (Mg/ha) n.d. 0.23+0.03 0.24+0.02 0.32+0.04 0.26 £0.03 4.38 0.224
N (mg/g) n.d. 31.7+3.23 34.8+2.86 30.7+1.85 29.3+2.37 2.55 0.467
P (mg/g) n.d. 1.33+0.14 1.79£0.20 1.33+£0.08 1.28 £0.13 6.01 0.111
N (mg/m?) n.d. 297 £ 67 331+28 389 +53 291 +22 5.56 0.135
P (mg/m?) n.d. 12.2+2.5 16.9+1.8 16.7+2.1 126+1.1 7.02 0.071
Septiembre
Masa seca (Mg/ha) n.d. 0.33b+0.03 0.43a+0.03 0.49a+0.05 0.41a+0.06 7.41 0.059
N (mg/g) n.d. 344+172 354+145 353+171  30.2%1.50 2.36 0.084
P (mg/g) n.d. 166+0.19 1.87+0.16 1.83+0.17 1.44+0.11 4.58 0.204
N (mg/m?) n.d. 463b + 53 609a £ 53 685a + 73 477b + 65 9.78 0.021
P (mg/m?) n.d. 23.3b%5.1 31.7a+3.4 374a+7.3 22.9b +3.7 12.0 0.007

Nota: Datos obtenidos mediante comunicacion personal con el dr. Dupuy (Monitoreo Intensivo del carbono, Kaxil Kiuic, Yucatan)
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Muestreo

El disefio experimental se basé en la seleccion de 12 conglomerados establecidos en 2013 y
tres mas en 2017, los cuales fueron disefiados por el Dr. Juan Manuel Dupuy siguiendo las
recomendaciones del Inventario Nacional Forestal y de Suelos (INFyS) usado por la
Comisién Nacional Forestal (CONAFOR) (Figuras 10 y 11); las cuales se integran por cuatro
parcelas por cada uno de los conglomerados. El disefio se realiz6 con el objetivo de obtener
una representacion de cinco estados de sucesidn secundaria (i) temprana, rodales de edad de
regeneracion de 3 a 5 afos; (ii) temprana-avanzada de 11 a 12 afios; (iii) media de 18 a 25
afios; (iv) media-avanzada de 26 a 32 afios; y (vi) tardia de 78 a 100 afios. La informacion
acerca del uso y la fecha de abandono del &rea de estudio se obtuvo a través de entrevistas
con los duefios de las tierras.

En todas las parcelas, durante los meses de septiembre de 2021 (estacion lluviosa) y abril
2022 (estacion seca), se recolectaron en cada parcela tres muestras de suelo (0-10 cm de
profundidad), seleccionando tres puntos orientados al oriente, al centro y al occidente de cada
parcela. Posteriormente, las muestras de cada parcela se combinaron en una muestra
compuesta de suelo. Finalmente, el suelo fue secado al aire libre durante 7 dias y tamizado
con una malla de 2 mm con el fin de descartar particulas organicas del mantillo, raices, rocas
y/o cualquier otro material que pudiera afectar los subsecuentes analisis quimicos.

223000 2224000 2226000 2228000 227000
T - » ~ =

222000

nneeo

2220000

Leyenda
4 Conglomerados

Figura 10. Ubicacion de los conglomerados en la RBKK y San Agustin
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Figura 11. Disefio de conglomerado de acuerdo con el INFyS (CONAFOR, 2012)

Fraccionamiento del P edafico

El analisis del P se realizd mediante el fraccionamiento secuencial Hedley et al., (1982)
(Figura 12). Este procedimiento permite separar el Pi y Po, en almacenes P-NaHCOs y P-
NaOH; el P-HCl y el P-ocluido (Cross & Schlesinger, 1995; Hou et al., 2018; Johnson et al.,
2003; Wang et al., 2022).

El Pi-NaHCOs representa una fraccion de Pi disponible para las plantas en el transcurso de
una temporada de crecimiento que se obtiene utilizando NaHCOs3 (Johnson et al., 2003;
Tiessen & Moir, 2007). El procedimiento para obtener esta fraccion consistio en colocar 0.5
g de suelo en tubos de centrifuga de 50 cc, se adicionaron 30 mL de una solucién de NaHCO3
a 0.5 M con un pH ajustado a 8.5, posteriormente se agitd de forma reciproca durante 16
horas a 120 osc/min. Después, las muestras fueron centrifugadas a 10 000 rpm durante 10
min a 0° C. Finalmente, se filtro el sobrenadante en papel filtro cualitativo de grado 1 de 90
mm de didmetro (Whatman; Cat no. WHA-1001-090). El sedimento se guardo para la
extraccion con hidroxido de sodio (P-NaOH).

El Pi-NaOH representa P adsorbido en las superficies de minerales secundarios amorfos y
algunos cristalinos de éxidos de Al y Fe (Hedley et al., 1982; Hedley & Stewart, 1982;
McLaughlin et al., 1977; Tiessen & Moir, 2007; X. Yang & Post, 2011); por lo que su
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disponibilidad paras las plantas es relativamente menor a la del P-NaHCO3 (Biinemann,
2008; Cross & Schlesinger, 1995; Tiessen & Moir, 2007). Para la extraccion de esta fraccion
se adicionaron 30 mL de una solucion de NaOH a 0.1 M en el suelo almacenado posterior a
la extraccion con NaHCOs; se repitio el procedimiento de agitacion, centrifugacion y
filtracion utilizado en el P-NaHCO:s. El suelo sobrante se conservé para la extraccion con
HCI.

La extraccion con HCI sirvié para remover el P asociado a minerales primarios
(principalmente en minerales de apatita) (Hedley et al., 1982; Smeck, 1985; Tiessen & Moir,
2007). Para obtener esta fraccion, se adicionaron 30 mL de solucion de HCl a 1 M al suelo
almacenado en la extraccion con NaOH, repitiendo el procedimiento de agitacion,
centrifugacion y filtracion.

Colocar 0.5 g de suelo en tubos de centrifuga de 50 c¢ P 4bil
(Pi- y Po-NaHCO3)

Agregar 30 mL de NaHCO3 a 0.5 M ajustado a un pH de 8.5 y agitar
durante 16 horas a 120 osc/min

Centrifugar a 10 000 rpm durante 10 minutos a 0 °C y almacenar €l
sobrenadante para el analisis del Piy Po.

P moderadamente
Residuo |éb|l

Adicionar 30mL de NaOH a 0.1 M, agitar durante 16 horas a (Piy Po-NaOH)
120 osc/min y centrifugar a 10 000 rpm durante 10 minutos a 0 °C.
Analizar el sobrenadante para el analisis del Piy Po.

Residuo

P mineral
(P-HCI)

Agregar 30 mL de HCl a 1 M, agitar durante 16 horas a
20 osc/min y centrifugar a 10 000 rpm durante 10 minutos a 0 °C.
nalizar el sobrenadante.

Colocar 0.5 g de suelo en tubos de digestion de 75 mL, agregar 0.05

g de Na,504/CuS0, SH,0 (10:1), afadir 7mL de HoS04y 2mL de P_total
H,0,. Calentar en el digestor a 360 °C durante 3 horas. Aforar con

H505; agitar lentamente hasta homogenizar y filtrar con papel filtro

de 125 mm.

P-ocluido
El P-ocluido se determina a partir de la diferencia entre el P-total y la
suma del P total de cada una de las fracciones

Figura 12. Resumen del fraccionamiento secuencial del P (modificado de Hedley et al., 1982)
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El P-total de cada fraccion (Pi mas Po) fue determinado mediante una digestién acida con
persulfato de amonio ([NH4]2S20.), la cual consistié en colocar 5 mL de extracto de cada
fraccion en un matraz Erlenmeyer de 50 mL, posteriormente se agregaron 0.5 g de persulfato
de amonio y 10 mL de &cido sulfurico (H2SO4) a 1.8 N. Finalmente se colocaron las muestras
a 120 °C durante 60 minutos en una autoclave. El Po de las fracciones se obtuvo mediante la
diferencia de la concentracion total de la concentracion del P-total en cada fraccion menos
su concentracion del Pi (Po-NaHCO3 = P-NaHCOs total — Pi-NaHCO3; Po-NaOH = P-NaOH
total — Pi-NaOH).

El P-total del suelo se determiné usando otra submuestra de suelo, mediante el procedimiento
de digestion de Kjeldahl (1883), el cual consistio en colocar 0.5 g de suelo en tubos de
digestion de 75 mL, se agregaron 0.05 g de mezcla catalizadora (NaSO4/CuSQO4 5H20
[10:1]), se afiadieron 7 mL de &cido sulfurico (H2SO4) y 2 mL de agua oxigenada (H205).
Posteriormente, las muestras se colocaron en el digestor a 360 °C durante 3 horas, al finalizar,
las muestras se aforaron con agua destilada y se agitaron lentamente hasta homogenizarlas.
Finalmente se filtraron las muestras con papel filtro cualitativo de grado 1 de 125 mm de
didmetro (Whatman; Cat no. WHA-1001-125).

El P-ocluido, el cual esta fisicamente encapsulado en las superficies internas de los agregados
del suelo (Hedley et al., 1982) y minerales secundarios de 6xidos y carbonatos (Cross &
Schlesinger, 1995; Smeck, 1985; Tiessen & Moir, 2007) se obtuvo de la diferencia del P-
total menos la suma de las concentraciones totales de todas las fracciones (P-ocluido = P-
total — P-NaHCO:s total + P-NaOH total + P-HCI).

La concentracion del P-total y del Pi de todas las fracciones se determiné mediante el método
colorimétrico de Murphy & Riley, (1962). Se coloc6 1 mL de extracto de cada fraccion en
un matraz aforado de 25 mL, se agregaron 4 mL del reactivo de color Murphy y Riley y se
afor6 con agua destilada. Posteriormente, se dejaron reposar las muestras durante 10 minutos
y finalmente se hizo una lectura en un espectrofotometro a 880 nm. En el caso del P-total, su
concentracion se obtuvo mediante el método de colorimetria de Olsen & Sommers (1982)

Analisis estadistico

El efecto de la sucesion y los cambios estacionales en cada fraccion del P se analizaron
mediante ANOVA de una via. En los casos donde existieron diferencias significativas (p <
0.05), se realizo una prueba post hoc (HSD de Tukey). En los casos en donde los datos no
mostraban una distribucion normal, se utilizé la prueba no paramétrica de Kruskal-Wallis
(H). En los casos donde existieron diferencias significativas (p < 0.05), se realizé una prueba
post hoc (Test de Dunn). Los analisis se realizaron utilizando como herramienta el programa
de Rstudio (version 4.2.1).

Se realizaron correlaciones de Pearson (R?) entre las distintas fracciones del P edafico con el
pHy COS del suelo y con caracteristicas de la vegetacién como el area basal total de arboles
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y arbustos (AB total [m2/ha]), el area basal de leguminosas (AB leg [m?/ha]), el crecimiento
diamétrico (Diametro [cm/afio]) y la masa de hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, *afio]). Las
correlaciones de Pearson se obtuvieron utilizando el programa de Rstudio (version 4.2.1).

Resultados

Efectos de la heterogeneidad de los suelos en las fracciones del P

La concentracion de P-total es mayor en Cambisoles, suelos arcillosos méas desarrollados,
pero aun con poca diferenciacion en el perfil, que en Leptosoles, suelos poco desarrollados
y organicos (Cuadros 6 y 7). Este patrdn de variacion en la concentracion de P entre suelos
fue consistente en ambas estaciones. En contraste, la concentracion de las fracciones de P-
NaHCOs3, P-NaOH y P-HCI en Leptosoles fue significativamente mayor que en Cambisoles
de forma especifica en la categoria de regeneracion de 26-32 afios.

Efecto de la estacionalidad de las lluvias

P 14bil (P-NaHCOs3)

La concentracion del Pi-NaHCO3z fue mayor en seca que en lluvias cuando se analizaron
todos los suelos en conjunto (Pi H =7.11, p = 0.008) (Cuadro 5y en Material suplementario,
Figura S1). Este patron estacional también se observd en Cambisoles (H = 6.76, p = 0.009)
(Cuadro 6y Figura S1). En contraste, la concentracion de Pi-NaHCO3z en Leptosoles no varié
con la estacionalidad de las lluvias (H = 0.494, p = 0.482) (Cuadro 7 y Figura S1).

La concentracion del Po-NaHCOs fue mayor en seca que en lluvias cuando se analizaron
todos los suelos en conjunto (H = 47.1, p < 0.001) (Cuadro 5 y Figura S2). Este patron
estacional también se observo en Cambisoles (H = 49.2, p < 0.001) (Cuadro 6 y Figura S2).
En contraste, la concentracion de Po-NaHCO3 en Leptosoles no vario con la estacionalidad
de las lluvias (H = 0.690, p = 0.406) (Cuadro 7 y Figura S2).

P moderadamente labil (P-NaOH)
La concentracion del Pi-NaOH fue mayor en seca que en lluvias cuando se analizaron todos

los suelos en conjunto (H = 30.6, p < 0.001) (Cuadro 5y Figura S4). Este patron estacional
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también se observo el Cambisol (H=27.9, p<0.001) (Cuadro 6 y Figura S4). De igual modo,
la concentracion de Pi-NaOH en el Leptosol, también fue mayor en secas (F = 11.6, p =
0.007) (Cuadro 7 y Figura S4).

La concentracion del Po-NaOH fue mayor en lluvias que en seca cuando se analizaron todos
los suelos en conjunto (F = 43.8, p < 0.001) (Cuadro 5y Figura S5). Este patron estacional
también se observo en Cambisoles (F = 42.3, p < 0.001) (Cuadro 6 y Figura S5). De igual
modo, la concentracion de Po-NaOH en Leptosoles, también fue mayor en lluvias (F = 10.9,
p = 0.008) (Cuadro 7 y Figura Sb).

P mineral (P-HCI)

La concentracion del P-HCI no varié entre lluvias y seca cuando se analizaron todos los
suelos en conjunto (H = 0.042, p = 0.838) (Cuadro 5 y Figura S7). Este patron estacional
también se observd en Cambisoles (H = 0.002, p = 0.962) (Cuadro 6 y Figura S7). De igual
modo, la concentracion de P-HCI en Leptosoles, tampoco vario entre lluvias y seca (F =
0.363, p = 0.559) (Cuadro 7 y Figura S7).

P-total

La concentracion de P-total cuando fue mayor en seca que en lluvias cuando se analizaron
todos los suelos en conjunto (H = 15.6, p < 0.001) (Cuadro 5 y Figura S9). Este patron
estacional también se observo en Cambisoles (H = 12.5, p < 0.001) (Cuadro 6 y Figura S9).
De igual modo, la concentracién de P-total en Leptosoles fue mayor en seca que en lluvias
(H=5.59, p =0.018) (Cuadro 7 y Figura S9).

P-ocluido (P-ocluido = P-total — [P-NaHCOs total + P-NaOH total + P-HCI])

La concentracion de P-ocluido no varié entre lluvias y seca cuando se analizaron todos los
suelos en conjunto (H = 1.48, p = 0.223) (Cuadro 5 y Figura S8). Este patron estacional
también se observé en Cambisoles (H = 1.23, p = 0.268) (Cuadro 6 y Figura S8). En cambio,
en Leptosoles, si varié con la estacionalidad (H = 4.03, p = 0.045) (Cuadro 7 y Figura S8).
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Efecto de la sucesion en las fracciones de P en el suelo

P 14bil (P-NaHCOs)

Las medias de las concentraciones de las fracciones de P durante la temporada lluviosa y la
seca en los diferentes afios de regeneracion del BTS se presentan en la Cuadro 5. El anélisis
estadistico mostré que no existe un efecto significativo (p > 0.05) de la sucesion en la
concentracion del Pi-NaHCO3z cuando se consideran ambos suelos de forma conjunta tanto
en la temporada lluviosa (F = 1.91, p = 0.121) como en la seca (H = 8.78, p = 0.067) (Figura
S1). La ausencia de efecto del tiempo de sucesion en esta fraccion se observd también en
Cambisoles en ambas estaciones (F = 0.623, p = 0.648; y H = 2.71, p = 0.608, para las
temporadas lluviosa y seca, respectivamente) (Cuadro 6). En cambio, en Leptosoles, el Pi-
NaHCO3 aumenta con el tiempo de sucesion (F = 13.8, p = 0.016, en lluvias; F =28.3, p =
0.004, en secas) (Cuadro 7).

El andlisis estadistico mostré que no existe un efecto significativo de la sucesion del Po-
NaHCO3 cuando se consideran ambos suelos de forma conjunta tanto en la temporada
lluviosa (F =0.925, p = 0.456) como en la seca (H=6.27, p=0.179) (Figura S2). La ausencia
de efecto del tiempo de sucesion en esta fraccion se observo también en Cambisoles en ambas
temporadas (F =0.232, p=0.919; y H = 1.99, p = 0.738, para las temporadas lluviosa y seca,
respectivamente) (Cuadro 6). En cambio, en Leptosoles, el Po-NaHCOz; aumenta con el
tiempo de sucesion (F = 10.8, p = 0.024, en lluvias; F = 27.3, p = 0.005, en secas) (Cuadro
7).

P moderadamente labil (P-NaOH)

El analisis estadistico mostré que no existe un efecto significativo de la sucesion en la
concentracion del Pi-NaOH cuando se consideran ambos suelos de forma conjunta tanto en
la temporada lluviosa (H = 4.37, p = 0.358) como en la seca (H = 4.59, p = 0.0.331) (Figura
S4). La ausencia de efecto del tiempo de sucesion en esta fraccion se observo también en
Cambisoles en ambas temporadas (H = 1.30, p = 0.862; y H = 2.77, p = 0.597, para las
temporadas lluviosa y seca, respectivamente) (Cuadro 6). En cambio, en Leptosoles, el Pi-
NaOH aumenta con el tiempo de sucesién durante la temporada lluviosa (F = 10.5, p = 0.025)
y no durante la seca (F = 2.01, p = 0.249) (Cuadro 7).

El andlisis estadistico mostré que no existe un efecto significativo de la sucesion en la
concentracion del P moderadamente labil organico (Po-NaOH) cuando se consideran ambos
suelos de forma conjunta tanto en la temporada lluviosa (F = 2.16, p = 0.086) como en la
seca (H = 6.51, p = 0.164) (Figura S5). La ausencia de efecto del tiempo de sucesion en esta
fraccion se observo también en Cambisoles en ambas temporadas (F = 1.01, p =0.412; y H
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= 3.91, p = 0.419, para las temporadas lluviosa y seca, respectivamente) (Cuadro 6). En
cambio, en Leptosoles, el Po-NaOH aumenta con el tiempo de sucesion durante la temporada
lluviosa (F = 9.75, p = 0.029) y no durante la seca (F = 2.42, p = 0.204) (Cuadro 7).

P mineral (P-HCI)

El andlisis estadistico mostré que no existe un efecto significativo de la sucesion en la
concentracion P-HCI cuando se consideran ambos suelos de forma conjunta tanto en la
temporada lluviosa (F = 1.06, p = 0.386) como en la seca (H =5.91, p = 0.206) (Figura S7).
La ausencia de efecto del tiempo de sucesion en esta fraccion se observd también en
Cambisoles en ambas estaciones (F = 0.343, p = 0.848; y H = 3.38, p = 0.496, para las
temporadas lluviosa y seca, respectivamente) (Cuadro 6). En cambio, en Leptosoles, el P-
HCI aumenta con el tiempo de sucesion durante la temporada lluviosa (F = 11.9, p = 0.021)
y no durante la seca (F = 2.29, p =0.217) (Cuadro 7).

P-total

En analisis estadistico mostrd que no existe un efecto significativo de la sucesion en la
concentracion del P-total cuando se consideran ambos suelos de forma conjunta tanto en la
temporada lluviosa (H = 7.59, p = 0.108) como en la seca (H = 6.02, p = 0.198) (Figura S9).
La ausencia de efecto del tiempo de sucesion en esta fraccion se observé también en
Cambisoles en ambas temporadas (H = 6.94, p = 0.139; y H = 4.64, p = 0.325, para las
temporadas lluviosa y seca, respectivamente) (Cuadro 6). De igual modo, en Leptosoles, no
se mostrd un efecto del tiempo de sucesion (H = 6.94, p = 0.139, en lluvias; y H=4.64, p =
0.326, en secas) (Cuadro 7).

P-ocluido (P-ocluido = P-total — [P-NaHCOs total + P-NaOH total + P-HCI])

El andlisis estadistico mostré que no existe un efecto significativo de la sucesion en la
concentracion del P-ocluido cuando se consideran ambos suelos de forma conjunta tanto en
la temporada lluviosa (H = 7.75, p = 0.101) como en la seca (H = 7.18, p = 0.126) (Figura
S8). La ausencia de efecto del tiempo de sucesion en esta fraccion se observo también en
Cambisoles en ambas temporadas (H = 7.81, p = 0.099; y H = 5.12, p = 0.275, para las
temporadas lluviosa y seca, respectivamente) (Cuadro 6). De igual modo, en Leptosoles, no
se mostrd un efecto del tiempo de sucesion (H = 4.82, p = 0.089, en lluvias; y H=4.82, p =
0.089, en secas) (Cuadro 7).

34



Cuadro 5. Concentracién de fosforo (media + error estandar) labil (P-NaHCO3), moderadamente labil (P-NaOH), mineral (P-HCI), ocluido (P-ocluido = P-total —
[P-NaHCOs; total + P-NaOH total + P-HCI]) y total en el suelo (0 — 10 cm de profundidad) durante la temporada lluviosa y seca en una cronosecuencia de
regeneracion de bosques tropicales secos en Yucatan. n = 12,

Fracciones Tiempo de regeneracién (afios)
3-5 11-12 18-25 26-32 78-100 FoH p

Temporada lluviosa
Pi-NaHCOs3 (ug/g) 219+ 0.71 21.1+0.97 22.1 £0.57 2414097 23.5%+1.22 1.91 0.121
Po-NaHCOs (ug/g) 60.9 + 1.90 58.6 + 2.53 61.7 £ 1.29 64.1 +2.18 63.2 4+ 3.03 0.925 0.456
P-NaHCOs total (ug/g) 82.9 + 2.61 79.8 + 3.50 83.8+2.17 88.2 + 3.08 86.7 + 4.21 1.18 0.332
Pi-NaOH (pg/g) 13.1 £ 041 17.6 + 0.47 13.3+0.34 13.9 + 0.48 13.7 £ 0.66 437 0.358
Po-NaOH (pg/g) 118.8 + 3.75 109.9 + 5.67 120.5 + 3.18 127.2 £ 4.40 124.8 +£ 6.16 2.16 0.086
P-NaOH total (nug/g) 1319 £ 4.16 127.5 + 5.52 133.8+ 3.51 141.2 + 4.89 138.6 + 6.83 1.23 0.309
P-HCI (ug/g) 15.3+£0.48 14.8 + 0.68 15.5+0.39 16.3 + 0.57 16.0 £ 0.79 1.06 0.386
P-ocluido (pg/g) 1384 +46.7 2409+51.6 1127+29.8 178.1+426 1750+ 53.4 7.75  0.101
P-total (ug/g) 368.5+454 4629+519 34584292 4238+41.8 4164 +56.3 7.59 0.108

Temporada seca
Pi-NaHCOs (pg/g) 2624512  39.0+825  554+147 865+171  539+17.8 8.78  0.067
Po-NaHCOs (pg/g) 128.2 £ 7.89 113.6 £ 9.94 105.0 + 14.4 86.7+£12.8 114.3 £ 13.0 6.26 0.179
P-NaHCOs total (pg/g) 154.4 + 4.92 152.6 £ 7.36 160.4 + 2.96 173.2 £ 6.36 168.3 £9.12 2.02 0.104
Pi-NaOH (ug/g) 1474048  19.6+534  153+028  167+0.70  16.1+0.87 459 0331
Po-NaOH (ug/g) 97.1 + 3.15 91.3 + 6.63 100.7+ 187 108.7+391 1055+5.78 6.51 0.164
P-NaOH total (ug/g) 1119+ 3.63 1109+546 1159+2.16 12541460 121.6+ 6.65 1.88  0.127
P-HCI (ug/g) 15.1 £ 0.50 149 + 0.71 15.6 + 0.29 16.9 + 0.62 16.6 + 0.97 591 0.206
P-ocluido (pg/g) 181.8 + 56.8 303.6 + 63.0 142.7 £ 37.1 186.9 + 52.3 216.9 + 68.2 7.18 0.126
P-total (ug/g) 4633 +57.1 582.0+653 4347+367 502.5+548 5235+ 739 6.02 0.198
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Cuadro 6. Concentracién de fésforo (media * error estandar) en Cambisoles: 1abil (P-NaHCOs3), moderadamente labil (P-NaOH), mineral (P-HCI), ocluido (P-
ocluido = P-total — (P-NaHCO3 total + P-NaOH total + P-HCI)) y total en el suelo (0 — 10 cm de profundidad) durante la temporada lluviosa y seca en una
cronosecuencia de regeneracion de bosques tropicales secos en Yucatan. Tiempo de regeneracion 3-5 afios, n = 11; 11-12 afios, n = 10; 18-25 afios, n = 12; 26-32
afios, n = 8; 78-100 afios, n = 12.

Fracciones Tiempo de regeneracién (afios)
3-5 11-12 18-25 26-32 78-100 FoH p

Temporada lluviosa
Pi-NaHCOs3 (ng/g) 22.3%£0.69 21.7 £1.07 22.1+0.58 228+ 1.11 23.5+1.23 0.623 0.648
Po-NaHCOs (ug/g) 619+1.80  60.1+276 61.7+160 61.8+282  63.2+3.03 0.232 0.919
P-NaHCOs total (ug/g) 84.1+2.84  81.8+382  838+217 847+385 867 +4.21 0314 0.867
Pi-NaOH (ug/g) 13.0 + 0.44 18.9 + 6.59 13.3 £ 0.34 13.4 £ 0.61 13.7 £ 0.67 1.30 0.862
Po-NaOH (ug/g) 117.9 £ 3.98 111.7 £ 6.66 120.5 + 3.18 122.2 +5.46 1249 £ 6.16 1.01 0.412
P-NaOH total (pg/g) 130.9 + 4.42 130.7 £ 6.06 133.8 + 3.52 135.6 + 6.07 138.6 £ 6.83 0.424 0.791
P-HCI (ug/g) 15.2 £ 0.52 15.2+0.75 15.5+0.40 15.6 £ 0.72 16.0 £ 0.79 0.343 0.848
P-ocluido (ng/g) 139.8+51.3 213.2+49.7 112.7 £ 29.8 226.1 £57.8 175.0 + 53.4 7.81 0.099
P-total (ng/g) 369.9+49.9 4409+ 534 3458+29.2 461.9+599 416.4 + 589 6.94  0.139

Temporada seca
Pi-NaHCO3 (ug/g) 286+495  443+899  554+147  664+222  539+178 271 0.608
Po-NaHCOs (pg/g) 1249 + 7.68 109.2 £ 11.2 105.0 + 14.4 102.0 £ 16.7 114.3 +£ 13.04 1.99 0.738
P-NaHCOs total (pg/g) 153.2 +5.24 153.4 + 8.80 160.4 + 2.96 168.4 £+ 8.08 168.3 £9.12 3.17 0.530
Pi-NaOH (pg/g) 1464052  206+646  153+029  163+096  16.1+0.87 277 0597
Po-NaOH (ug/g) 96.4+336  91.0+803  100.7+188 1054+4.82 1055+5.78 391  0.419
P-NaOH total (ug/g)  111.0+3.88 111.7+6.52 11594217 121.7+575 121.6 + 6.65 273 0.604
P-HCI (pg/g) 1494052  149+085  157+029  164+080  16.6+0.97 338 0.496
P-ocluido (pg/g) 1858+ 623 2742+ 649 1427+37.1 2287+766 216.9 + 68.2 512 0.275
P-total (ug/g) 465.1+62.7 5543+67.2 4347+367 5352+829 5254+739 464 0325
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Cuadro 7. Concentracion de fosforo (media * erro estandar) en Leptosoles: labil (P-NaHCOs3), moderadamente labil (P-NaOH), mineral (P-HCI), ocluido (P-
ocluido = P-total — [P-NaHCO3; total + P-NaOH total + P-HCI]) y total en el suelo (0 — 10 cm de profundidad) durante la temporada lluviosa y seca en una
cronosecuencia de regeneracion de bosques tropicales secos en Yucatan. Tiempo de regeneracion 3-5 afios, n = 1; 11-12 afios, n = 2; 18-25 afios, n = 0; 26-32 afios,

n =4; 78-100 afios, n = 0.

Fracciones Tiempo de regeneracién (afios)
3-5 11-12 18-25 26-32 78-100 FoH p

Temporada lluviosa
Pi-NaHCOs (ug/g) 183b 18.4b+1.29 n.d. 26.7a+1.07 nd. 13.8  0.016
Po-NaHCOs (ug/g) 50.7b 61.1b +3.66 n.d. 68.5a+2.43 nd. 108  0.024
P-NaHCOs total (pg/g) 69.0b  69.5b + 4.95 n.d. 952a+3.23 nd. 132 0.017
Pi-NaOH (ug/g) 14.2a 10.9b + 0.80 n.d. 15.1a+0.51  nd. 105  0.025
Po-NaOH (pg/g) 129.1ab100.8b + 7.04 n.d. 137.4a+4.74 n.d. 9.75  0.029
P-NaOH total (ug/g) 143.3ab111.7b + 7.84 n.d. 152.5a£5.25 n.d. 9.83  0.029
P-HCI (ug/g) 16.6ab 12.8b + 0.88 n.d. 17.7a+0.56  n.d. 119  0.021
P-ocluido (pg/g) 123.8 379.3 £195.7 n.d. 82.2+5.24 n.d. 482  0.089
P-total (ug/g) 352.6 573.3+182.1 n.d. 3476+ 630 nd. 694 0.139

Temporada seca
Pi-NaHCOs (ug/g) 0.44b 12.9b+6.03 n.d. 126.7a+11.6 nd. 283  0.004
Po-NaHCOs (ng/g) 167.2a 135.6a+17.1 n.d. 56.2b+ 6.31 nd. 273 0.005
P-NaHCOs total (pg/g) 167.6 1486+ 11.1 n.d. 182.8+9.76  nd. 227  0.220
Pi-NaOH (pg/g) 15.7 143 +1.18 n.d. 17.6 £ 0.99 n.d. 2.01 0.249
Po-NaOH (pg/g) 1053 92.7 +7.00 n.d. 1152+ 620 nd. 242 0.204
P-NaOH total (pg/g) 121.0 107.0 +8.18 n.d. 1328+7.19 nd. 236  0.210
P-HCI (ug/g) 168 145+1.17 n.d. 1794095  nd. 229 0217
P-ocluido (ug/g) 137.9  450.7 + 208.4 n.d. 1035+ 114 nd. 482  0.089
P-total (ng/g) 4433 720.8 +228.9 n.d. 4369+7.92 nd. 464 0326

n.d., no hay datos
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Distribucion del P en las fracciones

P 14bil (P-NaHCO3)

La fraccion del P-NaHCOs total, cuando se analizan todos los suelos en conjunto, represent6
entre el 17.2'y 24.2% del P-total en el suelo en la temporada lluviosa 'y 26.22 y 36.90% en la
temporada seca (Figura S40). La mayor parte del P-NaHCOs total fue organico 72.6 y 73.6%
en la temporada lluviosa y 50.1 y 83.0% en la seca (Figura S41).

La fraccion del P-NaHCOs total, en Cambisoles, representd entre el 17.23 y 30.81% del P-
total en el suelo en la temporada lluviosa y 26.34 y 36.90% en temporada seca (Figura S40).
La mayor parte del P-NaHCO3 total fue orgéanico 72.9 y 73.6% en la temporada lluviosa y
60.6 y 81.5% en la seca (Figura S41).

La fraccion del P-NaHCO:s total, en Leptosoles, representd entre el 12.12 y 23.09% del P-
total en el suelo en la temporada lluviosa y 20.61 y 37.80% en la temporada seca (Figura
S40). La mayor parte del P-NaHCOs total fue organico 72.0 y 87.9% en la temporada lluviosa
(Figura S41). Este patron se observé en los tiempos de regeneracion de 3 -5y 11 — 12 afios
(91.3 y 99.7%, respectivamente) y disminuyd en el tiempo de regeneracion de 26 — 32 afios
a 30.7% (Figura S41), en la temporada seca.

P moderadamente labil (P-NaOH)

La fraccion del P-NaOH total, cuando se analizan todos los suelos en conjunto, represent6
entre el 27.54 y 38.69% del P-total en el suelo en la temporada lluviosa'y 19.05 y 26.68% en
la temporada seca (Figura S40). La mayor parte del P-NaOH total fue organico 86.2 y 90.1%
en la temporada lluviosa y 82.3 y 86.8% en la temporada seca (Figura S42).

La fraccion del P-NaOH total, en Cambisoles, represento entre el 27.54 y 38.69% del P-total
en el suelo en la temporada lluviosa'y 19.05 y 26.68% en la temporada seca (Figura S40). La
mayor parte del P-NaOH total fue orgéanico 85.5y 90.1% en la temporada lluviosay 81.5y
86.8% en la temporada seca (Figura S42).

La fraccion del P-NaOH total, en Leptosoles, presentd entre el 19.49 y 40.63% del P-total en
el suelo en la temporada lluviosa y 14.85 y 27.30% en la temporada seca (Figura S40). La
mayor parte del P-NaOH total fue organico 90.1 y 90.2% en la temporada lluviosa 'y 86.6 y
87.0% en la temporada seca (Figura S42).
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P mineral (P-HCI)

La fraccion del P-HCI, cuando se analizan todos los suelos en conjunto, representd entre el
3.20'y 4.48% del P-total en el suelo en la temporada lluviosa y 2.56 y 3.60% en la temporada
seca (Figura S40).

La fraccion del P-HCI, en Cambisoles, represento entre el 3.20 y 4.48% del P-total en el suelo
en la temporada lluviosa y 2.56 y 3.60% en la temporada seca (Figura S40). Mientras que,
en Leptosoles, representd entre el 2.24 y 4.69% del P-total en el suelo en la temporada
lluviosay 2.01y 3.79% en la temporada seca (Figura S40).

P-ocluido (P-ocluido = P-total — [P-NaHCO3 total + P-NaOH total + P-HCI])

La fraccion del P-ocluido, cuando se analizan todos los suelos en conjunto, represento entre
32.60 y 52.03% del P-total en el suelo en la temporada lluviosa y 32.82 y 52.17% en la
temporada seca (Figura S40).

La fraccion de P-ocluido, en Cambisoles, presentd entre 32.60 y 52.03% del P-total en el
suelo en la temporada lluviosa y 32.82 y 52.17% en la temporada seca (Figura S40).

Esta fraccion de P-ocluido, en Leptosoles, present6 entre 35.11 y 66.15% del P-total en el
suelo en la temporada lluviosa 'y 31.11 y 62.53% en la temporada seca (Figura S40).

Correlaciones del P edafico con las propiedades del suelo y la vegetacién

P 14bil (P-NaHCOs3)

La concentracion del Pi-NaHCO3, cuando se analizan todos los suelos en conjunto, presentd
correlaciones positivas con el area basal de los arboles, el area basal de leguminosas y la
hojarasca (r = 0.309, r = 0.381, r = 0.365, respectivamente p < 0.05) durante la temporada
lluviosa (Figura S10). Las correlaciones positivas fueron mas fuertes en la temporada seca
(&rea basal de los arboles r = 0.407 y el area basal de leguminosas r = 0.427, p < 0.05).
Mientras que la relacion con la hojarasca no fue significativa (r = 0.039, p = 0.792) y se
observo una fuerte correlacion positiva con la concentracion de COS (r = 0.565, p < 0.05)
(Figura S11)

En cambio, el Pi-NaHCO3 en Cambisoles, no presentd correlaciones significativas durante
la temporada lluviosa (Figura S12). Mientras que las correlaciones fueron positivas con el
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area basal de arboles, el area basal de leguminosas y el COS (r = 0.355, r = 0.321, r = 0.611,
respectivamente, p < 0.05) durante la temporada seca (Figura S13).

La concentracion de Pi-NaHCO3z en Leptosoles, present6d correlaciones positivas (el area
basal de arboles r = 0.978, el area basal de leguminosas r = 0.881, y la produccion de
hojarasca r = 0.897, p < 0.05) y negativas (el crecimiento diamétrico r = -0.755, y el pH del
suelo r = -0.939, p < 0.05) durante la temporada lluviosa (Figura S14). Las correlaciones
positivas, también se observaron en el area basal total de arboles y el area basal de
leguminosas (r = 0.981 y r = 0.848, respectivamente) durante la temporada seca. Mientras
que la relacion con la hojarasca no fue significativa (r = 0.763, p = 0.078). En cambio, las
correlaciones negativas fueron mas fuertes en la temporada seca con el crecimiento
diamétrico y el pH del suelo (r = -0.819 y r = -0.983, respectivamente, p < 0.05) (Figura
S15).

La concentracion de Po-NaHCOs cuando se analizan todos los suelos en conjunto, presentd
correlaciones positivas (la hojarasca, r = 0.381, p < 0.05) y negativas (el pH del suelo, r = -
0.294, p < 0.05) durante la temporada lluviosa (Figura S10). Las correlaciones fueron
negativas con el area basal de los arboles, el area basal de leguminosas y el COS (r = -0.294,
r =-0.283y r =-0.318, respectivamente, p < 0.001) durante la temporada seca. Mientras que
la relacion con la hojarasca y el pH del suelo no fueron significativas (r = 0.056, r = -0.108,
respectivamente p > 0.05) (Figura S11).

En cambio, el Po-NaHCO3 en Cambisoles, no presento correlaciones significativas durante
la temporada lluviosa (Figura S12). Mientras que solo present una correlacion negativa con
el COS (r = -0.337, p < 0.05) durante la temporada seca (Figura S13). Mientras que, en
Leptosoles, presento correlaciones positivas (con el area basal de los arboles, r = 0.937; el
area basal de leguminosas, r = 0.967; y la hojarasca, r = 0.886; p < 0.05) y una negativa (el
pH del suelo, r = -0.900; p < 0.05) durante la temporada lluviosa (Figura S14). Las
correlaciones en Leptosoles fueron negativas en la temporada seca con el area basal de los
arboles, el area basal de leguminosas y la hojarasca (r = -0.939, r = -0.828, r = -0.850,
respectivamente, p < 0.05); y positiva con el pH del suelo (r = 0.974, p < 0.05). Ademas, se
observé una fuerte correlacion positiva con el crecimiento diamétrico (r = 0.974, p < 0.05)
(Figura S15)

P moderadamente labil (P-NaOH)

La concentracion de Pi-NaOH, cuando se analizan todos los suelos en conjunto no presentd
correlaciones positivas en las temporadas lluviosa y la seca (Figura S16 y S17). Este patron,
también se presentd en Cambisoles, tanto en la temporada lluviosa como seca (Figura S18 y
S19). En cambio, la concentracion de Pi-NaOH en Leptosoles, presentd correlaciones
positivas con el &rea basal de los arboles, el area basal de leguminosas y la hojarasca (r =
0.816; r = 0.781; y r = 0.898; respectivamente, p < 0.05) durante la temporada lluviosa
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(Figura S20). Mientras que la relacion con el area basal de los arboles, el area basal de
leguminosas y la hojarasca no fueron significativas (r = 0.732; r = 0.586; y r = 0.374;
respectivamente, p > 0.05) durante la temporada seca (Figura S21).

La concentracién de Po-NaOH, cuando se analizan todos los suelos en conjunto presento6
correlaciones positivas (con el area basal de los arboles, r = 0.276; el &rea basal de
leguminosas, r = 0.318; y la hojarasca, r = 0.386; p < 0.05) y una negativa (el pH del suelo,
r =-0.287, p < 0.05) durante la temporada lluviosa (Figura S16). Las correlaciones positivas
fueron mas fuertes en la estacion de secas (area basal de los arboles, r = 0.365; el area basal
de leguminosas, r = 0.395; p < 0.05). Mientras que la relacion con la hojarasca y el pH del
suelo no fueron significativas (r =0.192 y r = -0.019, respectivamente, p > 0.05); se observo
una fuerte correlacion positivas con la concentracién de COS (r = 0.556, p < 0.05) (Figura
S17).

La concentracion de Po-NaOH, en Cambisoles, presentd solo una correlacion negativa con
el pH del suelo (r = -0.293, p < 0.05) (Figura S18). En cambio, la relacion con el pH del
suelo no fue significativa (r = -0.012, p > 0.05) durante la temporada seca. Mientras que se
observo una correlacion positiva con el rea basal de los arboles, el &rea basal de leguminosas
y la concentracion de COS (r = 0.345; r = 0.355; y r = 0.556; respectivamente, p < 0.05)
durante la temporada seca (Figura S19).

La concentracion de Po-NaOH, en Leptosoles, present6 correlaciones positivas con el area
basal de los arboles, el area basal de leguminosas y la hojarasca (r = 0.814; r =0.779;y r =
0.899; respectivamente, p < 0.05) durante la temporada lluviosa (Figura S20). En cambio, la
relacién con el area basal de los arboles, el area basal de leguminosas y la hojarasca, no
fueron significativas (r = 0.736; r = 0.606; y r = 0.422; respectivamente, p > 0.05) durante
la temporada seca (Figura S21).

P mineral

La concentracion de P-HCI, cuando se analizan todos los suelos en conjunto, presentd
correlaciones positivas (con el area basal de leguminosas, r = 0.280; y la hojarasca, r = 0.374;
p <0.05) y una negativa (el pH del suelo, r = -0.270; p < 0.05) durante la temporada lluviosa
(Figura S22). Las correlaciones positivas fueron mayores con el area basal de leguminosas
(r = 0.404, p < 0.05) durante la estacion seca. Mientras que la relacién con la hojarasca y el
pH del suelo no fueron significativas (r = 0.177; y -0.055; respectivamente, p > 0.05), se
observo una fuerte correlacion positiva con el area basal de los arboles, y COS (r = 0.365; y
r = 0.650; respectivamente, p < 0.05) (Figura S23).

La concentracion de P-HCI en Cambisoles, no presento correlaciones significativas durante
la temporada lluviosa (Figura S24). Mientras que presento correlaciones positivas con el area
basal de los arboles, el area basal de leguminosas y la concentracion de COS (r = 0.346; r =
0.368; y 0.669; respectivamente, p < 0.05) durante la temporada seca (Figura S25).
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En Leptosoles, presento correlaciones positivas con el area basal de los arboles, el area basal
de leguminosas y la hojarasca (r = 0.823; r = 0.783; y r = 0.909; respectivamente, p < 0.05)
durante la temporada lluviosa (Figura S26). Mientras que no se observaron correlaciones
significativas durante la temporada seca (Figura S27).

P-ocluido (P-ocluido = P-total — [P-NaHCOs total + P-NaOH total + P-HCI])

La concentracion de P-ocluido, cuando se analizan todos los suelos en conjunto, presentd una
correlacion positiva con la concentracién de COS (r = 0.270, p < 0.05) durante la temporada
lluviosa (Figura S28). Mientras que no se observd correlaciones significativas durante la
temporada seca (Figura S29).

El P-ocluido en Cambisoles, no presentd correlaciones positivas durante la temporada
lluviosa (Figura S30). Este mismo patrén se observé durante la temporada seca (Figura S31).

En Leptosoles, presentd una correlacion positiva (con la concentracion de C organico del
suelo, r = 0.828, p < 0.05) y una negativa (con la hojarasca, r = -0.952, p < 0.05) durante la
temporada lluviosa (Figura S32). Mientras que la relacién con concentracion de COS no fue
significativa (r = -0.242, p = 0.645) se observo el mismo patron significativo con la hojarasca
(r =-0.935, p < 0.05) durante la temporada seca (Figura S33).

P-total

La concentracion de P-total, cuando se analizan todos los suelos en conjunto, presentd una
correlacion positiva con la concentracion de COS (r = 0.267, p < 0.05) durante la temporada
lluviosa (Figura S34). Mientras que no se observo una relacion significativa durante la
temporada seca (Figura S35).

La concentracién de P-total en Cambisoles, no presentd correlaciones positivas durante la
temporada lluviosa (Figura S36). De igual modo, no se observé ninguna correlacion
significativa durante la temporada seca (Figura S37). Este mismo patrén se presento en
Leptosoles tanto en la temporada lluviosa (Figura S38) como en la seca (Figura S39).
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Discusion

Heterogeneidad de los suelos de la region de estudio: suelos superficiales (Leptosoles o
Rendolls) y suelos poco desarrollados y mas profundos (Cambisoles o Ustepts)

El estado de Yucatan estd dominado principalmente por dos tipos de suelo (Estrada-Medina
et al., 2016). En general y en presente estudio se comprobo6 que los distintos tipos de suelo
ocupan posicidn especificas en el relieve (Bautista et al., 2011). En las colinas se presentan
los Leptosoles (Bautista & Palacio, 2011; WRB., 2015), mientras que, en las planicies una
distribucion de Cambisoles y luvisoles (Bautista et al., 2011; Estrada-Medina et al., 2016).
El origen de cada uno de estos suelos les confiere caracteristicas que los distinguen uno de
otro.

Los Leptosoles, son suelos poco profundos con un alto riesgo a la erosion (Estrada-Medina
et al., 2013; WRB., 2015). Estos suelos, se caracterizan retener una alta concentracion de
MOS, la cual, no solo le otorga un color negro (Bautista & Palacio, 2011; Estrada-Medina et
al., 2016; Krasilnikov et al., 2013), también propiedades como una mayor capacidad de
campo (Gaiser et al., 2000) y por tanto un alto potencial redox derivado de este alto contenido
de agua (Estrada-Medina et al., 2016; Gaiser et al., 2000). Los Leptosoles, principalmente
contienen metales de 6xidos amorfos y minerales secundarios estables; ademas de minerales
derivados de la erosion de la calcita y la dolomita como son: illitas, talco y clorita (2:1)
(Shang & Tiessen, 2003).

Los Cambisoles y luvisoles, son suelos mas profundos, pero con poco grado de desarrollo
(Bautista-Zufiga et al., 2003; Bautista & Palacio, 2011; Campo, 2016). El alto contenido de
minerales como geothita y hematita y la oxidacion de hierro le otorga un color rojizo
(Bautista-Zufiiga et al., 2003a, b; Bautista et al., 2011; Estrada-Medina et al., 2016; Martin-
Garcia et al., 1996). Estos suelos poseen un alto contenido de arcillas que les ayuda a retener
el agua por mas tiempo (Gaiser et al., 2000). La alta actividad catalitica de los 6xidos de Fe
y Al en estos suelos posiblemente promueva una descomposicion mas rapida de la MOS
(Bautista-Zufiiga et al., 2003a) por lo que posiblemente el P mineralizado sea retenido en
estos Oxidos, contribuyendo a que las concentraciones se mantengan estables (Agbenin &
Tiessen, 1994; Estrada-Medina et al., 2016; Hou et al., 2016; Martin-Garcia et al., 1996)

Las diferencias en las propiedades que presentan estos suelos crean una heterogeneidad
biogeoquimica a escala del paisaje que podria ayudar a comprender mejor los procesos
ecologicos como el comportamiento de las distintas fracciones del ciclo del P en el proceso
de sucesidn secundaria, pero también la dindmica de la regeneracion de la vegetacién luego
del abandono del uso del suelo para fines agricolas, asi como para la practica de la
restauracion ecoldgica de este ecosistema en la region.
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Efecto de la estacionalidad de las lluvias

Los resultados obtenidos confirman la acumulacién de Piy Po en el suelo esperada durante
la estacion seca. Este patron se presento en el andlisis de todos los suelos en conjunto entre
19.7 y 129.6% en el caso del Pi-NaHCOz y entre 12.4 y 17.5% en el caso del Pi-NaOH. La
acumulacion del Po-NaHCO:z fue entre 80.8 y 110% . En Cambisoles este patron fue entre
28.5y 129.6% para el Pi-NaHCOz y entre 12.6 y 17.4% para el Pi-NaOH. En Leptosoles el
Pi-NaOH solo presentd6 cambios estacionales entre 10.8 y 16.4%. Estos cambios
posiblemente fueron resultado de la reducida demanda de P por parte de la vegetacion y la
ausencia de lixiviacion (Campo et al., 1998). Esta acumulacion del Pi-NaHCOs y del Pi-
NaOH son consistentes con los fuertes patrones estacionales en la concentracién de nutrientes
que caracterizan a otros BTS (Campo et al., 1998; Chapin et al., 2011; Roy & Singh, 1995;
Valdespino et al., 2009). Campo & Merino (2016, 2019) sugieren que el aumento de Piy Po
durante la temporada seca es favorecido por un aumento de la inmovilizacion del nutriente
por parte de la biomasa microbiana del suelo y representa una fuente importante para el
crecimiento de la vegetacion al inicio de la temporada lluviosa (Campo et al., 1998; Singh et
al., 1989; Solis & Campo, 2004). También, el aumento en la concentracion del Po-NaHCO3
podria reflejar la baja o nula tasa de descomposicion de la materia orgénica en el suelo
durante la temporada seca (Geng et al., 2022).

El incrementd observado durante la temporada lluviosa del Po-NaOH cuando se analizaron
todos los suelos en conjunto (entre 18.3 y 22.3%) en Cambisoles (entre 22.3 y 18.3%) y en
Leptosoles (entre 19.3 y 22.5%); posiblemente se deba a la rapida inmovilizacion microbiana
cuando ésta es mas activa (Filippelli, 2008; Yang & Post, 2011). Campo & Merino (2019)
encontraron que compuestos de P monoester como el B-glicerofosfato y el acido fosfatidico
disminuyo a medida que aumentaba la sequia. Ellos sugieren que el incremento de estos
compuestos refleja un incremento en la biomasa microbiana activa (Muttray & Mohn, 1999;
Rousk & Badth, 2011) en el extremo mas hiimedo del gradiente de precipitacion en Yucatan
(Campo & Merino, 2016, 2019). ElI motivo de que no se presente un aumento en el Po-
NaHCOs3 podria deberse a la alta mineralizacion y absorcion del nutriente por parte de los
microorganismos y la vegetacion, respectivamente, en el corto tiempo durante la estacion de
crecimiento (Campo et al., 1998; Cross & Schlesinger, 1995; Olander & Vitousek, 2004). El
Pi'y Po-NaHCOz3 y el Pi-NaOH posiblemente satisfacen los requerimientos de P en el corto
plazo, evitando asi, la mineralizacion del Po més recalcitrante (fosfatos de inositol; Huang et
al., 2017; Turner et al., 2002).

El P-HCl y el P-ocluido cuando se analizaron todos los suelos en conjunto y en Cambisoles
no mostraron cambios en sus concentraciones entre las temporada lluviosa y seca. Este efecto
es debido a que ambas fracciones tienen una disponibilidad nula o baja para los
microorganismos y las plantas a corto plazo (Condron & Newman, 2011; Cross &
Schlesinger, 1995; De Schrijver et al., 2012; Hou et al., 2016; Johnson et al., 2003;
Niederberger et al., 2019; Velasquez et al., 2016). EI P-HCI forma un conjunto de P mineral
primario que estd unido al calcio y que solo se puede utilizar una vez liberado por la
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intemperizacion (Cross & Schlesinger, 1995; Hou et al., 2016). Mientras que, la baja
disponibilidad del P-ocluido se debe a su baja solubilidad (Condron & Newman, 2011;
Velasquez et al., 2016) siendo solo accesible mediante el establecimiento de una asociacién
simbidtica con ciertos hongos micorricicos que mediante la secrecion de &cidos organicos y
enzimas fosfatasa logren aumentar su solubilidad (Crews et al., 1995; Tiessen & Moir, 2007,
Yang & Post, 2011). Estas fracciones, se renuevan lentamente en los suelos (Cross &
Schlesinger, 1995; Richter et al., 2006) por lo que sus funciones en el control de la
disponibilidad del P en el suelo deben considerarse en el largo plazo (Hou et al., 2016; Richter
etal., 2006; Wang et al., 2007). Sin embargo, el aumento del P-ocluido (entre 11.4 y 25.9%)
durante la temporada seca en Leptosoles, posiblemente se deba a sus caracteristicas
edafologicas.

El P-total en todos los analisis de acuerdo con el suelo, mantuvo el mismo patron de
estacionalidad que el P-NaHCO3 y P-NaOH. Esto es debido a la distribucion de P-NaHCOs
y P-NaOH dentro del P-total cuando se analizan todos los suelos en conjunto (entre 17.2 y
36.9%; y entre 19.0 y 38.7%, respectivamente), en Cambisoles (entre 17.2 y 36.9%); y entre
19.0 y 38.7%, respectivamente) y en Leptosoles (entre 12.1 y 37.8%; y entre 14.8 y 40.6%,
respectivamente; Figura S40).

4.3 Efectos de la sucesion

Los efectos de la sucesion secundaria fueron menores, generalmente nulos (i.e., no
significativos), en el P edafico. No se observaron cambios en las fracciones méas dinamicas
del P en el suelo con el tiempo de sucesion (i.e., en las concentraciones del Pi y Po-NaHCO3
y Piy Po-NaOH) a escala del paisaje (en los suelos en conjunto) y en Cambisoles; incluso si
se comparan con aquellas presentadas en suelos de los bosques maduros (i.e., con mas de 70
afios). Esta ausencia de cambios en las fracciones mas reciclables de P en el suelo podria
reflejar ausencia de pérdidas del nutriente durante el cambio de uso del suelo favorecida por
las bajas pendientes en el paisaje, la rapida recuperacion (en menos de tres afios) del P en
estos stocks a partir del movimiento de sus capitales en las partes mas profundas del suelo
(Powers & Marin-Spiotta, 2017; Vitousek & Reiners, 1975), o la existencia de un equilibrio
de su ciclo biogeoguimico en el suelo a pesar de los cambios en la abundancia de MOS
durante la sucesion, o una combinacion entre estos factores. La estabilidad del tamafio de los
almacenes del P al inicio de la sucesion podria reflejar las practicas de uso previo del suelo
(i.e, uso de insumos organicos y/o inorganicos ricos en P, agricultura de conservacion;
Powers & Marin-Spiotta, 2017) y la abundancia de arcillas de carga variable como la
caolinita con gran afinidad por aniones como los fosfatos (van der Sande et al., 2017, 2023),
la cual ha sido reportada para los suelos dominantes en la regién (Cambisoles) por parte de
Bautista et al. (2011). También, los procesos pedogenéticos que sufren estos suelos ha
favorecido la presencia de Oxidos de Fe y Al en la region (geothita y hematita; Bautista-
Zufiga et al., 2003; Cabadas et al., 2010) y minerales que contribuyen a la retencion del Pi-
NaOH (Agbenin & Tiessen, 1994; Bautista-Zufiiga et al., 2003; Estrada-Medina et al., 2016;
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Hou et al., 2016; Martin-Garcia et al., 1996). La rapida recuperacion de la vegetacion, la cual
podria sostener un suministro P asociado a la hojarasca y las raices finas podria resurtir los
almacenes de P-NaHCO3 y P-NaOH en el suelo (Campo et al., 1998; Campo et al., 2001,
Gonzalez & Zak, 1994; Smeck, 1985; Valdespino et al., 2009; van der Sande et al., 2023;
Yang & Post, 2011; Zhang et al., 2021), aspecto que sugiere la correlacion entre estas
fracciones con la hojarasca y el COS (Figuras S10-13 y S16-S19). La estabilidad temporal
observada en los almacenes de Po en estas fracciones es favorecida por la baja movilidad del
nutriente en el suelo (Campo et al., 1998; Solis & Campo, 2004; Valdespino et al., 2009), y
el alto contenido de MOS. Si bien es dificil determinar si los patrones de falta de variabilidad
en estas fracciones de P durante la sucesion reflejan el manejo previo de la tierra, lo relevante
es que las propiedades fisicas y quimicas del suelo y los procesos bilégicos han demostrado
ser los principales reguladores del ciclo biogeoquimico del P en el suelo y su distribucién
entre fracciones (Cross & Schlesinger, 1995; O’Halloran et al., 1987).

En contraste con lo observado en los suelos mas desarrollados (i.e., Cambisoles), en los
suelos ricos en MOS (i.e., Leptosoles), las concentraciones de Pi y Po-NaHCO3; aumentaron
con el tiempo de sucesidn, reflejando la acumulacion de la MOS (Figura S14 y S15). Por otra
parte, si bien la concentracion de P en la fraccion NaOH vario durante la sucesion secundaria,
no presentd un patron consistente con el tiempo de recuperacion del bosque, reflejando
cambios en la biomasa total del bosque y en la biomasa de leguminosas (Figura S20).
También, otros factores no evaluados en este estudio podrian influenciar en los cambios
sucesionales observados en esta fraccion de P en el suelo, p.e., cambios en la composicion
de especies en el bosque, lo cual se asocia con cambios en la demanda, asignacion y eficiencia
del uso del nutriente (Bretherick et al., 2024; Marschner, 2012).

Tomados en conjunto, los patrones observados en Cambisoles y en Leptosoles, evidencian
profundas diferencias en los ciclos biogeoquimicos del P en el suelo durante la sucesion
secundaria entre los suelos, como consecuencia de las diferencias en el desarrollo
pedogenético entre ambos.

Distribucion del P del suelo en los almacenes analizados

La constancia de la similitud a lo largo de la sucesion entre las proporciones de las fracciones
mas labiles (i.e. P-NaHCOs y P-NaOH) y las maés recalcitrantes (i.e. P-HCI y P-ocluido,
respectivamente) posiblemente es debido a las caracteristicas del paisaje y del suelo
discutidas anteriormente en el apartado 4.3. Mientras que, la ligera disminucion del P-NaOH
en el segundo tiempo de regeneracion en Leptosoles podria deberse al incremento de la
biomasa de las plantas (Cuadro 3) (Zhu et al., 2021) las cuales, al requerir un mayor
suministro de P, la disminucién de la reserva de la fraccién labil se amortigua a través de la
almacén de P-NaOH (Augusto et al., 2017; De Schrijver et al., 2012; He et al., 2023). El
posterior aumento es posible que suceda a través de la posterior acumulacion y
descomposicion de la hojarasca, la cual libera parte del P absorbido por las plantas
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proveniente de las fracciones o capas mas profundas del suelo (Chen et al., 2020; De
Schrijver et al., 2012; Frizano et al., 2002; Maranguit et al., 2017; van der Sande et al., 2022;
Zhang et al., 2019).

La alta proporcion de las fracciones orgénicas en los almacenes mas labiles del P (i.e.,
NaHCO3 y NaOH) posiblemente es debido al cambio de estrategia de adquisicion de P las
plantas (Zhu et al., 2021). En ecosistemas con suelos jovenes, las plantas adquieren el P a
través de la intemperizacion de minerales primarios (hidroxi-apatita) (Cross & Schlesinger,
1995). Mientras que, en un ecosistema de intemperizacion moderada del suelo en donde la
mayoria del P se encuentra en compuestos organicos (entre el 20 y 80% del P-total) (Figuras
S41 y S42) (Agbenin & Tiessen, 1994) o adsorbido e incluso ocluido en minerales
secundarios (Figura S40) (Cross & Schlesinger, 1995) la estrategia de adquisicion del
nutriente es su reciclaje (Bol et al., 2016; Zhu et al., 2021) a través de la caida y
descomposicion de la hojarasca (van der Sande et al., 2023) y la mineralizacion del Po por
parte de los microorganismos del suelo (He et al., 2023; Marklein & Houlton, 2012). La
inmovilizacion microbiana, por otra parte, puede ser un reservorio bioldgico importante de P
en los suelos (entre el 20 y el 50% del Po) (Agbenin & Tiessen, 1994; Srivastava & Singh,
1988; Walbridge, 1991) atenuando su absorcién u oclusién en minerales secundarios o su
pérdida fuera del sistema (Yang & Post, 2011).

Tomando en cuenta lo anterior, es posible afirmar que el Po es una fuente relevante de P
disponible dentro y, por tanto, es un ciclo donde los procesos bioldgicos son importantes
(Agbenin & Tiessen, 1994; Cross & Schlesinger, 1995; Lajtha & Schlesinger, 1988; Schimel
& Bennett, 2004; Vitousek, 1984; Walbridge, 1991; Wood et al., 1984).

Factores que explican la variabilidad en los almacenes de P: las propiedades del suelo y las
de la vegetacion

La relacion directa que se muestra entre las fracciones labiles y no l&biles del P (i.e., P labil,
moderadamente 1abil, mineral y ocluido; NaHCOs, NaOH, HCI y P-ocluido,
respectivamente) con el area basal total de la vegetacion y de las leguminosas podria indicar
que las dindmicas de la comunidad vegetal durante la sucesién forestal resultado en el
aumento de su densidad influye en su suministro a través del aumento en el aporte de biomasa
al suelo mediante la proliferacion de raices finas (Zhu et al., 2021) y la caida de hojarasca;
las cuales se acumulan en forma de MOS y son las principales fuentes de fertilidad y COS
(Figuras S10-S20) (Chimento & Amaducci, 2015; Gu et al., 2019; Yang et al., 2010). Este
sistema planta-suelo-microorganismos cambiante durante la sucesion también podria
movilizar P desde el suelo profundo (Bol et al., 2016) mediante interacciones con hongos
micorricicos (Frizano et al., 2002; Wu et al., 2019). Esto también explicaria que, durante la
temporada de senescencia de las hojas y la muerte de raices finas, el COS apoye el aumento
del stock de los distintos almacenes del P en el suelo (i.e. el P 1abil, moderadamente labil,
mineral y ocluido; NaHCO3, NaOH, HCI y P-ocluido, respectivamente) (Figuras S11, S13,
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S17y S19). De esta forma, la comunidad vegetal es un factor crucial para la composicion del
P en el suelo durante la sucesion secundaria (Zhu et al., 2021) mediante distintos
mecanismaos.

Conclusiones

e Consistentemente, las concentraciones de las fracciones mas dinamicas del P (i.e., P-
NaHCO3 y P-NaOH) fueron mayores en ambas estaciones en suelos orgéanicos y
menos desarrollados (i.e., Leptosoles). Mientras que, la fraccion més recalcitrante del
P (i.e.,, P-ocluido) y el P-total fueron mayores en suelos arcillosos y mas
desarrollados. Las diferencias entre los distintos tipos de suelo, su origen y sus
posiciones especificas en el relieve crean una heterogeneidad en los depdsitos del P
y en la recuperacion biogeoquimica durante la sucesion secundaria a escala del
paisaje.

e Las concentraciones mas dindmicas del P (i.e., P-NaHCOs y P-NaOH) fueron
mayores durante la temporada seca debido a la reducida demanda de P por parte de
la vegetacion, la ausencia de lixiviacion y la baja o nula tasa de descomposicion de la
MOS. Mientras que, la concentracion del Po-NaOH aument6 durante la temporada
lluviosa debido al incremento de la actividad en la biomasa microbiana del suelo.

e Las fracciones mas recalcitrantes (i.e., el P mineral y ocluido; P-HCI, y P-ocluido,
respectivamente) fueron insensibles a la estacionalidad de las lluvias debido a su baja
solubilidad, lenta renovacién y dificil acceso para las plantas y la biota del suelo.

e La concentracion del P-total mantuvo el mismo patrén de estacionalidad que las
fracciones mas dindmicas del P (i.e., P-NaHCO3z y P-NaOH) debido a su distribucion
dentro del P-total.

e Las fracciones mas dinamicas del P en el suelo (i.e., P-NaHCO3 y P-NaOH) no
cambiaron su concentracion con el tiempo de sucesion a escala del paisaje, ni en
Cambisoles. Esto posiblemente se debe a una combinacion de factores como las bajas
pendientes en el paisaje, las caracteristicas del suelo, las practicas de uso previo del
suelo y principalmente los procesos biolégicos que contribuyen a la regulacion del
ciclo biogeoquimico del P, su aumento y distribucion entre fracciones.

e En cambio, en los suelos ricos en MOS (i.e., Leptosoles), las concentraciones del P
labil (P-NaHCOs3) aumentaron con el tiempo de sucesion, reflejando la acumulacion
de la MOS que ocurre durante la regeneracion de la vegetacién; no asi, la fraccion
moderadamente labil (P-NaOH), que presentdé mayor estabilidad en el tiempo
analizado (aproximadamente 100 afios).
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MATERIAL SUPLEMENTARIO

Titulo: Dinamica del fosforo en el bosque tropical seco secundario de Yucatan, México.
Autor: José Shaddai Olvera Torres.
Contenido de la informacion de suplementaria de este trabajo:

Figura S1. Concentracion de fosforo inorganico labil (Pi-NaHCOs3) (promedio + error
estandar) en la temporada lluviosa y seca en el total de suelos (z = 12) (a), en Cambisoles (b)
y Leptosoles (¢), durante la regeneracion de bosques tropicales secos en Yucatan. Se indica
el efecto de la sucesion para cada temporada y el efecto de la estacionalidad.

Figura S2. Concentracion de fosforo orgénico labil (Po-NaHCOs3) (promedio + error
estandar) en la temporada lluviosa y seca en el total de suelos (z = 12) (a), en Cambisoles (b)
y Leptosoles (¢), durante la regeneracion de los bosques tropicales secos en Yucatan. Se
indica el efecto de la sucesion para cada temporada y el efecto de la estacionalidad.

Figura S3. Concentracion de fosforo total labil (P-NaHCOs3 total) (promedio + error
estandar) en la temporada lluviosa y seca en todos los suelos (n = 12) (a), en Cambisoles (b)
y Leptosoles (c), durante la regeneracion de los bosques tropicales secos en Yucatan. Se
indica el efecto de la sucesion para cada temporada y el efecto de la estacionalidad.

Figura S4. Concentracion de fosforo moderadamente 14bil inorganico (Pi-NaOH) (promedio
+ error estdndar) en la temporada lluviosa y seca en todos los suelos (n = 12) (a), en
Cambisoles (b) y Leptosoles (¢), durante la regeneracion de los boques tropicales secos en
Yucatan. Se indica el efecto de la sucesion para cada temporada y el efecto de la
estacionalidad.

Figura S5. Concentracion de fosforo moderadamente 1abil orgdnico (Po-NaOH) (promedio
+ error estdndar) en la temporada lluviosa y seca en todos los suelos (n = 12) (a), en
Cambisoles (b) y Leptosoles (c¢), durante la regeneracion de los bosques tropicales secos en
Yucatan. Se indica el efecto de la sucesion para cada temporada y el efecto de la
estacionalidad.

Figura S6. Concentracion de fosforo moderadamente 14bil total (P-NaOH total) (promedio
+ error estdndar) en la temporada lluviosa y seca en todos los suelos (n = 12) (a), en
Cambisoles (b) y Leptosoles (¢), durante la regeneracion de los bosques tropicales secos en
Yucatan. Se indica el efecto de la sucesion para cada temporada y el efecto de la
estacionalidad.

Figura S7. Concentracion de fosforo mineral (P-HCI) (promedio + error estandar) en la
temporada lluviosa y seca en todos los suelos (n = 12) (a), en Cambisoles (b) y Leptosoles
(c), durante la regeneracion de los bosques tropicales secos en Yucatan. Se indica el efecto
de la sucesion para cada temporada y efecto de la estacionalidad.
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Figura S8. Concentracion de fosforo ocluido (P-ocluido = P-total — (P-NaHCO3 total + P-
NaOH total + P-HCI) (promedio + error estdndar) en la temporada lluviosa y seca en todos
los suelos (7 = 12) (a), en Cambisoles (b) y Leptosoles (¢), durante la regeneracion de los
bosques tropicales secos en Yucatan. Se indica el efecto de la sucesion para cada temporada
y el efecto de la estacionalidad.

Figura S9. Concentracion de fosforo total (P-total) (promedio + error estdndar) en la
temporada lluviosa y seca en todos los suelos (n = 12) (a), en Cambisoles (b) y Leptosoles
(¢), durante la regeneracion de los bosques tropicales secos en Yucatan. Se indica el efecto
de la sucesion para cada temporada y el efecto de la estacionalidad.

Figura S10. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de
variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson de las fraccion de fosforo 1abil
(P-NaHCO:s3) inorganico (Pi), orgénico (Po) y total (P total) con el area basal de los arboles
(AB total [m?/ha]), el 4rea basal de leguminosas (AB leg [m?/ha]), el crecimiento diamétrico
(Diametro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, ano]), el pH del suelo y la
concentracion de carbono organico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada Iluviosa.

Figura S11. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de
variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson de las fraccion de fosforo 1abil
(P-NaHCO:3) inorganico (Pi), organico (Po) y total (P total) con el area basal de los arboles
(AB total [m?/ha]), el 4rea basal de leguminosas (AB leg [m?/ha]), el crecimiento diamétrico
(Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el pH del suelo y la
concentracion de carbono orgéanico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada seca.

Figura S12. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de
variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson en Cambisoles de las fracciones
de fosforo 1abil (P-NaHCO3) inorganico (P1), organico (Po) y total (P total) con el area basal
de los arboles (AB total [m?/ha]), el 4rea basal de leguminosas (AB leg [m?%/ha]), el
crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el pH
del suelo y la concentracion de carbono orgénico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la
temporada lluviosa.

Figura S13. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de
variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson en Cambisoles de las fracciones
de fosforo 1abil (P-NaHCO3) inorganico (P1), organico (Po) y total (P total) con el area basal
de los arboles (AB total [m?*/ha]), el 4rea basal de leguminosas (AB leg [m?/ha]), el
crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el pH
del suelo y la concentracion de carbono orgénico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la
temporada seca.

Figura S14. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de
variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson en Leptosoles de las fracciones
de fosforo 1abil (P-NaHCO3) inorgénico (Pi), organico (Po) y total (P total) con el area basal
de los arboles (AB total [m?/ha]), el 4rea basal de leguminosas (AB leg [m?/ha]), el
crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afo]), el pH
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del suelo y la concentracion de carbono orgéanico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la
temporada lluviosa.

Figura S15. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de
variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson en Leptosoles de las fracciones
de fosforo 1abil (P-NaHCO3) inorganico (Pi), organico (Po) y total (P total) con el area basal
de los arboles (AB total [m?/ha]), el area basal de leguminosas (AB leg [m?*ha]), el
crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el pH
del suelo y la concentracion de carbono orgénico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la
temporada seca.

Figura S16. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de
variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson de las fracciones de fosforo
moderadamente 1abil (P-NaOH) inorgénico (Pi), organico (Po) y total (P total) con el area
basal de los 4rboles (AB total [m*/ha]), el 4rea basal de leguminosas (AB leg [m?*/ha]), el
crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afo]), el pH
del suelo y la concentracion de carbono orgéanico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la
temporada lluviosa.

Figura S17. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de
variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson de las fracciones de fosforo
moderadamente 1abil (P-NaOH) inorgénico (Pi), organico (Po) y total (P total) con el area
basal de los 4rboles (AB total [m?/ha]), el 4rea basal de leguminosas (AB leg [m?/ha]), el
crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afo]), el pH
del suelo y la concentracion de carbono orgénico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la
temporada seca.

Figura S18. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de
variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson en Cambisoles de las fracciones
de fosforo moderadamente 1abil (P-NaOH) inorgéanico (P1), organico (Po) y total (P total) con
el drea basal de los arboles (AB total [m?/ha]), el area basal de leguminosas (AB leg [m?/ha]),
el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, aio]), el pH
del suelo y la concentracion de carbono orgénico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la
temporada lluviosa.

Figura S19. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de
variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson en Cambisoles de las fracciones
de fosforo moderadamente 1abil (P-NaOH) inorgéanico (P1), orgénico (Po) y total (P total) con
el drea basal de los arboles (AB total [m?/ha]), el area basal de leguminosas (AB leg [m?/ha]),
el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, aio)), el pH
del suelo y la concentracion de carbono orgéanico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la
temporada seca.

Figura S20. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de
variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson en Leptosoles de las fracciones
de fosforo moderadamente 1abil (P-NaOH) inorganico (Pi), organico (Po) y total (P total) con

65



el area basal de los arboles (AB total [m?/ha]), el 4rea basal de leguminosas (AB leg [m?/ha]),
el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el pH
del suelo y la concentracion de carbono orgénico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la
temporada lluviosa.

Figura S21. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de
variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson en Leptosoles de las fracciones
de fosforo moderadamente 1abil (P-NaOH) inorganico (Pi), organico (Po) y total (P total) con
el area basal de los arboles (AB total [m?/ha]), el 4rea basal de leguminosas (AB leg [m?/ha]),
el crecimiento diamétrico (Diametro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el pH
del suelo y la concentracion de carbono orgénico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la
temporada seca.

Figura S22. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de
variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson de la fraccion de fosforo mineral
(P-HC]I) con el 4rea basal de los arboles (AB total [m*/ha]), el 4rea basal de leguminosas (AB
leg [m?/ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha,
afo]), el pH del suelo y la concentracién de carbono orgénico en el suelo (C.O. [mg/g])
durante la temporada lluviosa.

Figura S23. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de
variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson de la fraccion de fosforo mineral
(P-HCI) con el 4rea basal de los arboles (AB total [m?/ha]), el area basal de leguminosas (AB
leg [m?/ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha,
afo]), el pH del suelo y la concentracién de carbono orgénico en el suelo (C.O. [mg/g])
durante la temporada seca.

Figura S24. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de
variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson en Cambisoles de la fraccion de
fosforo mineral (P-HCI) con el 4rea basal de los arboles (AB total [m*/ha]), el 4rea basal de
leguminosas (AB leg [m?*/ha]), el crecimiento diamétrico (Diametro [cm/afio]), la hojarasca
(Hojarasca [Mg/ha, aio]), el pH del suelo y la concentracion de carbono orgénico en el suelo
(C.O. [mg/g]) durante la temporada lluviosa.

Figura S25. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de
variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson en Cambisoles de la fraccion de
fosforo mineral (P-HCI) con el area basal de los arboles (AB total [m*/ha]), el 4rea basal de
leguminosas (AB leg [m?/ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca
(Hojarasca [Mg/ha, afo]), el pH del suelo y la concentracion de carbono organico en el suelo
(C.0O. [mg/g]) durante la temporada seca.

Figura S26. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de
variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson en Leptosoles de la fraccion de
fosforo mineral (P-HCI) con el area basal de los arboles (AB total [m*/ha]), el 4rea basal de
leguminosas (AB leg [m*ha)), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afi0]), la hojarasca
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(Hojarasca [Mg/ha, ano]), el pH del suelo y la concentracion de carbono organico en el suelo
(C.O. [mg/g]) durante la temporada lluviosa.

Figura S27. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de
variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson en Leptosoles de la fraccion de
fosforo mineral (P-HCI) con el area basal de los arboles (AB total [m*/ha]), el 4rea basal de
leguminosas (AB leg [m?/ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca
(Hojarasca [Mg/ha, ano]), el pH del suelo y la concentracion de carbono organico en el suelo
(C.0O. [mg/g]) durante la temporada seca.

Figura S28. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, hitogramas de
variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson de la fraccion de fosforo ocluido
(P-ocluido) con el area basal de los arboles (AB total [m?/ha]), el 4rea basal de leguminosas
(AB leg [m*/ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca
[Mg/ha, afio]), el pH del suelo y la concentracion de carbono orgénico en el suelo (C.O.
[mg/g]) durante la temporada lluviosa.

Figura S29. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de
variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson de la fraccion de fosforo ocluido
(P-ocluido) con el area basal de los 4drboles (AB total [m?/ha]), el 4rea basal de leguminosas
(AB leg [m%/ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca
[Mg/ha, afio]), el pH del suelo y la concentracion de carbono orgénico en el suelo (C.O.
[mg/g]) durante la temporada seca.

Figura S30. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de
variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson en Cambisoles de la fraccion de
fosforo ocluido (P-ocluido) con el area basal de los arboles (AB total [m?/ha]), el 4rea basal
de leguminosas (AB leg [m?/ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la
hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el pH del suelo y la concentracion de carbono orgénico
en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada lluviosa.

Figura S31. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de
variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson en Cambisoles de la fraccion de
fosforo ocluido (P-ocluido) con el 4rea basal de los arboles (AB total [m*/ha]), el 4rea basal
de leguminosas (AB leg [m%ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la
hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el pH del suelo y la concentracion de carbono orgénico
en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada seca.

Figura S32. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de
variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson en Leptosoles de la fraccion de
fosforo ocluido (P-ocluido) con el 4rea basal de los arboles (AB total [m?/ha]), el 4rea basal
de leguminosas (AB leg [m%*ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/aiio]), la
hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afo]), el pH del suelo y la concentracion de carbono organico
en el suelo (C.0O. [mg/g]) durante la temporada lluviosa.
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Figura S33. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de
variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson en Leptosoles de la fraccion de
fosforo ocluido (P-ocluido) con el 4rea basal de los arboles (AB total [m*/ha]), el 4rea basal
de leguminosas (AB leg [m%*ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la
hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afo]), el pH del suelo y la concentracion de carbono organico
en el suelo (C.0O. [mg/g]) durante la temporada seca.

Figura S34. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de
variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson de la fraccion de fosforo total (P-
total) con el area basal de los arboles (AB total [m?/ha]), el drea basal de leguminosas (AB
leg [m?/ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha,
ano]), el pH del suelo y la concentracion de carbono orgéanico en el suelo (C.O. [mg/g])
durante la temporada Iluviosa.

Figura S35. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de
variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson de la fraccion de fosforo total (P-
total) con el area basal de los arboles (AB total [m*/ha]), el 4rea basal de leguminosas (AB
leg [m?/ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha,
afo]), el pH del suelo y la concentracién de carbono orgénico en el suelo (C.O. [mg/g])
durante la temporada seca.

Figura S36. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de
variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson en Cambisoles de la fraccion de
fosforo total (P-total) con el area basal de los arboles (AB total [m*/ha]), el 4rea basal de
leguminosas (AB leg [m?/ha]), el crecimiento diamétrico (Diametro [cm/afio]), la hojarasca
(Hojarasca [Mg/ha, aio]), el pH del suelo y la concentracion de carbono orgénico en el suelo
(C.0O. [mg/g]) durante la temporada lluviosa.

Figura S37. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de
variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson en Cambisoles de la fraccion de
fosforo total (P-total) con el area basal de los arboles (AB total [m*/ha]), el area basal de
leguminosas (AB leg [m?/ha]), el crecimiento diamétrico (Diametro [cm/afio]), la hojarasca
(Hojarasca [Mg/ha, aio]), el pH del suelo y la concentracion de carbono orgénico en el suelo
(C.O. [mg/g]) durante la temporada seca.

Figura S38. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de
variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson en Leptosoles de la fraccion de
fosforo total (P-total) con el area basal de los arboles (AB total [m*/ha]), el 4rea basal de
leguminosas (AB leg [m?/ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca
(Hojarasca [Mg/ha, afo]), el pH del suelo y la concentracion de carbono organico en el suelo
(C.0O. [mg/g]) durante la temporada lluviosa.

Figura S39. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de
variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson en Leptosoles de la fraccion de
fosforo total (P-total) con el area basal de los arboles (AB total [m%/ha]), el area basal de
leguminosas (AB leg [m*ha)), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afi0]), la hojarasca
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(Hojarasca [Mg/ha, ano]), el pH del suelo y la concentracion de carbono organico en el suelo
(C.O. [mg/g]) durante la temporada seca.

Figura S40. Proporcion de las fracciones del fosforo labil (P-NaHCOs), moderadamente
labil (P-NaOH), mineral (P-HCI) y ocluido (P-ocluido = P-total — [P-NaHCO3 total + P-
NaOH total + P-HCI]) con respecto al P-total durante la temporada lluviosa y seca analizando
todos los suelos en conjunto (n = 12) (a), en Cambisoles (b) y Leptosoles (¢), durante la
regeneracion de los BTS en Yucatan.

Figura S41. Proporcion de las fracciones del fosforo 1abil (P-NaHCOs3) inorganico (Pi) y
organico (Po) con respecto al P 14bil total (P-NaHCOs total) durante la temporada lluviosa y
seca analizando todos los suelos en conjunto (n = 12) (a), en Cambisoles (b) y Leptosoles
(¢), durante la regeneracion de los BTS en Yucatan.

Figura S42. Proporcion de las fracciones del fosforo moderadamente labil (P-NaOH)
inorgénico (P1) y organico (Po) con respecto al P moderadamente 14bil total (P-NaOH total)
durante la temporada lluviosa y seca analizando todos los suelos en conjunto (n = 12) (a), en
Cambisoles (b) y Leptosoles (c), durante la regeneracion de los BTS en Yucatan.
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Figura S1. Concentracion de fosforo inorgéanico 1abil (Pi-NaHCOs3) (promedio + error estandar) en la temporada lluviosa y seca en el total de suelos
(n=12) (a), en Cambisoles (b) y Leptosoles (c), durante la regeneracion de bosques tropicales secos en Yucatan. Se indica el efecto de la sucesion

para cada temporada y el efecto de la estacionalidad.
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Figura S2. Concentracion de fosforo organico 1abil (Po-NaHCO3) (promedio =+ error estandar) en la temporada lluviosa y seca en el total de suelos
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para cada temporada y el efecto de la estacionalidad.
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= 12) (a), en Cambisoles (b) y Leptosoles (¢), durante la regeneracion de los bosques tropicales secos en Yucatan. Se indica el efecto de la sucesion
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Figura S10. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de variables continuas y coeficiente de correlacién de Pearson
de las fraccion de fosforo 1abil (P-NaHCO3) inorgéanico (Pi), organico (Po) y total (P total) con el 4rea basal de los arboles (AB total [m*/ha]), el area
basal de leguminosas (AB leg [m?/ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el pH del suelo y la

concentracion de carbono organico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada lluviosa.
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Figura S11. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de variables continuas y coeficiente de correlacién de Pearson
de las fraccion de fosforo 1abil (P-NaHCO3) inorgéanico (Pi), organico (Po) y total (P total) con el 4rea basal de los arboles (AB total [m*/ha]), el area
basal de leguminosas (AB leg [m?/ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el pH del suelo y la

concentracion de carbono organico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada seca.
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Figura S12. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson
en Cambisoles de las fracciones de fosforo 1abil (P-NaHCO3) inorganico (Pi), orgénico (Po) y total (P total) con el area basal de los arboles (AB total
[m?/ha]), el area basal de leguminosas (AB leg [m?/ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el
pH del suelo y la concentracion de carbono organico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada lluviosa.
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Figura S13. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson
en Cambisoles de las fracciones de fosforo 1abil (P-NaHCO3) inorganico (Pi), orgénico (Po) y total (P total) con el area basal de los arboles (AB total
[m?/ha]), el area basal de leguminosas (AB leg [m?/ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el
pH del suelo y la concentracion de carbono organico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada seca.
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Figura S14. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson
en Leptosoles de las fracciones de fosforo labil (P-NaHCOs3) inorganico (Pi), organico (Po) y total (P total) con el area basal de los arboles (AB total
[m?/ha]), el area basal de leguminosas (AB leg [m?/ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el
pH del suelo y la concentracion de carbono organico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada lluviosa.
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Figura S15. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson
en Leptosoles de las fracciones de fosforo labil (P-NaHCOs3) inorganico (Pi), organico (Po) y total (P total) con el area basal de los arboles (AB total
[m?/ha]), el area basal de leguminosas (AB leg [m?/ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el
pH del suelo y la concentracion de carbono organico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada seca.
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Figura S16. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson
de las fracciones de fésforo moderadamente labil (P-NaOH) inorganico (P1), organico (Po) y total (P total) con el area basal de los arboles (AB total
[m?/ha]), el area basal de leguminosas (AB leg [m?/ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el
pH del suelo y la concentracion de carbono organico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada lluviosa.
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Figura S17. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson
de las fracciones de fésforo moderadamente labil (P-NaOH) inorganico (P1), organico (Po) y total (P total) con el area basal de los arboles (AB total
[m?/ha]), el area basal de leguminosas (AB leg [m?/ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el
pH del suelo y la concentracion de carbono organico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada seca.
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Figura S18. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson
en Cambisoles de las fracciones de fésforo moderadamente labil (P-NaOH) inorganico (Pi), organico (Po) y total (P total) con el area basal de los
arboles (AB total [m*ha]), el area basal de leguminosas (AB leg [m?/ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca
[Mg/ha, afio]), el pH del suelo y la concentracion de carbono organico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada lluviosa.
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Figura S19. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson
en Cambisoles de las fracciones de fésforo moderadamente labil (P-NaOH) inorganico (Pi), organico (Po) y total (P total) con el area basal de los
arboles (AB total [m*ha]), el area basal de leguminosas (AB leg [m?/ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca
[Mg/ha, afio]), el pH del suelo y la concentracion de carbono organico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada seca.
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Figura S20. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson
en Leptosoles de las fracciones de fosforo moderadamente 1abil (P-NaOH) inorgéanico (Pi), organico (Po) y total (P total) con el area basal de los
arboles (AB total [m*ha]), el area basal de leguminosas (AB leg [m?/ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca
[Mg/ha, afio]), el pH del suelo y la concentracion de carbono organico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada lluviosa.
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Figura S21. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson
en Leptosoles de las fracciones de fosforo moderadamente 1abil (P-NaOH) inorgéanico (Pi), organico (Po) y total (P total) con el area basal de los
arboles (AB total [m*ha]), el area basal de leguminosas (AB leg [m?/ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca

[Mg/ha, afio]), el pH del suelo y la concentracion de carbono organico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada seca.
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Figura S22. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson
de la fraccion de fosforo mineral (P-HCI) con el 4rea basal de los arboles (AB total [m?/ha]), el area basal de leguminosas (AB leg [m?%/ha)), el
crecimiento diamétrico (Diametro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el pH del suelo y la concentracion de carbono organico en el
suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada lluviosa.
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Figura S23. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de variables continuas y coeficiente de correlacién de Pearson
de la fraccion de fosforo mineral (P-HCI) con el 4rea basal de los arboles (AB total [m?/ha]), el area basal de leguminosas (AB leg [m?%/ha)), el
crecimiento diamétrico (Diametro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el pH del suelo y la concentracion de carbono organico en el

suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada seca.
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Figura S24. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson
en Cambisoles de la fraccion de fosforo mineral (P-HCI) con el 4rea basal de los arboles (AB total [m*ha]), el 4rea basal de leguminosas (AB leg
[m?ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el pH del suelo y la concentracién de carbono
organico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada lluviosa.
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Figura S25. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson
en Cambisoles de la fraccion de fosforo mineral (P-HCI) con el 4rea basal de los arboles (AB total [m*ha]), el 4rea basal de leguminosas (AB leg
[m?ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el pH del suelo y la concentracién de carbono

organico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada seca.
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Figura S26. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson
en Leptosoles de la fraccion de fosforo mineral (P-HCI) con el 4rea basal de los arboles (AB total [m*/ha]), el area basal de leguminosas (AB leg
[m?ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el pH del suelo y la concentracién de carbono
organico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada lluviosa.
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Figura S27. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson
en Leptosoles de la fraccion de fosforo mineral (P-HCI) con el 4rea basal de los arboles (AB total [m*/ha]), el area basal de leguminosas (AB leg
[m?ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el pH del suelo y la concentracién de carbono
organico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada seca.
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Figura S28. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, hitogramas de variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson
de la fraccion de fosforo ocluido (P-ocluido) con el 4rea basal de los arboles (AB total [m?/ha]), el 4rea basal de leguminosas (AB leg [m?/ha]), el
crecimiento diamétrico (Diametro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el pH del suelo y la concentracion de carbono organico en el
suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada lluviosa.
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Figura S29. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson
de la fraccion de fosforo ocluido (P-ocluido) con el 4rea basal de los arboles (AB total [m?/ha]), el 4rea basal de leguminosas (AB leg [m?/ha]), el
crecimiento diamétrico (Diametro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el pH del suelo y la concentracion de carbono organico en el

suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada seca.
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Figura S30. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson
en Cambisoles de la fraccion de fosforo ocluido (P-ocluido) con el area basal de los arboles (AB total [m?/ha)), el area basal de leguminosas (AB leg
[m?ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el pH del suelo y la concentracién de carbono
organico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada lluviosa.
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Figura S31. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson
en Cambisoles de la fraccion de fosforo ocluido (P-ocluido) con el area basal de los arboles (AB total [m?/ha)), el area basal de leguminosas (AB leg
[m?ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el pH del suelo y la concentracién de carbono
organico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada seca.
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Figura S32. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson
en Leptosoles de la fraccion de fosforo ocluido (P-ocluido) con el drea basal de los arboles (AB total [m?/ha)), el 4rea basal de leguminosas (AB leg
[m?ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el pH del suelo y la concentracién de carbono
organico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada lluviosa.
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Figura S33. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson
en Leptosoles de la fraccion de fosforo ocluido (P-ocluido) con el drea basal de los arboles (AB total [m?/ha)), el 4rea basal de leguminosas (AB leg
[m?ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el pH del suelo y la concentracién de carbono
organico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada seca.
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Figura S34. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson
de la fraccion de fosforo total (P-total) con el 4rea basal de los arboles (AB total [m*/ha]), el 4rea basal de leguminosas (AB leg [m?/ha]), el crecimiento
diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el pH del suelo y la concentracion de carbono organico en el suelo (C.O.

[mg/g]) durante la temporada lluviosa.
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Figura S35. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson
de la fraccion de fosforo total (P-total) con el 4rea basal de los arboles (AB total [m*/ha]), el 4rea basal de leguminosas (AB leg [m?/ha]), el crecimiento
diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el pH del suelo y la concentracion de carbono organico en el suelo (C.O.
[mg/g]) durante la temporada seca.
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Figura S36. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson
en Cambisoles de la fraccion de fosforo total (P-total) con el area basal de los arboles (AB total [m?/ha)), el area basal de leguminosas (AB leg
[m?ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el pH del suelo y la concentracién de carbono
organico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada lluviosa.
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Figura S37. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson
en Cambisoles de la fraccion de fosforo total (P-total) con el area basal de los arboles (AB total [m?/ha)), el area basal de leguminosas (AB leg
[m?ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el pH del suelo y la concentracién de carbono
organico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada seca.
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Figura S38. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson
en Leptosoles de la fraccion de fosforo total (P-total) con el area basal de los arboles (AB total [m%/ha]), el 4rea basal de leguminosas (AB leg
[m?ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el pH del suelo y la concentracién de carbono

organico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada lluviosa.
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Figura S39. Matriz de dispersion de datos con linea de regresion ajustada, histogramas de variables continuas y coeficiente de correlacion de Pearson
en Leptosoles de la fraccion de fosforo total (P-total) con el area basal de los arboles (AB total [m%/ha]), el 4rea basal de leguminosas (AB leg
[m?ha]), el crecimiento diamétrico (Didmetro [cm/afio]), la hojarasca (Hojarasca [Mg/ha, afio]), el pH del suelo y la concentracién de carbono
organico en el suelo (C.O. [mg/g]) durante la temporada seca.
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Figura S40. Proporcion de las fracciones del fosforo 1abil (P-NaHCO3), moderadamente 1abil (P-NaOH), mineral (P-HCI) y ocluido (P-ocluido =
P-total — [P-NaHCOs total + P-NaOH total + P-HCI]) con respecto al P-total durante la temporada lluviosa y seca analizando todos los suelos en
conjunto (n = 12) (a), en Cambisoles (b) y Leptosoles (¢), durante la regeneracion de los BTS en Yucatan.
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Figura S41. Proporcion de las fracciones del fosforo 1abil (P-NaHCOs3) inorganico (Pi) y organico (Po) con respecto al P 1abil total (P-NaHCOj total)
durante la temporada lluviosa y seca analizando todos los suelos en conjunto (z = 12) (a), en Cambisoles (b) y Leptosoles (c¢), durante la regeneracion
de los BTS en Yucatan.
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Figura S42. Proporcion de las fracciones del fosforo moderadamente labil (P-NaOH) inorganico (Pi) y organico (Po) con respecto al P
moderadamente 14bil total (P-NaOH total) durante la temporada lluviosa y seca analizando todos los suelos en conjunto (n = 12) (a), en Cambisoles

(b) y Leptosoles (c), durante la regeneracion de los BTS en Yucatan.
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