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Resumen

La eficiencia en la reabsorcion (ER) de nutrientes de las especies vegetales, s un rasgo que
indica relaciones entre la disponibilidad de nutrientes y la nutricion de las plantas, aspectos
poco estudiados en los bosques tropicales secos (BTS) y que pueden responder a distintos
factores ambientales, como la precipitacion. El presente trabajo tuvo el objetivo de evaluar
la ER de nitrogeno (N) y de fdésforo (P), en dos especies dominantes en BTS de Yucatan;
Piscidia piscipula una especie Fabaceae y Gymnopodium floribundum una especie
Polygonaceae, ambas especies se encuentran presentes en dos BTS con una fuerte

diferencia en su cantidad de precipitacion media anual.

Para evaluar la ER se seleccionaron diez arboles maduros de cada especie en cada bosque,
se determind las concentraciones de N y de P en las hojas verdes, en las hojas senescentes,
en el piso forestal y en el suelo. Los resultados indicaron una mayor concentracion de N en
las hojas verdes de la especie Piscidia. La ER de N fue mayor en Gymnopodium (ER mayor
a 45 por ciento) y menor en Piscidia (ER cercana a 30 por ciento). La ER de P, en cambio,
fue superior al 50 por ciento para ambas especies, siendo mayor para Piscidia (cercana al
60 por ciento). En el piso forestal y en el suelo del sitio semiérido se encontré una
concentracion estadisticamente mayor de N total y de Nitrato, con respecto al sitio

subhimedo.

Se puede concluir que la ER de N fue mayor en Gymnopodium en comparacion con
Piscidia y el P fue el elemento de mayor limitacion para ambas especies y el de mayor
reabsorcién por parte de Piscidia. La precipitacion no influyd en la cantidades de
nutrientes foliares, ni en la eficiencia en la reabsorcion, sin embargo, es el factor que limita
la disponibilidad de nutrientes a nivel del piso forestal y del suelo en ambos sitios
sugiriendo que existe una relacion entre la ER proporcionada por la especie y por la

precipitacion, pero no es clara.



Abstract

The reabsorption efficiency (RE) of nutrients in the plant species, is a feature that indicates
relationships between nutrient availability and plant nutrition, aspects little studied in dry
tropical forests (DTF) and that can respond to different environmental factors such as
precipitation. The present work had the objective of evaluating the nitrogen (N) and
phosphorus (P) RE, in two dominant species in DTF of Yucatan; Piscidia piscipula a
Fabaceae’s species and Gymnopodium floribundum a Polygonaceae’s species, both species
are present in two DTFs with a strong difference in their amount of annual average
precipitation.Ten mature trees of each species and in each forest were selected to evaluate
RE. The concentrations of N and P were measured in green leaves, senescent leaves, forest
floor and soil.

The results indicated a higher concentration of N in the green leaves of the Piscidia species.
The RE of N was greater in Gymnopodium (RE greater than 45 percent) and lower in
Piscidia (RE close to 30 percent). The RE of P, on the other hand, was superior to 50
percent for both species, being higher for Piscidia (close to 60 percent). In the forest floor
and in the soil of the semi-arid site had a statistically significant concentration of N total

and of Nitrate, with respect to the sub-humid site was found it.

We can be concluded that the RE of N was higher in Gymnopodium compared to Piscidia
and the P was the element of greater limitation for both species and the one of greater
reabsorption on the part of Piscidia. The precipitation did not influence on the amount of
foliar nutrients, or in the efficiency in the resorption, however, it is the factor that limits the
availability of nutrients at the level of the forest floor and the soil in both sites suggesting
that there is a relationship between the ER provided by the species and by precipitation, but

it is not clear.
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Introduccion

Los bosques tropicales secos (BTS) sensu (Bullock 1995) o selva baja caducifolia (Miranda
y Hernandez 1963) son biomas que tienen alta presencia en el territorio nacional y amplia
distribucion global, ocupan cerca del 42% de los bosques tropicales del mundo (Murphy y
Lugo 1986), se encuentran en todos los continentes a excepcion de Europa y se ubican
principalmente en el continente americano en un ~66.7 %, desde México hasta Argentina
(Miles et al. 2006, Pennington 2009) (Figura 1). Su extension en México transcurre de la
costa del Pacifico, en el Golfo de México y a través de la peninsula de Yucatan (Figura 2)
(Miles 2006).

En estos bosques se pueden observar dos paisajes diferentes del mismo ecosistema; uno
verde y uno seco de acuerdo a la temporada, pues la principal caracteristica en estos
bosques es la estacionalidad en la precipitacion. Como lo definen Bullock et al. (1995); son
bosques de las regiones tropicales con una marcada estacionalidad en la distribucion de las
lluvias. La precipitacion media anual (PMA) abarca de los 250 a los 2000 mm afio™, y la
relacién entre el potencial de evapotranspiracion y la precipitacion suelen exceder la unidad
(Murphy y Lugo 1986). El periodo de sequia dura de 3 a 6 meses y en esos meses reciben
una precipitacion menor que 100 mm mensuales (Gentry 1995, Sanchez-Azofeifa 2005).

La cantidad de precipitacion influye sobre la dindmica, estructura y propiedades
funcionales de los BTS. Durante las lluvias se sincronizan procesos bioldgicos como la
fotosintesis, la productividad primaria neta (PPN), el crecimiento y la reproduccion de
plantas (Murphy y Lugo 1986). La marcada estacionalidad funciona como una fuerza
ecologica dominante que provoca la muerte de tejidos vegetales como raices, hojas y tallos

en la época de sequia (Martinez-Yrizar y Sarukhan 1990).

Ademas de estas particularidades en la precipitacion, los BTS presentan una extensa
variabilidad climatica. Se encuentran en un amplio rango altitudinal que va desde el nivel
del mar hasta los 1700 m (Murphy y Lugo 1986) y presentan variaciones en la temperatura
media anual (TMA) superiores a 17 °C (Gentry 1995).
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Figura 1. Distribucion global de los bosques tropicales secos en el mundo (a) (Miles et al.
2006) y en el continente americano (b) (Portillo-Quintero, Sanchez-Azofeifa 2010). Ambos
mapas fueron realizados con Moderate Resolution Imaging Spectroradiometer (MODIS) a

una resolucion de 500 m.
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Figura 2. Distribucion potencial (Rzedowski 1990) y estado de conservacion (Oropeza et

al. 1995) de los bosques tropicales secos en México. Tomado y modificado de Trejo y

Dirzo (2000).

Estas condiciones climaticas han propiciado que existan componentes arboreos de corta y
mediana altura (entre los 4 y los 15 m) (Pennington y Sarukhan 2005) y que coexistan
especies perennes y caducifolias con distinto tiempo de residencia foliar (Sanchez-Azofeifa
et al. 2005). Esto convierte a estos ecosistemas en biomas heterogéneos, con amplia

variabilidad en sus componentes biologicos.
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Las caracteristicas particulares de los BTS han propiciado que sean ecosistemas
ampliamente utilizados por poblaciones humanas, lo cual ha repercutido en cambios en su
distribucion y estructura original (Sanchez-Azofeifa et al. 2005). Sus rasgos edaficos y
climaticos los han convertido en biomas favorables para la agricultura y la ganaderia
(Gentry 1995). Han sido utilizados desde la antigiiedad por poblaciones mesoamericanas
(Murphy y Lugo 1986).

En Mexico los BTS han sido ampliamente utilizados y reducidos. En ellos ocurrié la
domesticacion de animales y plantas como el frijol y el maiz (Challenger 1998). Trabajos
como los de Becerra (2005) sugieren que su origen en México puede remontarse al
Mioceno (23 - 5 Ma) y probablemente tuvieron una extensién original cercana al 14 % del
territorio (Rzedowski 1990). Actualmente pueden presentar una superficie de entre ~7.7 y

~8.2 % en el territorio mexicano (Trejo 1998).

Los BTS son los de mayor extension en México (Calderon-Aguilera et al. 2012) y
representan el 38 % de todos los BTS de América (Portillo-Quintero y Sanchez Azofeifa
2010). Su distribucion potencial es del 11.26 % de la superficie mexicana (7.93 millones de
ha en condicion primaria y 14.19 millones de ha en condicion secundaria) (Challenger y
Sober6n 2008). Este alto grado de sucesion secundaria responde al elevado porcentaje de
modificacion causado por el manejo al que han estado expuestos. Asi, segun datos de
Portillo-Quintero y Sanchez-Azofeifa (2010) cerca del ~70 % de los bosques presentan
modificaciones, pueden hallarseles en diferentes niveles de destruccion o transformados
hacia otros tipos de vegetacion, como pastizales, matorrales, tierras de cultivo o de uso
ganadero (Murphy y Lugo 1986). Estos terrenos, después de ser usados son abandonados,
generando que gran parte de ellos se encuentren en alguna etapa de sucesidn bioldgica
(Miles et al. 2006).

La disminucion en superficie de los BTS ha puesto en peligro su conservacion. A nivel
mundial, el bosque tropical seco es considerado uno de los ecosistemas con mayor amenaza
(Janzen 1988) y que conserva uno de los menores porcentajes de su area original, aunado a

altos niveles de deterioro en México (Murphy y Lugo 1986, Janzen 1988, Miles et al.
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2006), y a un bajo nivel de proteccion que ni siquiera alcanza el 0.5 % (Miles et al. 2006,
Tobon et al. 2017). Por ello que puede considerarse como uno de los ecosistemas mas
amenazados en el pais (Pennington et al. 2009). El deterioro intenso que sufren los BTS
precisa avanzar y profundizar en el desarrollo de proyectos que generen el conocimiento

que se requiere para su manejo y conservacion.

A pesar del gran deterioro de los BTS en México, ellos juegan un papel bioldgico
importante y representan un ecosistema de alto valor biologico. Existe en ellos un pico de
diversidad floristica de 1072 especies distribuidas en 355 géneros y 83 familias, este
namero de especies solamente es superado por BTS de Brasil, no obstante, México solo
cuenta con un tercio del nimero de estudios que se han realizado en este pais. Ademas, el
grado de endemismo es el mas alto registrado para el continente (~73 %) (Banda et al.
2016).

Los bosques tropicales juegan un papel importante en los ciclos biogeoquimicos, clima del
planeta y como parte importante en el control del cambio climatico global. Cerca del 70 %
del nitrogeno (N) terrestre que se obtiene por fijacion biolégica ocurre en bosques
tropicales (Townsend et al. 2011), lo que repercute en que ~50 % de las emisiones de 6xido
nitroso (N0, gas de efecto invernadero con alto poder de calentamiento global) del mundo
sean producidas en ellos (Lewis et al. 2004), ademéas de existir altos niveles de

almacenamiento e intercambio atmosférico de CO, (Clark 2007).

Los bosques tropicales secos en la peninsula de Yucatan

La peninsula de Yucatan se encuentra dominada por BTS. Los asentamientos mayas
influyeron en el desarrollo de estos bosques a través de los asentamientos humanos y
cultivos que mantuvieron sobre ellos (Morley y Brainerd 1983). Una de las principales
actividades que realizaron fue el cultivo del henequén (sisal, Agave fourcroydes Lem.)
(Gomez-Pompa 1987) y para ello utilizaron la practica conocida como “roza, tumba y
quema”; que consiste en realizar fuegos controlados para eliminar hojarasca y material

vegetal acumulado durante la época de sequia (Miller y Kauffman 1998).
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En la actualidad los fuegos controlados son practicas que se siguen utilizando. Se considera
que la peninsula de Yucatan es el sitio con mayor nimero de incendios de origen forestal en
Ameérica Latina (Yokelson et al. 2009); a pesar de solo ocupar el 7 % del territorio
nacional, se tienen registros del 30 % de los incendios forestales del pais por practicas
agricolas (Yokelson et al. 2009). Los fuegos terminan con el material vegetal acumulado,
pues durante la combustion se volatiliza cerca del 80 % del N y en ocasiones regresan al
ecosistema en forma de deposicion en formas oxidadas o reducidas (Crutzen y Andreae
1990), sugiriendo que para la peninsula existe una deposicién anual de 8 kg N ha™
(Dentener et al. 2006).

En la peninsula existe una marcada estacionalidad climéatica, que a escala regional
transcurre de norte a sur, existe un gradiente de precipitacién que se incrementa de 600 mm
afio™! en el norte a méas de 1000 mm afio” en el sur (Garcia 1988). Estas variaciones han
provocado transformaciones sobre el tipo de suelo y vegetacion, la vegetacion se
transforma de selva baja espinosa en las zonas de menor precipitacion a selva mediana

subcaducifolia en las zonas de mayor (Miranda-Hernandez 1963).

Los BTS de la peninsula de Yucatan se encuentran comunidades vegetales dominadas por
Gymnopodium floribundum Rolfe, Piscidia piscipula (L.) Sargent, Lysiloma latisiliquum
(L.) Benth, Bursera simaruba (L.) Sargent (Roa-Fuentes et al. 2013). A menudo las
comunidades vegetales se encuentran asentadas en areas pobres en nutrientes, con amplias
formaciones rocosas y afloramientos calcareos (Ceccén et al. 2006). Dentro de la

comunidad vegetal, la familia Fabaceae es la mejor representada (Ceccén et al. 2002).

Ademas de las diferencias en la vegetacion entre selva baja espinosa y selva baja
caducifolia, el tipo de suelo también se ha visto afectado con el régimen de lluvia. Hacia las
zonas de menor precipitacion puede observarse una predominancia de litosoles negros de
poca profundidad ~ 20 cm y ricos en materia organica, y hacia el sur, los suelos son
rendzinas de mayor profundidad y de coloracion rojiza (White y Hood 2004). Los suelos
negros y rojos predominan de acuerdo a su ubicacion, pero se les pueden encontrar a través

de todo el gradiente de precipitacion (Shang y Tiessen 2003). El contraste existente en la
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vegetacion y en su composicion floristica, ha llevado a sugerir que la precipitacion es el
componente principal que determina la disponibilidad de nutrientes en la region (Roa-
Fuentes et al. 2012).

Efectos de las lluvias en los ciclos del nitrégeno y del fésforo en bosques

tropicales secos

La temporada de sequia desencadena eventos que marcan la transformacion de los BTS. El
estrés hidrico es uno de los principales factores que ocasiona el inicio de los eventos
fenoldgicos: floracién, fructificacion, senescencia, entre otros (Vitousek et al. 2010). Esto
ha causado que exista una pérdida general de las hojas en al menos el 50 % de los arboles
en BTS (Sanchez-Azofeifa et al. 2005). EI proceso de senescencia suele ocurrir al
comienzo de la temporada de secas, sin embargo, puede retrasarse tres 0 cuatro meses
dependiendo de las condiciones ambientales como la humedad del suelo y la pendiente del
terreno (Martinez-Yrizar y Sarukhan 1990). Pero que repercute tarde o temprano en un

cambio de la imagen del bosque.

La senescencia de hojas vinculada a la estacionalidad de la lluvia es uno de los rasgos
caracteristicos de los BTS. El fendmeno de senescencia tiene un papel importante para el
funcionamiento y reciclaje de nutrientes para los BTS (Berg y McClaugherty 2008, Yuan y
Chen 2009). Junto con este proceso existe un estrés a causa de la disminucion de agua
disponible para las plantas, y que ademas repercute en una baja en la disponibilidad de
macronutrientes como N y P; elementos limitantes de la productividad primaria neta
(Campo et al. 2003, Vitousek 2010). Por ello la temporada de sequia influye en mas de un

rasgo ecosistémico y produce una etapa de restriccion en los ciclos de nutrientes.

Los cambios derivados de la ausencia de agua ademas de repercutir en transformaciones
visuales del paisaje (bosque de apariencia seca), también influyen en el flujo de nutrientes.
Los macronutrientes N y P que son esenciales para la productividad primaria neta de todos
los ecosistemas (Vitousek y Howarth 1991, Killingbeck 1996), se encuentran en formas

poco disponibles en los BTS durante la ausencia de lluvias, con ello ademas se genera una
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acumulacién en el suelo de materia organica y de N y P (Davidson et al. 1993, Campo et al.
1998, Montano 2007). La sequia es un periodo critico en el almacenamiento y ciclaje de
nutrientes, que en ocasiones, son liberados en forma de gases o que sufren una rapida
mineralizacion durante los pulsos de agua que pueden existir durante las primeras lluvias
(Austin et al. 2004, Singh y Kashyap 2006).

Estudios sobre fertilizacion sugieren que los BTS presentan una mayor limitacion de P
(Campo y Vazquez-Yanes 2003), pero que en suelos de Yucatdn puede existir una
limitacion compartida entre el N y el P (Bejarano et al. 2014). Por otro lado, la
disponibilidad de nutrientes puede de obedecer a la humedad del suelo y determinar si los
nutrientes son utilizados y mineralizados por los microorganismos o si estos sufren una
inmovilizacion (Austin et al. 2004). Al igual que el estado hidrico del suelo, la calidad de la
materia organica del suelo, es decir, la relacion entre el C y el N, asi como la concentracion
de lignina que existe en ella, son factores que también regulan la cantidad y velocidad de la

mineralizacion e inmovilizacion de N (Lajtha y Schlesinger 1986).
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Antecedentes

Efecto de las especies fabaceas en los suelos

Las especies vegetales arboreas pueden afectar el suelo en un radio de 10 m o mas (Riha
1986). Los mecanismos para lograrlo son mdltiples, como el intemperismo quimico del
material parental, la entrada y salida de nutrientes del suelo a través de la generacion de
material vegetal y posterior caida, la filtracion de agua hacia el subsuelo y su liberacion
hacia la atmdsfera, la intercepcion de contaminantes atmosféricos y la fijacion de

dinitrogeno (Ny) por asociacién simbidtica, entre otros (Binkley y Giardina 1998).

Las especies de la familia Fabaceae incluyen herbaceas, arbustos y arboles que presentan
una alta diversidad biolégica. Es una familia que se encuentra solamente superada en
namero de especies por las familias Asteraceae y Orchidaceae, cuenta con alrededor de
700 géneros y 20 000 especies (Doyle y Luckow 2003), presenta una distribucién exitosa
en los tropicos secos y humedos (Rundel 1989) y es una de las familias con mayor nimero

de especies de arboles en los bosques tropicales secos (Gentry 1995).

Una de las principales caracteristicas de esta familia es su capacidad de mantener una
asociacion simbidtica con microorganismos fijadores de Ny, ya que, aunque el N compone
~78 % de la atmdsfera (Chapin et al. 2011); éste no puede ser tomado por las plantas de
manera directa, siendo asi, que la fijacion biolégica permite que las bacterias puedan
adquirir N, para su posterior liberacion en forma de nitrato (NO’3) 0 amonio (NH"4) (Sprent
y Sprent 1990, Chapin 2002, Ferrari 2004). Los miembros de esta familia demandan
grandes cantidades de N y para lograrlo maximizan sus rangos fotosintéticos por unidad de
area, lo que repercute en mantener altas concentraciones de nutrientes en sus tejidos
(McKey 1994).

La asociacion simbiética se desarrolla en nddulos formados en las raices de las plantas. Las
bacterias que se alojan son principalmente del género Rhizobium o Bradyrhizobium (Sprent
2007, Doyle 2011). Los nddulos miden entre 2 y 5 mm de diametro y son 6rganos que le

suministran a las bacterias un medio bajo en O, y suministros alimenticios ricos en C
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(Downie 2014). En los BTS mexicanos se ha observado una sincronizacion entre la
formacion de estos nédulos y el grado de humedad del suelo, del mismo modo, se ha visto
la completa ausencia de fijacion de N, durante el pico mas alto de sequia (Gonzalez — Ruiz
et al. 2008).

El gran nimero de plantas fijadoras que se encuentran en los bosques tropicales tiene
fuertes implicaciones biogeoquimicas relacionadas con altas entradas de N en el ecosistema
(Houlton et al. 2008), el cual al ser adquirido por las plantas, vuelve a formar parte del ciclo
de nutrientes de los ecosistemas tras la muerte vegetal o la senescencia de estructuras como
hojas, raices o material lefioso (/f\gren et al. 2004, McGroddy et al. 2004). Los bosques
tropicales suelen tener de dos a tres veces mas N en el suelo comparado con los bosques

templados que carecen de estas especies en sus estadios maduros (Backman 1997).

Las fabaceas incrementan el ciclaje de N en los ecosistemas. Al ser la familia mejor
representada en los BTS (Gentry 1995), el mantillo asi como el suelo mineral bajo sus
especies se ven enriquecidos por su presencia, lo que provoca que también haya un
incremento en la circulacion de N en estos ecosistemas (Vitousek y Sanford 1986). para la
peninsula de Yucatan es la familia que aporta la mayor cantidad de biomasa que cae sobre
el suelo (~67 %) y por lo tanto la que colabora con la mayor cantidad de nutrientes
(Ceccon et al. 2002).

En el caso de familias vegetales distintas a las fabaceas presentan otras caracteristicas que
les permiten llevar a cabo un uso eficiente o de conservacion de los nutrientes, por ejemplo,
pueden reabsorber el N durante la senescencia de las hojas, también pueden aumentar el
tiempo de residencia de las hojas o aumentar la fijacién de carbono por unidad de N
absorbido por la planta, sin embargo, para el caso de los BTS, el mecanismo de reabsorcién
de nutrientes puede ser el mas importante (Harrington et al. 2001).
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La senescencia y la reabsorcion de nutrientes en la vegetacion

Los cambios en la coloracion del paisaje de todos los BTS de verde a café, son el resultado
de un proceso de senescencia foliar, este proceso que culmina en la muerte de las hojas,
también afecta a raices y repercute en grandes pérdidas de N y P para las plantas (Chapin et
al.2002). Uno de los mecanismos que evitan que estas pérdidas sean totales es la
reabsorcion de nutrientes, la cual acontece durante la senescencia de las hojas (Aerts 1996,
Chapin et al. 2002) y se considera como la principal estrategia vegetal que subsana las
necesidades nutricionales (Aerts 1996, Killingbeck 1996, Yuan y Chen 2009).

La senescencia es un proceso degenerativo que ocurre a distintos grados, desde el nivel
organismico, organico, tisular, hasta el celular (Noodén 1988), es un tipo de muerte celular
programada que inicia en las células del mesofilo y se extiende hacia el resto, comienza
generalmente en los margenes de la hoja y se difunde hacia el interior, pero también puede
iniciar de manera indefinida en forma de manchones (Lim et al. 2007). Durante la
senescencia se incrementa la actividad catabolica celular y se degradan los materiales
acumulados durante el crecimiento de la hoja como la clorofila, proteinas como la Ribulosa
bifosfato carboxilasa (RuBisCO), lipidos y Acido Ribonucléico (ARN) y son trasladados a
través del floema para almacenamiento o utilizarse para la generacion de nuevos tejidos

como produccion de semillas. (Lim et al. 2007).

La senescencia foliar es un proceso catalitico que es controlado genéticamente y que actla
en conjunto con el ambiente. Fisiologicamente hablando, la pérdida de la integridad de los
cloroplastos es el evento mas importante que ocurre en las células vegetales durante la
senescencia, los cloroplastos liberan la mayor cantidad de N para su reciclaje y reabsorcion
(Makino y Osmond 1991). Por el contrario, el ndcleo y las mitocondrias, que son esenciales
para la expresion de genes y para la produccion de energia, son las Gltimas estructuras que
permanecen hasta el final de la senescencia (Yen et al. 1998). Se ha demostrado que hay
otros cambios durante la senescencia, como son la disminucion en la expresion de genes
relacionados con la fotosintesis (e.g. CAB2, chlorophyll A/B-binding protein 2), en la

sintesis de proteinas y cambios hormonales (Woo et al. 2001).
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Durante la senescencia se realiza la reabsorcion de nutrientes que beneficia la productividad
primaria (PPN), al poder reutilizar grandes cantidades de N y P. Anualmente los arboles
cubren parte de sus necesidades nutricionales a través de la reabsorcion de nutrientes (May
y Killingbeck 1992, Ryan y Bormann 1992), sin embargo, el proceso suele ser incompleto,
permitiendo que el resto de elementos retornen al suelo y puedan ser reciclados, siendo asi,
se ha observado que los hébitats con bajos niveles nutricionales presentan alta eficiencia en
la reabsorcion (ER), en comparacion con especies que habitan en ecosistemas sin
deficiencias de nutrientes (Lal et al. 2001, Diehl et al. 2003, Wright y Westoby 2003, Kébe
et al. 2005, Aerts et al. 2007). Sin embargo, esto ha sido contradictorio con otros estudios
donde no se ha encontrado esta relacion (Chapin y Moilanen 1991, Reich et al. 1992, Aerts
1996, Lambers et al. 1998, Kazakou et al. 2007, Yuan y Chen 2009).

Ademas de la fertilidad del suelo existen otros elementos ambientales que afectan la
eficiencia en la reabsorcion de nutrientes. Para el N y P se ha descrito a la precipitacion
media anual y a la temperatura media anual, como los factores primordiales que influyen en
ella (Yuan y Chen 2009, Elser et al. 2010), ademas, se han propuesto diferencias debidas a
la identidad de cada especie vegetal, formando en conjunto distintos factores que
determinan estas fluctuaciones en la reabsorcion (Houlton et al. 2008).

La identidad de la especie y su pertenencia a un determinado grupo funcional, son
caracteristicas de estudio de este proceso de reabsorcion. En las especies fabaceas se han
observado las mayores concentraciones de N en las hojas senescentes, es decir, que su
proceso de reabsorcién es menos eficiente (Killingbeck 1993, Tateno 2003, Kobe et al.
2005, Stewart et al. 2008, Renteria y Jaramillo 2011, Mao et al. 2013). En las hojas
senescentes de las fabaceae suelen encontrarse altas concentraciones de N sean 0 no
activamente fijadoras de N (McKey 1994), sugiriendo la posible existencia de una
compensacion evolutiva entre la reabsorcion y la fijacion de N (Killingbeck 1996).

Algunos autores mencionan que la disponibilidad de agua es el factor importante en el
control y proceso de la eficiencia en la reabsorcion (ER) de nutrientes en los BTS (Austine
et al. 2004, Renteria et al. 2005, Cérdenas y Campo 2007, Renteria y Jaramillo 2011). La
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ER es un proceso que ha sido bien descrito para muchos ecosistemas, pero en menor
medida para los BTS (Jaramillo y Sanford 1995), al igual que las mediciones sobre
productividad primaria neta y dinamica de nutrientes (Jaramillo et al. 2011); i.e., el 86 % de
los articulos sobre ciclos de nutrientes en bosques tropicales se refieren a los bosques

tropicales himedos y tan solo el 14 % a los BTS (Sanchez-Azofeifa et al. 2005).

Por esta razon, para evaluar si la cantidad de precipitacion media anual es importante en la
eficiencia en la reabsorcion de nutrientes, se seleccionaron dos bosques tropicales
estacionalmente secos que presentan precipitacion contrastante. Las especies con las que se
realiz6 este trabajo son abundantes en estos bosques y provienen de familias distintas
Piscidia pisciipula (fabacea) con relacion simbiotica con bacterias fijadoras de N y
Gymnopodium floribundum (polygonaceae), especie que no mantiene asociacion con

bacterias fijadoras, por ello, las hipétesis propuestas fueron:

Hipotesis

H1- La circulacién del N y P asociados a Piscidia (Fabaceae) seran mayores que los flujos
correspondiente a Gymnopodium (Polygonaceae), lo cual se evidenciara por mayores
concentraciones de los nutrientes en las hojas verdes, hojas senescentes, mantillo y suelo

mineral de Piscidia.

H2- La eficiencia en la reabsorcion de nutrientes N y P serd& mayor en la especie
polygonacea Gymnopodium, lo cual podré observarse en menores concentraciones de N y P
en las hojas senescentes.

H3- La circulacién de N y de P se incrementara con la cantidad de lluvia, lo cual se vera
reflejado en mayores concentraciones en las hojas verdes y senescentes del sitio subhimedo

respecto al sitio semiarido.

Para probar estas hipétesis se propuso el siguiente objetivo general con sus objetivos

particulares:
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Objetivos

Objetivo general

Evaluar la eficiencia en la reabsorcién de N y de P en dos especies de arboles, Piscidia
piscipula y Gymnopodium floribundum, bajo condiciones contrastantes de lluvia en dos

bosques tropicales secos de Yucatan.

Objetivos particulares

e Determinar la concentracién de N y P en hojas verdes.

e Cuantificar la concentracion de N y P en hojas senescentes.

e Explorar las posibles relaciones entre la eficiencia en la reabsorcibn de Ny de P y la

abundancia de ambos nutrientes en el mantillo y el suelo mineral.

Para ambas especies, en los dos BTS.
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Materiales y métodos

Sitios de estudio

Este estudio se realiz6 en dos BTS de la Peninsula de Yucatan que presentan caracteristicas
contrastantes de precipitacion media anual (PMA), pero que son similares en su
temperatura media anual (TMA). Uno de los bosques tiene clima semiérido y recibe la
mitad de la precipitacion que el otro bosque, el cual puede considerarse como subhimedo
(Cuadro 1). Los bosques difieren en la PMA,; en la altura de la vegetacion (Roa-Fuentes

2013) y en la descomposicion de la materia organica (Campo y Merino 2016).

El bosque semiérido se ubica al noroeste de los limites del area conocida como zona del
henequén; en la localidad de Chicxulub en el municipio de Chicxulub Pueblo, en las
coordenadas 21° 14> N — 89° 33’ O (Figura 3). Este bosque fue utilizado en las primeras
etapas del cultivo del Agave fourcroydes Lem. y después fue abandonado hace ~50 ¢ 60
afios (Gonzélez-Iturbe et al. 2002). Presenta un clima semiarido célido (BSy); de acuerdo a
la clasificacion climatica de Koppen, modificada por Garcia (2004). Recibe una PMA de
687 mm y una TMA de 26.4 °C (Bautista et al. 2009). La estacion de lluvia es de 5 meses
al afio (junio-octubre) (Figura 4). El principal tipo de suelo es Leptosol litico; existe
también el Leptosol hiperesquelético calcarico que presenta una coloracion negra rojiza y
una textura franco arenosa con alto contenido de materia organica y el Leptosol calcéarico

hamico de color rojizo con textura franca arenosa (Cuadro 1) (Maldonado 2013).

El bosque subhiimedo en Hobonil se encuentra hacia el sur del estado en el municipio de
Tzucacab en las coordenadas 20° 00> N — 89° 02’ O (Figura 3). El clima es céalido
subhimedo (Aws), de acuerdo al sistema climéatico de Kdppen, modificada por Garcia
(2004), presenta lluvias en verano con una PMA de 1193 mm y una TMA de 26.3 °C
(Figura 4). Fue utilizado con anterioridad como zona de agricultura. Presenta
principalmente suelo Leptosol mélico calcarico himedo con una coloracion café oscuro

rojizo, una textura franco arcillo-arenosa y un contenido de materia organica del 13.8 %.
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Ademas existe Luvisol de color rojo oscuro con textura franco arcillo arenosa y un
contenido de materia orgénica entre el 3.4 y 4.9 % (Cuadro 1) (Maldonado 2013).

La temperatura, topografia y vegetacion de los sitios de estudio son similares entre si, la
principal diferencia entre ellos es la precipitacion. El bosque subhimedo presenta un mes
mas de precipitacion (Cuadro 1), tiene una altitud ligeramente mayor, y entre los sitios hay
una distancia de ~146 km (INEGI, 2015). Ambos bosques pueden considerarse como
maduros ya que presentan un tiempo de abandono de cultivo superior a los 50 afios (Roa-
Fuentes et al. 2013).
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Figura 3. Localizacion de los sitios de estudio; sitio semiarido y sitio subhiumedo en la
peninsula de Yucatan, tomado de Campo 2016.
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Figura 4. Climograma de los sitios de estudio, a) Media de la precipitacion y la
temperatura mensual para los afios 2000 a 2010, tomado de (Bejarano 2013) y b) Media de
precipitacién y temperatura para la temporada muestreo, lluvias 2011 y secas 2012.
Chicxulub (bosque semiarido)* datos para la Estacion Meteorologica de Puerto Progreso
(21°18°00°’N, 89°39°00°°0) y Hobonil** (Bosque subhumedo) datos para la Estacion
Meteoroldgica de Tantakin (20°01°49°’N, 89°02°50°°’0), elaborado con datos de
CONAGUA.
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Cuadro 1. Caracteristicas de los sitios de estudio (+ 1 error estandar)

Sitio de estudio

Semiarido

Subhimedo

Coordenadas
Altitud (msnm)
Tipo de clima
Precipitacién media anual (mm)
Temperatura media anual (°C)
Meses de sequia

Precipitacion media en los meses
de sequia (mm mes™)

Altura de los arboles (m)
Area basal (m? ha™)
Biomasa aérea (Mg ha™)

Biomasa subterranea (Mg ha™)

Suelo

Densidad (g cm™®)
Arenas %
Limos %
Acrcillas %

pH (H,0)

21°17° N, 89°36° O

BS1
537 £ 32
25.8 £0.69
Noviembre-Mayo

23.6+4.4

3.30+0.22
30.1+5.2

47.44 +7.23

22.12+1.15

Leptosol hiperesquelético
calcérico y L. calcarico
himico

0.61+0.02
745+£1.0
1.0+£0.0
21.7+1.0

8.1+ 0.05

20° 00’ N, 89°02° O
36
Awl
1036 + 67
26.2+£0.42
Diciembre-Abril

452 +6.9

5.35+0.19
30.9+4.9
65.59 +9.70

19.27 +0.17

Leptosol molico calcarico y
Luvisol

0.80+0.01
584 +15
1.7+03

399+17

7.6 £0.07

Elaborado con datos de Roa-Fuentes et al. 2013; Maldonado 2013; Roa-Fuentes et al. 2015.
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Especies de estudio

La composicién floristica general de los bosques en la Peninsula de Yucatan es similar a la
encontrada en sustratos calizos en todo el trépico seco del Caribe y América Central (White
y Hood 2004). Los bosques del norte y del centro de la peninsula contienen varias especies
de amplia distribucion; entre ellas se encuentra Bursera simaruba (L.) Sarg., Caesalpinia
gaumeri Britton y Rose Greenm., Gymnopodium floribundum Rolfe, Piscidia piscipula (L.)
Sarg. y Thouinia paucidentata Radlk. De estas especies, Gymnopodium floribundum y
Piscidia piscipula que en lo posterior se llamaran solamente por su género (i.e.,
Gymnopodium y Piscidia), forman parte de las cinco especies de mayor distribucion e

importancia para la peninsula de Yucatan (White y Hood 2004).

La especie Gymnopodium pertenece a la familia polygonace, es un arbol de 2 a7 m de
altura) y suele ser més abundante en los bosques maduros (Zamora 2008). Es un arbol
caducifolio que se reproduce por semilla y presenta propagacion clonal. Se distribuye en los
estados de Chiapas, Oaxaca, Tabasco, Quintana Roo y Yucatan, donde su nombre comin es
ts'iits'ilche (maya). Se utiliza como especie melifera y como lefia (CICY 2017). La especie
florece de octubre a junio y fructifica de febrero a junio y su tipo de dispersiéon es

anemacora a corta distancia (Valdez-Hernandez et al. 2010) (Figura 5).

Figura 5. Flores, frutos y hojas de la especie Gymnopodium floribundum Rolfe. Fotografia

tomada del Centro de Investigacion Cientifica de Yucatan.
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La especie Piscidia pertenece a la familia fabaceae, la cual es la familia mejor representada
en estos bosques (Roa-Fuentes et al. 2013). Es un arbol de répido crecimiento que alcanza
entre 5 a 8 m (maximo 20 m) de altura, se desarrolla en selvas altas, medianas y bajas,
perennifolias, subperennifolias y caducifolias. Es una especie caducifolia que puede
reproducirse a través de las semillas, producen una vaina que contiene multiples semillas
con dispersién anemdcora y también presenta reproduccion clonal (Reed et al. 2007). Se
distribuye en los estados de Chiapas, Oaxaca, Puebla, San Luis Potosi, Tabasco,
Tamaulipas, Veracruz, Quintana Roo y Yucatan donde su hombre comdn es ja'abin (maya)
(CICY 2017). Se utiliza con fines medicinales, en rituales, de manera culinaria y como
especie maderable. Su floracion ocurre en los meses de enero a abril, y su fructificacion
entre febrero y junio (CICY 2017) (Figura 6).

Figura 6. Flores, hojas y frutos de la especie Piscidia piscipula (L.) Sarg. Fotografia

tomada del Centro de Investigacion Cientifica de Yucatan.
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Disefio experimental

En los dos bosques se eligieron 10 arboles de cada especie que presentaran caracteristicas
de arboles maduros, es decir, que tuvieran un diametro a la altura del pecho (DAP) mayor
que 10 cm. El muestreo de colecta de hojas verdes se realizO para determinar las
concentraciones de N y P en hojas vivas expuestas al sol y que garantizara que estaban
llevando a cabo procesos fotosintéticos, se colectaron hojas maduras que se encontraran
totalmente extendidas y expuestas al sol y se tomaron de una rama en cada uno de los ejes
cartesianos, con las cuatro muestras tomadas por arbol se cre6 una sola muestra (muestra
compuesta) dando un total de 40 muestras (i.e., diez arboles, dos especies, dos sitios), la
colecta se realiz6 durante la temporada de lluvias en el mes de septiembre del 2013.

La colecta de hojas senescentes para determinar las concentraciones de N y P en las hojas
muertas, se realiz6 cada dos meses durante un afio (6 colectas), durante la temporada de
lluvias 2011 y secas 2012. Para realizar las colectas, se colocaron cuatro trampas circulares
debajo de cada arbol a una altura de 70 cm del suelo, las trampas fueron de 50 cm de
diametro (0.1963 m?) y se pusieron en cada uno de los cuatro ejes cartesianos. Las cuatro
muestras de hojas senescentes que fueron obtenidas por arbol se juntaron en una sola
muestra (muestra compuesta), lo que dio un total de 240 muestras (i.e., diez arboles, dos

especies, dos sitios y 6 meses de colecta).

El mantillo y el suelo mineral fueron recolectados para la determinacion de N y P totales,
asi como para nitrato (NO3) y amonio (NH';) y fueron muestreados al final de la
temporada de secas (abril 2013), para ello se utiliz6 un anillo de 0.2 m de didmetro (0.0314
cm?) que fue colocado en 8 sitios del piso forestal bajo la copa de los arboles. Bajo el
mantillo colectado se tomé igual nimero de muestras de suelo a 5 cm de profundidad,
debido a la presencia de un suelo poco profundo y muy rocoso no se utilizaron nucleos para
la colecta y para ello se recurrié al uso de una pequefia pala. Con las 8 muestras obtenidas
de mantillo se juntaron en dos muestras compuestas por arbol y lo mismo se realiz6 con el
suelo, dando un total de 80 muestras de mantillo y 80 muestras de suelo (i.e., diez arboles,

dos especies, dos sitios y dos muestras).
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Analisis de las muestras

Analisis del nitrogeno y del fosforo en el material vegetal

Las muestras obtenidas de hojas verdes, hojas senescentes y mantillo fueron secadas a 60
°C por 48 horas. Las hojas senescentes y el mantillo fueron separados en su fraccion
correspondiente a Piscidia y a Gymnopodium y separadas del resto de hojas provenientes
de otras especies, para su identificacion se recurrié a ejemplares del Herbario Nacional de
México, del Instituto de Biologia de la UNAM.

Posteriormente, para la determinacion de N y P las muestras fueron molidas finamente en
un molino de acero inoxidable Krups GX4100. Las muestras fueron digeridas en H,SO,
concentrado (Anderson e Ingram 1993), para lo cual se utiliz6 0.25 g de muestra molida,
con 0.01 g de (K;SO4y CupSOy, 9:1), 7 ml de H,SO4 al 98 %, y 3 ml de H,O, al 30 %, las
muestras se digirieron a una temperatura de 375 °C por 3 h. Después los tubos de ensayo
fueron aforados hasta la medida de 75 ml con agua destilada y filtradas en papel filtro
Whatman No. 1. La solucién filtrada se guardd en viales y se refrigeré a 4 °C para su

posterior lectura en el autoanalizador.

Analisis de nitrogeno y de fosforo en el suelo mineral

Para la determinacion de N y de P totales las muestras de suelo fueron secadas a
temperatura ambiente y tamizadas finamente en una malla de 2 mm, se realizaron
digestiones acidas con H,SO, concentrado utilizando la técnica de Anderson e Ingram ya
citada (1993) y para determinar las concentraciones de NH"4 y nitrato NO3, se utilizaron 10
g de la muestra tamizada y se agregaron 50 mL de solucion de 2 M KCI, las muestras se
agitaron constantemente durante 30 min en un agitador de vaivén Lovejoy, inc. 4005 y
fueron filtradas en papel Whatman No 1. La solucion filtrada se guardd en viales y se

refrigeré a 4 °C para su posterior lectura en el autoanalizador.
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Todas las muestras fueron determinadas mediante lectura colorimétrica de los extractos en
un autoanalizador (Technicon Autoanalyzer I1) en el laboratorio de Biogeoquimica

Terrestre y Clima del Instituto de Ecologia de la UNAM.

Calculo de la eficiencia en la reabsorcion de nutrientes

Se determino la eficiencia en la reabsorcion de N y de P para cada arbol, se obtuvo como el
porcentaje de cambio en su concentracion de nutrientes en las hojas verdes menos la

concentracion en las hojas senescentes, de acuerdo a la siguiente formula:

C verde — C senescente
*ER = X 100 %
C verdes

*Donde ER es la eficiencia de la reabsorcion; C es la concentracion del nutriente, Cverde es la concentracion

del nutriente en las hojas verdes y en las hojas senescentes (C senescente) (Killingbeck y Costinga 1988).

Analisis de datos

Se utiliz6 un ANOVA de dos factores para analizar la variacion en las concentraciones de
N y de P en hojas verdes (sitio y especie) y de tres factores para analizar la concentracion
de N y de P en hojas senescentes (sitio, especie y la temporada de colecta). El analisis de la
concentracion de N y de P en el mantillo y el suelo se realiz6 con un ANOVA de dos
factores (sitio y especie). Finalmente para el analisis de la cantidad de hojas senescentes se
utiliz6 un ANOVA de tres factores (sitio: especie: tiempo de colecta). Cuando existieron
diferencias significativas se realizé la prueba post hoc Tukey HSD (Honestly Signifficant

Difference).

Los analisis estadisticos se realizaron con los paquetes vegan 2.0-7 y Rcmdr con el software
R (R Development Core Team 2015). Se realizé analisis de variancia (ANOVA) siempre y
cuando se cumplieran con los supuestos de homocedasticidad y normalidad, en caso

contrario se transformaron los datos con logaritmo natural.
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Resultados

Concentracion de nitrogeno y fésforo en hojas verdes

Las concentraciones de N y P estuvieron sujetas a variaciones entre las dos especies y los
dos sitios. La especie Piscidia presenté una concentracion de 28.9 + 1.2 mg g™ de N en el
sitio semiérido, lo que resultd ser mayor en un 22 % mas que el N de las hojas de
Gymnopodium en el bosque subhiimedo de 20.4 + 0.5 mg g* (F=13.12, p= 0.0, GI= 1)
Efecto de la especie. EI N de las hojas de Piscidia en el bosque semiarido (26.8 + 1.6 mg g’
1) fue estadisticamente igual al de Gymnopodium en el bosque subhimedo (23.5 + 0.9 mg
g™") (Figura 7), aunque fue visible un aumento en el N foliar con la disminucion de la

precipitacion, esta diferencia no fue significativa (F=2.15 p=0.1, GI=1).

El P registrado fue estadisticamente igual, el efecto de la especie (F=1.02, p=0.32, GI=1),
del sitio (F=2.24, p=0.24, GI=1) y de la interaccion del sitio y la especie (F= 3.14, p=0.08,
GI=1) no mostraron ninguna diferencia. En Gymnopodium se obtuvo una concentracion de
1.7 + 0.04 mg g™ en el sitio semiarido y 2.0 + 0.03 mg g™ en el sitio subhimedo y para

Piscidia 1.9 + 0.03mg g’y 2.2 + 0.04 mg g respectivamente (Figura 8).

Por otro lado la relacion N:P en Gymnopodium fue de 11.5 + 0.4 en el sitio semiérido y
10.1 £ 0.8 en el sitio subhiimedo, en Piscidia fue de 13.0 + 1.1 en el sitio semiarido y 13.8
+ 1.3 en el sitio subhumedo, la especie Piscidia fue significativamente mayor (F=9.7,
p=0.04, GI=1), no existi6 un efecto del sitio (F=1.5, p=0.23, GI=1) y tampoco de la
interaccion entre del sitio y la especie (F=2.0, p=0.19, GI=1).
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Figura 7. Concentracién de nitrégeno en hojas verdes maduras de las especies de
Gymnopodium y Piscidia, registrados durante la temporada de lluvias en dos bosques
tropicales secos. Los valores representan el promedio + 1 error estdndar (n=10), letras

distintas significan diferencias significativas (p<0.05).
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Masa de hojas senescentes y concentracion de nitrogeno y fosforo

Se obtuvo un total de 807.3 g m™ de hojas senescentes provenientes de Piscidia en el
bosque semiarido, esta cantidad fue mayor en un 28% a la registrada en Gymnopodium de
la cual se registraron 578.5 g m™ para el mismo bosque. En la recoleccién mensual de hojas
senescentes, se pudo observar, que durante los meses de junio a octubre la caida fue baja

<35.6 g m* y estadisticamente igual para las dos especies en ambos sitios (Cuadro 2).

Durante los meses de sequia (diciembre - abril), se observé un incremento en la caida de
hojas que fue distinto en cada sitio y en cada especie y donde se alcanzd un registro
méximo de 379.8 g m? en la especie Gymnopodium en el bosque subhiimedo durante el
mes de abril (Cuadro 2). Las diferencias encontradas fueron producto de la combinacion de
todas las variables evaluadas, efecto del sitio (F=36.1, p<0.01, Gl=1), efecto de la
temporalidad (F=15.98, p=0.02, GI=5), efecto de la interaccion entre la especie y el sitio
(F=12.5, p=0.02, GI=1), efecto de la interaccion entre el sitio y la estacionalidad (F=12.4,
p=0.02, GI=5), efecto de la interaccion de la especie y la estacionalidad (F=8.8, p=0.03,
GI=5), asi como del efecto del sitio y la estacionalidad (F=32, p<0.01, GI=5).

La concentracién de N de las hojas senescentes tuvo variaciones entre especies a lo largo de
los meses de muestreo; en Gymnopodium se observé una concentracion de entre 12.7 y
17.9.mg g™ en el sitio semiarido y de entre 11.2 y 15.9 mg g™* en el bosque subhtimedo; sin
embargo, las mayores concentraciones se registraron en los meses de lluvia entre junio y
octubre (Cuadro 3). En las hojas senescentes de Piscidia se encontrd una concentracion de
entre 19.2 y 20.1 mg g™ en el bosque semiarido y entre 18.3 'y 19.1 mg g en el bosque
subhiimedo, esta concentracién fue mayor respecto a Gymnopodium en un ~ 38 %. EXistio
un efecto estadistico de casi todas las variables evaluadas; del sitio (F=7.16, p=0.04,
Gl=1), de la especie (F=7.3, p=0.04, GI=1), de la temporalidad (F=10.98, p=0.01, GI=5),
de la interaccion entre la especie y la temporalidad (F=3.6, p=0.04, GI=5) y de la
interaccién entre el sitio y la especie (F=3.8, p=0.04, GI=1), solamente no se encontraron
diferencias entre la interaccion del sitio y la temporalidad (F=2.2, p=0.08, GI=5) (Cuadro
3).
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El P se mantuvo constante en las hojas senescentes de ambas especies, no hubo diferencias
significativas (p>0.05); el efecto del sitio (F=2.6, p=0.08, Gl=1), efecto de la especie
(F=2.3, p=0.06, GI=1), efecto de la temporalidad (F=1.17, p=0.21, GI=5), de la
interaccion del sitio y la especie (F=4.3 p=0.04, Gl=1), efecto de la interaccion entre el
sitio y la temporalidad (F=0.9, p=0.28, GI=5) y de la interaccion entre el sitio y la especie
(F=1.2 p=0.07, GI=1).

La relacion N:P se mantuvo entre 12 y 22, las menores relaciones se encontraron en el mes
de diciembre y las mayores en el mes de abril, se obtuvo un efecto estadisticamente
signficativo entre de la temporalidad (F=7.8, p=0.04, GI=5) y no se registro este efecto en
el sitio (F=2.6, p=0.7 Gl=1), de la especie (F=2.3, p=0.06, Gl=1), y tampoco entre la
interaccion entre el sitio y temporalidad (F=4.2, p=0.06, GI=5) (Cuadro 3).

La cantidad de N total que se registré por unidad de masa fue de 1559.2 g m? de N en el
sitio semiarido y 849 g m™ de N en el sitio subhtimedo, en comparacién a Gymnopodium
quien aportd 788 g m? de N en el sitio semiarido y 820.6 g m™ de N en el sitio subhtimedo.
Al igual que la recoleccion de hojas senescentes, hubo una concentracion que resulto ser
estadisticamente igual para la cantidad de N durante los meses de lluvia (junio — octubre) y
un incremento durante la época de sequia (diciembre - abril) (Cuadro 4). Se encontré un
efecto estadistico de la especie (F=9.33, p=0.03, Gl=1), de la estacionalidad (F=18.43
p=0.02, GI=1) y de la interaccion entre el sitio y la estacionalidad (F=18.06, p=0.02,
GI=1), no se encontrd un efecto significativo de la interaccion entre el sitio y la especie
(F=3.4, p=0.62, Gl=1), de la interaccién entre la especie y la estacionalidad (F=6.22,
p=0.06, GI=1) ni un efecto del sitio (F=3.1, p=0.26, GI=1) (Cuadro 4).
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La especie Piscidia aport6 la mayor cantidad de P por unidad de masa en el sitio semiarido
con 77.1 g m?, seguido por Gymnopodium en el bosque semiarido con 56.5 g m?, las
menores niveles se encontraron en Piscidia en el bosque subhimedo con 29.0 g m™
(Cuadro 5). Existié un efecto significativo de la estacionalidad (F=13.2 p=0.04, GI=1), de
la interaccion entre el sitio y la estacionalidad (F=10.5, p=0.04, GI=1) y de la interaccion
entre la especie y la estacionalidad (F=9.8, p=0.04, Gl=1) y no hubo diferencias a causa
del sitio (F=6.2, p=0.14, GI=1), de la especie (F=12.1, p=0.05, GI=1) ni de la interaccién
entre el sitio y la especie (F=8.6, p=0.09, GI=1) (Cuadro 5).

Cuadro 2. Cantidad de hojas senescentes de las especies Gymnopodium y Piscidia en dos

bosques tropicales secos, durante seis meses de colecta, Yucatan, México

Gymnopodium Piscidia

Sitio semiarido | Sitio subhimedo Sitio semiarido Sitio subhimedo

Mes gm?

Jun 27.0 £ 8.6e 21.6 +4.7¢ 12.9 +2.4e 3.4 +£0.9
Ago 35.5+4.5d 16.2 + 3.5e 4.2+0.7e 3.1+0.0e
Oct 6.4 +1.0e 11.6+1.2e 3.3+0.5e 4.2+0.8e
Dic 1919 +13.2c 122.1 £10.9cd 321.3 £18.5a 44.6 £ 3.8d
Feb 187.3 + 14.6¢ 135.6 +12.2c 267.7 £ 15.4b 1255+ 2.5¢
Abr 130.5 + 15.5¢ 379.8+12.7a 197.8 £19.4c 266.3 = 23.8b
Total 5785+ 11.2 687.0+5.3 807.3+8.6 447 £ 6.3

Los valores representan el promedio + 1 error estandar (n=10). Se indican letras distintas cuando
hubo diferencias significativas (p<0.05) entre todos los datos a excepcion del total.
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Cuadro 3. Concentracion de N y P registrados en las hojas senescentes de la especie

Gymnopodium y Piscidia en dos bosques tropicales secos, Yucatan, México. Durante seis

meses de muestreo Yucatan, México

Gymnopodium

Sitio semiarido

Sitio subhimedo

N P N:P N P N:P
Mes g
mg g
Jun 17.1+0.1a 09x00a 175+05b 156+0.1a 1.0+0.0a 15.8%2.1Db|
Ago 179+0.1a 10x£0.0a 181+05b 159+0.1a 1.0+0.0a 16.4+%2.2b
Oct 179+0.2a 09%£00a 206+0.7b 157x0.1a 1.0+0.0a 16.0%1.7b
Dic 129+02b 10+0.0a 131+06c 11.2+0.1b 09x0.0a 11.9%15c
Feb 135+£02b 08zx0.1a 165+09b 11.7+0.1b 09+0.0a 12.7x1.6¢c
Abr 127x0.1b 08%00a 152+03b 11.7+0.1b 0.7x£0.0a 164+1.6b
Piscidia

Jun 199+0.1a 11+00a 187+09 186+0.1a 09+0.0a 21.5+0.5b
Ago 20.1+0.J1a 1.0+0.0a 193+0.6b 183+0.0a 0.8+0.0a 229+0.5b
Oct 20.1+00a 11+0.0a 19.1+08b 186+0.1a 09+0.0a 20.7+0.7b
Dic 192+02a 10x+00a 189+28b 184+02a 07x00a 27.9+1.2a
Feb 19.3+0.2a 1.0+x0.0a 213+47b 19.1+01a 0.7+x0.0a 31.8+0.8a
Abr 19.8+0.1a 081+0.1a 244+04a 190+0.1a 06+0.1a 315+04a

Los valores representan el promedio + 1 error estdndar (n=10). Se muestran letras distintas
cuando hubo diferencias significativas de manera vertical para cada variable (p<0.05).
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Cuadro 4. Cantidad de nitrégeno registrado en las hojas senescentes por unidad de masa de

Gymnopodium y Piscidia, en dos bosques tropicales secos con precipitacion contrastante

Gymnopodium

Piscidia

Sitio semiarido

Sitio subhimedo

Sitio semiéarido

Sitio subhimedo

Mes N (g m?)

Jun 46.2 + .3e 33.7+0.7e 26.1+0.7e 6.3 + 0.6e
Ago 63.5 + .5e 26.8 £ 0.8e 8.5+0.1e 5.7+0.3e
Oct 114 + 8e 18.3+0.1e 6.9 +0.9e 8.2 +0.5e
Dic 247.7 +1.2c 136.6 £ 0.4d 6125+ 1.7a 82.4 £ 1.6de
Feb 253.0 £ 1.6¢ 159.1+1.1d 509.2 + 0.8a 239. 4+ 0.9c
Abr 166.4 + 0.5d 446.1 £ 0.8b 396.0 £ 0.6b 507.3+1.8a
Total 788.2 820.6 1559.2 849.3

Los valores representan el promedio £ 1 error estandar (n=10). Se indican letras distintas
cuando hubo diferencias significativas (p<0.05) entre todos los datos a excepcion del total.
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Cuadro 5. Cantidad de fosforo registrado en las hojas senescentes por unidad de masa de

Gymnopodium y Piscidia, en dos bosques tropicales secos con precipitacion contrastante

Gymnopodium

Piscidia

Sitio semiarido

Sitio subhimedo

Sitio semiarido

Sitio subhimedo

Mes P (gm?)

Jun 26+x05¢ 21x06¢ 14+£02c 0.3+0.0d
Ago 3.2x0.7c 16x00c 044+00d 0.3+0.0d
Oct 56x04c 12+02c 0.35+£0.0d 0.4+0.0d
Dic 19.0+09b 10.0+0.7b 32506 a 3.1+0.1c
Feb 153+14b 124+£05b 264+09a 8.1+0.3 bc
Abr 108+1.1b 26.9+0.6a 16.0+1.1b 16.8+09b
Total 56.5 54.2 77.1 29

Los valores representan el promedio + 1 error estandar (n=10). Se indican letras distintas
cuando hubo diferencias significativas (p<0.05) entre todos los datos a excepcion del total.
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Eficiencia en la reabsorcién de nutrientes

La eficiencia en la reabsorcion (ER) de N fue de entre 25 y 40 % mayor en la especie
Gymnopodium durante los meses de sequia de octubre a diciembre, esto en comparacion a
Piscidia y a las concentraciones que se encontraron durante los meses de lluvia para la
misma especie. Piscidia mantuvo constante con su ER, la cual fue cercana al 30 % durante
todos los meses (Cuadro 6). Existio un efecto significativo de la especie (F=10.98, p<0.01,
Gl=1), de la temporalidad (F=2.13 p=0.04, GI=5) y de la interaccion entre la especie: y la
estacionalidad (F=4.06, p=0.03, GI=5), no se obtuvo un efecto del sitio (F=1.83, p=0.28,
GI=1), tampoco de la interaccion entre el sitio y la especie (F=1.54, p=0.72, GI=1), ni de

la interaccion entre el sitio y la estacionalidad (F=2.03, p=0.09, GI=1).

En el caso del P fue Piscidia quien indicé tener la mayor ER, la cual oscilé entre el 55 y el
67%, la cual se mantuvo constante a través de todos los meses de muestreo en ambos sitios,
en cambio, Gymnopodium tuvo una ER menor, de entre 44 y 54% en ambos sitios (Cuadro
7). Se pudo obervar un efecto significativo de la especie (F=11.24, p<0.01, GI=1) y de la
interaccion entre el sitio y la especie (F=4.22, p=0.04, GI=1), sin embargo, esto no se hall6 a causa
del sitio (F=4.6, p=0.13, GI=1), tampoco de la temporalidad (F=7.86, p=0.06, GI=5), ni de la
interaccion entre el sitio y la temporalidad (F=1.29, p=0.09, GI=5), ni entre la especiey la
temporalidad (F=1.9 p=0.08, GI=5).
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Cuadro 6. Eficiencia en la reabsorcién de N de las especies Gymnopodium y Piscidia;

registrada durante seis meses de muestreo en dos bosques tropicales secos con precipitacion

contrastante
Gymnopodium Piscidia
Sitio semiarido | Sitio subhimedo | Sitio semiarido | Sitio subhimedo

Mes % de N reabsorbido (mg g™*)

Jun 27.3+0.8c 239+ 1.5¢C 31.4+2.1b 31.6 £ 2.6b
Ago 26.6 = 0.8c 21.9+1.3c 30.6 +2.2b 32.8+2.7b
Oct 26.7 £0.9c 229+ 1.2c 30.6 £2.4b 31.7 £ 2.6b
Dic 453 +0.7a 453 +1.1a 33.2+2.2b 30.9+£2.8b
Feb 42.6 +2.3a 446 +1.4a 30.3+£2.6b 30.6 £ 2.5b
Abr 46.2+1.3a 443 +1.4a 31.7+2.3b 30.9 £2.4b

Los valores representan el promedio * 1 error estandar (n=10). Se indican letras distintas cuando
hubo diferencias significativas entre todos los datos (p<0.05).
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Cuadro 7. Eficiencia en la reabsorcion de P de las especies Gymnopodium y Piscidia

registrada durante la temporada de secas y lluvias en dos bosques tropicales secos con

precipitacion contrastante

Gymnopodium

Piscidia

Sitio semiéarido

Sitio subhiimedo

Sitio semiarido

Sitio subhimedo

Mes % de P reabsorbido, en mg g™
Junio 493+ 1.1b 50.5%2.1b 58.7 £ 0.5a 55.3+0.6b
Agosto 441 +0.7b 514+14Db 57.2+0.7a 56.5+0.8a
Octubre 49.5+0.8b 514+09b 579*11a 56.3 +0.8a
Diciembre  48.2+0.7b 525+2.1b 584+10a 64.2 +0.9a
Febrero 544+ 1.0b 545+ 1.6b 60.1+13a 66.9 + 0.4a
Abril 54.2 +0.9b 53.7+1.3b 60.9+0.9a 67.4 £ 0.6a

Los valores representan el promedio + 1 error estandar (n=10). Se muestran letras distintas

cuando hubo diferencias significativas entre todos los datos (p<0.05).
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Masa y concentraciones de nitrogeno y fésforo en el mantillo

El mantillo que fue encontrado en los bosques mostraba diferentes etapas de
descomposicion; sin embargo, se pudieron identificar los restos correspondientes a las hojas
de cada especie con menor degradacién, no obstante debido a ello, pudo existir una
subestimacion en la masa del mantillo. Se observé ademas una mayor acumulacion de
mantillo en el sitio semiarido, esto se comprobo con la cantidad que pudo ser recolectada y
cuya masa total fue superior en un ~ 50% en el bosque semiérido en comparacion al
subhimedo para ambas especies (Cuadro 8), existio un efecto significativo del sitio (F=
10.93, p=0.03, GI=1) y de la interaccion entre la especie y el sitio (F= 6.8, p=0.04, GI=1),

pero no pudo observarse para la especie (F= 4.8, p=0.13, GI=1).

El mantillo de Piscidia fue quien tuvo las mayores concentraciones de N, con 19.4 mg g™
en el sitio semiarido y 17.7 mg g’ en el sitio subhimedo, estas diferencias fueron
estadisticamente distintas de las de Gymnopodium quien tuvo 13.14 mg g* en el sitio
semiérido y 11.3 mg g™ en el sitio subhtimedo estas concentraciones tuvieron un efecto de
la especie (F= 13.17, p=0.0, GI=1), las cuales no se encontraron por efecto del sitio (F=
3.1, p=0.14, GI=1), ni de la interaccion entre la especie y el sitio (F= 4. 1, p=0.08, GI=1)
(Figura 9).

El P que se encontrd en el mantillo oscilé entre 0.6 y 0.7 mg g™, sin que se obtuvieran
diferencias significativas a causa del sitio (F=1.15, p=0.2, GI=1), de la especie (F=0.36,
p=0.29, Gl=1), o de la interaccion entre la especie y el sitio (F=0.86, p=0.45, Gl=1)
(Figura 10).

La relacion N: P fue mayor en la especie Piscidia, de 27.7 + 05 en el bosque semiérido y de
25.3 £ 09 en el sitio subhimedo, estos valores fueron estadisticamente iguales entre ellas y
superiores a las encontradas en Gymnopodium de 19.4 + 07 en el sitio semiarido y 25.3 +
09 en el sitio subhimedo, se observo un efecto de la especie (F=6.29, p=0.03, GI=1), pero
no fue asi para el sitio (F=1.86, p=0.32, GI=1), ni para la interaccién entre la especie y el
sitio (F=1.45, p=0.30, GI=1).
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Cuadro 8. Masa de mantillo registrado en el piso forestal bajo las especies Gymnopodium

y Piscidia, en dos bosques tropicales secos con precipitacionn contrastante

Especie Sitio Masa (kg m™)
Semiarido 1.54 + 129a
Gymnopodium
Subhdmedo 0.84 + 96b
Semiarido 0.99 + 70b
Piscidia
SubhtGimedo 0.49 £ 27c

Los valores representan el promedio + 1 error estdndar (n=20). Se indican letras
distintas cuando hubo diferencias significativas entre todos los datos (p<0.05).

44



30 -

25

20 - a
- - a
&) s
=)
E 15 -
Z b

- b

10 -

5 4

0 -

Gymnopodium Gymnopodium Piscidia Piscidia
Semiarido Subhumedo Semiarido Subhumedo

Figura 9. Concentracion de nitrégeno registrado en el mantillo de las especies
Gymnopodium y Piscidia, durante la temporada de lluvias en dos bosques tropicales secos.
Los valores representan el promedio + 1 error estdndar (n=20), letras distintas significan

diferencias significativas (p<0.05).
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Figura 10. Concentracion de fdsforo registrado en el mantillo de las especies
Gymnopodium y Piscidia, durante la temporada de lluvias en dos bosques tropicales secos.
Los valores representan el promedio + 1 error estandar (n=20), letras distintas significan

diferencias significativas (p<0.05).
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Concentracion de nitrageno y fésforo en el suelo mineral

El suelo bajo Piscidia fue ligeramente mayor en concentracion de nitrogeno total (NT)
entre el 13 y el 34 % en comparacién con Gymnopodium en ambos sitios; sin embargo, esta
diferencia no fue significativa, efecto de la especie (F= 2.06, p=0.08, Gl=1), no obstante se
observO una marcada diferencia entre los sitios (F= 7.3 p=0.03, GI=1) donde se
encontraron diferencias de hasta un 70 %, pero tampoco se registré un efecto de la

interaccion entre la especie y el sitio (F= 2.8, p=0.07, GI=1) (Cuadro 9).

ElI NO;3™ tuvo un comportamiento parecido y se encontré una diferencia significativa a causa
del sitio (F=6.2, p=0.04, Gl=1), pero no por la especie (F=0.74 p=0.12, GI=1), ni por la
interaccion entre la especie vy el sitio (F=3.16 p=0.06, GI=1). En cambio el EI NH," en el
suelo no varid entre las especies, ni entre los sitios, se mantuvo constante; efecto de la
especie (F= 0.64, p=0.75, Gl=1), efecto del sitio (F=1.21 p=0.1, Gl=1), efecto de la
interaccion entre la especie y el sitio (F=0.92, p= 0.1, GI=1) y lo mismo se hall6 con el PT
donde tampoco se notaron diferencias significativas; efecto de la especie (F= 1.80 p=0.09,
GI=1), efecto del sitio (F=1.2, p=0.12, GI=1), efecto de la interaccion entre la especie y el
sitio (F=0.96, p=0.15, GI=1) (Cuadro 9).
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Cuadro 9. Concentracion de nutrientes en el suelo bajo las especies Gymnopodium y

Piscidia en dos bosques tropicales con precipitacion contrastante

N total P total NO; NH,"

Sitio Especie

-1 -1

mg g M9 g

Gymnopodium 19.3+0.9a 3.5+0.8b 121+0.7a 5.2+1.0b
Semiarido
Piscidia 22.2 £0.9a 3.2+0.3b 164+09a 4.1+4.7b

Gymnopodium 5.6 + 0.4b 3.9+0.4b 2.1+£0.9b 5.3+ 0.7b
Subhumedo
Piscidia 86+16b 3.4+0.02b 46+19b 43+05b

Los valores representan el promedio * 1 error estandar (n=20). Se indican letras distintas cuando
hubo diferencias significativas de manera vertical (p<0.05).
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Flujo de nitrégeno en la especie Gymnopodium

En el sitio semiarido se obtuvo la mayor concentracion de N en las hojas verdes (23.5 mg g’
1, pero al mismo tiempo fue en este sitio donde existié una mayor ER, lo que repercutié en
que los niveles de las hojas senescentes se mantuvieron iguales en ambos bosques. En el
sitio subhlimedo existié una mayor transformacion de los flujos de N en el mantillo con
respecto al sitio semiarido, la cual fue cercana al 2 %. Pero finalmente el flujo de NT y
NOs en el suelo mineral respondieron al efecto del sitio donde fueron mayores sus

concentraciones y no a la influencia de la especie (Figura 11).
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Figura 11. Flujo de N en Gymnopodium registrado en las hojas verdes, las hojas

senescentes, el mantillo y el suelo, en dos bosques tropicales secos. Las cajas en color café
representan a las concentraciones de N en el sitio semiarido y en verde a las
concentraciones del sitio subhimedo. Las flechas rojas indican mayor o menor cantidad de
N en comparacion con el otro sitio, el simbolo = entre paréntesis simboliza igual cantidad
de nutrientes.
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Flujo de nitrégeno en la especie Piscidia

Para la especie Piscidia existieron niveles constantes de su N foliar en ambos sitios, asi
como su ER fue constante, por lo tanto las concentraciones encontradas en las hojas
senescentes fue igual para los dos sitios. No se encontraron diferencias en las
concentraciones de mantillo y en el suelo el NT y el NO3'se mantuvo con niveles superiores

en el bosque semiarido, por otro lado el NH," fueron constantes (Figura 12).
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Figura 12. Flujo de N en Piscidia registrado en las hojas verdes, las hojas senescentes, el

=

mantillo y el suelo, en dos bosques tropicales secos. Las cajas en color café se refieren a las
concentraciones de N en el sitio semiarido y en verde a las concentraciones del sitio
subhimedo. Las flechas rojas indican mayor o menor cantidad de nutrientes en
comparacion con el otro sitio, el simbolo = entre paréntesis simboliza igual cantidad de

nutrientes entre los sitios.
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Flujo de fosforo en la especie Gymnopodium

El P se encontr6 en mayor cantidad en las hojas del sitio subhimedo en comparacion al
sitio semiarido, pero ocurrio que al igual como con el N, su ER fue mayor en este sitio, sin
embargo, existio un cambio abrupto con el P que se pudo encontrar en el mantilloy el suelo,

los cuales disminuyeron drasticamente, pero los resultados del fésforo fueron muy similares

en ambos sitios (Figura 13).
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Figura 13. Flujo de fosforo en Gymnopodium registrado en las hojas verdes, hojas
senescentes, el mantillo y el suelo. Las cajas en color café se refieren a las concentraciones
de P en el sitio semiarido y en verde a las concentraciones del sitio subhimedo. Las flechas
rojas indican mayor o menor cantidad de nutrientes en comparacion al otro sitio, el simbolo

= entre paréntesis simboliza igual cantidad de P entre los sitios.
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Flujo de fosforo en la especie Piscidia

El P en Piscidia cambi6 con respecto a lo encontrado en Gymnopodium, pues ademas de
tener mayores concentraciones en las hojas verdes, fue el sitio semiarido donde se registrd
una ER fue muy alta, lo cual repercutié en que las hojas senescentes existirdn niveles
remanentes de P menores al 35%, los nutrientes encontrados en el mantillo y en el suelo
fueron muy parecidos entre bosques y no existio un cambio drastico como ocurrio con el N)
(Figura 14).
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Figura 14. Flujo de fosforo en Piscidia registrado en las hojas verdes, hojas senescentes, el
mantillo y el suelo. Las cajas en color café se refieren a las concentraciones de P en el sitio
semiarido y en verde a las concentraciones del sitio subhimedo. Las flechas rojas indican
mayor o menor cantidad de nutrientes en comparacion al otro sitio, el simbolo = entre

paréntesis simboliza igual cantidad de P entre los sitios.
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Discusion

Heterogeneidad en los ciclos del nitrogeno y del fosforo asociada a las
especies

Los principales nutrientes que limitan la PPN de las plantas son el N y el P (Aerts y Chapin
2002) y una manera indirecta de saber acerca de la nutricion vegetal, es a través de
mediciones de los nutrientes en las hojas. Nuestros resultados sugieren que las diferencias
encontradas en las hojas verdes pudieron deberse a las diferencias en el uso de N por parte
de la familia Fabaceae, en comparacion con la Polygonaceae. Los datos de N foliar
encontrados en ambas especies; de 20.4 mg g™* para el sitio semiérido y de 23.5 mg g™ para
el sitio subhtimedo en Gymnopodium y de 28.8 mg g* y 26.8 mg g* para Piscidia,
respectivamente (Figura 7), fueron superiores a los hallados en otros BTS en Yucatan por
Campo y Dirzo (2003) quienes reportaron niveles hasta de 18 mg g™*. EI N foliar fue
estadisticamente mayor en la especie Piscidia, lo cual sugiere que la familia reflejo
probablemente un proceso de asimilacion mas eficiente, quizas por la capacidad simbiotica

de fijacion de N, atmosférico.

Algunos estudios sugieren que las concentraciones mas altas de N se hayan en las hojas de
especies de los bosques tropicales, debido probablemente a la poca limitacion de este
elemento en los tropicos (Yuan y Chen 2009). No obstante, la variacion en la concentracion
de N en hojas verdes, es uno de los rasgos foliares que ha sido documentado para distintas
especies en los bosques tropicales (Campo y Dirzo 2003, Renteria y Jaramillo 2011, Roa et
al. 2015). Los resultados mostraron, como se postuld en la primera hipétesis, que la
circulacion de N en Piscidia seria mayor que la correspondiente a Gymnopodium y se
reflejaria en los niveles de N en sus hojas, por otro lado, la concentracion de P, aunque
también fue mayor en las hojas verdes de Piscidia, que en las hojas de Gymnopodium,
estadisticamente resultaron ser iguales (Figura 8), por lo que la primera hipétesis no se

cumplio parael P.
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El N de las hojas senescentes resultd ser estadisticamente mayor en la especie Piscidia,
donde se encontraron niveles de entre 19.2 1 mg g™ y 20.1 mg g™ en el bosque semiérido y
entre 18.3y 19.1 mg g™ en el bosque subhtimedo, esta concentracién fue mayor respecto a
Gymnopodium en un ~ 38 %. La especie Gymnopodium por su parte tuvo en los dos
bosques la mayor eficiencia en la reabsorcion (ER) de N ~ 45 %. (Cuadro 6), por lo que
encontramos las menores concentraciones en sus hojas seniles (Cuadro 4), lo cual
concuerda con nuestra segunda hipotesis, ya que al no ser una especies que tiene la
capacidad de asociarse con especies fijadoras de Ny, requiere una alta ER para satisfacer

sus necesidades nutricionales.

Las concentraciones de P en las hojas senescentes en cambio, fueron bajas en ambas
especies y en los dos sitios, segun los niveles establecidos por Killingbeck (1996).
Estadisticamente fue Piscidia quien tuvo la mayor ER alcanzando hasta el 67% vy
provocando que las hojas senescentes fueran muy pobres en P (Cuadros 3 y 5). Esta
condicion de bajos nutrientes en las hojas senescentes por una alta eficiencia en la
translocacion de nutrientes, producen hojas senescentes de baja calidad, lo cual podria
reducir la descomposicién del mantillo y los rasgos de mineralizacion, repercutiendo en
procesos ecosistémicos como la respiracion del suelo y la fijacion de N, (Aerts 1997, Reed
2011).

Cuando se considera el flujo de N, se encuentra que es Piscidia quien deja caer la mayor
cantidad de N total en ambos bosques; con un total de 1559.2 g m? de N en el bosque
semiarido y de 849.3 g m? de N en el bosque subhlimedo, en comparacién con
Gymnopodium donde se encontré 849.3 g m™ de N en el bosque semidarido y 788.2 g m? de
N en el bosque subhimedo (Cuadro 3). La especie Piscidia perdi6 grandes cantidades de
hojas senescentes al comienzo de la época de sequia, durante el mes de octubre en el
bosque semiarido, esto casi duplicé la cantidad de hojas seniles que perdié en el bosque
subhiimedo, en cambio, la especie Gymnopodium aunque también tuvo mayor pérdida en el

bosque semiarido, ésta no fue tan pronunciada como en el bosque subhimedo (Cuadro 2).
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El P que se registr6 en el mantillo fue estadisticamente igual entre las especies y los
bosques (p>0.05) (Figura 10), de forma consistente, las concentraciones de P en el piso
forestal del bosque semiarido y subhiimedo (rangos de 0.36 a 0.45 mg g™ para Piscidia, y
de 0.27 a 0.39 mg g para Gymnopodium, respectivamente) fueron menores que las
concentraciones presentes en hojas senescentes (alrededor de 0.70 mg g* en ambas
especies), sugiriendo una aceleracion del ciclo del elemento por una rapida liberacion desde

el mantillo.

La comparacion de los valores de la concentracion de N en el mantillo de Piscidia de 19.4
mg g en el sitio semiérido y 17.7 mg g™ en el sitio subhiimedo que resultaron mayores a
los de Gymnopodium de 13.14 mg g* en el sitio semiarido y 11.3 mg g™ en el sitio
subhumedo, sugieren que el ciclo del N en el piso forestal bajo Piscidia esta balanceado (es
decir no predomina la mineralizacion), mientras que bajo Gymnopodium domina la
mineralizacion de N. Esta situacion podria reflejar la mayor descomposicion de hojas
senescentes de Gymnopodium como consecuencia de un menor contenido de compuestos

recalcitrantes de dificil ataque por parte de los descomponedores (Bejarano et al. 2014).

La concentracion de N en el mantillo bajo Piscidia fue mayor en ambos sitios en
comparacion con Gymnopodium (Figura 9), resultado que coincide con nuestra primera
hipétesis, pero ademas, pudimos observar que la concentracion en las hojas senescentes es
mayor que en el piso forestal, este proceso dominante de la liberacion del nutriente durante
la descomposicion indican una rapida mineralizacion de los nutrientes por descomposicion

del mantillo.
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En los suelos bajo Piscidia no se encontraron mayores concentraciones de N total que los
suelos bajo Gymnopodium (Cuadro 9). Considerando las concentraciones de N y P en hojas
verdes, hojas senescentes, mantillo y suelo, se puede sugerir que existen diferencias en la
intensidad del ciclo del N entre especies, no obstante, esto no se cumple del todo, pues
existe una heterogeneidad en los ciclos de nutrientes. Los diferentes patrones observados
entre el ciclo del N y del P sugieren que los ciclos de ambos elementos no estan acoplados,
es decir, las relaciones de elementos no son absolutos y cambian con respecto a la
degradacion de los tejidos, pero son cercanos a los postulados por Redfield (Schlesinger et
al. 2011). La mayor concentracion de un nutriente en el piso forestal que en la hojarasca u
hojas senescentes, es indicador de inmovilizacion del nutriente en el por parte de los

microorganismos (Campo et al. 2000).

La relacion que existio entre el N 'y P (N:P) cambid con la degradacién de las hojas y entre
los sitios; en las hojas verdes de Gymnopodium se encontré una N:P de 13.5 + 0.4 en el
bosque semiarido y de 10.1 + 0.6 en el bosque subhimedo, para Piscidia de 13.0 £ 1.1 en el
sitio semiarido y 13.8 en el sitio subhdmedo, pero en las hojas senescentes esta relacion
aumento alcanzando hasta 20.5, como consecuencia de la gran disminucion en los niveles
de P en las hojas senescentes (Cuadro 5). Finalmente en el piso forestal y en el suelo la
relacion N:P fue de ~29 (Cuadro 8 y 9). Estos datos sugieren segun Koerselman vy
Meuleman (1996) y Townsend et al. (2007), que las especies Gymnopodium y Piscidia
presentan una fuerte limitacion por P la cual pudo observarse en las hojas senescentes y que
coincide con los altos niveles de ER de P que se registraron (Cuadro 7). Los resultados
coinciden con otros encontrados en bosques tropicales (McGroddy et al. 2004,
Héttenschwiler et al. 2008, Yuan y Chen 2009).
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Variabilidad regional en el ciclo del nitrogeno y del fésforo

De acuerdo a nuestra tercera hipotesis del trabajo, no obstante, no se pudo observar que en
el sitio con mayor precipitacion existiera una mayor concentracion de N y P en las hojas
verdes, ya que ésta respuesta se debio a la especie en si misma (Figuras 7 y 8). La
produccion de hojas senescentes por su parte, tuvo un efecto que dependid de la especie y
el sitio, siendo Gymnopodium quien presentd una produccién de hojas senescentes
ligeramente mayor en el sitio subhtimedo que en el sitio semiarido (687 y 578 g m™,
respectivamente), por otro lado Piscidia casi duplico su produccion de hojas senescentes en
el sitio semiérido (807 g m™) en comparacion al sitio subhtimedo (447 g m™) (Cuadro 3), lo
que sugiera un efecto importante de la precipitacion sobre la produccién, y abscisién de las

hojas en esta especie.

Los nutrientes del mantillo pueden tener una funcion critica en los BTS, en donde las
variaciones estacionales de los nutrientes en el piso forestal constituyen uno de los aspectos
mas importantes del ciclo de nutrientes (Campo et al. 2000). Los resultados encontrados
sugieren que en el sitio semiarido existen la mayor produccion de hojas senescentes
(Cuadro 3) y que es Piscidia quien aporta mayor cantidad de materia organica al piso

forestal, probablemente por una mayor sensibilidad al estrés hidrico.

La concentracion de nutrientes en los suelos reflejaron diferencias en los dos sitios (Cuadro
9); en el caso del N total éste fue mayor en el sitio semiarido que en el subhimedo y
ligeramente mayores al N total registrado por Campo et al. (2016) en el sitio semiarido, sin
embargo, los valores del NOs™ fueron muy similares al igual que las cantidades de NH;".En
este caso fueron las condiciones climaticas y especificamente la precipitacion quien tuvo la

mayor influencia sobre la nutricion del suelo como sugiere Reich y Oleskyn (2004).

Por otro lado y contrario también con esta tercera hipotesis; no se observo una mayor ER en
las especies que se encontraron en el sitio semiarido, la cual respondi6 a la especie; sin
embargo, en el suelo si se pudo observar este incremento en la inmovilizacién de nutrientes

como consecuencia de la menor precipitacion (Cuadro 9).
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Efectos del régimen de lluvia en la eficiencia de la reabsorcién de nutrientes

Diversos estudios han explorado la reabsorcion de nutrientes en relacion a distintos rasgos
ecosistémicos, como el clima, el suelo, la temperatura y rasgos de las plantas como el
grosor foliar (Aerts 1996, Yuan, Kazakou et al. 2007, Yuan y Chen 2009), en general se ha
observado una generalizacion acerca del aumento en la eficiencia en la reabsorcién de N
desde los trépicos hacia la tundra, contrariamente a lo que ocurre con el P, cuya eficiencia
se incrementa desde las zonas de altas latitudes hacia las zonas tropicales (Yuan y Chen
2009). Siendo la temperatura y la precipitacion los factores climaticos que mas afectan la
ER de nutrientes (Yuan y Chen 2009, Vergutz 2012).

Aunque la correlacion entre la ER vy el estatus nutricional no siempre han sido observados
(Aerts y Chapin 2000, Kobe et al. 2005, Kazakou 2007), en general se ha notado una baja
eficiencia en la reabsorcidn de N por parte de las especies fabaceas, pero este rasgo puede
ser adaptativo y consideradamente flexible (Vergutz et al. 2012). En el caso particular de la
leguminosa Piscidia, se pudo observar este aspecto de la baja eficiencia en la reabsorcion
de N en comparacion a Gymnopodium (Cuadro 6), lo que nos puede sugerir que la especie

esta fijando N, atmosférico y lo cual coincidiria con nuestra primera hipotesis

El aspecto que pudo observarse de manera mas clara con respecto a la precipitacion, fue el
cambio en la ER. La especie Gymnopodium presentd su mayor ER de N en el sitio
semiarido, a pesar de ser en este sitio donde se encuentran las mayores cantidades de NT y
NO; (Cuadro 6, Figura 11). El P respondié de manera distinta, la ER niveles de P
encontrados fueron significativamente mayores en las especies que se encuentran en el sitio
semiarido, es decir, probablemente las especies se encuentran respondiendo a la cantidad de
lluvia local y esto se vea reflejado al disminuir las cantidades de P con el aumento de la

precipitacion, éste fendmeno se ha observado en trabajos como los de Roa et al.(2015).
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La ER ademas puede aumentar en aquellas plantas que crecen en suelos muy himedos
propensos a la lixiviacion (Buamscha et al. 1998), pero con nuestros registros no se
observo este patron (Cuadros 6 y 7). Los nutrientes en las hojas, no correspondieron a las
que se encontraron en el suelo, es decir, el NT, NH,", NO3 y PT se mantuvieron constantes
en los sitios, lo cual puede sugerir que la precipitacion y las condiciones del ecosistema
afectan mas el uso y la eficiencia de nutrientes que lo que Piscidia y Gymnopodium
pudieran estar afectando directamente el suelo, cabe mencionar que es posible que estos
cambios no se hayan visto reflejados al momento del muestreo, o que sea la edad de los

sitios lo que aln no permita percibir que estos cambios sean registrados (Jenny 1941).

La ER ademéas es regulada por rasgos foliares, formas de crecimiento y almacenes
nutricionales de las plantas (Kull y Krujit 1999, Vergutz et al. 2012). Como se observo en
este trabajo, las hojas verdes tuvieron mayores concentraciones de N, por lo tanto, es
posible que tal como se ha observado que varias especies de esta familia y que puedan
regular o combinar mecanismos de asimilacion de N del suelo en conjunto con la fijacion
de N, (Peoples y Craswell 1992).

La alta ER que se observo, es una estrategia de conservacion y también una adaptacion
ambiental que puede ayudar a mantener en equilibrio el estado nutricional de los
ecosistemas (Aerts 1996, Reed et al. 2012). Varios autores sugieren que existe una variedad
de pardmetros en los BTS que pueden provocar una alta variabilidad en la ER,
registrandose niveles de entre 0 y 62 % (Renteria et al. 2005) y que pueden influir
provocando un menor éxito en la ER de nutrientes, estos factores pueden ser la
disponibilidad de agua (Escudero et al. 1992; Renteria et al. 2005), el tiempo de abscision
(Killingbeck et al. 1990, del Arco et al. 1991), la sombra (Chapin y Moilanen 1991), la
disponibilidad de nutrientes en el suelo (Renteria et al. 2005) o el estatus nutricional actual
de las plantas (Chapin 1980).
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Segun Killingbeck (1996) la ER puede considerarse completa en el caso del N, cuando se
encuentran niveles menores a 7 mg en las hojas senescentes, en este estudio se encontr6 en
ambas especies niveles superiores a los 10 mg g en ambos sitios, por lo cual podemos
sugerir que las especies estan llevando a cabo una reabsorcion incompleta de este recurso
Figura (Cuadro 6 y 7, Figura 9 y 10). ElI P por su parte deberd tener concentraciones
menores a 0.5mg g™ para considerarsele con un ER total y mayores a 0.8 mg g“para
considerar una ER incompleta, no obstante nuestros datos de P se encuentran entre estos
dos limites, lo que ofrece una aproximacion de la alta eficiencia que estan realizando las

especies (Cuadro 7, Figuras 13 14).

El clima, las propiedades quimicas y estructurales del suelo, la disponibilidad de nutrientes
y la actividad de los organismos, son los factores que controlan la descomposicion del
mantillo (Berg y Laskowski 2006). Nuestros sitios de estudio presentaron una fuerte
variacion en la precipitacion, pero no en el resto de factores climaticos, por ello, podria ser
elemento de mayor influencia en la concentracién de N y P en encontradas en el mantillo
como sugiere Chapin (2001). En este trabajo se obtuvieron valores que reflejaron una
mayor cantidad de N total en el suelo del sitio semiarido (Cuadro 9), lo cual puede deberse
a los mayores niveles de materia organica que se han registrado para este sitio (Campo et
al. 2016).

Muchas especies han sido consideradas eficaces para la restauracion ecoldgica cuando
pueden ingresar altas cantidades de N al suelo, ademas de ser especies de rapido
crecimiento, alta productividad (Vitousek 2002) y resistentes a ambientes estresantes
(Ashton et al. 1997), por ello, las especies Piscidia y Gymnopodium parecen ser una opcion
viable para la restauracién ecoldgica, y como respuesta al cambio climatico inminente, ya
que pueden adaptarse a distintos rasgos de precipitacion, pueden utilizar el N y el P de
manera eficiente reabsorbiendo o como en el caso de Piscidia fijando N, ademas de ser

utilizados con distintos fines antropicos.
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Conclusiones

Existen diferencias que no fueron consistentes en todos los aspectos analizados del
ciclo de cada nutriente. La circulacion del N asociada a Piscidia fue mayor que en
Gymnopodium lo cual se reflejé en mayores concentraciones de N en hojas verdes y
en hojas senescentes, sin embargo, la alta eficiencia en la reabsorcion dio como
resultado poca diferencia entre los niveles registrados en las hojas senescentes, en el

mantillo y en el suelo mineral de ambas especies.

Las diferencias en la precipitacion no influyé en la cantidades de nutrientes foliares,
ni en la eficiencia en la reabsorcion, sin embargo, es el factor que limita la

disponibilidad de nutrientes a nivel del piso forestal y del suelo en ambos sitios.

La eficiencia en la reabsorcion de N fue mayor en Gymnopodium y cercana al 45 %
y el P fue el elemento de mayor reabsorcion superando el 60% en la especie
Piscidia. El P fue el elemento que se mantuvo constantemente bajo en los estudios
analizados, por lo que se puede concluir que es el elemento de mayor limitacion

para ambas especies.
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