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Resumen: Estrategias de asignacion de nitrogeno y fosforo en una cronosecuencia de bosques

secundarios tropicales secos: coordinacion vegetal y factores ambientales

Los bosques tropicales desempefian roles fundamentales en la conservacion de la biodiversidad y
la captura de carbono, albergan aproximadamente el 50% de las especies terrestres y almacenan
un 25 % del carbono global terrestre. A pesar de ello, la investigaciéon se ha centrado
tradicionalmente en los bosques tropicales lluviosos, los ecosistemas tropicales y subtropicales
secos son relativamente menos estudiados, en particuftlar los bosques tropicales secos (BTS). Los
BTS cubren 42% de la superficie forestal tropical, y son de gran valor para la conservacion dada
la concentracion de especies endémicas que presentan. Estos ecosistemas definidos por su
particular contexto climatico y la dominancia de especies caducifolias, han experimentado
extensos cambios en el uso del suelo y son de los ecosistemas terrestres mas vulnerables,
especialmente en regiones como México donde las tasas de deforestacion, el cambio del uso de
suelo y el abandono de las parcelas agricolas son frecuentes. La sucesion secundaria representa el
proceso natural de regeneracion del bosque, caracterizado por el desarrollo y la recuperacion
dindmica de la estructura de la comunidad vegetal, el entorno y la composicion de especies a lo

largo del tiempo.

Los BTS secundarios derivados de la deforestacion requieren mayor atencion, ya que los estudios
sobre la sucesion secundaria en estos ecosistemas son escasos, en comparacion con los bosques
tropicales humedos. La dindmica biogeoquimica del carbono (C), asi como del nitrégeno (N) y del
fosforo (P), nutrientes cruciales para el crecimiento vegetal, se comprenden parcialmente en estos

BTS secundarios. Comprender la asignacion de nutrientes y sus relaciones estequiométricas en la



vegetacion son aspectos fundamentales para comprender el equilibrio de multiples elementos
quimicos en organismos, procesos € interacciones ecoldgicas y entender los ciclos biogeoquimicos

en este ecosistema y su posible recuperacion durante la sucesion secundaria.

La asignacion de nutrientes limitantes es una estrategia empleada por las plantas para mantener la
homeostasis ante condiciones ambientales cambiantes. Esta estrategia implica coordinar diferentes
nutrientes dentro de un 6rgano asi como un mismo nutriente entre los 6rganos, para mantener las
actividades metabdlicas. El escalamiento de nutrientes es una herramienta util para medir esta
estrategia de coordinacion. En particular, explorar los cambios que ocurren durante la sucesion
secundaria en la asignacion de nutrientes y sus posibles controles es imperativo para comprender

los ciclos biogeoquimicos durante la regeneracion forestal.

Para ello, se seleccionaron nueve especies dominantes durante la sucesion secundaria de BTS en
la Reserva Biocultural de Kaxil Kiuic, Yucatan, en una cronosecuencia de rodales forestales con
edades de 3 a >100 afios después del abandono de uso agricola. En estas especies se midieron las
concentraciones de N y de P en hojas, tallos, raices gruesas y finas; se exploraron los patrones de
las concentraciones de nutrientes durante la sucesion secundaria, las coordinaciones de nutrientes
en los organos (N vs P), asi como las coordinaciones de un nutriente entre érganos (p.e. N en hojas
vs raices finas). Finalmente se analizaron las correlaciones de las concentraciones de nutrientes en
organos con caracteristicas de la vegetacion (area basal total, area basal de Fabaceae, masa anual
de hojarasca) y con las propiedades del suelo (el pH, las concentraciones de C organico, N total,

nitrato (NO3), amonio (NHy), P total y P labil).



Para una recuperacion biogeoquimica exitosa, se espera un aumento de las concentraciones de C
y nutrientes en el suelo, acompafiado por una incremento ain mas rapido de nutrientes en la
biomasa de las plantas, junto con un aumento en la biomasa vegetal durante la sucesion secundaria.
A lo largo de la sucesion secundaria las concentraciones de N y P en hojas y raices finas
aumentaron, siendo las hojas los tnicos 6rganos que exhibieron un escalamiento flexible, mientras
los troncos, raices gruesas y finas mostraron escalamientos invariantes. Las relaciones entre las
concentraciones de nutrientes en los 6rganos metabolicamente activos y los nutrientes presentes
en el suelo fueron mas fuertes para el N que para el P, lo cual sugiere que durante la sucesion
secundaria podria ocurrir un desacoplamiento entre los ciclos de ambos elementos, probablemente
vinculado con las diferentes magnitudes en el ingreso de N por fijacion bioldgica, depdsito
atmosférico e intemperismo, con los correspondientes a P por via de deposito atmosférico seco de

particulas o cenizas en el dosel de arboles y el intemperismo.

La familia Fabaceae representa una fraccion significativa (37 % - 98 % del area basal total) de las
comunidades de plantas en BTS, especialmente durante las etapas tempranas y medianas de la
sucesion secundaria. La contribucion de las especies de esta familia es crucial para la recuperacion
biogeoquimica, ya que su capacidad de la fijacion biologica del N> atmosférico resulta en
concentraciones altas de este nutriente en sus drganos y en sitios donde estan mas abundantes en
comparacion con otras familias de arboles. Hay un enriquecimiento del suelo mediante la
descomposicion de su hojarasca, lo que resulta en un aumento de la concentracion de N en el suelo
mineral. Por lo tanto, la familia Fabaceae desempefia un papel vital como grupo funcional para la

regeneracion acelerada del ecosistema.



El aumento en el area basal correlacionado con la edad del rodal sefiala un cambio en la
composicion de especies, destacandose un incremento en el drea basal de leguminosas, que
posteriormente disminuy6 en etapas mas avanzadas de la sucesion. En términos de propiedades
del suelo, se observd un aumento en el contenido de C, N total y N mineral (NO3; y NH4) durante
la sucesion secundaria. Contrariamente, las concentraciones de P total y P labil no mostraron
variaciones significativas. En conclusion, los BTS representan un ecosistemas donde la sucesion

secundaria, como practica de restauracion pasiva, demuestra ser efectiva.

Dado el escaso conocimiento sobre los ciclos biogeoquimicos, especialmente en BTS secundarios,
este estudio permite avanzar en nuestra comprension de las respuestas de las plantas a las
variaciones de las propiedades del suelo durante la sucesion secundaria. Ademas, podria
proporcionar una base fundamental con implicaciones practicas para la gestion de la captura de C,
la modelizacion de ciclos biogeoquimicos y la restauracion forestal en entornos limitados por el

agua.



Abstract: Nitrogen and phosphorus allocation strategies in a chronosequence of secondary

tropical dry forests: plant coordination and environmental drivers

Tropical forests play fundamental roles in biodiversity conservation and carbon capture, housing
approximately 50% of terrestrial species and storing 25% of global terrestrial carbon (C). Despite
this, research has traditionally focused on rainforests, leaving tropical and subtropical dry
ecosystems, especially tropical dry forests (TDF), relatively understudied. TDFs cover 42% of
tropical forest land and are valuable for conservation due to the concentration of endemic species.
These ecosystems, defined by their unique climatic context and the dominance of deciduous
species, have undergone extensive land-use changes and are one of the most vulnerable terrestrial
ecosystems, particularly in regions like Mexico, where deforestation rates, land-use changes, and
abandonment of agricultural plots are frequent. Secondary succession represents the natural
process of forest regeneration, characterized by the dynamic development and recovery of the plant

community structure, environment, and species composition over time.

Secondary TDFs resulting from deforestation require more attention, as studies on secondary
succession in these ecosystems are scarce compared to tropical humid forests. The dynamics of
nitrogen (N) and phosphorus (P), crucial nutrients for plant growth, are poorly understood in these
secondary TDFs. Understanding nutrient allocation and stoichiometric relationships in vegetation
are fundamental aspects of comprehending biogeochemical cycles in this ecosystem and their

potential recovery during secondary succession.



Nutrient allocation is a strategy employed by plants to maintain homeostasis amidst changing
environmental conditions. This strategy involves coordinating different nutrients within an organ
as well as the same nutrient among organs to sustain metabolic activities. Nutrient scaling is a
useful tool for measuring this coordination strategy. In particular, exploring changes in nutrient
allocation during secondary succession and its potential controls is imperative for understanding

biogeochemical cycles during forest regeneration.

To address this, nine dominant species during the secondary succession of tropical dry forests
(TDFs) in the Biocultural Reserve of Kaxil Kiuic, Yucatan, were selected along a chronosequence
of forest stands aged 3 to >100 years after agricultural abandonment. Nutrient concentrations of N
and P were measured in leaves, stems, coarse roots, and fine roots of these species. Patterns of
nutrient concentrations during secondary succession, nutrient coordination within organs (N vs P),
and coordination of a nutrient among organs (e.g., N in leaves vs fine roots) were explored. Finally,
correlations of nutrient concentrations in organs with vegetation characteristics (total basal area,
Fabaceae basal area, annual litter mass) and soil properties (pH, concentrations of organic C, total

N, nitrate (NO3), ammonium (NH4), total P, and labile P) were analyzed.

For successful biogeochemical recovery, an increase in soil carbon and nutrient concentrations is
expected, accompanied by an even faster increase in plant biomass nutrients, along with an
increase in plant biomass during secondary succession. Throughout secondary succession,
concentrations of N and P in leaves and fine roots increased, with leaves being the only organs
exhibiting flexible scaling, while stems, coarse roots and fine roots showed invariant scaling. The
relationships between nutrient concentrations in metabolically active organs and nutrients present

in the soil were stronger for N than for P, suggesting that during secondary succession, a



decoupling between the cycles of both elements could occur, probably linked to the different
magnitudes of N input by biological fixation, atmospheric deposition, and weathering, compared

to P input by dry atmospheric deposition of particles or ashes in the tree canopy and weathering.

The Fabaceae family represents a significant fraction (37% - 98% of the total basal area) of plant
communities in TDFs, especially during the early and middle stages of secondary succession. The
contribution of species from this family is crucial for biogeochemical recovery, as their capacity
for biological fixation of atmospheric N2 results in high concentrations of this nutrient in their
organs and in sites where they are more abundant compared to other tree families. There is soil
enrichment through the decomposition of their litter, increasing soil mineral N concentration.
Therefore, the Fabaceae family plays a vital role as a functional group for accelerated ecosystem

regeneration.

The increase in basal area correlated with stand age indicates a change in species composition,
with a notable increase in the basal area of legumes, which subsequently decreased in later stages
of succession. In terms of soil properties, an increase in C content, total N, and mineral N (NO3
and NH4) was observed during secondary succession. In contrast, concentrations of total P and
labile P showed no significant variations. In conclusion, TDFs represent ecosystems where

secondary succession, as a passive restoration practice, proves to be effective.

Given the limited knowledge about biogeochemical cycles, especially in secondary TDFs, this
study advances our understanding of plant responses to variations in soil properties during
secondary succession. Additionally, it could provide a fundamental basis with practical
implications for managing carbon sequestration, modeling biogeochemical cycles, and forest

restoration in water-limited environments.
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Introduccion general

La importancia y clasificacion de los bosques tropicales secos

Los bosques tropicales constituyen un bioma de suma importancia por dos razones fundamentales:
concentran el 50% de la biodiversidad terrestre (Losos and Leigh Jr 2004), lo que los vuelve
cruciales para la conservacion bioldgica y servicios ecosistémicos, y funcionan como sumideros
significativos del carbono (C), almacenan alrededor del 25% del C del planeta (Townsend et al.
2011). Aunque se ha realizado una extensa investigacion centrada en ecosistemas tropicales
especificos y su conservacion, como en los bosques tropicales lluviosos, himedos y montanos, la
atencion a los bosques tropicales secos (BTS) es mas reciente (Miles et al. 2006; Lebrija-Trejos et
al. 2008; Dirzo et al. 2011; Dupuy et al. 2012; Pennington et al. 2018; Schroder et al. 2021; de la
Pena-Domene et al. 2022). Esta menor atencion a los BTS resulta sorprendente al considerar que
estos bosques representan el tipo de ecosistema forestal tropical dominante, ya que abarcan el 42%
de los bosques tropicales y subtropicales, mientras que los bosques tropicales lluviosos constituyen
en comparacion solo el 25% (Murphy y Lugo 1986). Existe la creencia comun de que los bosques
tropicales himedos muestran una mayor biodiversidad en comparacion con los BTS (Pennington
et al. 2006; Dirzo et al. 2011), pero cuantificar y comparar patrones de diversidad a lo largo de un
rango geografico tan extenso es un desafio cientifico y se cree que los datos sobre biodiversidad
estan subestimados (Pennington et al. 2018). Mas recientemente, un estudio mostré que los
bosques secos de América Latina en su totalidad contienen tantas o posiblemente mas especies en
comparacion con la selva amazonica (Pennington et al. 2018). El endemismo es importante en este
ecosistema seco. En los BTS mexicanos, entre el 60 y 73 % de las especies de plantas son

endémicas (Dirzo et al. 2011; Banda-R et al. 2016).



Seglin el sistema de clasificacion de zonas de vida de Holdridge (1967), los BTS y subtropicales
prosperan en regiones libres de heladas con una temperatura media anual superior a 17°C. Estas
areas suelen recibir precipitaciones anuales entre 250-2000 mm, principalmente durante la
temporada de lluvias (de la Pefia-Domene et al. 2022). La duracion de estacion seca — con meses
que reciben menos de 100 mm de lluvia mensual - varia de 4 a 8 meses, y depende en gran medida
de la posicion latitudinal. Otra caracteristica fundamental de los BTS es que la relacion entre la
evapotranspiracion potencial y la precipitacion generalmente excede la unidad (ver de la Pena-
Domene et al. 2022). Dentro de este marco climatico existen diversos ecosistemas de bosques y
arboledas, a menudo como zonas de transicion entre sabanas y bosques tropicales humedos
(Holdridge. 1967; Murphy y Lugo 1986; Dirzo et al. 2011). Las ecorregiones de los BTS estan
dominadas por suelos pobres en nutrientes (Rivero-Villar et al. 2022) y una marcada estacionalidad
con largos periodos de sequia (de la Pefia-Domene et al. 2022), limitando la disponibilidad de los
nutrientes y la produccion primaria neta (Campo and Véazquez-Yanes 2004). La fenologia de la
vegetacion esta estrechamente vinculada a la distribucion de lluvias dentro del afio, lo que modula
la funcion del ecosistema (Campo y Vazquez-Yanes 2004; Campo et al. 2007; Bejarano et al.
2014; Pajares et al. 2018). Especies caducifolias dominan estos ecosistemas semidridos (Lohbeck
et al. 2013), la hojarasca ocurre principalmente durante la estacion seca (Morffi-Mestre et al.
2020). Durante la sucesion secundaria, y particularmente en etapas tempranas, presentan una alta
abundancia de arboles y variedad de especies de la familia Fabaceae, especies que pueden fijar el

N2 atmosférico mediante simbiosis con bacterias (Toro et al. 2023).
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Los bosques tropicales secos secundarios y su investigacion

Actualmente, la mayoria de los bosques tropicales son bosques secundarios en lugar de primarios
(Powers y Marin-Spiotta 2017). Los bosques secundarios se definen como aquellos que se
regeneran principalmente a través de procesos naturales, como el abandono de campos tras
perturbaciones humanas y/o naturales significativas, lo que resulta en diferencias sustanciales en
la estructura forestal y en la composicion de especies del dosel en comparacion con los bosques
primarios (Chokkalingam y Jong 2001; Lebrija-Trejos et al. 2008). Los BTS son de los
ecosistemas terrestres mas vulnerables (Banda-R et al. 2016), y en México estos ecosistemas
exhiben las tasas mas altas de deforestacion en comparacidén con otros ecosistemas (tasas de
deforestacion anuales incluyendo todos los tipos de vegetacion: -0.5 por ciento vs -3.71 por ciento
por BTS) (Guerra-Martinez et al. 2019). Menos del 27% de la cobertura original de los BTS de
Meéxico permanece sin dafios (Trejo y Dirzo 2000), 1a demas ha sido modificada o perturbada (Lott
y Atkinson 2006) principalmente para la extension de agricultura de temporal y pasturas ganaderas
(Mendoza-Ponce et al. 2018). Se evidencian patrones significativos de regeneracion en areas que
han sido destinadas a actividades agricolas y luego abandonadas (Mendoza-Ponce et al. 2018). En
Yucatan, los BTS han experimentado cambios extensivos e histdricos en el uso del suelo y la
cobertura vegetal (Islebe et al. 2015). Estas actividades alteran profundamente los almacenes de
nutrientes en los suelos y sus flujos (Ceccon et al. 2002; Garcia-Oliva y Jaramillo 2011; Powers y

Marin-Spiotta 2017; Figueroa et al. 2020; van der Sande et al. 2023).

Los bosques tropicales secundarios han recibido menos atencion cientifica que su contraparte no
perturbada, lo que sefiala la importancia de la investigacion en los bosques secundarios (Brown y

Lugo 1990; Corlett 1995; Chazdon 2014; Powers y Marin-Spiotta 2017; Lennox et al. 2018). Al
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mismo tiempo, aunque los bosques tropicales himedos y lluviosos se han investigado
exhaustivamente a lo largo de la sucesion secundaria, no ha sido tan frecuente la atencion en los
BTS (Lebrija-Trejos et al. 2008; Dupuy et al. 2012; Lopez-Jiménez et al. 2019). El N es crucial
para la fotosintesis debido a su funcién en la enzima rubisco (la principal enzima involucrada en
la fijacion de C) y el P es un elemento fundamental en el material genético (ADN y ARN), asi
como en el balance energético celular (ATP), en el cual se almacena la energia bioquimica (Sterner
y Elser 2002). Por lo tanto, el N y el P pueden ser limitantes para el crecimiento y desarrollo de la
mayoria de las plantas terrestres (Glisewell 2004; Elser et al. 2007). Si bien el ciclo del C ha sido
estudiado durante la sucesion secundaria (Dai et al. 2014; Chazdon et al. 2016), ain existe una
brecha de conocimiento con respecto a elementos cruciales para el funcionamiento del ecosistema
durante la regeneraciéon de BTS (Ceccon et al. 2004; Giisewell 2004; Campo y Vazquez-Yanes
2004b). Dada la prevalencia de los BTS secundarios es imperativo comprender como se recuperan
los procesos biogeoquimicos durante la sucesion secundaria después del abandono del uso agricola
y como se relacionan con los rasgos de las especies dominantes para comprender la regeneracion

forestal.

IIl.  La dindmica de la sucesion secundaria en los bosques tropicales secos

El término resiliencia resulta crucial al explorar la sucesion secundaria; mide la velocidad de
recuperacion del ecosistema después de la perturbacion, empleando atributos forestales como la
densidad de arboles, altura del dosel, area basal, cobertura de la copa, riqueza y diversidad de
especies (Lebrija-Trejos et al. 2008; Lopez-Jiménez et al. 2019), pero también puede incluir la
recuperacion de aspectos funcionales del ecosistema (Poorter et al. 2016, 2021; van der Sande et

al. 2023).
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En los BTS, las caracteristicas distintivas incluyen una baja supervivencia de plantulas, rebrotes
frecuentes, prevalencia de especies dispersadas por el viento, estatura mas baja y una estructura de
dosel menos compleja en comparacion con los bosques tropicales lluviosos y humedos (Murphy y
Lugo 1986; Lebrija-Trejos et al. 2008, 2010; Dupuy et al. 2012; Lohbeck et al. 2013). Por lo tanto,
incluso en etapas sucesionales maduras, la disponibilidad de luz no es el principal factor limitante
(Lebrija-Trejos et al. 2008; Lohbeck et al. 2013), mientras que la disponibilidad de agua y
nutrientes son altamente limitantes e impactan significativamente la composicion de especies
(Lebrija-Trejos et al. 2010; Dupuy et al. 2012). La sucesion en ambientes secos cambia de
condiciones mas estresantes por demanada evaporativa a condiciones relativamente mas htimedas
y frescas a medida que el bosque se vuelve mas denso, el dosel se cierra, se retiene mas humedad
y la produccién de hojarasca y el contenido de agua en el suelo aumentan (Lebrija-Trejos et al.
2011). Esto favorece a especies tempranas con mejores estrategias para enfrentar la sequia y una
mayor eficiencia en el uso del agua en comparacion con las especies de sucesion tardia (Lebrija-
Trejos et al. 2011; Lohbeck et al. 2013, 2015). La sucesion en los BTS puede ocurrir mas rapido
en comparacion con los bosques tropicales humedos debido a que su estructura de comunidad
vegetal es mas simple, tiene una menor diversidad de especies vegetales, una mayor abundancia
de especies con semillas dispersadas por el viento y una gran capacidad para rebrotar después de
una perturbacion (Lopez-Jiménez et al. 2019). Sin embargo, dado que estos bosques son muy
heterogéneos en términos del tamafio de las plantas, diversidad y composicion de especies, las
tasas de recuperacion durante la sucesion de este ecosistema son dificiles de generalizar
(Rozendaal et al. 2017; Martinez-Ramos et al. 2018; Saenz-Pedroza et al. 2020). Poorter et al.
(2021) encontraron que en bosques tropicales secundarios del Neotropico y Africa la recuperacion

del 90% de la biomasa original de bosques no perturbados llevo un tiempo medio de 120 afos,
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mientras que la recuperacion de las propiedades del suelo ocurrié en menos de 10 afios. Esta tasa
de recuperacion varia con con el clima, y la historia de uso del suelo (Poorter et al. 2016; Powers

and Marin-Spiotta 2017; Martinez-Ramos et al. 2018).

1V.  Especies dominantes en los bosques tropicales secos

Las especies dominantes influyen significativamente en las condiciones ambientales, la diversidad
de la comunidad y el funcionamiento del ecosistema (Lebrija-Trejos et al. 2011; Avolio et al.
2019). Grime (1998) formalizé la hipotesis de la proporcion de masa (en inglés: Mass Ratio
Hypothesis), que predice que las especies abundantes afectan fuertemente el flujo de energia, los
ciclos biogeoquimicos y los procesos de descomposicion, debido a su gran biomasa y presencia
generalizada en las comunidades. Comprender la abundancia de especies en diferentes etapas
sucesionales proporciona informacion respecto a la trayectoria de desarrollo del bosque durante la
sucesion secundaria (Lebrija-Trejos et al. 2010). Las especies pioneras que dominan en las
primeras etapas sucesionales pueden diferir de las especies presentes en etapas sucesionales tardias
y de bosques maduros (Chapin et al. 2011; Kong et al. 2023). Por lo tanto, estudiar las
caracteristicas funcionales de las especies dominantes en cada etapa sucesional puede proporcionar
informacion sobre la estructura y composicion del bosque, asi como sobre las caracteristicas

funcionales a lo largo de la sucesion secundaria.

La familia Fabaceae contiene muchas especies fijadoras de N> atmosférico y representa una
fraccion significativa (37 % - 98 % del area basal total) de las comunidades de plantas en muchos
bosques tropicales de tierras bajas (ter Steege et al. 2006; Gei et al. 2018). Muchas especies de

leguminosas tienen altas tasas fotosintéticas, especialmente a altas intensidades de luz, debido a

13



sus altas concentraciones de N en las hojas, lo que las convierte en mejores competidores en las
etapas tempranas de la sucesion (McKey 1994). Houlton et al. (2008) afirman que el éxito de estas
especies en los bosques tropicales de tierras bajas se debe a un clima favorable, y que las plantas
fijadoras de N> tienen una ventaja en la adquisicion de P. Dado que la fijacion de N es enzimatica
(la principal enzima para este proceso es la nitrogenasa) y requiere un alto aporte de C, la tasa de
fijacion de N2 aumenta con el incremento de la temperatura hasta alcanzar una tasa maxima
(Houlton et al. 2008). Al mismo tiempo, la mayor concentracion de N estimula la produccion de
la enzima fosfatasa, una enzima muy rica en N que participa en la mineralizacion del P organico
para mejorar los suministros de P para la vegetacion (Houlton et al. 2008). Ademas, las especies
fijadoras de N2, que contienen altas concentraciones de N en las hojas y muestran altas abundancias
en bosques secundarios al comienzo de la sucesion secundaria, son de gran importancia en el ciclo
biogeoquimico local de N. Este enriquecimiento se produce tras el proceso de fijacion, la caida de
hojas senescentes y su subsiguiente descomposicion en el suelo forestal. Segiin Neves et al. (2022),
estas especies enriquecen el suelo con N hasta el doble en comparacion con aquellas que no
pertenecen a la familia Fabaceae, debido a su gran aporte de hojarasca enriquecida en N. Asi,
proporcionan las Fabaceae este nutriente fundamental a otras especies de plantas que enfrentan

limitaciones por N (Powers y Marin-Spiotta 2017; Xu et al. 2020).

V. Asignacion de nutrientes por plantas: el escalamiento alométrico de nutrientes y la

homeostasis estequiométrica

El crecimiento de plantas depende de mas de 30 elementos, donde pocos son requeridos en grandes
cantidades como el N y el P, nutrientes comtiinmente limitantes del crecimiento en plantas (Elser

et al. 2007; Agren 2008). El escalamiento de nutrientes en los 6rganos de las plantas y la
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homeostasis estequiométrica son conceptos cruciales para comprender el equilibrio de multiples
elementos quimicos en organismos, procesos € interacciones ecologicas. La asignacion de
nutrientes limitantes a diferentes érganos es una estrategia empleada por las plantas para mantener
la homeostasis ante condiciones ambientales cambiantes (Enquist y Niklas 2001, 2002; Niklas y
Enquist 2002) y modula sus rasgos funcionales (Reich et al. 2003; Wright et al. 2004; Reich y
Oleksyn 2004; Poorter y Bongers 2006). Esta estrategia implica coordinar diferentes nutrientes
dentro de un 6rgano, asi como un mismo nutriente entre los 6rganos con el fin de mantener las
actividades metabdlicas y la funcion general de la planta (Zhang et al. 2018). El escalamiento de
nutrientes es una herramienta util para medir esta estrategia; su andlisis mediante la relacion y =
bx*, donde y y x representan concentraciones de nutrientes en 6rganos de arboles, a es la pendiente
de regresion, y b es la interseccion en datos transformados a logaritmo. Esta relacion permite
explorar la relacion entre dos nutrientes en un mismo o6rgano (por ejemplo, N vs P en la hoja) o la
asignacion de un mismo nutriente en diferentes 6rganos (por ejemplo, N en hojas vs raices), donde
la relacion puede ser alométrica (i.e., con pendientes o distintas a 1) o isométrica (pendientes o
igual a 1) (Kerkhoff et al. 2006; Yang et al. 2014; Zhao et al. 2016). Aunque existen estudios con
datos globales sobre concentraciones de nutrientes en o6rganos de las plantas (Wright et al. 2004;
Reich y Oleksyn 2004; Kerkhoff et al. 2006; Diaz et al. 2016), la informacién sobre
concentraciones en los diferentes 6rganos (i.e., hojas, ramas, tallos, troncos, raices) de las plantas
es escasa (Zhang et al. 2018). La investigacion principal se ha centrado en hojas y raices finas,
organos con importantes funciones metabolicas (Giisewell 2004; Yuan et al. 2011), o en estudios
que investigan patrones de asignacion de nutrientes a lo largo de gradientes ambientales (Zhao et

al. 2016; Chen et al. 2020). Sin embargo, se sabe relativamente poco respecto a como se asignan
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los nutrientes en los bosques secundarios después del abandono de tierras, donde factores

ambientales como la estructura del bosque y las propiedades del suelos muestran grandes cambios.

La homeostasis estequiométrica se define como la capacidad de un organismo para mantener
composiciones elementales constantes, independientemente de las variaciones en la disponibilidad
de nutrientes en el entorno (Sterner y Elser 2002). Yu et al. (2010) encontraron que, a nivel de
especies, la homeostasis estequiométrica se correlacionaba positivamente con la dominancia y
estabilidad de estas especies. Ademas, observaron que, en la mayoria de los casos a escala de la

comunidad, esta correlacion era positiva con la funcion y estabilidad del ecosistema.

En general, diferentes 6rganos pueden tener distintos valores homeostaticos estequiométricos y
pueden cambiar con la etapa del desarrollo de la planta (Yu et al. 2011; Wang et al. 2019; Rosell
et al. 2023), pero la homeostasis estequiométrica foliar es el predictor mas importante, ya que la
fotosintesis es clave para la supervivencia, el éxito competitivo y la abundancia de las especies
(Yuetal. 2010, 2015). Las especies que presentan mayor control homeostatico presentan biomasas
grandes, son dominantes en su comunidad, temporalmente estables en abundancia y muestran una
mayor resistencia al cambio climatico (Yu et al. 2010, 2015). Por lo tanto, los ecosistemas con una
abundancia mayor de especies homeostaticas parecen tener una productividad superior y una

estabilidad mayor (Yu et al. 2010).

En este estudio, se busca comprender los procesos ecoldgicos y los ciclos de nutrientes en BTS

secundarios durante la sucesion, para ello determiné las concentraciones de N y de P, asi como su

relacién en masa, en hojas, tallos, raices gruesas y finas de las especies dominantes a lo largo de
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una cronosecuencia de regeneracion de 3 a mas de 100 afios después del abandono de parcelas
agricolas y de iniciada de la sucesion secundaria (representativa de los estadios succionales
temprano, mediano y avanzado), explorando (i) la asignacion de N y de P a los diferentes 6rganos
y sus relaciones con las propiedades de la vegetacion y del suelo; y (i) el escalamiento en la

asignacion de estos nutrientes y su posible variacion durante la sucesion secundaria.
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ABSTRACT

Nitrogen (N) and phosphorus (P) allocation in plant organs is of particular interest for
understanding plant ecological strategies and biogeochemical cycles. Plants may allocate
different nutrients within a specific organ or the same nutrient across different organs. In this
study, we explored allocation strategies for N and P in the leaves, stems, and roots of nine
dominant tree species in secondary tropical dry forests that differed in age (3 to >100 years)
since abandonment. Nutrient concentrations were positively correlated with soil pH in structural
organs (stems and coarse roots) and increased in metabolic organs (leaves and fine roots) with
increases in tree biomass and soil available N and P. P vs. N relationships were consistently
isometric across secondary succession in stems and fine and coarse roots but varied in leaves
from allometric in early secondary forest succession to isometric in mid- and late succession.
Along succession, the scaling relationships of N and P concentrations among plant organs tended
to be isometric between metabolic organs in the case of P, and between structural organs for both
nutrients. Conversely, the scaling relationships of N and P concentrations were allometric in
comparisons of metabolic vs. structural organs. These results help advance our understanding of
plant responses to soil variations during secondary succession and may have practical
implications for carbon sequestration management and models, and for forest restoration in

water-limited environments.
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1. Introduction

Tropical forests play an important role in the global carbon cycle because they are responsible
for 35% of the terrestrial primary production, and store *50% of the world's plant terrestrial
carbon (Mahli, 2012). High rates of land conversion for agricultural use and subsequent land
abandonment have increased the proportion of secondary forests in the lowland tropics relative
to that of mature forests (Pan et al., 2011; Hansen et al., 2013). These secondary tropical forests
account for a large fraction of ecosystem services provided by forests worldwide (Cortés-
Calderon et al., 2021). As secondary forests recover following abandonment, the supply of soil
nutrients such as nitrogen (N) and phosphorus (P) must be sufficient to sustain high rates of
forest productivity (Moonen et al., 2019; Becknell et al., 2021), and the pools of these nutrients
must be large enough to replenish the recurrent nutrient losses that occur during deforestation
and subsequent agricultural use (Powers and Marin-Spiotta, 2017; van der Sande et al., 2023).
The availability of N is known to constrain biomass recovery in secondary tropical dry forests
(TDF) and their humid counterparts (Campo and Vazquez-Yanes, 2004; Davidson et al., 2004,
2007), and is often lost due to slash fires (Kauffmann et al., 1993) and agricultural land use
(Markewitz et al., 2004; Saynes et al., 2005). A recent study showed that N concentrations in
soils consistently increase during secondary succession (Sullivan et al., 2019), reflecting inputs
by biological N fixation in leguminous tree species (Batermann et al., 2013; Winbourne et al.,
2018; Epihov et al., 2021), which are particularly abundant during the earliest stages of forest
regrowth after disturbance (Hedin et al., 2009; Menge et al., 2009; Gei et al., 2018). In contrast,
the recovery of soil total P is strongly influenced by the local climate, soil conditions, and

disturbance history (Valdespino et al. 2009; van der Sande et al., 2023). Plant-available P may

22



61

62

63

64

65

66

67

68

69

70

71

72

73

74

75

76

71

78

79

80

81

82

83

not recover during succession (Sullivan et al., 2019) because of low P inputs from rock
weathering and atmospheric deposition in TDF landscapes (Campo et al., 2001a, 2001b; Runyan
et al., 2013), intensifying ecosystem P-limitation during forest regrowth (Runyan et al., 2012).
Thus, for predominately P-limited ecosystems undergoing repeated disturbances, such as TDFs,
depletion of soil P can significantly affect plant nutrient requirements and allocation during

forest regrowth.

Nitrogen and phosphorus frequently limit plant growth and play important roles in plant
metabolism (Giisewell, 2004; Elser et al., 2007). Plants need to allocate the nutrients they absorb
to different organs to meet the requirements of growth, reproduction, nutrient storage, and
defense (Lambers and Oliveira, 2019). Moreover, nutrient allocation also reflects a plant’s
relative investment in essential molecules, such as N-rich proteins and P-rich RNAs, which are
required by all organs (Sterner and Elser, 2002; Kerkhoff et al., 2006; Elser et al., 2010; Reich et
al., 2010). The way in which these limiting resources are allocated reflects how plants adapt to
changes in their environment (Niklas and Enquist, 2001, 2002; Enquist and Niklas, 2002) and
reflects the expression of their functional traits along the continuum of ecological strategies
(Reich et al., 2003; Reich and Oleksyn, 2004; Wright et al., 2004; Poorter and Bongers, 2006).
The allocation of nutrients involves two main components: (i) the allocation of multiple nutrients
within an organ and (ii) the allocation of a single nutrient across multiple organs (Glisewewell,
2004). Scaling between the concentrations of different nutrients within a given organ can be
examined using the log-transformed version of the equation Y = bX“. Scaling between nutrient X
and nutrient Y can be isometric (with slopes of 1) or allometric (with slopes different from 1).

For example, a slope > 1 implies that one nutrient (Y) experiences a disproportionately greater

23



84

85

86

87

88

89

90

91

92

93

94

95

96

97

98

99

100

101

102

103

104

105

106

increase than another nutrient (X) within a given organ. It has been widely observed that different
nutrients are coupled within certain organs, such as leaves (Wright et al., 2004), stems (Meerts,
2002; Heineman et al., 2016; Bauters et al., 2022; Rosell et al., 2023), and fine and coarse roots
(Gordon et al., 2000; Rosell et al., 2023), and that the allocation of a single nutrient can be
coupled across multiple organs (Kerkhoff et al., 2006) in diverse sites and ecosystems under
different environmental stresses (Wright et al., 2001, 2003; Farquhar et al., 2002; Palmroth et al.,
2013). However, relatively little is known about the allocation of nutrients in secondary forests
after land abandonment, where environmental factors, such as climate and soil type, do not

change, but forest structure and soils show marked variations throughout ecological succession.

The substantial variation in soil nutrient availability, vegetation biomass, and composition (e.g.,
in the abundance of leguminous trees) that occurs during tropical secondary forest succession
(Poorter et al., 2016, 2021; van der Sande et al., 2023) provides an excellent natural opportunity
to investigate how differences in soil and vegetation impact N and P allocation in plant organs.
In this study, we examined the N and P concentrations in the leaves, stems, coarse roots, and fine
roots of a subset of dominant tree species along a chronosequence of secondary forest succession
(3 to >100 years) in the Kaxil Kiuic Biocultural Reserve (KKBR), located in the Yucatan
Peninsula, Mexico. The KKBR has low variability in climate, parent material, dominant soils,
and vegetation type (TDF) (Kralsinikov et al., 2013), and similar tree species dominate the forest
composition across secondary succession (Dupuy et al., 2012). The main aims of this study were
to investigate: (i) how N and P concentrations and N : P in leaves, stems, and coarse and fine
roots vary with soil and vegetation properties; (i) whether the nutrient scaling relationships

differ across different plant organs; and (iii) whether the scaling relationships vary during
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secondary succession. Given the aforementioned ability of plants to adapt to different allocation
strategies, we posit the following two hypotheses. First, N and P have different scaling

relationships across organs, owing to their different physiological functions. Second, the scaling
relationships of nutrients among plant organs will change during succession, reflecting changes

in environmental factors, such as stand forest biomass and soil nutrient availability.

For this purpose, we sampled 248 individuals from nine dominant tree species from five stand
ages of TDFs over a wide environmental gradient in forest structure and soil properties to
explore nutrient allocation (N vs. P scaling exponents) in different plant organs (leaves, stems,
coarse roots, and fine roots) and factors influencing nutrient allocation. Leaves and fine roots are
major metabolic plant organs that implement carbon assimilation and nutrient uptake,
respectively, whereas stems and coarse roots are important structural and storage plant organs
that link leaves and fine roots. Nutrient concentrations in the leaves, stems, and roots (both
coarse and fine roots) are related to organ function, organ growth and turnover rates, and plant
growth form (Westoby et al., 2002; Kerkhoff et al., 2006; Minden et al., 2014). Thus,
understanding the partitioning of nutrients among plant organs and how plants respond to soil
gradients is crucial for predicting how nutrient fluxes and ecosystem functions (Giisewell, 2004;
Vitousek, 2004; Elser et al., 2007) will respond to changes in land use, and for ecological

restoration practices in tropical landscapes.

2. Materials and methods

2.1. Study area description
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The study was conducted in the Kaxil Kiuic Biocultural Reserve (KKBR, 20°0°21” to 20°09°50”
N, 89°36°32” to W) (1,800 ha) and the adjacent ejido (communally owned land) of San Agustin,
both situated in the municipality of Oxkutzcap, Yucatan State, Mexico. The region is located in
the center of the Yucatan Peninsula. The native vegetation in the region is made up of TDF,
classified as bosque tropical subcaducifolio in the Rzedowski system (2006) and defined
primarily as tropical dry forest by Holdridge (1967). Canopy height varies from 12 to 18 m, and
vegetation is dominated by Fabaceae (Dupuy et al., 2012), generally the most species-rich
family in neotropical TDFs (Pennington et al., 2006). Like most of the Yucatan Peninsula, the
study region consists of a mosaic of secondary forests of different ages following slash-and-burn
agriculture. The abundance of successional forest cover offers an opportunity to examine the

effects of forest recovery on plant nutrient allocation.

The climate in the region is warm and sub-humid (Awo (wW')'(1') g) (Garcia, 2004). Mean annual
temperature is high (26° C) and temperature varies little over the year, ranging from below 22° C
in the coolest months (December to February) to 27-29° C in April and May. Mean annual
precipitation is 1,166 mm (Comision Nacional del Agua, personal communication), most of
which (75% of the annual total) falls during the rainy season, from the end of May or early June
through October, with a peak period in September as a result of hurricanes and tropical storms.
The dry season spans November to April. Vegetation phenology is closely linked to the seasonal
rainfall distribution that drives ecosystem function (Campo and Carlos Vazquez, 2004; Campo et
al., 2007; Bejarano et al., 2014; Pajares et al., 2018), whereas annual increases in tree biomass

are strongly influenced by variability in interannual rainfall (Whigham et al., 1990). The impact
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of fire on TDF landscapes in the Yucatan Peninsula has increased markedly in intensity in recent
decades because of human land use (Mendoza et al., 2018; Montoya et al., 2023). The region is a
flat area with low-elevation hills (60 to 190 m a.s.l.), dominated by a combination of shallow
soils of the Rendolls and Lithic groups, mostly associated with hills and rocky outcrops, and
poorly developed, deeper, reddish clayey soils with poor differentiation of horizons (Udalfs),
mostly associated with flat terrains developed on karstic parent material. Given the pronounced
rainfall seasonality, notable nutrient accumulation occurs during the dry season, when soil

leaching and root nutrient uptake are the lowest (Pajares et al., 2018).

We sampled vegetation along a chronosequence ranging from early successional (ages 3-5 and
11-12 years), mid-successional (18-25 and 26-32 years), and late-successional (78 to >100 years)
secondary forests. All forest stands were ~1 km away from each other. Previous land use was
slash-and-burn agriculture involving maize, beans, and squash cultivation (milpa agricultural
ecosystem). Information regarding past land use and time of land abandonment was gathered
through interviews with landowners. In 2013, 15 conglomerates were established by Juan
Manuel Dupuy, following the Mexican National Forest Inventory design along the
chronosequence. Each conglomerate comprised four circular plots (400 m? each) arranged in an
inverted Y pattern (60 plots in total). Within each plot, all trees with a diameter at breast height
(dbh) equal to or greater than 7.5 cm were measured (diameter and height) and identified. Tree
basal area increased with forest stand age, and the late-successional forests had the largest basal
area (Table 1). Leguminous trees dominated the tree basal area (Table 1), although their relative
basal area (a proxy for potential N fixation in TDF ecosystems; Gei et al., 2018) varied

significantly among stand age categories, it was not consistently related to successional stage

27



176

177

178

179

180

181

182

183

184

185

186

187

188

189

190

191

192

193

194

195

196

197

198

(mean=+1SE:59+2,68+3,41 £1,52+4,and 35 £ 5 % of the total basal area, for forests of
ages 3-5, 11-12, 18-25, 26-32 and 78 to >100 years, respectively). Fine litterfall (components:
leaves, fine woody material, flowers) dry mass did not change with forest stand age. Soils are
shallow (< 30 cm in depth), with a sandy—loam texture; approximately 70 % of the organic
matter in the soil is concentrated within the top 10 cm (Julio Campo, unpublished data). Soil pH
ranged from 7.1 to 7.4, and soil organic carbon (SOC), total nitrogen (Total N) and mineral N
(NOs3 and NH4) concentrations increased with forest stand age (Table 1). In contrast, stand age

did not affect total and available P (labile P) concentrations in the soil.

2.2. Species selection and plant sampling

We selected the nine most abundant angiosperm species across secondary forest succession
representing different phylogenetic lineages (Supplementary data, Table S1) to obtain a
representative and diverse span of leaf, stem, and root traits. Five of these species were legume
trees, Caesalpinia gaumeri Greenm., Lonchocarpus xuul Lundell, Lysiloma latisiliguum (L.)
Benth., Mimosa bahamensis Benth., and Piscidia piscipula (L.) Sarg. Two belonged to the
Polygonaceae, Gymnopodium floribundum Rolfe and Neomillspaughia emarginata (H.Gross)
S.F. Blake, one to Bixaceae, Cochlospermum vitifolium (Willd.) and one to Burseraceae,
Bursera simaruba (L.) Sarg. We selected four to six large individuals (~7.5 cm dbh) per species
to sample plant organs. A total of 248 trees were sampled (9 species x 5 forest stand age
categories x 6 replicates); 18 and 4 trees could not be sampled for the first two stages of forest
recovery (forests 3-5 and 11-12 years old, respectively) because no trees with the minimum dbh

(7.5 cm) were found. For each species, leaves and fine roots (diameter <2 mm) were sampled.
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Mature sun exposed leaves were collected from four points (north, south, west, and northwest) in
the middle of the tree crown, and roots were excavated from the 0-10 cm upper soil at a distance
of 10 cm from the stem. Fine roots were collected close to where the coarse root sample was
taken (see below) to avoid collection of fine roots from neighboring specimens. For each tree, we
collected a composite sample comprising four sampling points for leaves and fine roots. For
woody organs, we selected sapwood and excluded heartwood because sapwood represents a
large nutrient pool that can be mobilized in plant metabolism (Rosell et al., 2023). For trunks, we
sampled the base above any basal swelling using a saw and a screwdriver to obtain wood wedges
with a depth of 2 cm after removing bark. We selected upright stems to avoid bias from tension
or compression wood. From the same individuals, we collected sapwood (excluding bark) blocks
from coarse underground organs (hereafter coarse roots, diameter > 2 cm) at a soil depth of 0-10
cm. We measured stem and root diameters at the point at which the sample was taken using a

diameter tape or callipers.

2.3. Chemical analysis

Plant samples (i.e., fresh green leaves, stems, coarse roots, and fine roots) were oven-dried to a
constant weight for 48 h at 60°C and then ground to a fine powder. We determined N and P
concentrations by Kjeldahl digestion using 7 mL of concentrated H>SOs4, 1.1 g of digesting
mixture (K2SO4 and CuzS04, 9 : 1), and 3 mL of H20>. We analyzed digestions and standards
colourimetrically using an NP analyzer (Technicon Autoanalyzer III; Seal Analytical, Mequon,
WI, USA). We ran duplicates for all determinations, repeating those differing > 10%. We used

concentrations to estimate N : P mass ratio (hereafter N : P ratio).
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2.4. Data analysis

We examined differences in both nutrient concentrations and ratios across organs and
successional stages using ANOVA with log10-transformed variables when assumptions
(normality or homoscedasticity) were not met. When transformations did not lead to normality or
homoscedasticity, we used Welch corrections or Kruskal-Wallis tests. To examine the relative
importance of soil nutrients (SOC, total N, NOs, NHy, total P and labile P concentrations) and/or
vegetation properties (total tree density, Leguminosae tree density, and annual litterfall, Anaitzi
Rivero-Villar, unpublished data) as drivers of N and P concentrations and ratios in plant organs,
we carried out correlation analyses using Pearson correlation or the non-parametric Kendall

correlation, when normality was not achieved after a logio transformation.

We carried out a principal component analysis (PCA) of the concentrations of N and P in each
plant organ, vegetation characteristics, soil properties (SOC, total N, NO3, NHa, total P and labile
P concentrations, and pH) and successional stage. The varimax rotation was applied to the PCA

(R package psych; Revelle, 2022) and three principal components were extracted.

We explored functional coordination between plant organs using scaling relationships. We
examined the scaling of the same nutrient between organs and whether this scaling differed
across successional stages or between active metabolic organs that are high nutrient demanding
(i.e., green leaves and fine roots) vs. low-nutrient-demanding woody organs (stems and coarse

roots). We fit models using standardized major axis (SMA) regressions, as implemented in the
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smatr package (Warton et al., 2012). We tested for differences in slopes, intercepts, and whether
slopes differed from isometry. All analyses were carried out in R v.4.1.2 (R Development Core

Team, 2021).

3. Results

3.1. N and P concentrations and allocation

We found a wide range of N and P concentrations across our samples (0.59 to 33.27 mg g! for N
and 0.07 to 3.94 mg g'! for P). Most of the variation in N and P concentrations was driven by
differences between metabolic (leaves and fine roots) and structural (stems and coarse roots)
organs (e.g., average N concentrations were 19.55, 6.98, 8.24, and 20.03 mg g! in leaves, stems,
coarse roots, and fine roots, respectively, and average P concentrations in the same organs were
1.72,0.53, 0.72, and 2.00 mg g!). Both nutrients increased their concentration following the
same order: stem < coarse root < leaf ~ fine root (Fig. 1a, b) (» <0.001). In contrast, the N : P
ratio increased in the opposite order: leaf < fine root < coarse root < stem (Fig. 1¢) ( p <0.001).
Also, we observed a consistent and significant increase in N and P concentrations in metabolic
organs with increasing successional stage (Fig. 2a-b and j-k) (» < 0.001). In contrast,
successional stage did not have consistent effects on nutrient concentrations in structural organs.
On the one hand, stem N and coarse root P concentrations tended to decrease with increasing
forest stand age (Fig. 2d, h) (»p = 0.003 and p = 0.10, respectively). On the other hand, no
significant differences were found in P concentrations in stems or N concentrations in coarse

roots with forest stand age (Fig. 2e, g) (p = 0.143 and p = 0.342, respectively). The N : P ratio in
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leaves and coarse roots varied significantly with stand age but showed different patterns. The
leaf N : P ratio decreased with forest stand age (Fig. 2¢) (p = 0.003), increased for coarse roots

(Fig. 2i) (p <0.001), and remained unaffected for stems and fine roots (Fig. 2f, 1) (p = 0.839 and

0.363, respectively).

Leaf and fine root nutrients were generally positively correlated with vegetation characteristics
(Tau =0.169 to 0.183, p < 0.01, in the case of N; R =0.151 to 0.363, p < 0.05; in the case of P)
and soil properties (R or Tau = 0.107 to 0.267, and 0.092 to 0.227, for N and P, respectively; p <
0.05) (Table S2). The leguminous tree basal area and mineral N concentration in soils were the
factors that best explained the variation in nutrient concentrations in these metabolic organs. In
contrast, N and P concentrations in stems and coarse roots were generally unrelated to vegetation
and soil properties (Table S2), but some exceptions were observed. The basal area of trees (total
or leguminous trees) was negatively correlated with stem N (7au = -0.185 and -0.085,
respectively; p < 0.05) and with coarse root P concentration (7au = -0.107 with total basal area
of trees, p < 0.05). In contrast, N concentration in stems and N and P concentrations in coarse
roots were positively correlated with soil pH (7au = 0.132, for stem N; and 7au = 0.101 and
0.157, for coarse root N and P, respectively; p < 0.05). Also, coarse root nutrient concentrations
were positively correlated with soil organic carbon concentration (7au = 0.094 for N and 0.097

for P, p <0.05).

Across the entire dataset of plant nutrients and soil and vegetation characteristics, the first
principal axis summarized 24 per cent of the variation, reflecting the large variation in plant

nutrient allocation among organs (Fig. 3, Table 2). Nitrogen and P allocation in leaves, coarse
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roots, and fine roots and N in stems had the highest correlation scores on this axis. The second
axis accounted for 16 per cent of the variation. The total basal area of trees and that of
leguminous trees had large loadings on this component. Nutrient allocation to structural organs
was strongly and positively associated with the pH of soils. In contrast, nutrient allocation in
metabolic organs in the positive part of this spectrum were strongly and positively associated with
the basal area of trees (as a whole and dominated by leguminous trees) and with high plant-

available N (NH4 and NO3) and P (labile P) concentrations in soils.

3.2. N and P coordination

N and P concentrations showed strong positive correlations across all organs (Fig. 4) (R =0.379
to 0.842, p <0.001; Table S3). The slopes for N vs. P were significantly different from 1 in
leaves and coarse roots but showed isometric relationships between nutrients in stems and fine

roots (Fig. 4).

Nitrogen and P showed a significant correlation among all organs along forest stand ages and
consistently isometric relationships were observed in the case of stems, coarse roots, and fine
roots (Fig. S1) (R=0.112 to 0.966, p < 0.001; Table S4). In contrast, N vs. P in leaves varied
with secondary succession. [sometric relationships were shown in mid (18-32 years) and late-
successional forests (78 to >100 years) (Fig. S1c-e), whereas allometric relationships were

observed in earlier secondary successional forests (3-12 years) (Fig. Sla, b).
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Concentrations of N and P were positively correlated among all organs (Fig. 5 and 6) (R = 0.048
to 0.746, p < 0.001; Table S5), with the only exception being leaf vs. stem P (R = 0.006, p =
0.236). Generally, scaling slopes between N and P concentrations in all organ pairs were
significantly different from 1; however, isometric relationships were observed between coarse
roots vs. stems for both N and P, and fine root vs. leaf P (Figs. 5 and 6). Scaling of N : P ratios
among organs showed a positive correlation between metabolic organs (leaf vs. fine root; R =
0.036, p <0.01), structural organs (stem vs. coarse root; R =0.019, p < 0.05), and in the case of
stems vs. fine roots (R = 0.035, p <0.01) (Table S5). The slopes of N : P ratio in all three organ
pairs were significantly different from 1; the slopes for stems vs. coarse roots were significantly

larger than those for leaves vs. fine roots and stems vs. fine roots (Fig. 7 and Table S5).

The scaling of N in all organ pairs showed positive correlations across succession (R = 0.122-
0.900, p <0.05), except for leaves vs. stems in the earliest successional forest (3-5

years; R =0.099, p > 0.05) (Table S6). Isometric relationships were observed between structural
organs for both nutrients (N or P) in four out of five stand age categories and between metabolic

organs for P across succession.

4. Discussion

4.1. Differences between metabolic and structural organs in plant nutrient allocation

Our results show that nutrient allocation varies greatly between structural organs and metabolic

organs involved in plant photosynthesis, respiration, and nutrient uptake processes, all of which
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require higher nutrient concentrations to maintain physiological functions that are important for
plant survival and productivity (Minden et al., 2014; He et al., 2016) (Fig.1). TDF deciduous
species with short leaf lifespans often exhibit high photosynthetic rates (Hulshof et al., 2014;
Roa-Fuentes et al., 2015; Rodrigues Ribeiro et al., 2022), and high turnover rates of active fine
roots (Kummerow et al., 1990; Castellanos et al., 1991), therefore, they need leaves and fine
roots rich in N and P (Wright et al., 2004). Moreover, plants in water-limited conditions (as
occurs in TDFs) tend to have high leaf N and P concentrations to increase water use efficiency
(Wright et al., 2003), and sustain plant growth (Bai et al., 2008). We also observed greater
concentrations of nutrients in fine roots than in leaves. This result may reflect Brouwer’s
hypothesis (Brouwer, 1983), which postulates that plant organs compete for nutrients during
growth, and the organ nearest to the nutrient source will be the most successful (i.e., nutrients are
transported to distant organs only after the needs of organs adjacent to the nutrient source are
met). In contrast to nutrient-rich metabolic organs, the nutrient content in stems and coarse roots
(i.e., organs that involve fewer metabolic processes) did not change with secondary succession
and may be diluted by the carbon-rich support structure of woody tissue (Meerts, 2002; Kerkhoff
et al., 2006) with an increase in tree size (Table S1). This nutrient dilution in a C-rich matrix
explains the relatively low nutrient concentrations in woody organs (on average approximately
three times lower than in leaves and fine roots), even though we only sampled sapwood (i.e.,

nutrient-rich tissue of woody organs; Meerts, 2002).

Despite the positive correlation between N concentration and photosynthetic and respiratory
rates (Wright et al., 2005; Donovan et al., 2011), we observed a higher N : P ratio in woody

organs (relatively P-poor) than in leaf and fine root organs (P-rich), suggesting that plants tend to
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allocate more P to P-rich ribosomes for protein synthesis to sustain higher metabolic activity,
which resulted in a disproportionate increase in tissue P content (Sterner and Elser, 2002; Agren,
2004, 2008; Elser et al., 2010). We found that the N : P ratio of leaves decreased with increasing
forest age, which indicates that early successional forests could be more vulnerable to soil P

availability than later successional stages.

4.2. Plant nutrient coordination

Our finding of P vs. N scaling exponents greater than 1 for green leaves and coarse roots (Fig.
4a, c), implies P investments that were increasingly greater than N investments (Elser et al.,
2010). This result is consistent with the suggestion that plants in P-limited situations prioritize P
allocation in leaves (P vs. N scaling > 1) to maintain the operation of vital physiological
functions (Fortunel et al., 2012; Yan et al., 2016). Our results showed that soil N availability
(NH4 and NOs concentrations) and P availability, despite having a relatively low P gradient
during succession, showed a strong positive correlation with leaf nutrient concentrations (Table
S2). Townsend et al. (2007) found that plants living in more P-limited soils, as in the tropics
(Townsend et al., 2011; Du et al., 2020) due to P-poor parent materials (Augusto et al., 2017;
Rivero-Villar et al., 2022), had a higher scaling exponent. Vegetation could upregulate the
relative accumulation of the more limited element (or downregulate the relative accumulation of
the less limited element) to maintain stable physiological activities (Agren, 2008; Guo et al.,
2020). A larger leaf P investment is required to maximize photosynthesis during a short growing
season (Agren, 2008; van Ommen Kloeke et al., 2012; Sardans and Pefniuelas, 2013). Moreover,

the larger woody organs (i.e., stems and coarse roots) could act as a nutrient reservoir (Heineman
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et al., 2016; Rosell et al., 2023) so that trees can store and release nutrients when necessary to
compensate for nutrient limitation. Taken together, our results regarding leaf and coarse root
exponents could reflect the abundance of legume tree species in our study, species that have high
ecological success in secondary succession of TDFs (Gei et al., 2018) because of their ability to
enhance P acquisition in P-poor habitats (Hedin et al., 2009; Phillips et al., 2013; Nasto et al.,

2014).

The positive correlations between N and P concentrations indicate the conservatism of N and P
scaling relationships in leaves, stems, and roots (both coarse and fine roots). N and P association
indicated different responses to environmental variation among different organs across
succession (Fig. S1). Invariant scaling slopes were observed for stems and roots (both coarse and
fine roots), whereas scaling slopes for leaves changed with forest stand age; slopes decreased
from early-succession forests to mid- and late-succession forests, reflecting that plants in earlier
stages increased leaf P per unit of N faster than those in the more advanced succession stage. This
result also implied that N-to-P stoichiometry was more stable in stems and roots than in leaves in
the studied TDF. These results contradict the evidence of higher conservatism of leaves
compared to stems and belowground organs reported across large environmental gradients
(Reich et al., 2010; Minden et al., 2014; Zhao et al., 2016). However, the invariant scaling slopes
shown by woody organs indicate that they are less responsive to environmental constraints and
have higher conservatism in nutrient allocation than leaves, or both. Consistent with the
conservatism of N and P scaling relationships in metabolic organs reported in previous studies,

we also observed invariant scaling in the fine roots. Finally, our study showed a trend of flatter
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scaling slopes in stems and belowground organs than in leaves (Fig. 4), implying a faster decline

in P than N in non-leaf organs across the entire dataset.

We further found that leaves tended to be disproportionately assigned more P and less N than
fine roots, which was reflected by the higher P vs. N scaling exponent for leaves than for fine
roots (Fig. 4). Although morphological, anatomical, and physiological differences among these
organs are all possible causes for the variant P vs. N scaling exponents between them (Wang et
al., 2019; Zhao et al., 2021), a high N concentration in plant tissues can represent protein
concentrations related to nutrient uptake, whereas a high P concentration increases the potential
to construct biological compounds related to energy and growth (Collins et al., 2016). For
example, plants need to invest more P in leaves to maintain a high rate of photosynthesis, and at
the same time, they need to allocate more N to fine roots for a faster turnover rate and a lower

cost of nutrient uptake (Withington et al., 2006; Caplan et al., 2014).

Our results showed that plant nutrient coordination among organs was not fixed. For example,
the scaling relationship between leaf and woody organs was significant for N (Fig. 5), supporting
findings of previous meta-analyses that have shown N and P allocation to be constrained across
plant organs (Kerkhoff et al., 2006; Agren, 2008). However, our results for leaf P vs. stem P
differed from those observed for N (Fig. 6) and were consistent with previous studies showing
that leaf and stem nutrient concentrations are not closely correlated (Pietsch et al., 2014). This
result for leaf P vs. stem P indicates that leaf P is more constrained than stem P, suggesting that
the allocation of nutrients to woody organs increases when nutrients are no longer limiting

photosynthesis. The dynamics of N storage may differ from the dynamics of the storage of other
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elements because plants generally store N as organic amino acids (Chapin et al., 1990). In
contrast, P can be stored as inorganic phosphate in vacuoles (Sinclair and Vadez, 2002; Campo
and Merino, 2019). The observed accumulation of P in coarse roots at high leaf P concentrations
(slope = 0.47; Fig. 6b) suggests the importance of P storage reserves in the allocation of large

belowground biomass in TDFs (Roa-Fuentes et al., 2012).

In fact, it is possible that differences in plant growth among organs (Reich et al., 2010) may lead
to different scaling relationships for N and P concentrations across organs, as suggested in our
first hypothesis. Our results indicated that the scaling relationships for N and P tended to be
allometric between metabolic vs. structural organs (N and P increased faster in woody organs
than in metabolic organs; Figs. 5 and 6), suggesting more conservatism in leaves and fine roots
than in woody organs. Moreover, scaling relationships tended to be isometric between structural
organs (for both N and P) and between metabolic organs in the case of P. These differences may
be the result of interactions between many plant physiological processes, such as photosynthesis,
respiration, nutrient absorption and transportation, which modulate plant nutrient allocation

strategies (Reich et al., 2003; Kerkhoff et al., 2006).

4.3. Nutrient allocation relationships with soil properties

Across the entire dataset, this study showed a striking contrast in the sensitivity of nutrient
concentration to vegetation biomass and soil nutrient availability in nutrient-poor structural
organs compared to nutrient-rich metabolically active organs. Nutrients in metabolically active

organs increased with changes in soil nutrient availability (as suggested in our second
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hypothesis), whereas nutrients in stems and coarse roots seemed to be less sensitive to variations
in soil nutrient pools. In particular, the strength of the relationships between nutrient
concentrations in metabolically active organs and soil nutrients was stronger for N than for P
(Table S3), suggesting that stoichiometric decoupling between N and P cycles could occur across
secondary succession, which may reflect their divergent biogeochemical drivers during forest

regrowth (van der Sande et al., 2023).

Overall, considering that concentrations of leaf N and P covaried with their soil-available pools,
it is difficult to determine whether the ecosystem sequestration of nutrients in the canopy is
proportional to the soil availability of each nutrient independently or whether increases in the
availability of one limiting nutrient led to increases in the uptake of non-limiting nutrients to
maintain a stoichiometric balance. In contrast to the covariation in leaf and soil nutrients, we did
not observe a direct influence of soil N and P on nutrient allocation to woody organs. However,
we cannot rule out that the variability in nutrient concentrations in structural organs could be
evidence that both N and P are limiting for tree growth because an increase in the availability of
these limiting elements should result in an increase in tree growth and not an increase in wood
nutrient concentrations, as proposed by Han et al. (2011). In fact, possible nutrient limitations in
these secondary forests are consistent with experimental evidence that P alone or in combination
with N limits tree growth in the Yucatan TDFs (Campo and Vazquez-Yanes, 2004). Although
dominant tree species have a disproportionate influence on forest biomass and nutrient cycling,
and quantifying forest nutrient stocks by sampling species with high basal areas is important for
improving our understanding of tropical forest regeneration and biogeochemical recovery

following land abandonment, the hypothesis of nutrient limitation needs to be verified through an
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experimental study of primary production at the ecosystem level. Lastly, our results advance our
understanding of plant responses to soil variation during secondary succession and can provide
practical implications for carbon sequestration management and models, and for forest

restoration in water-limited environments.
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Table 1

Characteristics of soil and vegetation (mean + 1 SE) of secondary tropical dry forests studied. n = 60.

Time since abandonment (years)

3-5

11-12

18-25

26-32 78->100 )4
Soil'
pH 7.2+0.09 7.4+0.08 7.1+£0.07 7.1+0.10 7.2+0.05 ns
Organic C (mg g!) 125 +29 175 +25 110+ 15 183 +35 236 £40 <0.01
Total N (mg g!) 12+2.1 15+£29 10+1.4 18+43 23+5.1 <0.05
NOs (ugg') 40+5 71+11 66 +38 83+9 84+13 <0.01
NH; (ng g?) 20+4 30+3 37+11 39+6 45+5 <0.05
Total P (ug g) 770 £77 873 £ 96 652 + 56 942 + 131 823+ 117 ns
Labile P (ng g 19+£5 17+7 20+5 19+7 21+4 ns
Vegetation
Total basal area of trees® (m2 ha™!) 1.14+0.24 2.37+0.82 12.45 +1.80 20.33+£2.73 24.25+1.60 <0.001
Basal area of leguminous trees® (m2 ha')  0.57+0.14 1.47+0.39 5.18 £ 1.04 10.31 +£2.00 8.62+1.33 <0.001
Litterfall* (Mg ha'! yr'!) nda 3.05+0.18 3.33+0.11 3.55+0.15 3.52+0.18 ns

* Anaitzi Rivero-Villar unpublished data

!Soil depth 0-10 cm; 2Stem diameter at breast height (dbh) > 7.5 cm; *Fine litterfall

ns, non-significant
nda, no data available




Table 2
Eigenvalues, cumulative percent variation, and eigenvectors of the first three rotated components (RCs) for soil and vegetation characteristics

RC1 RC?2 RC3
Eigenvalue 5.49 3.79 3.20
Cumulative percent variation 239 40.4 54.3
Eigenvectors
pH (soil pH) 0.111 -0.371 0.520
SOC (soil organic carbon concentration) 0.103 0.120 0.909
Total N (soil total nitrogen concentration) 0.094 0.178 0.866
NO:; (soil nitrate concentration) 0.098 0.476 0.232
NHj; (soil ammonium concentration) 0.162 0.367 0.361
Total P (soil total phosphorus concentration) 0.047 0.059 0.608
Labile P (soil available phosphorus concentration)  0.057 0.334 0.541
Total BA (total basal area of trees) 0.039 0.854 0.222
Leg BA (basal area of leguminous trees) 0.030 0.759 0.299
Litterfall (annual fine litterfall dry mass) 0.174 0.302 0.097
Leaf N (leaf nitrogen concentration) 0.833 0.335 0.108
Leaf P (leaf phosphorus concentration) 0.692 0.458 0.073
Stem N (stem nitrogen concentration) 0.789 -0.351 0.099
Stem P (stem phosphorus concentration) 0.376 -0.335 -0.016
CR N (coarse root nitrogen concentration) 0.873 -0.209 0.102
CR P (coarse root phosphorus concentration) 0.786 -0.327 0.085
FR N (fine root nitrogen concentration) 0.848 0.320 0.052

FR P (fine root phosphorus concentration) 0.741 0313 0.004
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Fig. 1. Box plots showing nitrogen (a) and phosphorus (b) concentrations and nitrogen : phosphorus ratio (¢) in leaf, stem, coarse root, and fine root of dominant
tree species in secondary tropical dry forests.
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Fig. 3. Principal component analysis of nitrogen (N) and phosphorus (P) in leaf, stem, coarse root and fine root, and soil and other vegetation characteristics in
secondary tropical dry forests. RC1, rotated component 1; RC2, rotated component 2. Loadings and abbreviations are shown in Table 2.
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Discusion general - la perspectiva del estudio

1.  El aumento en la biomasa durante la sucesion secundaria de bosques tropicales secos

Estudios previos han demostrado que en el BTS de la Reserva Biocultural Kaxil/ Kiuic en Yucatan,
a lo largo del proceso de la sucesion secundaria cambia la estructura del bosque mientras que
disminuye la importancia relativa del area basal de las leguminosas (Cuadro 1; Bretherick et al. en
revision). Esta disminucion en el area basal de Fabaceae indica un cambio en la composicion de
especies, como también se ha demostrado en otros BTS en el Neotropico (Lebrija-Trejos et al.
2010; Chapin et al. 2011; Gei et al. 2018). En este estudio, resulta desafiante determinar si este
BTS ha restablecido su biomasa original durante la regeneracion, debido a la ausencia de sitios de
BTS primarios cercanos. Por lo tanto, queda como inferencia si el bosque aun se encuentra en

proceso de recuperacion después de 100 afios o si ya ha alcanzado su estructura original.

II.  Ladinamica de nutrientes del suelo durante la sucesién secundaria de bosques tropicales secos

Para una recuperacion biogeoquimica exitosa, se espera un aumento de los almacenes de C y de
nutrientes en el suelo, aqui explorados por un indicador aproximado como son sus concentraciones
en el suelo, acompafiado por un incremento de nutrientes almacenados en la biomasa de las plantas,
junto con un aumento en la biomasa vegetal durante la sucesion secundaria (Leuschner y Rode
1999; Sullivan et al. 2014; Norden et al. 2015; Poorter et al. 2016). El muestreo del suelo mineral
(0-10 cm de profundidad) realizado en la estacion seca demostrd que las concentraciones de C vy,
de N total y N mineral (NO3; y NH4), aumentaron con la edad del rodal (Cuadro 1; Bretherick et
al. en revision). Estos patrones son consistentes con estudios previos en otros BTS de la Peninsula
de Yucatan (Ceccon et al. 2002; Campo y Vazquez-Yanes 2004; Campo et al. 2007). En cambio,

las concentraciones de P total y 1abil no exhibieron un efecto del tiempo de sucesion, y parecieron
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conservarse a niveles estables, en linea con otros hallazgos de bosques tropicales durante la
sucesion secundaria (Lawrence y Schlesinger 2001; Batterman et al. 2013; Veldkamp et al. 2020),
y estudios realizados en las mismas parcelas mediante técnicas de fraccionamiento de P (Olvera
2024) probablemente por las estrategias de un ciclo cerrado de este elemento en estos ecosistemas
en comparacion con otros macronutrientes (Campo et al. 2000, 2001b; Rivero-Villar et al. 2021)

El estudio de fraccionamiento del P en estos suelos (Olvera 2024) indica que la proporcion de P
organico 1abil es maxima al comienzo de la sucesion (80% del P 1abil total) y disminuye a valores
entre el 50 y 70% con el tiempo de sucesion secundaria, sugiriendo un aumento en la
mineralizacion del P durante la regeneracion, lo cual podria explicar el aumento en la
concentracion de P foliar observado durante la regeneracion (Bretherick et al. en revision). Por
otra parte, hay un aumento de P 1abil inorganico que podria ser consecuencia de: (i) el aporte al
suelo de tejidos mas ricos en P que facilitarian su mineralizacion, (ii) el efecto de la presencia de
leguminosas, grupo que posee la capacidad de mineralizar P orgénico a P inorganico (Houlton et
al. 2008), o (iii) de ambos procesos. Estos cambios también podrian atribuirse a cambios en la
composicion de la comunidad microbiana del suelo, asi como en la actividad enzimatica del suelo,
aspectos aqui no analizados, pero en estudio (Julio Campo, datos no publicados). Especialmente,
las bacterias desempefian un papel crucial en la mineralizacion y solubilizacion del P edafico

(Khan et al. 2009; Sharma et al. 2013; Mauch-Mani et al. 2017).

Finalmente, la concentracion de P total en el suelo no varid con la sucesion secundaria y parece
estar en el extremo inferior del rango reportado para los BTS en Yucatdn bajo condiciones mas
aridas (Ceccon et al. 2002; Campo y Vazquez-Yanes 2004; Campo et al. 2007; Campo y Merino

2019), ubicandose en un rango de 652-942 ug g'!, mientras que son comparables con la reportada
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para otros BTS en Yucatan en condiciones de precipitacion comparable (Campo 2016), reflejando

la gran sensibilidad del contenido de P en el suelo al régimen de lluvia en los suelos yucatecos.

En general, las tendencias observadas en las propiedades del suelo durante la regeneracion del
BTS en Kaxil Kiuic son comparables a las reportadas en otros estudios en el Neotrdpico, donde las
concentraciones de C y N en el suelo aumentan durante la secundaria de los bosques tropicales
(secos y himedos), y las del P total, asi como el P 1abil, no varian (Saynes et al. 2005; Valdespino

et al. 2009; Sullivan et al. 2019; van der Sande et al. 2023).

Un estudio desarrollado respecto a la dindmica de nutrientes en la hojarasca (Rivero-Villar et al.
en preparacion), cuyos datos de necromasa se utilizaron en este estudio (Cuadro 1 Bretherick et al.
en revision) demuestra que la masa anual no cambia significativamente con la edad de
recuperacion del bosque en Kaxil Kiuic, en consistencia con lo reportado por Powers y Marin-

Spiotta (2017) de que la hojarasca alcanza valores de bosques primarios rapidamente.

La importancia de las Leguminosas durante la sucesion secundaria de bosques tropicales

secos
Todas las especies del estudio pertenecientes a la familia Fabaceae (ver métodos en Bretherick et
al. en revision), con excepcion de Caesalpinia gaumeri, poseen la capacidad simbiotica para fijar
N> atmosférico (Tedersoo et al. 2018) y mostraron en este estudio las concentraciones mas altas
de N y de P en todos los 6rganos. Para N en hojas, las especies leguminosas presentaron
concentraciones de 22.9 £+ 0.3 mg/g (media + 1 EE), mientras que las no leguminosas mostraron

valores de 15.8 + 0.2 mg/g. Ademads, se registraron concentraciones mayores en tallos, raices
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gruesas y raices finas para las especies de leguminosas en comparacion con las no leguminosas (N
en tallos: 9.1+ 0.2 mg/g para Fabaceae, 4.5 + 0.2 mg/g para no Fabaceae; N en raices gruesas:
11.3 £ 0.3 vs 4.9 £ 0.2 mg/g ; N en raices finas: 24.4 + 0.2 vs 15.2 £ 0.4 mg/g ,; para P en hojas:
2.0£0.04 vs 1.4 £ 0.03 mg/g; P en tallos: 0.6 £ 0.03 vs 0.5 + 0.03 mg/g; P en raices gruesas: 0.9
+ 0.03 vs 0.5 £ 0.03 mg/g, P en raices finas: 2.3 = 0.04 vs 1.6 £ 0.03 mg/g). Asimismo, las
relaciones N:P (en masa) fueron mas altas en las especies de Fabaceae en comparacion con las no
leguminosas; por ejemplo, las relaciones N:P en hojas para Fabaceae fueron de 11.8 + 0.1,
mientras que para no Fabaceae fueron de 11.4 + 0.2 (la relacion N:P fue en tallos 18.1 £ 0.1 vs
13.1 £ 0.8; en raices gruesas: 12.3 £ 0.2 vs 11.7 £ 0.3, en raices finas: 10.7 £ 0.2 vs 9.6 £ 0.2)
(Bretherick et al. en preparacion). La mayor concentracion de N asi como mayores valores en la
relacion N:P en Fabaceae se explican pro la ya indicada capacidad para la fijacion de N
atmosférico, asi como por su mayor capacidad de acceso al N mineral en suelo en condiciones
secas (Giisewell 2004; Gei et al. 2018). Ademas, las leguminosas tienen un mayor requerimiento
de P para el mantenimiento de la simbiosis y sus altas demandas de ATP para el adecuado
funcionamiento de la nitrogenasa (Graham y Vance 2000; Houlton et al. 2008; Hedin et al. 2009;

Marschner 2012; Phillips et al. 2013; Nasto et al. 2014).

Las concentraciones mas altas de N en las hojas de las Fabaceae se han interpretado en la literatura
como un mecanismo de adaptacion a la sequia, ya que concentraciones mas altas de N conducen a
una mayor eficiencia en el uso del agua (McKey 1994; Adams et al. 2016; Guo et al. 2017;
Querejeta et al. 2022). Ademas, las bacterias fijadoras de N en simbiosis con Fabaceae producen
el azucar trehalosa en los nddulos (Altamirano-Hernandez et al. 2004), el cual puede ser trasladado

a las hojas de las plantas, donde actia como un osmoprotector, permitiéndoles afrontar periodos
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prolongados de sequia (Streeter 1980; Farias-Rodriguez et al. 1998; Altamirano-Hernandez et al.
2004). Al mismo tiempo, la hipdtesis de la sequia estacional para las hojas compuestas (en inglés:
seasonal drought hypothesis for compound leaves) propone que el tamafo y tipo de hoja de las
especies de Fabaceae, también contribuye a la tolerancia a la sequia, ya que las hojas compuestas
pequenias pueden desprender foliolos individuales cuando estan sometidas a estrés severo
(Malhado et al. 2010; Gei et al. 2018). Ademas, las hojas compuestas son mas eficientes en la
disipacion del calor a través de procesos convectivos, lo que resulta en temperaturas foliares mas
bajas y una menor pérdida de agua por transpiraciéon en comparacion con hojas simples de una

superficie similar (Gates 1980; Malhado et al. 2010).

Se ha demostrado que los bosques tropicales secundarios mas jovenes a menudo parecen estar
limitados por N y muestran condiciones mas secas y calurosas (Davidson et al. 2004, 2007; Campo
y Viézquez-Yanes 2004; Lebrija-Trejos et al. 2011). Las especies de Fabaceae pueden ser
favorecidas bajo estas condiciones y, por lo tanto, aportan una proporcion al area basal total y asi
como a la biomasa aérea de la vegetacion (Batterman et al. 2013; Sullivan et al. 2014; Gei et al.

2018; Toro et al. 2023).

Las correlaciones positivas y significativas encontradas entre el area basal total, y especialmente
el area basal de Fabaceae con N (Bretherick et al., en preparacion) con las propiedades del suelo
sugirieren que esta familia es importante para enriquecer el suelo con este nutriente durante las
etapas tempranas e intermedias de la sucesion secundaria indirectamente después de que se ha
descompuesto su hojarasca rica en N en el suelo del bosque (Vitousek 1984; Batterman et al. 2013;

Powers y Marin-Spiotta 2017; Xu et al. 2020; Veldkamp et al. 2020). Para validar esta suposicion,
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se requiere una investigacion comparativa respecto a la reabsorcion de nutrientes y sus efectos en
la descomposicion y la mineralizacion de nutrientes presentes en hojas senescentes de especies

Fabaceae y no Fabaceae.

;Existe limitacidén de nutrientes durante la sucesidén secundaria de bosques tropicales secos?

Observaciones previas han resaltado que distintas especies, caracterizadas por variaciones en sus
fisiologias y diferencias anatomicas, se agrupan funcionalmente como las especies Fabaceae y las
no Fabaceae que muestran variaciones en sus requerimientos de nutrientes (Sterner y Elser 2002;
Giisewell 2004; Reich y Oleksyn 2004; Han et al. 2011). Mientras que definir las limitaciones de
nutrientes a escala del ecosistema es crucial, es igualmente importante delinear las limitaciones a

escala de especies, especialmente entre las mas abundantes de la comunidad vegetal.

Desde un punto de vista funcional, en este estudio se evidencia la recuperacion del N asociada a
la biomasa (mediante un indicador como es el area basal) de Fabaceae, como se ha mostrado en
otras investigaciones en bosques tropicales (Batterman et al. 2013; Sullivan et al. 2014; Powers y
Marin-Spiotta 2017; Xu et al. 2020; Veldkamp et al. 2020; Waring et al. 2021) por lo cual ellas
podrian acelerar la recuperacion de este nutriente y aliviar o eliminar una posible limitacion por N
durante la regeneracion (Ceccon et al. 2004). Dada la gran area basal de Fabaceae en esta
comunidad vegetal, entre el 41 y el 68% del total del drea basal de los rodales en etapas tempranas
y medias de la sucesion secundaria (Bretherick et al. en revision), es esperable que esta familia
también contribuya a la recuperacion del C almacenado en la biomasa de la comunidad y al
incremento de C orgénico en el suelo, con posibles consecuencias favorables para la actividad de

los microorganismos del suelo (Xu et al. 2020b; Zhou et al. 2023) y, con ello, del ciclo del C
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durante la regeneracion de los bosques (ver también Turner 2010; Batterman et al. 2013; Veldkamp

et al. 2020).

En general, los bosques tropicales parecen estar limitados por P (Townsend et al. 2007) debido a
sus suelos altamente intemperizados (Vitousek et al. 2010), en BTS de Neotrépico donde la
intemperizacion del suelo generalmente es menor (Rivero-Villar et al. 2022 Sustainability) existen
limitantes para el acceso al P disponible presente en el suelo debido a la baja disponibilidad de
agua lo cual limita la movilizacién del nutriente y favorece su acumulacion fundamentalmente
durante la estacion seca (Campo et al. 1998; Olvera 2024). En Yucatan, los suelos son dominados
por contenidos de arcilla de alta actividad y son menos erosionados (Krasilnikov et al. 2013) en
comparacion con otros suelos en los tropicos. La determinacion de la existencia de un nutriente
que resulte limitante durante la regeneracion de BTS requiere pruebas directas a través de
experimentos de fertilizacion multifactoriales (Campo y Vazquez-Yanes 2004), donde se midan la
respuesta del bosque en productividad y la dindmica de sus plantas ante el cambio en la
disponibilidad de un recurso. Si existe una limitacion de P, su dindmica estara principalmente
influenciada por la translocacion biologica y su mineralizacion desde el mantillo, siendo esta

ultima la principal fuente de ingreso al suelo en este ecosistema forestal (Campo et al. 2001b).

Se han propuesto como evidencias indirectas de la limitacion de P (i) una baja concentracion de P
en el suelo, (ii) una alta abundancia de N en comparacion con P en el suelo, (iii) relaciones N:P
altas en hojas verdes y en la hojarasca (Cleveland et al. 2011). Dado que no tenemos datos sobre
experimentos de fertilizacion en esta ubicacion, solo se pueden hacer inferencias con base en

evidencias indirectas. Por un parte, las relaciones N:P en hojas verdes cambian a lo largo de la
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sucesion secundaria, con valores mas altos en bosques jovenes sugiriendo que si existiera
deficiencia de P, ésta estaria al comienzo de la sucesion. Por otra parte, la falta de relacion
significativa entre las concentraciones de N y de P en tallos y la disponibilidad de estos nutrientes
en el suelo, ha sido sugerida como evidencia de una posible limitacién en el crecimiento de los
arboles en bosques tropicales (Han et al. 2011; Heineman et al. 2016). Estas evidencias indirectas
son consistentes con las evidencias experimentales obtenidas BTS en otras ubicaciones de la
Peninsula de Yucatan, que indican que el P solo o0 en combinacion con N limita el crecimiento de
arboles en BTS (Campo y Vazquez-Yanes 2004). Llevando a cabo estudios de fertilizacion y
midiendo las respuestas tanto a escala del ecosistema como de especies (p.e., incluyendo Fabaceae
y no Fabaceae) abundantes durante la sucesion secundaria permitiria explorar una posible
limitacion por P o una co-limitacion por P y N, y determinar la posibilidad de la existencia de

cambios abruptos en ese sentido durante la regeneracion del bosque.

V. Patrones de asignacion de nutrientes durante la sucesion secundaria de bosques tropicales secos

El estudio revela marcadas variaciones en concentraciones de nutrientes y relaciones N:P entre
organos, particularmente entre aquellos metabdlicamente activos y estructurales, donde
consistentemente las hojas y raices finas presentaron en términos relativos mayores
concentraciones de nutrientes y menores relaciones N:P que los tallos y raices gruesas. Yuan et al.
(2011) encontraron patrones similares comparando raices gruesas y finas. Estos patrones
concuerdan con las expectativas debido a los requerimientos de nutrientes inherentemente
elevados de hojas y raices finas para funciones metabdlicas esenciales como fotosintesis, absorcion
de nutrientes y agua, y division celular (Zhang et al. 2018) indispensables para la supervivencia y

crecimiento del arbol (Agren 2008; Minden y Kleyer 2014).
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Por otro lado, los 6rganos estructurales, vinculados con funciones de almacenamiento y transporte
de nutrientes, tienden a tener concentraciones de nutrientes comparativamente mas bajas,
especialmente de P (Minden y Kleyer 2014). Mayores relaciones N:P en 6rganos estructurales
(tallos y raices gruesas) en comparacion con 6rganos metabodlicos (hojas y raices finas) respaldan
la hipotesis de la tasa de crecimiento (en ingles: Growth rate hypothesis), que predice que los
tejidos de crecimiento mas rapido demandan mas ARN vy, por tanto mas P, para sostener la
biosintesis de proteinas exhibiendo relaciones N:P mas bajas (Sterner y Elser 2002; Elser et al.

2010).

La relacion entre las concentraciones de nutrientes en 6rganos metabolicamente activos y los
nutrientes del suelo fue mas estrecha para el N que para el P, lo cual sugiere que durante la sucesion
secundaria podria ocurrir un desacoplamiento entre los ciclos de N y P, probablemente vinculado
a las diferentes magnitudes del ingreso de N con los correspondientes a P (exclusivamente bajos
por via del deposito atmosférico y el intemperismo (Campo et al. 2001a, b). Es dificil determinar
si la absorcion de nutrientes por parte de las plantas es proporcional a su disponibilidad en el suelo,
o si los aumentos en la disponibilidad de un nutriente limitante incrementan la absorcion de

nutrientes no limitantes para mantener un equilibrio estequiométrico.

Por otro lado, no se observd un efecto de significativo del tiempo de sucesion secundaria en la
concentracion de los nutrientes en los 6rganos estructurales, ni una co-variacioén con los nutrientes
del suelo. La variabilidad de N en tallos y P en raices gruesas podria deberse a un exceso de

absorcion de estos nutrientes. Cuando hay limitacion de un nutriente, el que no es limitante sigue
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siendo absorbido y almacenado en los organos lefiosos (Agren 2008; Rosell et al. 2023). En
contraste con los 6rganos metabolicos, en los 6rganos lefiosos un aumento en la disponibilidad de
un nutriente limitante no deberia resultar necesariamente en un aumento de la concentracion de

nutrientes, sino en un aumento del crecimiento del arbol (ver Bretherick et al. en revision).

Coordinacion entre N y P en un organo

Se identificaron patrones alométricos de asignacion de nutrientes (N vs. P) en hojas y raices
gruesas (o > 1), mientras que en tallos y raices finas se observaron patrones isométricos (o = 1).
Estos hallazgos coinciden con la interdependencia entre N y P en el funcionamiento de un 6rgano
(Kerkhoff et al. 2006; Minden y Kleyer 2014; Zhao et al. 2016; Zhang et al. 2018). Si bien se
observo un aumento mas pronunciado en la concentraciéon de P en comparacion con la de N en
hojas y raices gruesas, lo que sugiere una inversion mayor de P por cada unidad de incremento en
N (Elser et al., 2010), los valores del exponente o estuvieron mas cercanos a 1, registrando un
valor de 1.18 con un intervalo de confianza (IC) entre 1.10 y 1.25 para hojas y 1.05 (IC de 1.01 a
1.11) para raices gruesas, en contraste con los valores propuestos de 2/3 o % (y su inverso al
intercambiar los ejes, 1.33 o 1.5, respectivamente; Wright et al. 2004; Niklas et al. 2005; Kerkhoff
et al. 2006; Elser et al. 2010). Una posible explicacion para estas diferencias entre los valores
reportados en la literatura y este estudio podria ser que los estudios anteriores utilizaron datos
globales donde se incluyen una gran cantidad variedad de especies de distintos grupos funcionales
de plantas con marcadas diferencias en formas de vida, crecimiento (por ejemplo hierbas, arbustos,
arboles) y tamafios, en diversas condiciones climaticas, topograficas y edaficas, mientras que en

el presente estudio medi las concentraciones de nutrientes del mismo ecosistema, en la misma
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ubicacion, sin variacion en clima, material parental, suelos dominantes y vegetacion, utilizando

un mismo conjunto de especies con tamafios similares (DAP de aproximadamente 7.5 cm).

Durante el andlisis de las etapas sucesionales, se observo que las relaciones entre N y P en los
tallos y las raices finas permanecieron isométricas en todos los estadios. Ademas, se encontrd una
relacion isométrica entre N y P en raices gruesas en cada etapa sucesional. En contraste, en las
hojas, la relacion entre el N y el P pasoé de ser alométrica en etapas tempranas de la sucesion a
isométrica en etapas intermedias y avanzadas. El escalamiento isométrico indica una relacion
invariante entre las concentraciones de N y de P dentro de un mismo 6rgano. Esta consistencia
interna refleja una estequiometria fija que puede considerarse como una estrategia para mantener
la estabilidad en la asignacion de recursos a lo largo de la sucesion secundaria. Esta estrategia
implica asignar nutrientes de manera proporcional a un o6rgano bajo condiciones ambientales
cambiantes; es decir, inflexibilidad. Por lo tanto, la isometria puede interpretarse como el resultado
de una estrategia que los organismos utilizan para asegurar que las funciones metabdlicas criticas

no se vean limitadas por uno u otro nutriente.

Coordinacion entre organos en la asignacion de un nutriente

En el caso de los patrones de asignacion de nutrientes entre los 6rganos, la comparacion de hojas,
tallos, raices gruesas y finas en dos grupos funcionales de 6rganos - metabdlicos y estructurales -
mostrd que las combinaciones de drganos de distintos grupos funcionales exhibieron relaciones
alométricas, con excepcion de P entre hojas y tallos. Es posible que las diferencias entre los

organos en el crecimiento de la planta (Reich et al. 2010) conduzcan a diferentes relaciones de
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escalamiento de las concentraciones de N y de P entre 6rganos con demandas metabolicas muy
disimiles.

En relacion con el N, se observo una relacion isométrica entre los 6rganos estructurales (raices
gruesas y tallos), mientras que, en el caso del P, tanto los d6rganos estructurales como los
metabolicos (hojas y raices finas) presentaron un patron isométrico. Este escalamiento isométrico
de los nutrientes en combinaciones de 6érganos con funciones similares coincide con lo reportado
por Kerkhoff et al. (2006) y por Yang et al. (2014), sugiriendo que los 6rganos con procesos
fisioldgicos vinculados entre si, como la fotosintesis y la absorcion de nutrientes en hojas y raices
finas, o el almacenamiento y transporte de nutrientes en tallos y raices gruesas, tienen demandas

nutricionales similares.

Estequiometria de organos

En términos generales, diversos estudios han evidenciado que los distintos 6rganos de las plantas
presentan relaciones estequiométricas de elementos (por ejemplo, relaciones N:P) variables, y
exhiben patrones diferentes, como una homeostasis estequiométrica. Este fendémeno se manifiesta
mediante una estequiometria que permanece fija e invariable en un érgano especifico (Agren 2008;
Yu et al. 2011). En una investigacion reciente, Zhao et al. (2020) descubrieron que los o6rganos
con una mayor actividad metabolica tienden a mostrar menor variabilidad en macro y
micronutrientes, lo que resulta en estequiometrias mas consistentes en comparaciéon con los
organos estructurales. Este hallazgo se resalta mediante el exponente o <l observado en las
proporciones de nutrientes en Organos metabolicos (y) en comparacion con los oOrganos

estructurales (x), indicando una composicion mas estable. Este resultado era previsible, dado que
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los 6rganos estructurales desempefian una funcién importante en el almacenamiento de nutrientes

(Rosell et al. 2023).

El coeficiente de regulacion homeostatica (H), conocido como la fuerza de la homeostasis
estequiométrica, se determina a partir de la correlacion entre el contenido de un nutriente en un
organo a escala de la comunidad vegetal y su concentracion en el suelo (Sterner y Elser 2002; Zhao
et al. 2020). Un aumento en el valor de H indica menos variacion en las concentraciones, nutrientes
mas estables y asi una homeostasis mas estricta (Yu et al. 2011; Wang et al. 2019), lo cual fue
observado en 6rganos metabdlicos (Zhao et al. 2020). Dicho estudio también sefnald que las hojas,
en particular, mostraban un nivel mas alto de homeostasis estequiométrica que las raices finas.
Nuestra investigacion no se alinea con las evidencias de una menor flexibilidad en las hojas que
en tallos, ni en 6rganos subterraneos en la relacion Ny P (Elser et al. 2010; Minden y Kleyer 2014;
Zhao et al. 2016) ya que el patron del escalamiento entre los dos nutrientes en hojas cambi6 durante

la sucesion secundaria.

Nuestros resultados concuerdan con Zhao et al. (2020) para el escalamiento de un mismo nutriente
entre 6rganos. Observamos un aumento menor de N en las hojas en comparacion con el incremento
de N en los tallos, asi como en las raices gruesas y finas (0N hojas: tallo, ON hojas: raices gruesas, OUN hojas: raices
finas < 1). De manera similar, se observaron menores aumentos en las raices finas en comparacion
con los 6rganos estructurales ante un incremento en N (OIN raices finas: tallo, OUN raices finas: raices gruesas < 1).
También, el escalamiento de P entre 6rganos, presentd un menor aumento de P en las hojas en
comparacion con su incremento en las raices gruesas, mientras que las raices finas mostraron una

estabilidad mayor en relacion con los 6rganos estructurales (Othojas: raices gruesas, Olraices finas: tallos, Olraices
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finas: raices gruesas < 1). Calcular el valor de H confirmaria que los 6rganos metabdlicos muestran mayor

regulacion homeostatica en comparacion con 6rganos estructurales para N y para P entre 6rganos.

La transicion de relaciones alométricas a isométricas de N y P en hojas durante la sucesion sugiere
un fortalecimiento en la homeostasis en el conjunto de especies investigadas, lo que se ha asociado
con un incremento en la estabilidad del sistema (Yu et al. 2010, 2015). Los ecosistemas dominados
por especies con mayor homeostasis presentan una mayor productividad, son mas resistentes a las
perturbaciones y, por lo tanto, muestran una mayor estabilidad (Yu et al. 2010, 2015). Dado que
en general se puede concluir que las relaciones de N y P muestran isometria en todos los érganos
excepto en las hojas, que luego parecen aumentar en homeostasis con el tiempo de sucesion, se
puede suponer que el grupo de especies estudiado podria estar aumentando la estabilidad del
ecosistema durante la sucesion secundaria; un analisis a escala comunitaria permitiria evaluar si
esta situacion ocurre también a escala del bosque, o es una propiedad exclusiva de las especies

dominantes.
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Conclusiones

Este estudio constituye un esfuerzo para comprender los cambios en las estrategias de plantas
dominantes durante la sucesion secundaria del bosque tropical seco y sus respuestas a los cambios
en términos de la estructura de la vegetacion y las propiedades del suelo. Una mayor compresion
de estos cambios exige, por una parte, estudios a escala de la comunidad, asi como la realizacion
de experimentos donde se modifique la disponibilidad de los recursos limitantes para el
crecimiento de las plantas en estos ecosistemas como son el agua, el N y el P. Més all4 de este
reconocimiento, este novedoso estudio aporta a la comprension de los patrones de asignacion de
N y de P por parte de las plantas durante la sucesion secundaria, su posible control interno y su
sensibilidad a la variabilidad en las propiedades del suelo, asi como en el entorno de la vegetacion
del rodal. Como tal contribuye a la compresion de los cambios biogeoquimicos que ocurren
durante la sucesion secundaria de este tan amenazado ecosistema, y genera informacion 1til para
la modelizacion del funcionamiento del ecosistema, y para los esfuerzos que se realizan para su

restauracion (Mesa-Sierra et al. 2022; Mesa-Sierra et al. en revision)
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