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Resumen

La composicion quimica del mantillo esta influenciada por distintos rasgos del
estrato vegetal arbéreo, lo cual modifica la actividad de los microorganismos y su
papel en la dindmica del C del piso forestal. En este trabajo se evalud la
modificacion de la composicion quimica y la actividad microbiana del mantillo por el
incremento en la heterogeneidad del estrato arbéreo en un bosque de Abies
religiosa. Lo anterior se realizé en dos sitios colindantes de bosque de A. religiosa
(Pantano y Zarco) con diferencias aparentes en el estrato arbéreo, ubicados en la
Sierra de las Cruces, al poniente de la ciudad de México. En tres parcelas de 625
m? en cada sitio, se obtuvo el didmetro a la altura del pecho (DAP), la altura, la
composicion vegetal arbérea y el indice de Valor de Importancia (IVI) de cada
especie. En cada parcela se establecio un transecto de 50 m a favor de la pendiente
en donde, de forma aleatoria, se recolectaron cinco muestras de mantillo. Se
determind la masa seca de mantillo en un area conocida y a cada muestra se le
cuantifico la concentracion de C, N, y P totales, las relaciones estequiométricas
entre nutrientes (C:N, C:P y N:P), el C en la biomasa microbiana (Cmic), y la
actividad de las enzimas lipasa (LP), B-Glucosidasa (BG), polifenol oxidasa (PFO)
y deshidrogenasa (DH). Ademas, se midio la tasa de mineralizacion de C in vitro
(CO2 acumulado), la actividad enziméatica especifica (AEE) y el cociente metabdlico
(gCO2). Se calculo el contenido de C, Cmic y la mineralizacion potencial de C por
metro cuadrado del mantillo presente en cada sitio. Las diferencias en el DAP y la
altura del estrato arbéreo se evaluaron mediante pruebas de U de Mann-Whitney y
Kruskal-Wallis. De igual manera, el contenido de C, Cmic y la mineralizacion de C
en el mantillo de los sitios fueron evaluados mediante pruebas de U de Mann-
Whitney. Las diferencias en el resto de las variables se analizaron mediante
modelos de ANOVA anidado y sus relaciones mediante analisis de correlacion de
Pearson. Los resultados mostraron que el Pantano presenta una mayor
heterogeneidad en la composicion de especies y sus respectivos valores de VI,
respecto al Zarco. Sin embargo, en ambos sitios la especie mas importante es A.

religiosa. Ademas, los DAPs y las alturas fueron menores en el Pantano. Las

Xiv



caracteristicas quimicas del mantillo evidenciaron una mayor relacion C:P,
determinada por una menor concentracion de P en el mantillo del Pantano. Por otro
lado, la tasa de mineralizacion de C, el qCOz, la actividad enzimatica de la PFO y
BG y la AEE de la BG, PFO y LP, fueron mayores en el mantillo de este sitio
respecto al Zarco. Adicionalmente, la actividad de la BG y la AEE BG en el mantillo
del Pantano, se relacionaron positivamente con el C y P, respectivamente. Por su
parte, el qCO2 mostrd una relacion negativa con el N y el P, y positiva con las
relaciones C:N y C:P, solo en el Zarco. Por otro lado, se observd un menor
contenido de C y Cmic en el mantillo del Pantano. Aunque en el experimento de
mineralizacion potencial de C in vitro se observé una mayor liberacion de CO:2 en
este sitio, al ponderar la masa de mantillo por metro cuadrado, los datos mostraron
gue ambos sitios emiten cantidades similares de CO: a la atmdsfera a partir de la
menor masa de mantillo en el Pantano. Los resultados sugieren que existe una
modificacion en el metabolismo del C de la comunidad microbiana, asociada a las
caracteristicas quimicas del mantillo y en respuesta al aumento en la
heterogeneidad del estrato arboreo en el Pantano. Esto sugiere que en este sitio se
promueve una menor acumulacion de C y un mayor flujo de CO2 hacia la atmdésfera,
en comparacion con el Zarco. Los resultados obtenidos pueden ser considerados
en la aplicacion de medidas de conservacion y manejo de los Parques Nacionales
dentro de los cuales se encuentran los sitios estudiados, y de bosques de A.

religiosa similares.
Palabras clave. Descomposicion, residuos vegetales, exoenzimas,

despolimerizacion, calidad del sustrato, respiracion, microorganismos, almacenes

y flujos de C.
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1. Introduccion

En los ecosistemas terrestres, las especies vegetales regulan la cantidad de C,
nutrientes (e.g. N y P) y la composicion quimica de las moléculas organicas que
ingresan al suelo a través de la incorporacion de residuos vegetales. Esta
regulacion ocurre mediante procesos ecofisioldgicos individuales de cada planta, o
a través de procesos regulados por la comunidad vegetal en su conjunto
(Zechmeister-Boltenstern et al., 2015).

Una vez que los residuos vegetales se depositan en el suelo, las
comunidades microbianas heterotrofas pueden adquirir una fracciéon de dichos
nutrientes contenidos en las moléculas organicas. Esto ocurre mediante la
produccion de distintas exoenzimas que despolimerizan las moléculas que
conforman a los residuos vegetales (Alfaro et al., 2014). Una vez que son ingeridos
por los microorganismos, los nutrientes son metabolizados, de manera que una
parte de ellos puede ser destinada al aumento de la biomasa microbiana, y otra
fraccion puede ser utilizada en procesos celulares como la respiraciéon, lo cual
deriva en la produccién de energia y CO2 (Manzoni et al., 2010).

Esta actividad heterétrofa contribuye de manera significativa en la
descomposicion de la materia organica, es decir, en la transformacion de los
residuos organicos a nutrientes minerales y CO2. Ademas, repercute en la
regulacion de distintos procesos que influyen en la dinamica del carbono y
nutrientes en los ecosistemas, lo cual, a su vez, depende en gran medida de la
huella quimica que las especies vegetales dejaron en sus residuos (Chapin et al.,
2011).

1.1. Ladescomposiciony suimportancia

La descomposicion de la materia organica es un proceso fisico y quimico mediado
principalmente por la biota del suelo, a través de la cual ocurre la desintegracion de
residuos organicos de plantas, animales y material microbiano muerto. Este

proceso causa un decremento en la necromasa de la materia organica, debido a la



fragmentacion, la conversion a compuestos organicos estructuralmente diferentes
a sus precursores y finalmente a la mineralizacion de dichos compuestos, es decir,
la liberacion de C y nutrientes en su forma mineral (McNeill y Unkovich, 2007). De
manera general, la descomposicion estd conformada por tres procesos: 1) la
lixiviacion, un proceso fisico que involucra la disolucidon y liberacion de iones
minerales y compuestos organicos solubles (e.g. carbohidratos y aminoacidos)
almacenados en los tejidos de organismos vivos 0 senescentes; 2) la
fragmentacién, la cual implica la ruptura de tejidos organicos, entre ellos las
barreras protectoras como la cuticula y la corteza de las plantas. Este ultimo
proceso aumenta la superficie disponible para la colonizacion microbiana y esta
regulado principalmente por la actividad de la micro y mesofauna (Chapin et al.,
2011), asi como por factores fisicos como el viento y los ciclos de humedad-sequia,
contraccion-expansion y calor-frio (Berg y McClaugherty, 2014); y 3) la alteracion
guimica de los compuestos presentes en los detritos (i.e. material vegetal, animal o
microbiano, muerto), el cual es un proceso que ocurre en mayor medida por la
accion de exoenzimas provenientes de hongos y bacterias. Estas exoenzimas
despolimerizan las macromoléculas presentes en los restos detriticos y las
convierte en productos solubles que pueden ser absorbidos y metabolizados por
los microorganismos heterétrofos (Chapin et al., 2011).

Por otro lado, existen tres factores que afectan directamente al proceso
de descomposicion: el clima, la calidad del sustrato y las comunidades microbianas
heter6trofas. Entre los principales factores climaticos se encuentra la temperatura
y la humedad que, conforme aumentan, favorecen la actividad metabolica de los
microorganismos y de las enzimas que producen, lo cual promueve la
descomposicion (Colteaux et al., 1995). Por otro lado, la calidad del sustrato
incluye caracteristicas quimicas como la concentracién de nutrientes (e.g. C, Ny
P), sus relaciones estequiométricas (e.g. C:N), el contenido de moléculas como la
lignina y la celulosa (Strickland et al., 2009; Perakis et al., 2012) y la presencia de
compuestos de C con distinta labilidad (Veres et al., 2015), las cuales determinan
la susceptibilidad de dichos sustratos a ser descompuestos (Zhang et al., 2008a).

En particular, los sustratos con una baja relacién C:nutriente (e.g. C:N) presentan
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una alta calidad y una mayor susceptibilidad a ser descompuestos (Sterner y Elser,
2002). Aunque estos factores tienen un efecto relevante en el proceso de
descomposicion, son finalmente las comunidades microbianas heterotrofas quienes
determinan la diversidad y cantidad de exoenzimas que despolimerizan la materia
organica presente y, por lo tanto, la magnitud y velocidad de su descomposicion
(Xu et al., 2015). La importancia de cada factor es variable de acuerdo con la
escala. Por una parte, las condiciones climaticas tienen mayor efecto sobre la
descomposicion a escalas regionales y globales (Aerts, 1997). Sin embargo, la
influencia de la calidad del mantillo y de las comunidades microbianas son de
marcada importancia a escala local, en donde las condiciones climaticas son
constantes (Cornwell et al., 2008).

Los compuestos organicos resultantes de la descomposicion incompleta
de la materia organica, cuando se incorporan a la matriz mineral, conforman a la
materia organica del suelo (MOS) (Chapin et al., 2011). La MOS promueve
procesos en la matriz edafica como la estabilizacién de los agregados del suelo, la
retencién, la reduccion de la evaporacion y el incremento de la infiltracién de agua
(Nieder y Benbi, 2008). SimultAineamente, su formacion deriva en consecuencias
ecosistémicas que permiten el crecimiento vegetal y microbiano. Esto se debe a
que constituye una fuente de energia metabdlica y de sustratos para la asimilacién
de C en los tejidos de estos organismos, y de N (e.g. aminoacidos y nucle6tidos)
para la sintesis de proteinas y enzimas.

La descomposicién, ademas, influye sobre la diversidad y la estabilidad
de las comunidades de distintos organismos, ya que todas las redes troficas
basadas en detritos dependen de este proceso (Berg y McClaugherty, 2014). En
estos sistemas, los residuos no consumidos, heces y organismos muertos, se
convierten iterativamente en sustrato para los organismos descomponedores. De
esta manera, todos estos sustratos son consumidos paulatinamente y
metabolizados hasta ser transformados a COzyiones inorganicos (Heal y MacLean,
1975). Como consecuencia, estas redes troficas basadas en detritos permiten un
mayor procesamiento y flujo de materia y energia, en comparacion con aquellas

redes basadas en las plantas (Berg y McClaugherty, 2014).



Finalmente, la descomposicién completa promueve el flujo de C a partir
de distintos componentes del ecosistema que almacenan este nutriente (e.g. el
suelo, los residuos vegetales depositados en este que conforman el mantillo y las
comunidades microbianas) hacia la atmoésfera. En particular, este proceso
representa una de las principales rutas por la cual el CO:2 fijado por las plantas
durante la fotosintesis, regresa a la atmésfera (Schlesinger y Andrews, 2000). Por
ello, el balance entre este flujo de C como producto de la descomposicion de los
residuos organicos presentes en el suelo, y la entrada de C a este derivado de la
productividad primaria neta (i.e. la cantidad de C fijado en los tejidos de las plantas)
y mediante la deposicion de hojarasca y absicion de raices (residuos vegetales) en
el suelo, influye en la cantidad de C acumulado en el mismo y la cantidad de CO:2

atmosférico (von Lutzow y Kdgel-Knabner, 2009).

1.2. Losresiduos vegetales y su influencia en la actividad microbiana

Los tejidos presentes en los residuos vegetales constituyen los principales recursos
sujetos al proceso de descomposicion y pueden ser clasificados en
parenquimatosos y lefiosos (Kdgel-Knabner, 2002). Las células parenquimatosas
se encuentran en el tejido vivo de hojas y en la corteza de ramas jovenes y raices.
Dichas células generalmente presentan paredes de celulosa. Por su parte, los
tejidos lefiosos estan conformados por el xilema y el esclerénquima de los tallos,
epidermis y nervaduras de hojas, asi como cortezas, cuyas paredes celulares estan
constituidas por moléculas como la pectina, celulosa, hemicelulosay lignina (Fengel
y Wegener, 1984). Adicionalmente, las membranas de las células vegetales y la
superficie de las hojas y raices presentan fosfolipidos y ceras (Murphy, 2017).
Distintos atributos de la comunidad vegetal arbérea como la cobertura
del dosel, la composicién de especies y la ecofisiologia de las plantas, son capaces
de regular la cantidad y las caracteristicas quimicas de los residuos vegetales que
se depositan en el mantillo de los bosques. Entre estas caracteristicas se
encuentran la concentracion de Ny P (Enriquez et al., 1993; Gessner et al., 2010)

y la proporcion de compuestos de C como la celulosa y la lignina (Gessner et al.,
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2010). Estas, a su vez, repercuten en la disponibilidad de nutrientes que pueden
ser aprovechados por las comunidades microbianas (Prescott, 2002) y, por lo tanto,
en la actividad de los microorganismos.

En este sentido, la composicién de la comunidad vegetal, representa la
fuente que determina la cantidad y la composicion quimica de los residuos
vegetales presentes en el mantillo (Prescott, 2002). De esta manera, la pérdida de
la cobertura vegetal tiene consecuencias sobre la disminucion en la cantidad de
residuos vegetales depositados en el suelo (Lin et al., 2015), mientras que el cambio
de las especies vegetales puede modificar la proporcién de fuentes de C labiles, es
decir, faciles de despolimerizar (Prescott, 2002), y la concentracion de nutrientes
(Ritter, 2005). Como consecuencia de estos eventos, los microorganismos son
capaces de modificar su actividad, con lo cual pueden promover una mayor
mineralizacion de C y liberacion de CO: a la atmoésfera (Lin et al., 2015).

Por otro lado, en relacién con el grupo taxonémico al cual pertenecen los
residuos vegetales en el mantillo, las Angiospermas se caracterizan por depositar
hojas con una mayor concentracion de N en comparacion con las Gimnospermas
(Han et al., 2005). Ademas, generan residuos vegetales con moléculas labiles o de
facil despolimerizacién y con altos contenidos de celulosa. Lo anterior se ha
relacionado con una descomposicion acelerada de los residuos vegetales
producidos por las Angiospermas respecto a las Gimnospermas (Cornwell et al.,
2008), promovida por la actividad de las comunidades microbianas.

Por su parte, los residuos foliares de plantas como las coniferas, presentan
una elevada concentracion de N y P (Sardans y Pefiuelas, 2013; Zechmeister-
Boltenstern et al.,, 2015). En contraste, las plantas como algunas especies
perennifolias, se caracterizan por presentar baja concentracién de N y P en sus
hojas (Sardans y Pefiuelas, 2013). A su vez, la concentracion de estos elementos
en las hojas esta en funcidén del grado de reabsorcién de los mismos antes de que
éstas se escindan, lo cual minimiza la pérdida de nutrientes en las plantas durante
la senescencia foliar (Zechmeister-Boltenstern et al., 2015). Ademas, los nutrientes
reabsorbidos permiten la formacion de nuevos tejidos con una menor demanda de

energia y tiempo, comparado con la absorcion de estos a partir del suelo (Wright y

5



Westoby, 2003). En este sentido, las angiospermas (perennifolias y deciduas)
tienen una menor capacidad de reabsorcion respecto a las coniferas (Vergutz et al.,
2012; Han et al., 2013), por lo cual, depositan residuos foliares con una alta
concentracion de nutrientes (Zechmeister-Boltenstern et al., 2015). Estos rasgos de
las plantas, al modificar las caracteristicas de los residuos vegetales depositados
en el suelo (Wardle et al. 2006; Gessner, et al. 2010), influyen en la composicion y
la actividad de las comunidades microbianas (Frossard et. al., 2013), lo cual
repercute en el proceso de la descomposicion (Zak et al., 2003)

Potencialmente, todos los residuos vegetales son resistentes a la
descomposicion, debido a una combinacién de la accion protectora de la lignina, la
accion cementante de la hemicelulosay la estructura cristalina de la celulosa (Alfaro
et al., 2014). Sin embargo, microorganismos como los hongos y bacterias
despolimerizan materiales de distinta composicion quimica mediante la liberacion
de exoenzimas, lo cual favorece la degradacion de los mismos y les permite obtener
recursos que promueven su crecimiento y la produccion de energia (Romani et al.,
2006). Por una parte, los hongos son capaces de degradar sustratos dificiles de
despolimerizar, mientras que las bacterias descomponen sustratos simples (Boer
et al., 2005). En particular, las bacterias anaerobias facultativas, ademas, pueden
degradar dichos sustratos mediante procesos de fermentacion (Jones, 1998; Lynd
et al., 2002; Boer et al., 2005).

Debido a la dependencia de los microorganismos descomponedores de
la vegetacion, cualquier cambio en la composicion y los atributos de las
comunidades de plantas afecta a dichos microorganismos (Frossard et. al., 2013;
Prescott y Grayston, 2013) y a sus actividades (Van Der Heijden et al., 2008).
Consecuentemente, puede existir una alteracion al balance entre el proceso de
descomposicion y la deposicion de hojarasca en el mantillo, lo cual repercute en el
almacenamiento del C y nutrientes en el suelo y en la atmésfera (Bradford et al.,
2008). Esto puede ser particularmente evidente en bosques de coniferas
monodominantes de climas templados (Prescott et al., 2000) como los bosques de
Abies, quienes presentan una alta homogeneidad en sus atributos vegetales

(Cuevas-Guzman et al., 2011). Por lo anterior, las comunidades microbianas
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representan la conexion entre los cambios en la vegetacion y las modificaciones en
el funcionamiento de los ecosistemas, debido a su influencia en el proceso de

descomposicion (Prescott y Grayston, 2013).

1.3. Exoenzimas involucradas en la descomposicién de los residuos

vegetales

Como se ha mencionado, la descomposicién de los residuos vegetales depende
tanto de los atributos de las plantas como de los microorganismos, particularmente,
de las enzimas que estos producen y que les permite degradar macromoléculas y
adquirir nutrientes a partir de ellas (Osono, 2007). En el caso de los hongos, algunos
miembros del filo Basidiomycota son conocidos por su alta capacidad para degradar
lignocelulosa mediante la secrecion de enzimas lignoceluloliticas (Alfaro et al.,
2014). A su vez, algunos miembros del filo Ascomycota (Xylariaceae) también
presentan este tipo de enzimas (Whalley, 1996), sin embargo, se conoce
relativamente poco acerca de su sistema enzimatico (Koide et al., 2005).

Los basidiomicetos lignoceluloliticos degradan los compuestos de
lignocelulosa mediante dos tipos de reacciones enzimaticas: la hidrdlisis y la
oxidacion. Por un lado, los hongos tradicionalmente denominados de pudricién
café, degradan principalmente celulosa y provocan alteraciones muy limitadas en
la porcion de lignina, mediante reacciones de hidrélisis. Por su parte, los hongos de
pudricion blanca degradan la porcion de lignina en mayor proporciéon que la
celulosa, a través de reacciones de oxidacion. Ambos grupos se caracterizan por
secretar diferentes enzimas en funcion de los sustratos disponibles (Alfaro et al.,
2014). Asi, la porcion de celulosa es hidrolizada en condiciones aerobias (Lynd et
al., 2002) por enzimas como la celobiohidrolasa, la endo- 3 -1,4-glucanasa y la B-
glucosidasa. Por otro lado, la degradacion de lignina es llevada a cabo por enzimas
oxidativas como la manganeso peroxidasa, lignin peroxidasa y las fenol oxidasas
(e.g. lacasa y polifenol oxidasa) (Alfaro et al., 2014). Estas enzimas utilizan
moléculas como el H202 y O2 como aceptores de electrones, lo cual les permite
oxidar compuestos fendlicos presentes en la lignina (Sinsabaugh, 2010).



Las bacterias también son capaces de producir enzimas que
despolimerizan celulosa, como la B-glucosidasa, y compuestos fendlicos (e.g.
lignina) como en el caso de las fenoloxidasas (LOpez-Mondéjar et al., 2016). A pesar
de que estos microorganismos presentan una menor capacidad de producir este
tipo de enzimas en comparacion con los hongos, algunos grupos como las
Actinobacterias y las Proteobacterias, tiene un rol importante en la descomposicion
de lignocelulosa (Freedman y Zak, 2014).

Complementariamente, los hongos y las bacterias son capaces de
secretar exoenzimas como las lipasas, las cuales catalizan la hidroélisis de los
enlaces éster de distintos tipos de lipidos que son despolimerizados a glicerol y
acidos grasos (Barberis et al.,, 2008). Ademas, existen otro grupo de enzimas
intracelulares como la deshidrogenasa, asociada a la actividad respiratoria de estos
microorganismos, que permiten determinar la actividad microbiana oxidativa
general en un sustrato (Nannipieri et al., 2002).

Debido a que las enzimas fangicas y bacterianas actian como los
agentes inmediatos de la descomposicion de los restos vegetales (Burns et al.,
2013), la evaluacion de su actividad es de principal interés para entender el proceso
de descomposicion bajo distintas condiciones (Salazar et al., 2011). En este
sentido, la transformacién quimica de distintas moléculas catalizada por dichas
enzimas puede ser evidenciada a través de ensayos de actividad enzimatica, los
cuales consisten en identificar y cuantificar los productos derivados de dicha
reaccion (Goddard y Reymond, 2004; Bisswanger, 2014). Estos ensayos y aquellos
que evalian la liberacion de CO2 como producto de la respiracion de los
microorganismos descomponedores de la materia organica, han permitido
relacionar la actividad microbiana con las caracteristicas quimicas de los residuos
producidos por las plantas (Veres et al., 2015), con los atributos de la vegetacion
(Sinsabaugh et al., 2002) y con fendmenos de disturbio y de manejo forestal
(Salazar et al., 2011; Rietl y Jackson 2012). Estos aspectos han permitido explorar
los procesos que vinculan a las comunidades microbianas y la dinAmica de los

nutrientes en los ecosistemas (Sinsabaugh et al., 2005).



2. Objetivos

2.1. Objetivo general

Identificar el efecto del incremento en la heterogenaidad del estrato arb6reo sobre
la composicion quimica y la actividad microbiana del mantillo en un bosque de A.

religiosa.

2.2. Objetivos particulares

e Caracterizar distintos rasgos del estrato arbéreo en dos sitios con diferencias
aparentes en la composicion arborea, dentro de un bosque de A. religiosa.

e Determinar la composicién quimica del mantillo en dos sitios, con diferencias
aparentes en la composicion arborea, dentro de un bosque de A. religiosa.

e Cuantificar la actividad microbiana en dos sitios, con diferencias aparentes

en la composicion arborea, dentro de un bosque de A. religiosa.

3. Justificacion

Abies religiosa es una especie de arbol endémica de México, cuyos bosques se
distribuyen dentro del Eje Neovolcénico Transversal, en la Sierra Madre del Sury
en algunas porciones de las Sierras Madres Oriental y Occidental (Giménez y
Ramirez, 2004). Algunos de estos bosques estan contemplados dentro de Areas
Nacionales Protegidas como los son los Parques Nacionales Desierto de los
Leones (PNDL) (CONANP-SEMARNAT, 2006) e Insurgente Miguel Hidalgo y
Costilla (PNIMHC). Aungue la distribucién de estos bosques es amplia, tienen
relativamente pocas poblaciones, las cuales se encuentran aisladas
geograficamente (Andrade et al., 2009). Ademas, muestran una tendencia
decreciente en cuanto al nimero de individuos (Farjon, 2013) y estan sujetas a

distintos disturbios debido a las amenazas impuestas por diferentes factores,



principalmente antrépicos (Sanchez-Gonzalez et al., 2005; Santibafiez-Andrade et
al., 2015). En particular, la poblacion del PNDL se ha visto afectada por distintos
disturbios como los incendios forestales (Esqueda, 2004) y un manejo forestal
inadecuado que involucra la construccién y mantenimiento de caminos, asi como
la reforestacion del sitio mediante la introduccion de especies no nativas (e.g. Pinus
ayacahuite, Cupressus lusitanica y Pinus patula). Aunque esto ha generado
mosaicos caracterizados por cambios en la estructura vegetal dentro del sitio
(CONANP-SEMARNAT, 2006), aun se desconoce cual es la relacién entre la
modificacion del estrato vegetal arbéreo, sus atributos, las caracteristicas del
mantillo y la actividad microbiana dentro del mismo.

Identificar las interacciones entre estos componentes del ecosistema,
permitira entender como el incremento en la heterogeneidad del estrato arboreo en
bosques de A. religiosa, afecta a la actividad de los microorganismos
descomponedores del mantillo. Esto es relevante si se consideran las
consecuencias que pueden existir sobre el ecosistema. Los resultados, ademas,
permitiran establecer una referencia de los efectos que podria tener el cambio en
los rasgos de la comunidad vegetal arbdrea de este tipo de bosques, en sitios que
aun no presentan una modificacion considerable de la misma, pero que estan
sujetos a amenazas latentes como ocurre en algunas zonas dentro del PNIMHC
(Chico et al., 2015). Lo anterior podria repercutir en la toma de decisiones
relacionadas con las practicas de conservacion y manejo forestal en bosques de A.

religiosa.
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4. Hipotesis

Como consecuencia de su manejo, el sitio el “Pantano” presentara una mayor
heterogeneidad del estrato vegetal arbéreo respecto al “Zarco”, lo cual se reflejara
en un mantillo quimicamente mas heterogéneo, que mostrara una mayor actividad

microbiana y descomposicion.

5. Métodos

5.1. Sitios de estudio

5.1.1. Centro de Administracion, Vigilancia y Monitoreo Ecolégico “El

Pantano”

El Centro de Administracion, Vigilancia y Monitoreo Ecolégico “El Pantano” se
localiza al interior del Parque Nacional Desierto de los Leones (PNDL). El PNDL
forma parte del Eje Neovolcanico Transversal, en la vertiente oriental de la Sierra
de las Cruces. Se ubica en la regién central de la Republica Mexicana, al suroeste
de la Cuenca de México, dentro de las delegaciones Cuajimalpa de Morelos y
Alvaro Obregén en la zona poniente de la Ciudad de México. Cuenta con una
superficie de 1529 ha, una altitud media de 3500 msnm y se presenta en las
coordenadas 19°18°18" Ny 99°18°54”" W (CONANP-SEMARNAT, 2006).

Los suelos del sitio son de origen volcanico de tipo andosol, lo los cuales
permanecen humedos la mayor parte del afio y muestran valores de pH ligeramente
acidos. De acuerdo con la clasificacién de Kopen, modificada por Garcia (1988), el
clima del PNDL es Cb’(w2)(w)ig, el cual corresponde a un clima templado con
lluvias en verano y forma parte del grupo mas humedo de los subhumedos.
Presenta una temperatura media anual de 11 °C, con una diferencia entre el mes
mas calido y el mes mas frio menor a 5 °C. La precipitacién es de 1340 mm, con
lluvias concentradas entre junio y septiembre (CONANP-SEMARNAT, 2006; Tovar

y Valenzuela, 2006).
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El bosque presenta una cobertura vegetal arborea del 32% (Roman,
2012) y una dominancia de Abies religiosa por arriba de los 3000 msnm. En el
mismo rango de altitud, el estrato arboreo bajo esta representado por Garrya
laurifolia, Salix paradoxa y Buddleja cordata, mientras que en el estrato arbustivo
se encuentran Baccharis conferta, Senecio angulifolius, S. platanifolius, entre otras
especies (CONANP-SEMARNAT, 2006). La mayor parte de la vegetacion del PNDL
ha sufrido cambios en su estructura ocasionados por agentes como la
contaminacion proveniente de la zona urbana (CONANP-SEMARNAT, 2006). En
este caso, se han asociado altas concentraciones de ozono con la reduccion de la
salud y vitalidad de A. religiosa, particularmente en sitios como “El Pantano”
(Gonzalez-Medina et al., 2010). Ademas, han existido incendios forestales como el
ocurrido en 1998, el cual afect6 a mas de 400 ha dentro del Parque e impacté
principalmente al dosel dominado por A. religiosa.

Lo anterior resultdé en un proceso de sucesion natural que modifico a la
comunidad vegetal del PNDL. Por otro lado, este sitio ha sido impactado por la
presencia de plagas de insectos descortezadores y un manejo forestal que incluye
la construccion y mantenimiento de caminos, la apertura de brechas cortafuego y
la reforestacion de las zonas afectadas por el incendio de 1998 con especies no
nativas. Entre estas especies se encuentran Pinus ayacahuite, Cupressus
lusitanica y Pinus spp., las cuales han afectado la distribucién de la vegetacion
nativa (CONANP-SEMARNAT, 2006). Como consecuencia de estos cambios en
los atributos de la vegetacién, se ha observado que la poblacién de A. religiosa en
el estrato arboreo del sitio, almacena menor cantidad de C en comparacion con
otras poblaciones de la misma especie en bosques que no han sufrido disturbios
(Roman, 2012). Ademas, se ha registrado una reduccion de la riquezay la cobertura

de los liquenes presentes en este sitio (Zambrano et al., 2000).
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5.1.2. Bosque “El Zarco”

El bosque “El Zarco” forma parte de las propiedades comunales de San Pedro
Atlapulco, Estado de México y se localiza en la Sierra de las Cruces dentro del Eje
Neovolcanico Transversal (Argielles, 2013) (figura 2). Forma parte del Parque
Nacional Insurgente Miguel Hidalgo y Costilla (PNIMHC) ubicado en la zona centro
de México dentro de la Delegacion Cuajimalpa, al suroeste de la Ciudad de México
y parte de los municipios de Ocoyoacac, Lerma y Huixquilucan en el Estado de
México. El parque cuenta con 1760 ha, presenta un rango de altitud entre los 2400
y 3800 msnm, y se encuentra entre las coordenadas 19°20°12"" N, 99°24°16" W'y
19°15°00"" N, 99°19°30"" W (Rodriguez-Palacios, 2009; Chico et al., 2015).

El PNIMHC presenta suelos de origen volcanico de tipo andosol. De
acuerdo con la clasificacion de Koépen, modificada por Garcia (1988), el clima es
Cb’(w2)(w)ig , y corresponde a un clima semifrio subhimedo con lluvias en verano,
siendo el mas humedo dentro de los subhimedos. Presenta una temperatura media
anual de 9.7 °C y una precipitacion anual de 1406.9 mm con lluvias entre mayo y
octubre (Rodriguez-Palacios, 2009). La vegetacion natural del sitio entre los 2600
y los 3660 msnm (incluyendo el bosque “El Zarco”) corresponde a un bosque
monodominante de Abies religiosa de medianamente denso a denso, donde el
estrato arboreo tiene una cobertura del 90% (Rodriguez-Palacios, 2009; Arguelles,
2013; Chico et al., 2015).

5.2. Muestreo de mantillo
Durante julio y agosto de 2016, se establecieron tres parcelas de muestreo por cada
sitio de estudio (1, 2 y 3) basadas en los trabajos de Argielles-Moyao (2013) y

Pérez-Pazos (2018) (figura 1). Dichas parcelas presentan un rango altitudinal entre

los 3040 y 3215 msnm, y sus coordenadas se presentan en el apéndice 1.
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Figura 1. Localizacion de las parcelas de muestreo correspondientes a cada sitio de estudio. Las
parcelas de “Zarco” se situan del lado izquierdo del mapa y las correspondientes al “Pantano” del
lado derecho. Modificado de Pérez-Pazos (2018).

La figura 2 indica la forma en gque se obtuvieron las muestras de mantillo.
En cada parcela se establecié un transecto de 50 m de longitud en el sentido de la
direccion de la pendiente en cada zona (siguiendo la orientacién indicada con una
brdjula). Cada 10 m, a partir del inicio del transecto, se proyectd un transecto
perpendicular de 50 m, con lo cual se obtuvieron cinco lineas perpendiculares por
parcela. A lo largo de cada linea se eligid un punto de muestreo de manera
aleatoria. En cada punto de muestreo se delimitdé un cuadrado de 1x1 m de cuyos
vértices y centro se obtuvo una submuestra de mantillo (sin discriminar entre capas)
con ayuda de un anillo de PVC de 160 mm de diametro (Chavez-Vergara et al.,
2014). Las submuestras fueron mezcladas para constituir una muestra compuesta
por punto de muestreo dentro de una bolsa hermética y a su vez depositadas en
una bolsa obscura. De esta manera se obtuvieron 5 muestras compuestas de cada
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parcela, por lo que cada sitio esta representado por 15 muestras (5 por cada una
de las parcelas de muestreo). Las 30 muestras totales de mantillo fueron
transportadas al Laboratorio de Biogeoquimica del Instituto de Geologia, UNAM,

donde fueron almacenadas en oscuridad a 4 °C hasta el momento de su analisis.

50m
[al
50 m Iil
[al
40 m Ill
30m E.]
20m E 160 mm
10m E
’(IA Aol < ¥
Anillo PVC

Figura 2. Método de obtencién de las muestras de mantillo en cada parcela de los dos sitios de
estudio. Los circulos rojos sobre las lineas representan puntos elegidos aleatoriamente a lo largo de
los transectos perpendiculares de 50 m. El circulo rojo dentro del cuadrado corresponde con un
punto aleatorio situado en un transecto. Los anillos de PVC colocados en los vértices y centro del
cuadrado representan los puntos de obtencion de las submuestras de mantillo.

5.3. Atributos del estrato arb6reo

Se traz6 un cuadrado de 25 m x 25 m (650 m?) localizado sobre cada una de las
parcelas establecidas en ambos sitios. Dentro del area delimitada se identificaron
a los individuos de especies arbdreas con un diametro a la altura del pecho (DAP)
= 3 cm. Se registro la identidad taxondmica de los arboles presentes y el nimero
de individuos por cada especie. Ademas, a cada individuo le fue medido el DAP

(cm) y la altura (m). Con estos datos se estimoé el indice de Valor de Importancia
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(IVI) de las especies dentro de cada parcela y de cada sitio, como se muestra a

continuacion (Zarco-Espinosa et al., 2010):

IVI = Dominancia relativa + Densidad relativa 4+ Frecuencia relativa

La dominancia relativa se obtuvo de la siguiente manera:

. . . Dominancia absoluta por cada especie
Dominancia relativa = - - — X 100
Dominancia absoluta de todas las especies

Donde:

Area basal de una especie

Dominancia absoluta = —
Area muestreada

El area basal (AB) de los individuos arbéreos se obtuvo con la siguiente ecuacion:

AB = Zpap?
4

Por su parte la densidad relativa se calculé de la manera siguiente:

. . Densidad absoluta por cada especie
Densidad relativa = , — X 100
Densidad absoluta de todas las especies

Donde:

Numero de individuos de una especie

Densidad absoluta = ~
Area muestreada

La frecuencia relativa se obtuvo de la siguiente manera:

. . Frecuencia absoluta por cada especie
Frecuencia relativa = - — X 100
Frecuencia absoluta de todas las especies
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Donde:

Numero de parcelas en los que se presenta cada especie

Frecuencia absoluta = -
Numero total de parcelas muestreadas

Los valores relativos de dominancia, densidad y frecuencia se expresan en
porcentaje (%). Por su parte, la dominancia absoluta se expresa en metros
cuadrados por hectarea (m? hal) y la densidad absoluta en nimero de individuos

por hectarea (individuos ha™t).

5.4. Anaélisis de Laboratorio

5.4.1. Caracterizacion del mantillo

Se tomo una alicuota de 2 a 10 g de cada una de las muestras almacenadas, las
cuales fueron secadas en una estufa a 60 °C durante 72 h para obtener material
seco y determinar el porcentaje de humedad. Dicho valor permiti6 determinar la
masa seca total de mantillo presente por m? (masa total de mantillo; g m) en cada
muestra. Ademas, permitio realizar los célculos del C en la biomasa microbiana (ver
seccion 5.4.2) actividad enzimatica (ver seccion 5.4.3), y mineralizacion potencial
de C en la masa seca de las muestras de mantillo (ver seccion 5.4.4). El material
seco obtenido fue triturado en un molino de esferas modelo MM 400 marca Restch
por 30 segundos a 30 golpes s*. Al material seco y molido le fue cuantificada la
concentracion de C en un analizador coulométrico de carbono total (UIC modelo
CM5012, Chicago, USA), mientras que la concentracion total de N y P se
determinaron colorimétricamente en un autoanalizador Bran-Luebbe (Autoanalyzer
3, Norderstedt, Alemania). La concentraciéon del C total (mg g*) (Ct) en cada
muestra se determind por combustion seca y deteccidn coulométrica (Huffman,
1977) del CO: liberado, mientras que las concentraciones de Ny P (mg g!) totales
(Nt y Pt) se obtuvieron mediante una digestién acida en una mezcla de H2SO4 y
K2S0O4 con CuSO4 como catalizador, y posterior cuantificacion colorimétrica. La

concentracion de N fue medida mediante el método semi-Kjeldahl (Bremmer, 1996)
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y para el P a través del método colorimétrico de molibdato después de la reduccion
con acido ascorbico (Murphy y Riley, 1962). Con los datos obtenidos se calcularon
las relaciones estequiométricas entre los elementos analizados, es decir, las
relaciones C:N, C:P y N:P (mg mg™). Los andlisis de C, N y P total se realizaron en
el Laboratorio de Biogeoquimica de Suelos del IIES, UNAM Campus Morelia.
Adicionalmente, se obtuvo el Ct almacenado en la masa total de mantillo de cada
muestra (Ct en el mantillo; g m™?), como producto de la concentracion de Ct por

gramo de mantillo (mg g*) y la masa del mismo por muestra (g m2).

5.4.2. Carbono en la biomasa microbiana

El carbono en la biomasa microbiana (Cmic) presente en las muestras de mantillo
se determin6 por un método de extraccidn directa por fumigacion con cloroformo
(Joergensen, 1996; Joergensen y Mueller, 1996; Vance, et al., 1987). Se tomé una
alicuota de 2 g de cada muestra fresca, la cual fue fumigada e incubada en ausencia
de cloroformo durante 24 h a 25 °C, y extraida en K2SO4 0.5 M. Una segunda
alicuota de 2 g fue fumigada con cloroformo e incubada durante 24 h a 25 °C,
seguida de una extraccion en K2S0O4 0.5 M. Los extractos fueron agitados a 150
rpm por 30 min, filtrados a través de filtros Whatman #42 y analizados para
determinar el C organico total (mg Cmic g*) en un analizador de carbono marca
Shimadzu modelo TOC-L CSH/CSN, mediante combustion oxidacion catalitica,
perteneciente al Laboratorio Universitario de Nanotecnologia Ambiental (LUNA) del
CCADET, UNAM. Ademas, se obtuvo el Cmic almacenado en la masa total de
mantillo de cada muestra (Cmic en el mantillo; g Cmic m?), mediante el producto

del Cmic en cada gramo de mantillo (mg Cmic g?) y la masa del mismo (g m2).

5.4.3. Actividad enzimatica

Se determiné la actividad de la deshidrogenasa (DH) y tres enzimas extracelulares:
B-1,4-glucosidasa (BG), lipasa de butirato (LP) y polifenol oxidasa (PFO) en cada

una de las muestras. Estas enzimas estan asociadas con la actividad metabodlica
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de los microorganismos presentes en el mantillo. Ademas, se relacionan con
despolimerizacion de moléculas de distinto grado de labilidad y se involucran en los
dos procesos bésicos de la despolimerizacion: hidrélisis y oxidacion.

La actividad de la DH se realiz6 de acuerdo con una modificacion al
meétodo descrito por Alef (1995), el cual esta basado en la reduccién de cloruro de
2, 3, 5-trifeniltetrazolio (TTC) para la formacion del rojo de trifeniltetrazolio formazan
(TPF). Para llevar a cabo el ensayo se pesaron 0.5 g de mantillo fresco triturado
por muestra, los cuales fueron colocados en tubos cénicos de 15 mL. A cada tubo
se adicion6é 1mL de una solucién al 1% de TTC en buffer Tris a pH 7.6, y se
elaboraron tres muestras blanco Unicamente con la solucion de TTC. Todas las
muestras se colocaron en una incubadora refrigerada con agitacion LS| 3016R
marca LABTECH con movimiento oscilatorio donde se fijaron horizontalmente a 250
romy 25 °C durante 24 h. Concluida la incubacion, se adicionaron 8 mL de acetona
grado analitico a cada tubo y se agitaron a 120 rpm durante 2 h en oscuridad y a
temperatura ambiente. Finalizado dicho tiempo, los tubos se centrifugaron y se
procedi6 a realizar la lectura colorimétrica del color rojo de cada muestra a 546 nm
mediante un espectrofotdmetro SP-V-1000, marca DLAB. A la lectura final de cada
muestra se le sustrajo el valor promedio de los tres blancos y se ajusté mediante la
ecuacion descrita en Alef (1995). Los resultados se expresan en mg TPF g1 d.

La determinacion de la actividad de las hidrolasas (BG y LP) en las
muestras de mantillo se realizé de acuerdo a Chavez-Vergara et al. (2014) a través
de la medicion colorimétrica del p-nitrofenol (pNP) liberado a partir de los sustratos
4-pNP- B-glucopyranésido (actividad de la BG) y 4-pNP-butirato (actividad de la LP)
durante 2 h de incubacion a 25 °C. Se tomaron 0.5 g de mantillo fresco de cada
muestra y fueron colocados en tubos de centrifuga de 50 mL. A cada uno de los
tubos se le agregaron 30 mL de MUB (Modified Universal Buffer) ajustado al pH de
las muestras (6.7). Estos tubos se agitaron horizontalmente a 120 rpm vy
temperatura ambiente durante 15 min. Se analizaron tres réplicas de cada muestra,
para lo cual se depositaron 670 pL del homogeneizado previamente preparado
(mantillo y MUB) dentro de tubos de microcentrifuga de 1.5 mL. Inmediatamente se

adicionaron 670 uL del sustrato especifico para cada enzima al interior de los tubos.
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Los sustratos fueron preparados en una concentracion de 5 mM agregando un
buffer de acetatos 0.2 M (acido acético 0.2 M mas acetato de sodio tri-hidratado 0.2
M) a pH de 5. Adicionalmente se prepararon controles de muestra y de sustrato
agregando 670 uyL de MUB y 670 pL del homogeneizado o el sustrato
correspondiente, respectivamente, en los tubos de microcentrifuga.
Posteriormente, todos los tubos (réplicas de las muestras, controles de muestra y
sustrato) fueron colocados en una incubadora y agitados a 250 rpm y 25 °C durante
2 h. Finalizada la incubacion, se centrifugaron a 10000 rpm durante 2 min y se
tomaron alicuotas de 750 pL a partir del centrifugado, las cuales fueron transferidas
a tubos cénicos de 15 mL con 3 mL de agua desionizada. A cada tubo se agregaron
750 uL de NaOH 1 N para detener la reaccién entre las enzimas y el sustrato y
promover un cambio en la coloracién de las muestras. Los tubos fueron agitados y
su contenido leido colorimétricamente mediante un espectrofotbmetro SP-V-1000,
DLAB ajustado a 410 nm. La concentracién de pNP detectado fue corregida
restando los valores de absorbancia de los controles de muestra y de sustrato
combinados. Los resultados se reportan en umol pNP gt h'l, parala BGy la LP
respectivamente. Por su parte, a partir de una alicuota de cada muestra de la misma
extraccion utilizada para las hidrolasas, se determiné la actividad de la PFO
mediante la cuantificacién colorimétrica de ATBS sujeto a oxidacién bioquimica
(Chavez-Vergara et al., 2014). El volumen y los tiempos de preparaciéon fueron los
mismos que para las hidrolasas, pero en este caso el tiempo de incubacion de las
muestras fue de 2.5 h y el resultado de la centrifugacion fue medido directamente
(sin adicion de NaOH y agua desionizada) en el mismo equipo descrito
anteriormente por colorimetria a 460 nm. El resultado se reporta como pmol tir g2
h1, ya que en este caso la curva de calibracion fue elaborada con tirosina. Con la
finalidad de estandarizar las actividades enzimaticas por medio de las diferencias
en la biomasa microbiana (Waldrop et al., 2000), la actividad enzimatica fue
transformada a actividad enzimatica especifica a través de la siguiente ecuaciéon

(modificado de Chavez-Vergara et al., 2016):

AEE =
Cmic
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Donde AEE es la actividad enzimatica especifica expresada como pmol
de pNP o tirosina producida por miligramo de Cmic por hora (umol mg=* Cmic h')
para la actividad de la BG, LP y PFO, y mg de TPF producido por miligramo de
Cmic por dia (mg TPF mg* Cmic d!) para la actividad de la DH; A es la actividad
de alguna de las enzimas (DH, BG, LP o PFO) y Cmic representa la concentracion

de C en la biomasa microbiana.

5.4.4. Mineralizacién potencial de carbono

La mineralizacion potencial de C en las muestras de mantillo fue cuantificada
mediante incubaciones aerobias in vitro de acuerdo con el método descrito en
Chavez-Vergara et al. (2014). Se colocaron 2 g de mantillo fresco y triturado en
tubos de PVC de 5 cm de diametro y con el fondo cubierto por una malla de poliéster
(luz de malla de 0.15 mm). Los tubos fueron colocados en frascos individuales de
vidrio de manera contigua y fueron incubados en oscuridad a 25 °C durante 60 dias.
En siete fechas diferentes durante este lapso, el CO: liberado en cada frasco fue
colectado en un vial con 10 mL de NaOH 0.5 N y posteriormente cuantificado
mediante la precipitacion con 5 mL de BaCl 1 N y titulacion con HCI 0.5 N y
fenolftaleina como indicador (Coleman et al., 1978). La mineralizacion potencial de
C en cada fecha estd expresada como pg CO2-C g d?i, mientras que la
mineralizacion potencial de C acumulada (COz acumulado) a lo largo de 60 dias se
denota como ug CO2-C g1 60 d*. De acuerdo con Anderson y Domsch (1993), se
calculo el cociente metabdlico (qCO2) como la mineralizacion potencial de carbono
acumulado (CO2 acumulado) por unidad de C en la biomasa microbiana (Cmic) (ug
CO2-C ug™t Cmic 60 d1). Por otro lado, se obtuvo la mineralizacién de C en la masa
total de mantillo de las muestras (CO: liberado del mantillo; g CO2-C d* m?), a
través del producto entre la mineralizacion en cada gramo de mantillo (ug CO2-C

g1d1)ylamasadel mismo (g m?).
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5.4.5. Analisis de resultados

Se us6 una prueba de U de Mann-Whitney para comparar los valores del DAP y la
altura de los arboles entre los dos sitios estudiados. Ademas, mediante una prueba
de Kruskal-Wallis de muestras independientes, se compararon dichas variables
entre las parcelas de estudio. Las diferencias de la calidad quimica del mantillo (Ct,
Nt, Pt, C:N, C:P y N:P), Cmic, actividad enzimatica, AEE, CO2 acumulado y qCOz,
se evaluaron mediante modelos de ANOVA anidado con dos factores, seguidos de
una prueba de Tukey HSD. En cada analisis, el factor “parcela”, el cual contuvo tres
niveles (1, 2y 3), fue anidado dentro del factor “sitio”, con dos niveles (“El Pantano”
y “El Zarco”). Para cumplir con los supuestos del ANOVA, los datos fueron
transformados con el logaritmo base 10 en los casos requeridos. De manera
alterna, se estimo el coeficiente de variacion de los parametros de calidad quimica
del mantillo en cada sitio. Adicionalmente, se utilizaron pruebas de U de Mann-
Whitney para contrastar la masa de mantillo y la cantidad de Ct, el contenido de
Cmic y la mineralizacién de C en la masa total de mantillo entre los sitios de estudio.
Finalmente, se realizaron analisis de correlacion de Pearson para evaluar las
relaciones entre las variables medidas, usando los datos correspondientes a cada
sitio (N=15). El valor de significancia para las pruebas fue considerado como <0.05.

Los analisis fueron efectuados usando Statistica 7.0.

6. Resultados

6.1. Atributos del estrato arbo6reo

La caracterizacion del estrato arbéreo mostré6 que el Pantano presenta una alta
heterogeneidad en la composicion de especies, entre las cuales se encuentran las
angiospermas Garrya laurifolia, Buddleja cordata y Ribes ciliatum, y las
gimnospermas Abies religiosa y Pinus spp. Particularmente, Pinus spp.
corresponde a un taxon introducido al sitio, en cuyo caso no fue posible determinar
si existia mas de una especie. Adicionalmente, el sitio present6 una alta densidad
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de arboles, con 506.7 individuos por hectarea. Por su parte, A. religiosa mostro el
mayor Indice de Valor de Importancia (I\VI) (118.8), seguida de Pinus spp. (80.6), la
cual presento6 una alta densidad relativa (51.6%) (Tabla 1). De acuerdo con la tabla
2, la parcela 1 de este sitio presentd al menos tres especies (A. religiosa, Pinus spp.
Y G. laurifolia), de las cuales Pinus spp. mostré el mayor IVI (124.5), dado
principalmente por su alta densidad relativa (70.3%). La parcela 2 presento al
menos cinco especies (A. religiosa, Pinus spp., G.laurifolia, B. cordata y R. ciliatum),
donde A. religiosa mostro el mayor VI (135.2), seguido de B. cordata (65.8). Ambas
especies presentaron una densidad relativa del 31.6% y acumularon la mayor
porcién de la densidad relativa (63.2%). De manera similar, en la parcela 3, A.
religiosa y B. cordata mostraron los mayores valores del IVl (149.5 y 87.4,
respectivamente), donde B. cordata obtuvo una alta densidad relativa (50%).
Contrariamente, en el Zarco se registré una menor densidad arbérea, con 240
individuos por hectarea, y las parcelas estuvieron representadas Unicamente por A.
religiosa. Lo anterior se vio reflejado en un 1VI de 300 en el sitio (tabla 1) y en cada

parcela (tabla 2).

Tabla 1. indice de Valor de Importancia (V1) de las especies arbéreas en cada sitio. Se presentan
los datos absolutos (Abs) y relativos (Rel) de cada parametro utilizado en la estimacién del IVI.

Zarco
Especie Dominancia Densidad Frecuencia i
Abs (m?>ha) Rel (%) | Abs (individuos ha*) Rel (%) | Abs Rel (%)
Abies religiosa 59.80 100 240 100 3 100 300
Total 59.80 100 240 100 3 100 300
Pantano

Abies religiosa 34.88 75.75 80.00 15.79 3 27.27 118.81
Pinus spp. 4.98 10.81 261.33 51.58 2 18.18 80.57
Garrya laurifolia 3.43 7.45 90.67 17.89 3 27.27 52.62
Buddleja cordata 2.66 5.79 64.00 12.63 2 18.18 36.60
Ribes ciliatum 0.10 0.21 10.67 2.11 1 9.09 11.41

Total 46.04 100 506.67 100 11 100 300
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Tabla 2. indice de Valor de Importancia (IVI) de las especies arboreas en cada parcela de los sitios de estudio. Se presentan los datos absolutos

(Abs) y relativos (Rel) de cada parametro utilizado en la estimacion del IVI.

Zarco
Parcela Dominancia Densidad Frecuencia i
Especie Abs (m?ha') Rel (%) | Abs (individuos ha) Rel (%) | Abs Rel (%)

1 Abies religiosa 23.21 100 90.67 100 1 100 300

Total 23.21 100 90.67 100 1 100 300

2 Abies religiosa 24.04 100 101.33 100 1 100 300

Total 24.04 100 101.33 100 1 100 300

3 Abies religiosa 12.55 100 48 100 1 100 300

Total 12.55 100 48 100 1 100 300

Pantano

1 Abies religiosa 14.99 65.63 32.00 9.38 1 33.33 108.33
Pinus spp. 4.77 20.88 240.00 70.31 1 33.33 124.53
Garrya laurifolia 3.08 13.49 69.33 20.31 1 33.33 67.14

Total 22.84 100 341.33 100 3 100 300
2 Abies religiosa 14.11 83.66 32.00 31.58 1 20 135.24
Pinus spp. 0.21 1.23 21.33 21.05 1 20 42.28
Garrya laurifolia 0.05 0.27 5.33 5.26 1 20 25.54
Buddleja cordata 2.40 14.26 32.00 31.58 1 20 65.84
Ribes ciliatum 0.10 0.58 10.67 10.53 1 20 31.10

Total 16.86 100 101.33 100 5 100 300
3 Abies religiosa 5.78 91.15 16 25 1 33.33 149.48
Garrya laurifolia 0.30 4.76 16 25 1 33.33 63.09
Buddleja cordata 0.26 4.09 32 50 1 33.33 87.43

Total 6.35 100 64 100 3 100 300
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Las pruebas de U de Mann-Whitney evidenciaron diferencias
significativas en el DAP vy la altura de los arboles entre los dos sitios. De esta
manera, los arboles presentes en el Pantano mostraron valores menores de DAP y

de altura respecto al Zarco (tabla 3, figura 3a-b).

Tabla 3. Resultados de la prueba de U de Mann-Whitney. Se indican los valores de U, p, mediana
(Mdn), media (X) y error estandar (EE) de las variables correspondientes a los atributos del estrato
arbéreo y las ponderadas con la masa total del mantillo en los dos sitios de estudio. Cada sitio
presenta una N=15. Los valores remarcados en negro denotan diferencias significativas entre los

dos sitios. DAP: didmetro a la altura del pecho; Ct: C total; Cmic; C en la biomasa microbiana.

Zarco Pantano
Variable ‘ U (p) Mdn | X | EE [Mdn | X | EE
Atributos del estrato arbéreo

DAP (cm) 646 (<0.001) | 52.7 54.7 2.05 | 144 239 249
Altura (m) 512 (<0.001) | 19.0 200 0.53 | 6.00 896 0.74

Almacenes y flujos de C ponderados en la masa total de mantillo
Masa total de mantillo (g m?) 34 (0.001) 289 464 81.4 | 150 191 49.3
Ct en el mantillo (g m?) 36 (0.002) 120 197 345 | 641 81.0 14.4
Cmic en el mantillo (g Cmic m?) 20(<0.001) | 440 6.10 091 | 1.80 190 0.28
CO02 liberado del mantillo (g CO2-C d m?) 67 (>0.05) 0.12 0.18 0.03| 0.11 0.10 o0.01

Por su parte, la prueba de Kruskal-Wallis mostré diferencias

significativas del DAP (H(5)=49.02, p<0.001) y la altura (H(5)=57.07, p>0.001) de
los arboles entre las parcelas estudiadas, donde, en general, los individuos
presentes en el Pantano mostraron valores menores que en el Zarco. Ademas, este
sitio presenté una mayor variabilidad en la talla de los arboles (figura 3c-d). Los
valores mas bajos de DAP y altura de los arboles en la parcela 1 del Pantano
correspondieron a los arboles de Pinus spp. introducidos, mientras que los valores
mas altos se relacionaron con los arboles de Abies religiosa en las tres parcelas de

este sitio.
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Figura 3. Talla de los arboles presentes en los sitios de estudio. a: diferencias en el DAP entre sitios;
b: diferencias en la altura entre ambos sitios; c: distribucién de los arboles en categorias de DAP;
d: distribucion de los arboles en categorias de altura. El Zarco tiene una N=55 y el Pantano una

N=95. Los graficos a-b estan representados con cuartiles, donde la mediana se indica con una linea

horizontal y los valores extremos mediante puntos azules.

6.2. Caracterizacion del mantillo

La evaluacion de la biomasa seca del mantillo mostré6 que esta es menor en el
Pantano respecto a lo encontrado en el Zarco (tabla 3). Por otro lado, el ANOVA
anidado realizado con los datos de las caracteristicas quimicas del mantillo con
base en los nutrientes totales, no mostr6 diferencias significativas en las

concentraciones de Cty Nt entre los sitios y entre las parcelas de estudio (tablas 4-
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5). Sin embargo, ambas variables registraron mayores coeficientes de variacion en
el Pantano respecto al Zarco (apéndice 2). Ademds, el mantillo presente en el
Pantano mostro una concentracion de Pt marginalmente significativa menor que el
Zarco (tablas 4-5; figura 4a). De manera similar, aunque las relaciones C:N y N:P
no difirieron entre los dos sitios, el Pantano presentd mayores coeficientes de
variacion respecto al Zarco (apéndice 2) y la relacion C:P fue significativamente
mayor en el Pantano (tablas 4-5, figura 4b). Por su parte, la prueba de U de Mann-
Whitney mostro diferencias significativas en el contenido de Ct almacenado en la
masa total de mantillo entre los sitios. De esta manera, el Pantano present6é una

menor cantidad de C por m? comparado con el Zarco (tabla 3).
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Figura 4. Caracteristicas quimicas del mantillo asociadas al P en cada sitio de estudio. a: P total en
el mantillo; b: relacion estequiométrica C:P del mantillo. Cada sitio presenta una N=15. Las letras
mayusculas diferentes indican que las medias son significativamente diferentes (p<0.05) o que esta

diferencia es marginal. Los intervalos sefialan el error estandar de la media.

6.3. Carbono en la biomasa microbiana

El ANOVA realizado con los datos del C contenido en la biomasa microbiana no
mostré diferencias significativas entre los sitios estudiados (tablas 4-5). Por otro
lado, se encontraron diferencias significativas en el contenido de Cmic almacenado
en la masa total de mantillo entre los dos sitios (U=20, p<0.001). Asi, el Pantano
presenté una menor cantidad de Cmic en el mantillo por m? comparado con el Zarco

(tabla 3).
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Tabla 4. Resultados del ANOVA anidado. Se muestran los valores F y p obtenidos para cada
variable del mantillo. Los valores remarcados en negro denotan resultados estadisticamente
significativos. Ct: C total; Nt: N total; Pt: P total; Cmic: C en la biomasa microbiana; BG: [3-
glucosidasa; LP: lipasa; PFO: polifenol oxidasa; DH: deshidrogenasa; AEE: actividad enzimatica

especifica de cada enzima; qCOz2: coeficiente metabdlico.

Sito Parcela(Sitio)
Variable F(p) F(p)
Nutrientes totales
Ct(mgg?) 0.06 (>0.05) 1.04 (>0.05)
Nt (mgg?) 2.43 (>0.05) 2.12 (>0.05)
Pt(mgg?) 4.22 (0.051) 0.25 (>0.05)
Relacidn entre nutrientes
C:N (mg mg?) 2.13 (>0.05) 1.32 (>0.05)
C:P (mg mg?) 4.65 (0.041) 0.22 (>0.05)
N:P (mg mg?) 2.15 (>0.05) 1.68 (>0.05)
Inmoviblizacion de C
Cmic (mg Cmic g?) 1.82 (>0.05) 2.14 (>0.05)
Actividad enzimatica
BG (umol pNP g h) 5.90 (0.023) 1.61 (>0.05)
LP (umol pNP g1 h?) 2.43 (>0.05) 2.22 (>0.05)
PFO (umol tir g2 h?) 12.7 (0.002) 1.91 (>0.05)
DH (mg TPF gt d?) <0.001 (>0.05) 2.62 (>0.05)
Actividad enzimatica especifica
AEE BG (umol pNP mg™ Cmic h?) 11.0 (0.003) 1.79 (>0.05)
AEE LP (umol pNP mg™ Cmic h?) 6.77 (0.016) 4.33 (0.009)
AEE PFO (umol tir mg* Cmic h?) 14.7 (0.001) 1.27 (>0.05)
AEE DH (mg TPF mg™ Cmic d?) 0.10 (>0.05) 2.74 (>0.05)
Mineralizacion de C
€O, acumulado (pg CO,-C g1 60 d?) 20.7 (<0.001) 2.39 (>0.05)
qCO: (ug CO2-C pug™ Cmic 60 d?) 44.0 (<0.001) 2.53 (>0.05)
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Tabla 5. Promedio y error estandar de cada variable evaluada en el mantillo. Se presentan los valores correspondientes a cada parcela (N=5) en

los sitios de estudio. Las letras mayUsculas diferentes y los valores remarcados en negro indican que las medias son significativamente diferentes

(p=<0.05). Ct: C total; Nt: N total; Pt: P total; Cmic: C en la biomasa microbiana; BG: B-glucosidasa; LP: lipasa; PFO: polifenol oxidasa; DH:

deshidrogenasa; AEE: actividad enzimatica especifica de cada enzima; qCO2: coeficiente metabdlico.

Sitio / Parcela

Zarco Pantano
Variable 1 2 3 1 2 3
Nutrientes totales
Ct(mgg?) 434 (7.53)* 420 (8.21) 420 (9.48)" 441 (4.57)" 416 (19.4)* 424 (7.72)
Nt (mg g?) 11.7 (0.38)A 12.2 (0.43)A 11.2 (1.13)A 12.4 (0.43)A 9.78 (1.00)* 10.2 (0.61)A
Pt (mgg?) 0.84 (0.02)* 0.8 (0.03)* 0.84 (0.11)A 0.72 (0.11)® 0.65 (0.06)® 0.74 (0.06)®
Relacidn entre nutrientes
C:N (mg mg?) 37.1(1.15)A 34.6 (1.60)" 39.4 (4.78)* 35.7 (1.08)* 44.0 (4.26)* 42.3(3.19)*
C:P (mg mg?) 517 (17.3)* 529 (29.3) 538 (75.7)A 658 (76.2)8 658 (76.9)8 591 (61.7)8
N:P (mg mg?) 13.9(0.39)* 15.3 (0.22)* 39.4 (1.29)* 18.3 (1.82)* 15.3 (2.02)* 14.0 (0.85)*
Inmoviblizacion de C
Cmic (mg Cmic g?) 18.3 (2.75)* 11.1 (1.29)* 12.7 (1.68)" 9.17 (1.17)* 13.7 (3.23)* 12.2 (1.86)"
Actividad enzimatica
BG (umol pNP g1 h?) 1.68 (0.91)* 0.73 (0.07)A 0.57 (0.14)A 1.69 (0.25)8 1.11 (0.39)8 1.54 (0.39)8
LP (umol pNP g h?) 6.86 (1.27)* 6.69 (0.25)* 6.61 (0.37)* 9.42 (1.10)* 8.81 (1.50)" 5.63 (0.58)"
PFO (umol tir gt h?) 2.65 (0.16)" 2.09 (0.36)* 1.7 (0.72)A 4.05 (0.91)® 4.91 (0.79)8 2.76 (0.27)°
DH (mg TPFgtd?) 1.76 (0.20)* 1.48 (0.49)* 1.55(0.33)* 1.09 (0.25)* 1.03 (0.29)* 2.69 (0.70)*
Actividad enzimatica especifica
AEE BG (pumol pNP mg™ Cmic h?) 0.1 (0.06)* 0.07 (0.01)A 0.04 (0.01)A 0.2 (0.04)® 0.09 (0.03)8 0.13 (0.02)®
AEE LP (1umol pNP mg™ Cmic h?) 0.39 (0.09)* 0.64 (0.08)"8 0.55 (0.06)"8 1.05 (0.09)8 0.79 (0.21)"8 0.49 (0.05)*
AEE PFO (umol tir mg? Cmic h?) 0.15 (0.02)* 0.19 (0.03)A 0.13 (0.05)7 0.46 (0.11)® 0.49 (0.18)8 0.26 (0.05)8
AEE DH (mg TPF mg! Cmicd?) 0.1(0.01)* 0.12 (0.03)A 0.13 (0.02)7 0.12 (0.03)A 0.07 (0.01)” 0.24 (0.07)*
Mineralizacion de C
CO; acumulado (ug CO,-Cgt60d?) | 31537 (5748)* 19539 (666)* 22359 (2186)" | 35099 (2831)® 33108 (3630)° 38111 (4386)°
qCO; (1g CO,-C ug Cmic 60 d?) 1.72 (0.14)* 1.87 (0.24)* 1.87 (0.29)* 3.95 (0.29)® 2.72 (0.34)8 3.28 0.31)°
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6.4. Actividad enzimatica
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Figura 5. Actividad enzimatica y actividad enzimatica especifica en el mantillo. Se presentan los
resultados correspondientes a las muestras de cada sitio (N=15) o de cada parcela (N=5). Las letras

mayusculas diferentes indican que las medias son significativamente distintas (p<0.05). Los
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intervalos sefialan el error estandar de la media. AEE: actividad enzimatica especifica de cada

enzima; BG: B-glucosidasa; LP: lipasa; PFO: polifenol oxidasa; DH: deshidrogenasa.

El Pantano mostré una actividad significativamente mayor de las enzimas BG y
PFO respecto al Zarco (tablas 4-5, figura 5a,c). Sin embargo, las actividades de la
LP y la DH no difirieron entre los sitios (tablas 4-5, figura 5b,d). De manera similar,
la AEE de las enzimas BG, LP y PFO en el mantillo, fue significativamente mayor
en el Pantano (tablas 4-5, figura 5e-g). Ademas, la AEE de la LP en la parcela 1 del
Pantano fue mayor que la parcela 3 del mismo sitio (p<0.05) y la parcela 1 (p<0.01)
del Zarco (tablas 4-5, figura 5f). Por su parte, la AEE de la DH no mostro diferencias

significativas entre los sitios ni las parcelas (tablas 4-5, figura 5h).

6.5. Mineralizacion potencial de carbono

El CO:2 liberado del mantillo en 60 dias (CO2 acumulado) y la mineralizacion de C
por unidad de biomasa microbiana (qCO2), fueron mayores en las muestras del
Pantano respecto al Zarco (tablas 4-5, figura 6a-b). Sin embargo, la mineralizacion
de C a partir de la masa total de mantillo en cada m? del Pantano no difirié

significativamente de la cantidad de COz: liberado en el Zarco (tabla 3).
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Figura 6. Mineralizacion potencial de carbono en el mantillo. Se presentan los datos
correspondientes a las muestras de cada sitio (N=15). a. CO: liberado a lo largo de 60 dias. b. gCO2
(coeficiente metabdlico). Las letras mayulsculas diferentes indican que las medias son

significativamente diferentes (p<0.05). Los intervalos sefialan el error estandar de la media.
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6.6.
actividad microbiana

Relacion entre las caracteristicas quimicas del mantillo y la
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Figura 7. Relacion entre las caracteristicas quimicas del mantillo y la actividad microbiana. Se

muestran los valores de r y p obtenidos en los analisis de correlacién de Pearson. Los rombos verdes

corresponden a los datos del Pantano (N=15) y los de color azul a los datos del Zarco (N=15). AEE:

actividad enzimética especifica; qCO2: coeficiente metabdlico; Ct: C total; Nt: N total; Pt: P total; BG:

B-glucosidasa.




Los analisis de correlacion de Pearson mostraron una relacion significativa y
positiva entre el Cty la actividad enzimatica de la BG en las muestras del Pantano,
lo cual ocurrié de la misma manera entre el Pty la AEE BG en dicho sitio (figura 7a-
b). La actividad y AEE del resto de las enzimas no se relacionaron con la
concentracion de nutrientes en las muestras del Pantano y del Zarco (apéndice 3).
Por otro lado, no se encontraron relaciones significativas entre los nutrientes en el
mantillo y el qCO2 al evaluar los datos correspondientes al Pantano (apéndice 4).
Sin embargo, el qCO2 se relaciond de manera negativa y significativa con el Nty el
Pt, y positivamente con las proporciones C:N y C:P en el Zarco (figura 7c-f).
Ademas, existid una relacion significativa y positiva entre el CO2 acumulado
liberado y la actividad de la DH en el Pantano (r=0.61, p=0.017), aunque no existio

relacion con el resto de las enzimas (apéndice 5).

7. Discusioén

7.1. Atributos del estrato arbo6reo

Los sitios estudiados en este trabajo se localizan adyacentemente dentro de un
mismo bosque ubicado en la Sierra de las Cruces, el cual histéricamente ha
presentado una alta abundancia de Abies religiosa. Sin embargo, el estrato arbéreo
de ambos sitios presenta diferencias en distintos atributos y, posiblemente, difieren
en la forma en que se han desarrollado respecto a su condicion previa. Por una
parte, la comunidad vegetal del Zarco mantiene una homogeneidad en sus
caracteristicas (Arguelles, 2013). Esto se respalda por el hecho de que el estrato
arboreo del sitio esta representado unicamente por A. religiosa, lo cual se refleja en
la importancia (IVI) total observada de esta especie. Ademas, los altos valores de
DAP y de las alturas de los arboles son similares dentro del sitio. Dichos valores se
asocian con una alta biomasa o productividad arbérea de A. religiosa, incluyendo
la biomasa foliar (Wang, 2006; Avedaiio et al., 2009; Razo-Zarate et al., 2013), y
con una elevada longevidad (Sanchez-Velasquez et al.,1991), atributos que pueden
ser asignados a los arboles presentes en el Zarco. Los resultados anteriores son
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caracteristicos de un estrato arbéreo maduro (Guariguata y Ostertag, 2001; Van
Breugel et al., 2006) y podrian indicar que este no presenta una modificacion
notable respecto a su condicion en el pasado, ya que ha mantenido una
homogeneidad que es caracteristica de los bosques de Abies (Cuevas-Guzman et
al., 2011).

Contrariamente, los resultados obtenidos de la comunidad vegetal
arbérea del Pantano, muestran un aumento en la heterogeneidad respecto a su
condicion previa, la cual deberia ser similar al estrato arbéreo del Zarco. Lo anterior
estd dado por un cambio en la composicidbn de especies arboreas del sitio
(Guariguata y Ostertag, 2001), indicado por la presencia de gimnospermas y
angiospermas. Entre ellas se encuentran Buddleja cordata, una especie de etapas
tempranas de la sucesion ecoldgica, y Garrya laurifolia, caracteristica de sitios en
un proceso de sucesion intermedio (Quintana-Ascencio y Gonzalez-Espinosa,
1993). Este cambio en la composicion se ve reflejado en los diferentes valores del
IVI de las especies presentes y la consecuente disminucion del IVI de A. religiosa
en el Pantano respecto al Zarco, pese a que esta especie contindia siendo la mas
importante en el sitio. Adicionalmente, la heterogeneidad del estrato arbéreo del
Pantano se aprecia en el cambio de la talla de los arboles presentes, representada
por valores de DAP y de altura distintos. Dichos valores fueron bajos en su mayoria,
lo cual se asocia con arboles jovenes (Van Breugel et al., 2006; Cuevas-Guzman
et al., 2011) que en su conjunto podrian almacenar una baja biomasa (Flores,
2010).

Estas diferencias en los atributos del estrato arbéreo entre ambas zonas
de estudio, asi como la heterogeneidad observada dentro del Pantano, pueden
atribuirse al impacto de diferentes disturbios dentro del PNDL, donde se encuentra
este sitio. Dichos eventos incluyen principalmente los incendios ocurridos en la
zona (Esqueda, 2004) y las posteriores actividades de manejo y restauracion
mediante la reforestacion con especies no nativas del género Pinus (CONANP-
SEMARNAT, 2006; Arriola et al., 2014). En particular, esto se aprecia en la parcela
1 del Pantano, ya que actualmente Pinus spp. presenta la mayor densidad relativa

y el mayor IVI, como resultado de las acciones de reforestacion. Como
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consecuencia, dicha parcela presenta el menor IVI de Abies religiosa respecto a
cualquiera de las parcelas del Zarco y del Pantano. Adicionalmente, el efecto de las
actividades de reforestacion se observa en menor magnitud en la parcela 2 del
Pantano, ya que en esta parcela Pinus spp. presenta una baja densidad relativa y
A. religiosa aun permanece como la especie con mayor IVI. Lo anterior refleja que
las caracteristicas de la comunidad vegetal arborea de una fraccion del sitio han
sido resultado de procesos dirigidos (Galeana-Pizafa et al., 2013). De esta manera,
los disturbios y las acciones de manejo serian los factores que han determinado el
aumento en la heterogeneidad de una porcién de la comunidad vegetal arborea del
Pantano. Por su parte, las actividades de reforestacion habrian determinado el
cambio en la especie mas importante en otra fraccioén de dicha comunidad.

Por lo anterior, se sugiere que el estrato arboreo del Pantano mantiene
las propiedades de un bosque de Abies religiosa, ya que esta especie aun es la
mas importante en el sitio, sin embargo, ha modificado sus atributos respecto a su
condicion previa. Esto ha derivado en que los atributos de los estratos arbdreos de
los sitios difieran, pese a que forman parte de un bosque continuo, y que se
presenten principalmente en tres condiciones: 1) con A. religiosa como la Unica
especie en el estrato arboreo, lo cual se asemeja a su condicién histérica (condicién
presente en el Zarco), 2) con un cambio en la composicion y el VI de las especies
arboéreas debido al aumento en la heterogeneidad del estrato arbéreo tras los
eventos de disturbio y de reforestacion (estado presente en las parcelas 2 y 3 del
Pantano) y 3) con Pinus spp. como el taxdn mas importante en el estrato arboreo
debido a los eventos de disturbio y las posteriores acciones de reforestacion
(situacién predominante en la parcela 1 del Pantano).

En otros estudios, este tipo de condiciones contrastantes en el estrato
arboéreo han permitido evaluar la actividad de los microorganismos en funcion de
las diferencias en las caracteristicas quimicas del mantillo producido bajo dichos
escenarios (Prescott et al., 2000; Kourtev, 2002; Waldrop et al., 2003; Purahong et
al., 2014). De manera similar a lo encontrado en dichos estudios, y conforme a lo
planteado en la hipétesis de este trabajo, se esperaba que las diferencias en los

atributos del estrato arboreo se vieran reflejadas en la composicion quimica del
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mantillo y, consecuentemente, en la actividad de los microorganismos de los sitios
agui evaluados. En bosques de Abies religiosa del centro de México existen
trabajos que evaltan uno de los componentes del ecosistema bajo condiciones
contrastantes o en ausencia de ellas, ya sea la comunidad vegetal arborea, el
mantillo o la comunidad microbiana y su actividad. Sin embargo, sus relaciones han
sido escasamente evaluadas. Por ejemplo, se ha estimado la biomasa vegetal y el
C almacenado en esta dentro de bosques de A. religiosa, en sitios como el PNDL
(Roman, 2012) y otras zonas del centro del pais (Avedafio et al., 2009; Rovelo,
2010; Galeana-Pizafia et al., 2013; Razo-Zéarate et al., 2013; Rodriguez, 2013;
Carrillo, 2017). En otros casos, se ha evaluado la composicion y estructura de
dichos bosques (Sanchez-Velasquez et al.,1991; Santibafiez, 2009), el contenido
de nutrientes foliares, en el mantillo y/o en suelo (Garcia, 2004; Facio, 2015), asi
como el CO2 producido por los microorganismos en el suelo después de incendios
(Ikkonen et al., 2004). Otros trabajos también han estudiado la estructura de la
comunidad de macromicetos en el paraje “El Pantano” dentro del PNDL (Pérez-
Pazos 2014) y el efecto de las caracteristicas fisicoquimicas del suelo en la
estructura de la comunidad de hongos ectomicorrizicos en el “Zarco” dentro del
PNIMHC (Arguelles-Moyao, 2013). Hasta la fecha, entre las aproximaciones a
analizar las relaciones entre los componentes del ecosistema mencionados, se
presentan los trabajos de Paredes (2016) y Hernandez (2016), realizados en la
Cuenca del Rio Magdalena en la Ciudad de México. En dichos estudios se observo
que la cantidad de CO:2 derivada de la actividad microbiana en el suelo de un
bosque de A. religiosa, fue mayor en sitios con una mayor cobertura arbOrea
durante latemporada de lluvias, respecto a sitios con baja cobertura y en temporada
de secas. Por lo anterior, los resultados de este trabajo representan una de las
primeras aproximaciones al estudio de las relaciones entre la comunidad vegetal y

la actividad de los microorganismos en el mantillo en bosques de A. religiosa.
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7.2. Modificacion de la composicion quimica del mantillo

La acumulacion de residuos foliares sobre el suelo, que conforman al mantillo, es
consecuencia del balance entre la productividad de tejidos foliares y la
descomposicion de los mismos por la comunidad microbiana (Olson, 1963; von
Lutzow y Kogel-Knabner, 2009). Rdderstein et al. (2005) y Wang (2006) sugieren
que la alta productividad de residuos foliares determina una alta acumulacion de
mantillo y viceversa. Sin embargo, existen casos donde una elevada productividad
confluye con una alta tasa de descomposicidén, lo cual determina un balance
orientado haciaa una baja acumulacion de mantillo (Martius et al., 2004). En este
trabajo se observé que, entre los sitios estudiados, el Pantano contiene una menor
masa de mantillo. Ademas, como fue indicado, esta comunidad podria tener una
baja productividad foliar debido a que sus arboles son jévenes y acumulan poca
biomasa. Por lo anterior, se sugiere que la reducida biomasa de mantillo en el
Pantano esté relacionada con los factores mencionados: 1) una baja productividad
de residuos foliares, pese a que se ha reportado que en este sitio el 40% de los
arboles deposita hasta el 50% de su follaje (Roman, 2012), y 2) una acelerada tasa
de descomposicion influida por la alta heterogeneidad de los residuos que
componen el mantillo, condicién que fue observada en este trabajo.

Como se ha mencionado, existieron diferencias en la composicién de
especies entre los sitios de estudio. Este factor regula las caracteristicas quimicas
de los residuos vegetales que se depositan en el suelo (Prescott, 2002), lo cual
puede ser evaluado mediante indicadores como la concentracién de nutrientes y
sus relaciones estequiométricas (Perakis et al., 2012). En relacion con ello, en este
trabajo se observaron dos condiciones: 1) una similitud en las caracteristicas del
Ct, Nt, C:N y N:P entre el mantillo de ambos sitios, y 2) una mayor relaciéon C:P y
marginalmente un menor contenido de Pt en el mantillo del Pantano comparado
con el Zarco. Ambas condiciones podrian ser consecuencia de las caracteristicas
de las plantas que componen a cada sitio.

En el primer caso, se sugiere que la heterogeneidad en la composicién
de especies arboreas del Pantano, contribuyd a la alta variacién (coeficiente de
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variacion) de las caracteristicas quimicas del mantillo (Ct, Nt, C:N y N:P) depositado
por dichas especies. Consecuentemente, esta alta variacion no habria permitido
distinguir diferencias entre las caracteristicas quimicas del mantillo de ambos sitios.
De manera alternativa y en congruencia con el mayor IVI de Abies religiosa respecto
al resto de las especies arbéreas en el Pantano, es posible que esta especie
continde influyendo en gran medida en las caracteristicas quimicas del mantillo del
Pantano, de manera similar a lo ocurrido en el Zarco, lo cual derivaria en la similitud
observada entre ambos sitios. Esto es posible al considerar que el mantillo del
Pantano presenta contenidos de Nt (1.07%) y relaciones C:N (40.7) similares a lo
registrado por Alvarado (1989) (Nt de 0.091-1.29%) y Pefia-Mendoza et al. (2016)
(Nt de 0.09-1.2%) en hojas de A. religiosa y por Galicia et al. (2016) (C:N de 25.1-
36.3) en el mantillo de sitios dominados por dicha especie.

En el segundo caso, se ha observado que las coniferas tipicamente
tienen altas concentraciones de P en sus hojas (Sardans y Pefuelas, 2013;
Zechmeister-Boltenstern et al., 2015), por lo que las aciculas que depositan en el
suelo presentan altas concentraciones de P. En particular, en el Parque Nacional
Izta-Popo se han registrado concentraciones de Pt foliar del 0.045-0.20% en
individuos maduros de Abies religiosa (Dominguez, 2011). Ademas, Pefa-
Mendoza et al. (2016) report6 fluctuaciones de 0.07-0.08% durante el otofio al este
y noreste de la Ciudad de México, mientras que Alvarado (1989) observo rangos
de 0.08-0.15% durante verano y otofio dentro del PNDL. En congruencia con estos
trabajos, la concentracion promedio de Pt encontrada en el mantillo del Zarco
corresponde a 0.083% (0.83 mg g!) y se encuentra dentro de los rangos reportados
para las aciculas de A. religiosa. Por el contrario, algunas especies de
angiospermas perennifolias, se caracterizan por contener una baja concentracion
de P en sus hojas (Sardans y Pefuelas, 2013), de manera que el mantillo que
producen presenta bajas concentraciones de este nutriente. Este tipo de plantas,
como el género Buddleja y especies como Garrya laurifolia (Aguilar-Rodriguez y
Barajas-Morales, 2005), se desarrollan dentro del Pantano. Particularmente, se ha
observado que la especie B. cordata muestra un contenido de 0.56 mg g de Pt

foliar (0.056%) (Maiti et al., 2016). De manera complementaria, Salaya-Dominguez
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et al. (2012) registraron contenidos de Pt de 0.068% en las aciculas de Pinus patula
en plantaciones situadas dentro de un bosque de A. religiosa. Por lo anterior, la
presencia de este tipo de plantas en el Pantano pudo haber influido en la baja
concentracion de este nutriente (0.070%, 0.7058 mg g*) en el sitio respecto al
Zarco. De esta manera, la deposicion de residuos foliares en el mantillo del Zarco,
provenientes Unicamente de A. religiosa, habria contribuido a la baja relacion C:P
y la alta concentracion de P en el mantillo. Por su parte, el aumento en la
heterogeneidad en la composicion de especies en el Pantano, habria determinado
la alta relacion C:P y la baja concentracion de P en el mantillo.

Ademas de la concentracion de los nutrientes, existen otros parametros
que permiten caracterizar quimicamente el mantillo. Entre ellos se encuentra el
contenido de compuestos de C labiles y de moléculas estructurales presentes en la
pared de las células, como la celulosa y la lignina (Hattenschwiler y Jgrgensen,
2010). En particular, la proporcion de estos compuestos en los residuos foliares
determina su susceptibilidad a ser descompuestos. De esta manera, los tejidos
foliares con una alta porcion de celulosa y una baja fraccion de lignina se
descomponen en mayor magnitud, y viceversa (Talbot y Treseder, 2012). Ademas,
estas moléculas presentan una baja concentracion de nutrientes, por lo cual,
contribuyen de manera diferencial al aumento de las relaciones estequiométricas
entre los nutrientes presentes en los residuos vegetales (Sterner y Elser, 2002).
Por lo tanto, debido al contraste en la relacion C:P entre el mantillo de ambos sitios
y la alta variacion (coeficiente de variacién) en las relaciones C:N y N:P en el
Pantano, es posible que estos sitios difieran en el contenido de las moléculas
mencionadas y, por ello, en la suceptibilidad del mantillo a ser descompuesto.

Por otra parte, se sabe que las caracteristicas quimicas de los residuos
foliares depositados sobre el suelo pueden ser modificadas por la actividad de los
microorganismos durante su descomposicion (Snajdr et al. 2011a; Wickings et al.,
2012). En este sentido, se ha registrado una disminucién en la concentraciéon de P
conforme avanza la descomposicibn del mantillo de angiospermas vy
gimnospermas, lo cual ha sido atribuido a una alta demanda de P por parte de los
microorganismos al inicio de este proceso (Pourhassan et al., 2016). Es posible
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que este tipo de fendmenos microbianos hayan ocurrido en los sitios estudiados, si
se considera que el mantillo recolectado estaba constituido por hojas y aciculas que
ya habian estado expuestas al proceso de descomposicion. De esta manera, se
sugiere que tanto el cambio en la composicidon de especies de plantas en el Pantano
respecto al Zarco, asi como la actividad microbiana previa al muestreo de los
microorganismos presentes en cada sitio, podrian ser los factores que han
determinado las diferencias quimicas del mantillo entre ambos sitios, y las bajas

concentraciones de P en el Pantano.

7.3. Modificacién de la actividad enzimatica y la mineralizacion
potencial de carbono

En distintos trabajos, se han evidenciado que la cantidad de nutrientes (e.g. Ny P)
se asocia positivamente (Keeler et al., 2009), negativamente (Carreiro et al., 2000)
0 no presentan relaciébn con la actividad de las enzimas producidas por los
microorganismos (Waldrop, 2004). En este trabajo, la baja concentracién de P y la
alta relacion C:P en el mantillo del Pantano respecto al Zarco, se encontraron en
conjunto con una alta actividad enzimatica en el primer sitio. Sin embargo, solo
existié una relacion positiva entre el C y la BG en el mantillo del Pantano.

La actividad del resto de las enzimas no se asocié con algun nutriente o
sus relaciones estequiométricas en ninguno de los dos sitios evaluados, al igual
gue lo observado con la mineralizacién de C en el mantillo, lo cual podria deberse
a la alta heterogeneidad de los datos. Lo anterior indica que, en las condiciones
evaluadas, la concentracion de C, N y P, y sus relaciones estequiométricas, no
necesariamente son factores determinantes en la produccién de enzimas y en como
los microorganismos metabolizan y usan las fuentes de C en ambos sitios. Sin
embargo, quiza sea posible que la produccion de enzimas puede acoplarse al
contenido de C del mantillo ante un aumento en la heterogeneidad del estrato
arboreo.

Debido a lo anterior, es factible que la actividad microbiana se relacione

con el contenido de compuestos de C con diferente labilidad y de celulosa y lignina,
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gue conforman el mantillo, y no directamente con la concentracion de los nutrientes.
En este sentido, se ha reportado que la cantidad de nutrientes tiene mayor efecto
sobre la actividad microbiana cuando el mantillo tiene una baja concentracion de
dichas moléculas, como ocurre con los tejidos derivados de plantas herbaceas
(Hobbie, 2000). Contrariamente, en sustratos con una alta concentracion de estas
moléculas, como los producidos por las especies arboreas, las mismas ejercen una
mayor influencia sobre la actividad microbiana respecto al contenido de nutrientes
(Taylor et al., 1989). Ejemplo de ello es lo observado por Foudyl-Bey et al. (2016),
en donde las hojas producidas por Populus tremuloides favorecieron una alta
actividad de enzimas celuloliticas como la BG. Esto se atribuye a que los residuos
de las angiospermas presentan moléculas de C I4bil, altos contenidos de celulosa
y una baja concentracibn de compuestos como la lignina, lo cual estimula la
produccion y la actividad de dicha enzima (Prescott et al. 2000; Pérez-Suarez et al.,
2012; Wallenstein et al., 2013, Veres et al., 2015).

En relacion con lo anterior, en el Pantano se registraron angiospermas
(i.e. Garrya laurifolia, Buddleja cordata y Ribes ciliatum) en el estrato arboreo,
debido a un aumento en su heterogeneidad. Por ello, es posible que la presencia
de estas plantas haya permitido a la comunidad microbiana del Pantano, tener
acceso a una mayor cantidad de compuestos labiles y celulosa en comparacién con
el Zarco. Consecuentemente, esto habria estimulado la alta actividad de la BG y
las diferencias entre los sitios. Por otro lado, se sabe que estas formas de C labil y
la celulosa, promueven la descomposicion de compuestos recalcitrantes como la
lignina, presentes en los residuos vegetales, en un fenomeno conocido como
“efecto de fertilizacion” o “priming effect” (Talbot y Treseder, 2012). Esto se debe a
gue se favorece el crecimiento de la comunidad microbiana que degrada dichos
compuestos, lo cual esta ligado con una mayor produccion de enzimas por dichos
microorganismos (Fontaine et al., 2004). De aqui que una hipotesis que surge de
los datos obtenidos es que la alta actividad de la PFO en el mantillo del Pantano,
enzima asociada a la despolimerizacion de la lignina, puede estar relacionada con

dicho fenémeno.
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De manera similar, la alta mineralizacion de C en el mantillo del Pantano
como producto de la actividad de los microorganismos, podria deberse a la
presencia de las moléculas mencionadas. En un experimento cruzado con bolsas
de mantillo realizado por Zhang et al. (2008b), se mostr6 que la mezcla de residuos
foliares de angiospermas y gimnospermas en el mantillo, pierde una mayor cantidad
de masa respecto al mantillo dominado solo por la gimnosperma. Por su parte,
Miyamoto y Hiura (2008) demostraron que las hojas de la angiosperma Quercus
crispula se descomponen a mayor tasa respecto a las hojas de Abies sachalinensis,
en un bosque dominado por esta Ultima especie. Entre los mecanismos propuestos
para explicar este fendbmeno se encuentra la disponibilidad de compuestos de C
labiles en los residuos foliares de las angiospermas, su alta concentracion de
celulosa y su baja porcién de lignina (Zhang et al., 2008a; Pérez-Suarez et al.,
2012). Por ello, la presencia de este tipo de plantas en el Pantano, podria ser el
agente causal de la elevada tasa de mineralizacion de C en el sitio mencionado, al
promover una mezcla de hojas y aciculas de angiospermas (Buddleja cordata,
Ribes ciliatum y Garrya laurifolia) y gimnospermas (A. religiosa y Pinus spp.) en el
suelo. Por lo anterior, el aumento en la heterogeneidad en la composicion de
especies en el Pantano, promueve una alta actividad enzimatica y emision de CO:
en el mantillo. Esto podria deberse a la presencia de moléculas labiles y una alta

proporcion de celulosa en los residuos de las plantas presentes en el Pantano.

7.4. Metabolismo microbiano asociado a la actividad y el tamafo de las
comunidades microbianas (AEE y qCO2)

La produccion de enzimas y la mineralizacion de C, son procesos dependientes del
tamafio de las comunidades microbianas (Kuperman y Carreiro, 1997; Wang et al.,
2003). Existen variables como la AEE y el qCO2, que permiten ponderar esta
actividad en términos del tamafio de las mismas (Anderson y Domsch, 1993;
Waldrop et al.,, 2000). En particular, la AEE permite evaluar si los recursos
adquiridos por las comunidades microbianas son destinados a la produccién de

enzimas o si se almacenan en la biomasa microbiana (Steinweg et al., 2013 y Wang

42



et al., 2013), como consecuencia de las restricciones ecoldgicas a las cuales estan
sujetos los microorganismos (Burns y Dick, 2002). Esto, a su vez, refleja la
eficiencia de su metabolismo en la capacidad para almacenar C en su biomasa
mediante la producciéon de enzimas (Romani et al., 2006). Por lo anterior, la alta
AEE de laBG, LP y PFO en el Pantano, indica que la comunidad microbiana destina
MA&s recursos a una alta produccién de enzimas y que acumula menos C en su
biomasa, aspecto que podria indicar que el C obtenido por los microorganismos
permite continuar la despolimerizacion de la materia organica y la obtencion de
energia a partir de ella. Lo anterior es congruente con la relacion positiva entre la
actividad de la BG y la concentracion de C, ya que esta sugiere que una fraccion
del C presente en el mantillo podria ser adquirida por los microorganismos y
destinada a la produccién de dicha enzima. Los resultados sefialados, ademas,
indican que el metabolismo de los microorganismos en este sitio tiene una baja
eficiencia al acumular C en su biomasa. Lo anterior sucede particularmente al
considerar la elevada AEE de la LP en la parcela 1 de este sitio. En relaciéon con
ello, Sudachkova et al. (2004) encontraron una elevada actividad de la lipasa en
aciculas de Pinus sylvestris con altas concentraciones de compuestos alifaticos.
Asi, la introduccion de Pinus spp. en dicha parcela podria ser el agente causal de
los resultados observados en la misma, al promover una alta AEE de la LP mediante
la deposicion de aciculas con dichos compuestos. Estos resultados podrian
representar una respuesta de la comunidad microbiana ante las restricciones
ecolégicas impuestas por el aumento en la heterogeneidad en la composicion del
estrato arboreo en el sitio referido. En el caso contrario, los resultados del Zarco
sefialan que la comunidad microbiana ocupa una menor cantidad de recursos en
producir una baja cantidad de enzimas, y a pesar de ello acumulan mas C en su
biomasa. Esto indica que hay una alta eficiencia en la acumulacion del C por los
microorganismos de este sitio, lo cual se presenta en un contexto donde el estrato
arbdéreo no presenta un aumento en su heterogeneidad.

De manera similar a la actividad enzimatica y la mineralizaciéon de C, la
AEE de la mayoria de las enzimas no se relacion6 con las caracteristicas quimicas

del mantillo en cada sitio. Lo mismo sucedi6 al evaluar la relacion entre el gCOz2y
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dichas caracteristicas en el Pantano. De acuerdo con los coeficientes de variacion
obtenidos, lo anterior podria deberse a la alta heterogeneidad en los datos
obtenidos a partir del contenido de nutrientes. Pese a ello, se observé una sola
relacion entre la AEE y el contenido de Pt en el Pantano y entre el qCO:zy las
caracteristicas quimicas del mantillo en el Zarco. Lo anterior sugiere que la
actividad de las enzimas por unidad de biomasa microbiana puede acoplarse
ligeramente al contenido de nutrientes del mantillo, ante un aumento en la
heterogeneidad del estrato arbdreo. Sin embargo, en estas condiciones existe un
desacoplamiento entre el metabolismo del C de los microorganismos y dichos
nutrientes. Por lo anterior, es posible que la alta AEE de la BG, PFO y LP, y el qCO2
en el mantillo del Pantano respecto al Zarco, haya sido promovida por la deposicion
de reisudos foliares con moléculas labiles y un alto contenido de celulosa,
provenientes de las angiospermas presentes en el primer sitio (Veres et al., 2015;
Foudyl-Bey et al., 2016). Esto, a su vez, pudo haber provocado las diferencias
observadas en el metabolismo del C entre las comunidades microbianas de los
sitios evaluados.

Como fue mencionado, existié una relacidén positiva entre la AEE de la
BG y el contenido de Pt en el mantillo del Pantano. Este resultado indica que la
actividad de la BG es promovida por el P del mantillo en el Pantano, a pesar de que
la concentracién de este nutriente es baja en el mantillo del sitio. De acuerdo con
Berg (2014), esto ocurre en sustratos conformados predominantemente por
sustancias solubles y celulosa, donde la presencia de P favorece Ila
despolimerizacion de estas moléculas. En el sitio estudiado la presencia de
angiospermas que depositan mantillo con altas concentraciones de celulosa y la
alta AEE BG, son congruentes con lo mencionado. Otro mecanismo sugerido para
explicar lo anterior, se relaciona con el hecho de que la despolimerizacion de
moléculas labiles y celulosa es llevada a cabo por microorganismos de rapido
crecimiento (estrategas r) (Fontaine et al., 2003; Fontaine et al., 2004; de Graaff et
al., 2010). De acuerdo con la “hipdtesis de la tasa de crecimiento”, estos
microorganismos tienen una alta demanda de P, debido a que este nutriente les

permite mantener altas tasas de division celular (Elser et al. 2003) en condiciones
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donde el P limita su crecimiento. En este contexto, una mayor concentracion de P
favoreceria a las comunidades microbianas de crecimiento rapido (Schneider et al.,
2012) vy, por ello, la produccion de enzimas como la BG. Lo encontrado en este
trabajo es congruente con este mecanismo, el cual explicaria la relacion positiva
observada. Sin embargo, es necesario evaluar directamente a las comunidades
microbianas para corroborar dicha hipotesis.

Por otro lado, el gCO:2 sefala la proporcién en la cual el C que es
adquirido por las comunidades microbianas es respirado en forma de CO:2 o
acumulado en su biomasa (Insam, 1990). Esto, a su vez, refleja la eficiencia con la
gue el metabolismo de estas comunidades les permite acumular C en su biomasa.
Asi, una alta eficiencia (bajo qCOz2) indica que existe una menor produccion de CO2
por la respiracion de los microorganismos, y una mayor incorporacion de C en la
biomasa microbiana, a partir de la fraccion de C consumida por los
microorganismos (Pinzari et al., 2017; Manzoni et al., 2012). Ademas, debido a que
esta variable es sensible a las propiedades quimicas de la materia organica, ha sido
utilizada como un indicador de estrés en las comunidades microbianas ante
condiciones limitantes de nutrientes (Wardle, 1993; Spohn y Chodak, 2015).

En este trabajo, los resultados del qCOz2 indican que la comunidad de
microorganismos del Pantano promueve una mayor mineralizacion de C por unidad
de biomasa respecto al Zarco. De esta manera los microorganismos presentes en
el Pantano acumulan una menor cantidad de C en su biomasa, mientras que la
mayor parte del C la respiran en forma de CO.. Es decir, la microbiota presente en
el mantillo de este sitio es menos eficiente en el uso del C que la situada en el
Zarco, lo cual es congruente con los resultados de la AEE. En este sentido, se ha
observado que los microorganismos incrementan su respiracion por unidad de
biomasa cuando existen condiciones de limitacion de nutrientes (Spohn y Chodak,
2015). Lo anterior se ha atribuido a que, en este contexto, el metabolismo de los
microorganismos favorece principalmente la conservacién de los nutrientes
limitantes y en menor medida la conservacion de C (Wardle, 1993). Ademas, la
obtencion de energia mediante la respiracion del C obtenido permite la

sobrevivencia de los microorganismos en condiciones estresantes, en detrimento
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de su crecimiento en biomasa (Anderson y Domsch, 2010). Aunque no existié una
relacion significativa entre el P y el qCO2 en el mantillo del Pantano, es posible que
la baja concentracion de P esté involucrada en la alta respiracion por unidad de
biomasa de los microorganismos. Lo anterior podria ser un indicador de estrés de
la comunidad microbiana y una respuesta de la misma ante condiciones de
limitacion de P (Spohn y Chodak, 2015), derivadas de un aumento en la
heterogeneidad en los atributos del estrato arbéreo.

Como fue mencionado previamente, contrario a lo ocurrido con el
mantillo del Pantano, el contenido de nutrientes en los residuos foliares que
componen el mantillo del Zarco presentd relaciones significativas con el qCOs..
Aunque estas relaciones deben interpretarse con precaucién debido a la presencia
de datos extremos, podrian indicar que la mineralizacion de C por los
microorganismos es determinada por la cantidad de nutrientes cuando no existe
una alteracion en el estrato arboreo. En este caso, las relaciones positivas entre el
gCO:2 y las relaciones C:N y C:P, y negativas con el N y P, indican que los
microorganismos presentes en este sitio acumulan mas C en su biomasa y respiran
menos por unidad de biomasa microbiana cuando el mantillo es ricoen Ny en P
(bajas relaciones C:N y C:P), y viceversa. En el caso particular del N, existen
distintas hipotesis para lo encontrado en este trabajo. De acuerdo con Berg (2014),
lo anterior ocurre en estados donde predominantemente ocurre la
despolimerizacion de compuestos lignificados. Como se ha observado en el
mantillo de distintas especies, en estas condiciones el N es capaz de afectar
negativamente la actividad de las enzimas oxidativas como la polifenol oxidasa, lo
cual deriva en una menor mineralizacion de C (Carreiro et al., 2000; Gallo et al.,
2004; Waldrop et al., 2004; Knorr et al., 2005; Perakis et al., 2012; Van Diepen et
al., 2015). Esto puede ser atribuido al efecto inhibitorio del N sobre las enzimas
oxidativas producidas por los hongos basidiomicetes o de pudricion blanca,
involucradas en la despolimerizacion de la lignina (Keyser et al., 1978, Carreiro et
al., 2000; Sinsabaugh, 2005). Los resultados encontrados en el Zarco en cuanto a
la presencia Unicamente de gimnospermas en el estrato arbéreo, cuyos residuos

foliares se caracterizan por ser ricos en lignina (Pérez-Suarez et al., 2012,
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Wallenstein et al., 2013), una baja actividad enzimatica y AEE de la PFO, asi como
una baja mineralizacion absoluta y por unidad de C en la biomasa microbiana, se
ajustan a las observaciones aqui presentadas. Otro mecanismo que podria explicar
la relacion entre el C:N y el qCOz2, el cual se asocia con la inhibicion de la
mineralizacion de C, es la hipotesis de “mineria microbiana” (Spohn, 2015). Esta
hipotesis plantea que, en condiciones de baja disponibilidad de N, los
microorganismos usan sustratos de C labiles como fuente de energia que les
permite despolimerizar compuestos recalcitrantes, lo cual favorece la
descomposicion. De esta manera pueden acceder al N contenido en estos
compuestos (Moorhead y Sinsabaugh, 2006). En particular, se ha sugerido que
Clavulina, el género de hongo ectomicorrizico mas importante del Zarco, podria
tener una actividad descomponedora de la materia organica del suelo asociada a
la busqueda de dicho nutriente (Pérez-Pazos, 2018). Sin embargo, esta “mineria
microbiana” es reprimida por altas concentraciones de N en el substrato, lo cual se
ve reflejado en una reducida actividad microbiana (Craine et al., 2007). La baja
actividad de la BG y la PFO, asociadas a la descomposicion de sustratos labiles y
recalcitrantes, respectivamente, y la menor mineralizacion de C en el mantillo del
Zarco respecto al Pantano, igualmente se ajustan a esta hip6tesis. Aunque ambos
mecanismos se han descrito para el caso del N (Chen et al., 2014), es posible que
el P tenga efectos similares sobre la tasade mineralizacion de C en el mantillo
(Meyer et al., 2017). Por otro lado, se sabe que, en condiciones limitantes de
nutrientes, el metabolismo de los microorganismos favorece la conservacion de
dichos nutrientes y no la conservacion de C en su biomasa (Wardle, 1993). Por ello,
es factible que, ante una alta concentracion de N y P en el mantillo del Zarco, el
metabolismo de los microorganismos haya favorecido mayormente la conservacion
de C en su biomasa.

Posiblemente, tanto la inhibicion de la actividad enzimatica, la represion
de la “mineria microbiana”, y el cambio en el metabolismo del C en los
microorganismos en condiciones de alta concentracion de nutrientes, estén
ocurriendo simultdneamente en el mantillo del Zarco. Esto contribuiria a la baja

mineralizacion de C en el mantillo de dicho sitio y se reflejaria en las relaciones
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mencionadas. Por lo anterior, las relaciones sugieren que el N y el P modifican la
mineralizacion de C cuando existe una alta proporcion de N y P en el mantillo.
Ademas, indican que los microorganismos hacen mas eficiente la acumulacion del
C (cuando el qCOz2 es bajo) en su biomasa a mayores concentraciones de Ny P
(menores relaciones C:N y C:P) en el mantillo de este sitio.

Por otro lado, la relacion positiva entre la actividad de la DH y el COz2
liberado en el mantillo del Pantano a lo largo de 60 dias, podria asociarse con la
manera en que los microorganismos metabolizan el C que consumen. De acuerdo
con el alto qCO2de este sitio, la mayor parte del C obtenido no es acumulado en la
biomasa microbiana, sino que es mineralizado como CO2. Este proceso implica
procesos metabdlicos oxidativos, como la respiracion celular, en los cuales se
involucra la DH (Alef, 1995; Makoi y Ndakidemi, 2008). De esta manera, una alta
mineralizacion de C implica una mayor actividad de la DH en dichos procesos
oxidativos de los microorganismos, lo cual deriva en una relacion positiva (Faber y
Berg, 1992) como la observada. Contrariamente, la ausencia de esta relacion en el
mantillo del Zarco podria deberse a que no todo el C que consumen los
microorganismos lo respiran como COz2, pues la mayor parte es almacenada en la
biomasa microbiana. Lo anterior es congruente con los datos del qCO2z en el
mantillo de este sitio.

Adicionalmente, la ausencia de relacién entre la liberacion de CO: y la
actividad de las enzimas evaluadas en el mantillo de ambos sitios, indica que el
proceso de despolimerizacién no deriva en la mineralizacion del C como suele ser
asumido (Allison y Vitousek, 2004). Lo anterior podria deberse a que este proceso
depende de la actividad de un mayor nimero de enzimas de las que fueron
evaluadas o a que no fue posible detectar esta relacién en el momento en que se
obtuvieron las muestras (Keeler et al., 2009). Adicionalmente, lo observado podria
deberse a los procesos metabolicos microbianos intermedios que ocurren entre
ambos fendmenos, relacionados con la eficiencia de los microorganismos en la
acumulacion de C. De esta manera, una fraccion del C obtenido a partir de la
despolimerizacion realizada por las enzimas puede ser mineralizada, y otra fraccién

puede ser destinada al crecimiento de la comunidad microbiana (Manzoni et al.,
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2010). Es decir, no todo el C que se despolimeriza por una cantidad proporcional
de enzimas, es mineralizado, segun lo indican los resultados de AEE y qCO2. Asi,
no es posible encontrar una relacion lineal entre la actividad de las enzimas y la
liberacion de CO:2. Esto destaca la necesidad de considerar la biomasa microbiana
en el analisis de la actividad de los microorganismos, debido a su importancia en el
procesamiento del C a través de su metabolismo.

En resumen, los resultados de la actividad microbiana indican que la
comunidad de microorganismos en el Pantano es sensible al cambio en las
caracteristicas quimicas del mantillo y que es capaz de ajustar su metabolismo a
estas nuevas condiciones generadas por el aumento en la heterogeneidad en los
atributos del estrato arbdreo. Esto ocurre a través del aumento en la actividad de
enzimas asociadas a la despolimerizacion de distintas moléculas, lo cual les
permite obtener recursos a partir de diferentes fuentes de C de distinta calidad. El
C obtenido es destinado por los microorganismos a la produccién de enzimas en
mayor medida que a la formacion de biomasa. Esto implica que, aunque los
microorganismos son metabdlicamente mas activos en el mantillo del Pantano en
comparacion con el Zarco, son menos eficientes acumulando C en su biomasa, lo
cual deriva en una mayor emision de CO:z a la atmésfera. De esta manera, los
ajustes metabdlicos de los microorganismos relacionados con su actividad
heterétrofa y en respuesta al cambio en los atributos del estrato vegetal arboreo,

son capaces de regular procesos que tienen un impacto a nivel ecosistémico.

7.5. Hipotesis ecosistémica

La concentracion de CO2 atmosférico esta influida por el balance entre la cantidad
de C que entra y se almacena en un sistema forestal y la cantidad de C que sale
del mismo. Por ello, en afios recientes, los procesos que ocurren en los sistemas
forestales y que regulan su funcionamiento como un almacén de C o una fuente del
mismo, han tomado relevancia (Johnson y Curtis, 2001).

Por un lado, la fotosintesis es la principal ruta por la cual el CO:2

acumulado en la atmosfera es transferido a las comunidades vegetales, lo cual
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representa la entrada mas importante de C a los sistemas forestales (Heimann y
Reichstein, 2008). Este proceso se puede reflejar en la cantidad de C que almacena
la comunidad vegetal en su estrato arboreo y, por lo tanto, influye en el contenido
de C de los residuos depositados en el suelo (Baishya y Barik, 2011). En relacion
con ello, dentro de un bosque maduro de Abies religiosa ubicado en Hidalgo,
México, se estimd que los individuos de A. religiosa acumulan 106.98 tC ha'
(Rodriguez, 2013). Este bosque, al igual que el Zarco, no ha presentado disturbios
significativos y mantiene una densidad similar al mismo (239 individuos ha™).
Ademas, los individuos de esta especie presentan valores de DAP (X=43.22 cm) y
altura (X=21.17 m) similares a lo reportado para el Zarco. Por ello, se puede sugerir
que el estrato arbéreo de este sitio presenta valores semejantes de C almacenado
en su biomasa. Contrariamente, Roman (2012) encontré que los individuos de A.
religiosa presentes en dos sitios dentro del PNDL solo almacenan 16 tC hal, lo cual
se atribuye a la baja densidad de arboles de la especie mencionada. Ademas, la
comunidad vegetal arborea de este sitio tiene una menor productividad primaria
neta que otros bosques de coniferas en zonas templadas de México (Flores, 2010).
Como fue sugerido, los resultados de este trabajo podrian indicar que existe una
menor biomasa en la comunidad vegetal arb6rea del Pantano en comparacion con
el estrato arb6reo del Zarco. Con base en esto y en los trabajos citados, se sugiere
gue la comunidad vegetal arbérea del Pantano almacena menos C en su biomasa
respecto a lo que ocurre en el Zarco, y que estas diferencias podrian estar
asociadas a los eventos de disturbio ocurridos en el Pantano. Adicionalmente, se
reporté una baja biomasa de mantillo en el Pantano respecto al Zarco la cual, como
fue discutido, podria derivar de una baja produccion de hojarasca en el primer sitio
y la actividad microbiana. Esta masa total de mantillo en el Pantano, ademas,
almacené un menor contenido de Ct y de C en la biomasa microbiana, en
comparacion con el sitio colindante. Por lo anterior, la baja cantidad de C en la
biomasa vegetal y en el mantillo, podrian indicar que el Pantano tiene una menor
entrada y acumulacién de C que el Zarco.

Por su parte, la respiracion de los microorganismos durante el proceso

de descomposicion de la materia organica es la principal ruta por la cual sale C del

50



sistema y se transfiere a la atmdsfera (Heimann y Reichstein, 2008). En este
sentido, en este trabajo se observd que los eventos de manejo y de disturbio
incrementaron el flujo de C hacia la atmésfera de mantillo en el Pantano. Sin
embargo, el balance de la cantidad de CO2 emitido a la atmésfera en ambos sitios
al ponderar esta emision a partir de la masa total de mantillo por metro cuadrado,
indicd que el elevado flujo de CO:2 a partir de una baja biomasa de mantillo en el
Pantano, fue igualada por una baja produccion de CO:z a partir de una alta masa de
mantillo del Zarco. Esto implica que existe una salida de C de los dos sitios de igual
magnitud, aunque orientada a una mayor emision de CO:z a la atmosfera por la
comunidad microbiana del Pantano.

Con base en lo anterior, se sugiere que el balance entre la entrada de C
al sistema, la acumulaciéon de C en la biomasa forestal, y la liberacion de CO2 como
producto de la descomposicion del mantillo, estd orientada a una menor
acumulacion de C en la biomasa forestal del Pantano y a una mayor emision de
CO2 a la atmosfera en este sitio. En particular, los resultados indican que los
eventos de disturbio y de manejo forestal inadecuado, pueden alterar al proceso de
descomposicion del mantillo como componente de dicho balance. Esto radica en
que, a pesar de que se emite una cantidad neta similar de CO: a la atmoésfera, a
partir del mantillo de ambos sitios como producto de la actividad microbiana, los
microorganismos respiran mas CO: por cada gramo de mantillo en un contexto de
disturbio y manejo. Lo anterior se presenta en condiciones donde un aumento en la
heterogeneidad en los atributos del estrato arbdéreo respecto a su condicion
histdrica, debido a dichos eventos, deriva en una produccion de hojarasca y de
mantillo representados por angiospermas y gimnospermas. Ademas, confluye con
una alteracion de las caracteristicas quimicas del mantillo y una alta actividad de
las enzimas que producen las comunidades microbianas (figura 8). Por otra parte,
los resultados oservados denotan la importancia del metabolismo de las
comunidades microbianas que habitan el mantillo de bosques de Abies religiosa,

en la regulacion de los flujos de CO:2 hacia la atmaésfera.
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Figura 8. Modelo de almacenes y flujos de carbono en los sitios de estudio. Los almacenes se
representan mediante los componentes de la figura y los flujos con flechas. El triangulo representa
la actividad de las enzimas evaluadas (BG, PFO, LP). La magnitud de cada elemento del modelo
esta dada por su tamafio. Los elementos se presentan a nivel de mantillo (contornos continuos) y
en un contexto ecosistémico (contornos discontinuos). Los signos ¢? Indican componentes

hipotéticos 0 no evaluados directamente en este trabajo.
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Este trabajo representa una aproximacion a dilucidar la interaccion entre
las caracteristicas quimicas del mantillo y la actividad de los microorganismos, ante
un aumento en la heterogeneidad en los atributos del estrato arbéreo debido a
eventos de disturbio y manejo en un bosque de Abies religiosa. Esto es relevante
al considerar las posibles consecuencias sobre el ecosistema que han sido
mencionadas. Por ello, los resultados encontrados podrian ser considerados en la
toma de decisiones relacionadas con las practicas de conservacion y manejo
forestal de los Parques Nacionales dentro de los cuales se encuentran los sitios
estudiados. De igual manera, lo anterior podria ser extendido a bosques de A.
religiosa similares al evaluado aqui, que estan sujetos a distintas amenazas
latentes 0 que en algunos casos presentan heterogeneidad en sus atributos debido
a distintos disturbios (e.g. Rovelo, 2010, Razo-Zéarate et al., 2013 y Santibafiez-
Andrade et al., 2015)
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8. Conclusiones

Se encontraron diferencias en los atributos del estrato arboreo de los dos sitios
estudiados dentro de un mismo bosque. El estrato arboreo del Zarco es
homogéneo y esta representado Unicamente por Abies religiosa, condicion
caracteristica del desarrollo histérico del bosque. Por su parte, el Pantano
presenta una mayor heterogeneidad respecto a su estado previo, como
consecuencia de distintos eventos de disturbio y manejo forestal.

El mantillo del Pantano presentd una mayor relacion C:P y una menor
concentracion de Pt respecto al mantillo del Zarco.

En términos generales, la actividad enzimatica fue mayor en el mantillo del
Pantano. Sin embargo, salvo en algunos casos, esta actividad no esti
relacionada con la concentracion de nutrientes en el mantillo. Es posible que
estas diferencias se asocien con otras caracteristicas quimicas del mantillo
ligadas a la composicion de especies arbdreas en cada sitio.

La comunidad microbiana en el mantillo del Pantano mineraliza mas C y es
menos eficiente en la acumulacion de C en su biomasa respecto al Zarco, lo
cual deriva en una mayor emisién de CO2. Ademas, el metabolismo del C de los
microorganismos esta desacoplado del contenido de nutrientes en el mantillo en
dicho sitio.

El balance entre los flujos y almacenes de C, sugiere que existe una menor
entrada y acumulacion de C en el Pantano respecto al Zarco y una salida de C
de la misma magnitud a partir del mantillo, aunque orientada a una mayor
emision de CO2 hacia la atmésfera por la comunidad microbiana del Pantano.
Las diferencias observadas entre ambos sitios se asocian con el aumento en la
heterogeneidad de la comunidad vegetal arborea en el Pantano, derivado de los
eventos de disturbio y de manejo forestal inadecuados.

Los resultados obtenidos pueden ser considerados en la aplicacién de medidas
de conservacion y manejo de los Parques Nacionales dentro de los cuales se

encuentran los sitios estudiados, y de bosques de A. religiosa similares.
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9. Perspectivas

Este trabajo representa una de las pocas aproximaciones para exploran las
consecuencias de la interacciéon entre los rasgos del mantillo y la actividad de los
microorganismos, en bosques de Abies religiosa de México que han sufrido eventos
de disturbio y manejo forestal. Por ello, los resultados presentados pueden ser una
referencia para la elaboracion de estudios similares que permitan continuar la
caracterizacion de este tipo de bosques.

Tomando en cuenta lo realizado en este trabajo, los estudios posteriores
deberian de considerar la recolecta de un mayor numero de muestras. En particular,
esto permitiria corroborar las relaciones entre las caracteristicas quimicas del
mantillo y la actividad microbiana. Ademas, seria necesario el muestreo de residuos
foliares frescos, lo cual ha permitido establecer relaciones causa-efecto entre
ambas variables (Perakis et al., 2012). Por otro lado, se requiere la evaluacion de
otros parametros de la calidad quimica del mantillo, como el contenido moléculas
de C labiles, de celulosa y lignina, los cuales han permitido explicar las diferencias
en la actividad de los microorganismos bajo distintas condiciones (Carreiro et al.,
2000; Talbot y Treseder, 2012).

Adicionalmente, debido a que la descomposicién del mantillo depende,
entre otros factores, de las comunidades microbianas, es necesario profundizar en
distintos aspectos de las mismas de manera adicional a su actividad. En relacion
con ello, recientemente son pocos los estudios que han buscado relacionar a estas
comunidades con su papel en la descomposicion. Por ejemplo, se ha observado
gue los microorganismos de rapido crecimiento como las bacterias, son de los
principales organismos en promover el fendbmeno de efecto de fertilizacion o
primming effect (Nottingham et al., 2009; Pascault et al., 2013). En el caso de los
hongos, se ha evaluado la cantidad y diversidad de exoenzimas producidas por
diferentes grupos funcionales y taxonomicos (Eichlerova et al., 2015). De manera
similar, se ha relacionado el nimero de genes asociados a dichas enzimas (Talbot
et al., 2015) y la manera en gue estos son expresados por distintas comunidades

fungicas en funcion de la calidad quimica del mantillo (Barbi et al., 2016). Otros
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trabajos muestran la correspondencia entre la distribucion espacial de estos
organismos con la distribucion y actividad de distintas exoenzimas (Baldrian et al.,
2010; Navratilova et al.,, 2016). Ademas, se ha evaluado el efecto de la
translocacion miceliar de nutrientes entre sustratos de distinta calidad (Boberg et
al., 2014; Foudyl-Bey et al., 2016), asi como de la interacciéon hongo-hongo (Snajdr
et al., 2011b) y hongo-bacteria (Romani et al., 2006; Schneider et al., 2010), sobre
la descomposicion. Los resultados de estos trabajos podrian ser Utiles para predecir
la actividad de las enzimas que conducen la descomposiciéon a partir de la
comunidad microbiana presente en distintos sistemas (Talbot et al., 2015) como los
aqui evaluados.

Por otro lado, es necesario evaluar factores como la productividad
primaria neta en los sitios, la cantidad de biomasa y de C presente en la hojarasca
producida por los arboles, el contenido de C almacenado en los mismos, el
almacenamiento de C, de C en la biomasa microbiana y la actividad microbiana en
el suelo, asi como el C derivado de la escision de raices. Esto permitiria
contextualizar con mayor precision las consecuencias ecosistémicas relacionadas
con el C derivadas de la modificacién en el proceso de descomposicion.

Finalmente, debido a que los resultados estuvieron influidos por los
eventos de disturbio ocurridos dentro del PNDL, y por la introduccion de Pinus con
la cual fue reforestado el mismo, se sugiere que las acciones de manejo forestal
dentro de esta y otras Areas Naturales Protegidas como el PNINHC, deben de ser
consideradas en el marco de sus posibles efectos sobre los procesos que regulan
el flujo de C hacia la atmosfera.
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Apéndice 1

Localizacién de las parcelas de muestreo en cada sitio de estudio.

Sitio Parcela Latitud Longitud Altitud (msnm)
1 19°17°17.1”° N 99°21°49.5”" W 3127
Zarco 2 19°16°27.1”° N 99°21°35.5" W 3197
3 19°16°54.1”° N 99°21°43.3" W 3214
1 19°17°38.8" N 99°1919.6” W 3040
Pantano 2 19°17°36.5" N 99°19°25.5”" W 3110
3 19°17°35.1”" N 99°19°29.7" W 3138

Apéndice 2

Coeficiente de variacién de las caracteristicas quimicas del mantillo en los sitios de estudio. Los

valores estan expresados en porcentaje (%).

Variable Zarco Pantano
Ct 4.4 6.5
Nt 134 17.7
Pt 16.6 23.9
C:N 17.5 18.3
(o 18.9 24
N:P 12.4 24.5
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Apéndice 3

Resultados de los andlisis de correlacion de Pearson entre las caracteristicas quimicas del mantillo y la actividad microbiana (actividad enzimatica

y AEE) en cada sitio de estudio. Se muestran los valores de r y p obtenidos. Cada sitio presenta una N=15. Los valores remarcados en negro

denotan resultados estadisticamente significativos. Ct: C total; Nt: N total; Pt: P total; Cmic: C en la biomasa microbiana; BG: B-glucosidasa; LP:

lipasa; PFO: polifenol oxidasa; DH: deshidrogenasa; AEE: actividad enzimatica especifica de cada enzima.

Zarco Pantano

BG LP PFO DH BG LP PFO DH

r(p) r(p) r(p) r(p) r(p) r(p) r(p) r(p)
Ct | -0.01(>0.05) 0.06 (>0.05) 0.45(>0.05) -0.18(>0.05) | 0.55(0.033) 0.22(>0.05) 0.28 (>0.05) -0.02 (>0.05)
Nt | 0.06(>0.05) 0.34(>0.05) 0.16(>0.05) 0.24 (>0.05) | 0.41(>0.05) 0.15(>0.05) 0.04 (>0.05) -0.01 (>0.05)
Pt | 0.02(>0.05) 0.21(>0.05) 0.08(>0.05) 0.37(>0.05) | 0.28(>0.05) -0.2(>0.05) -0.29 (>0.05) -0.05 (>0.05)
C:N | -0.09 (>0.05) -0.32(>0.05) -0.06(>0.05) -0.26(>0.05) | -0.2 (>0.05) -0.06 (>0.05) 0.14 (>0.05) -0.04 (>0.05)
C:P | -0.07 (>0.05) 0.02(>0.05) -0.07 (>0.05) -0.33(>0.05) | 0.04 (>0.05) 0.32(>0.05) 0.28(>0.05) 0.13 (>0.05)
N:P | 0.02(>0.05) 0.12(>0.05) -0.02(>0.05) -0.16(>0.05) | 0.16 (>0.05) 0.37(>0.05) 0.28 (>0.05) 0.07 (>0.05)

AEE BG AEE LP AEE PFO AEE DH AEE BG AEE LP AEE PFO AEE DH

r(p) r(p) r(p) r(p) r(p) r(p) r(p) r(p)
Ct | -0.05(>0.05) -0.01(>0.05) 0.31(>0.05) -0.42(>0.05) | 0.137(>0.05) 0.13(>0.05)  0.1(>0.05) -0.14 (>0.05)
Nt | -0.01(>0.05) -0.12(>0.05) -0.08(>0.05) -0.06(>0.05) | 0.41(>0.05) 0.12(>0.05) 0.11(>0.05) 0.13 (>0.05)
Pt | -0.09(>0.05) -0.33(>0.05) -0.23(>0.05) 0.01(>0.05) | 0.53(0.041) 0.13(>0.05) -0.09(>0.05) 0.18 (>0.05)
C:N | -0.02(>0.05) 0.1(>0.05) 0.16(>0.05) 0.01(>0.05) | -0.19 (>0.05) 0.04 (>0.05) 0.29 (>0.05) -0.2 (>0.05)
C:P | 0.03(>0.05) 0.27(>0.05) 0.23(>0.05) -0.04 (>0.05) | -0.32 (>0.05) -0.09 (>0.05) 0.01(>0.05) -0.16 (>0.05)
N:P | 0.07(>0.05) 0.28(>0.05) 0.13(>0.05) -0.06 (>0.05) | -0.15 (>0.05)  -0.4 (>0.05) -0.06 (>0.05) -0.08 (>0.05)
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Apéndice 4

Resultados de los analisis de correlacién de Pearson entre las caracteristicas quimicas del mantillo
y la mineralizaciéon de C en cada sitio de estudio. Se muestran los valores de r y p obtenidos. Cada
sitio de estudio presenta una N=15. Los valores remarcados en negro denotan resultados
estadisticamente significativos. Ct: C total; Nt: N total; Pt: P total; Cmic: C en la biomasa microbiana;
CO2 acumulado; qCOz: coeficiente metabdlico.

Zarco Pantano

CO; acumulado qCO, CO; acumulado qCO;

r(p) r(p) r(p) r(p)
Ct 0.41 (>0.05) 0.07 (>0.05) 0.25 (>0.05) 0.08 (>0.05)
Nt 0.05 (>0.05) -0.6 (0.019) 0.14 (>0.05) 0.27 (>0.05)
Pt | <0.001(>0.05) -0.72(0.003) -0.2 (>0.05) 0.29 (>0.05)
C:N 0.08 (>0.05) 0.67 (0.007) -0.13 (>0.05) -0.2 (>0.05)
C:P 0.11 (>0.05) 0.78 (0.001) 0.39 (>0.05) -0.35 (>0.05)
N:P 0.05 (>0.05) 0.27 (>0.05) 0.39 (>0.05) -0.17 (>0.05)

Apéndice 5

Resultados de los andlisis de correlacion de Pearson entre la actividad enzimatica y la mineralizacion
de C en cada sitio de estudio. Se muestran los valores de r y p obtenidos. Cada sitio presenta una
N=15. Los valores remarcados en negro denotan resultados estadisticamente significativos. BG: 8-
glucosidasa; LP: lipasa; PFO: polifenol oxidasa; DH: deshidrogenasa; CO2 acumulado.

Zarco Pantano
CO; acumulado | CO; acumulado
r(p) r(p)
BG | 0.29 (>0.05) 0.51 (>0.05)
LIP 0.45 (>0.05) 0.12 (>0.05)
PFO | 0.11(>0.05) -0.27 (>0.05)
DHG 0.44 (>0.05) 0.61 (0.017)
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