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DINAMICA DE LA PRODUCCION Y LOS NUTRIENTES DE LA HOJARASCA
EN UN CICLO ANUAL A TRAVES DE UN GRADIENTE SUCESIONAL EN UN
BOSQUE SECO DEL CARIBE COLOMBIANO.

RESUMEN

La hojarasca es la materia vegetal que se acumula sobre el suelo y su importancia
radica en que constituye una de las principales vias de entrada de nutrientes y
materia orgénica que llega al suelo en cualquier tipo de bosque. Entender la
dinamica de la hojarasca en términos de biomasa y aporte de nutrientes es
particularmente relevante en el bosque seco tropical, debido a dos razones
principales, su marcada estacionalidad climatica y su estado actual de
transformacion, el cual deja bosques en diferentes estados de sucesion. Por lo
tanto, el objetivo de esta investigacion fue evaluar la dinamica de la produccion y
los nutrientes de la hojarasca en un ciclo anual a través de un gradiente
sucesional en un bosque seco tropical del Caribe colombiano. La siguiente
investigacion se llevé a cabo en los municipios de San Juan Nepomuceno (vereda
La Espantosa) y San Jacinto (veredas Brasilar y Pintura). En cada vereda se
identificaron remanentes de bosque en cuatro estados sucesionales diferentes
(tardio, intermedio, temprano y rastrojo), y se establecié una parcela de 0.18
hectareas (60 m x 30 m) por cada estado sucesional para un total de cuatro
parcelas por sitio. En cada parcela se ubicaron ocho trampas de hojarasca con un
area de captacion de 0.5 m?, y localizadas a 7.5 m del borde de la parcela y
separadas por 15 m entre ellas. La cuantificacion de la produccién de hojarasca se
llevd6 a cabo mensualmente por un periodo de un afio. Las muestras se
almacenaron en bolsas de papel para su secado en un horno a 60 °C durante 24
horas y se registr6 el peso seco. Los analisis de nutrientes de la hojarasca se
realizaron Unicamente en cuatro trampas por parcela y cada muestra fue una
muestra compuesta obtenida de la mezcla de tres meses consecutivos en cada
una de las trampas. Solo se encontraron diferencias en la produccién de hojarasca
entre el estado degradada con menores valores que el resto, lo cuales no variaron
entre si. Se obtuvieron los mayores valores de produccién en la época seca para

todos los estados sucesionales. Para el caso de los nutrientes, el Carbono se



encontré en mayor porcentaje con respecto al nitrégeno reportando valores entre
los 41,3% - 41,8% y el nitrégeno en los 1,6% - 2,0%. Adicionalmente, no se
presentaron patrones claros a lo largo de la sucesion ni en el tiempo, lo que hace
que los valores de retorno potencial de nutrientes estén jalonados por los valores

de produccion.

Palabras claves: Produccion de hojarasca, Sucesion, Nutrientes, Bosque seco

tropical.

ABSTRACT

Litter is the plant matter that accumulates on the ground and its importance lies in
the fact that it constitutes one of the main routes of entry of nutrients and organic
matter that reaches the ground in any type of forest. Understanding the dynamics
of litter in terms of biomass and nutrient input is particularly relevant in tropical dry
forest, due to two main reasons, its marked climatic seasonality and its current
state of transformation, which leaves forests in different states of succession.
Therefore, the objective of this research was to evaluate the dynamics of litter
production and nutrients in an annual cycle through a successional gradient in a
tropical dry forest of the Colombian Caribbean. The following investigation was
carried out in the municipalities of San Juan Nepomuceno (La Espantosa village)
and San Jacinto (Brasilar and Pintura villages). In each villages, forest remnants
were identified in four different successional states (late, intermediate, early and
stubble), and a plot of 0.18 hectares (60 m x 30 m) was established for each
successional state for a total of four plots per site. In each plot, eight litter traps
with a catchment area of 0.5 m2 were located, and located 7.5 m from the edge
of the plot and separated by 15 m between them. The quantification of litter
production was carried out monthly for a period of one year. The samples were
stored in paper bags for drying in an oven at 60 ° C for 24 hours and the dry
weight was recorded. The litter nutrient analyzes were performed only in four
traps per plot and each sample was a composite sample obtained from the

mixture of three consecutive months in each of the traps. Differences were only



found in litter production between the degraded state with lower values than the
rest, which did not vary among themselves. The highest production values were
obtained in the dry season for all successional states. In the case of nutrients,
Carbon was found in a higher percentage with respect to nitrogen, reporting
values between 41.3% - 41.8% and nitrogen in 1.6% - 2.0%. Additionally, there
were no clear patterns throughout the succession or in time, which means that

the potential return values of nutrients are marked by the production values.

Keywords: Litterfall production, Succession, Nutrients, Tropical dry forest.
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1. INTRODUCCION

Varias lineas de evidencia demuestran la importancia de la hojarasca para el
mantenimiento de diferentes procesos a nivel comunitario y ecosistémico (Facelli y
Pickett, 1991). En los bosques, la hojarasca acumulada en el suelo genera
cambios microclimaticos que protegen el suelo de variaciones de la temperatura,
humedad y radiacion, lo cual promueve el establecimiento y la coexistencia de
microorganismos, insectos, plantas, entre otros (Weltzin et al., 2005). En términos
ecosistémicos, la hojarasca facilita la infiltracion del agua, reduciendo la erosiéon
y/o pérdida de suelo (Martinez-Yrizar, 2007); ademas, es uno de los componentes
mas importantes y dinamicos en los ciclos biogeoquimicos, ya que los procesos de
descomposicion de la hojarasca aportan nutrientes al suelo manteniendo su
fertilidad (Herrera et al., 1978; Attiwill y Adams, 1993).

Entender la dinAmica de la hojarasca en términos de biomasa y aporte de
nutrientes es particularmente relevante en el bosque seco tropical, debido a dos
razones principales: primero, su estacionalidad climatica marcada y segundo,
porque actualmente se encuentra en estados sucesionales tempranos e

intermedios causados por la actividad antrépica (Gonzalez et al. 2018).

En primer lugar, estos bosques presentan una estacionalidad climatica marcada,
lo que implica una fuerte estacionalidad en los pulsos de nutrientes que ingresan
al suelo. La acumulacion de hojarasca esta concentrada en la estacion seca,
periodo en el cual se inmovilizan los nutrientes (Campo et al., 1998), es decir,
ocurre la transformacion de compuestos inorganicos a su estado organico
(Kummerow et al., 1990). Esto conlleva a una disminucion en la demanda de
nutrientes del suelo, por lo que los productos y nutrientes de la mineralizacion de
la materia organica son inmovilizados por la biomasa microbiana, que actia como
un sumidero y fuente de nutrientes. Por lo tanto, la hojarasca es importante para
acumular y conservar los nutrientes en una mezcla biolégicamente activa durante

el periodo seco, cuando la actividad de las plantas es baja y no son capaces de



extraer nutrientes del suelo con eficacia (Singh et al., 1989). Luego, a inicios de la
estacion lluviosa un gran pulso de estos nutrientes es liberado, ya que la mayor
humedad promueve el desarrollo de organismos como colémbolos, isépodos,
coledpteros, dipteros, dermapteros, gasterépodos, acaros, himenopteros, entre
otros) (Alvarez y Harmon 2003; Guzman y Sanchez 2003), que favorecen la
descomposicion de la hojarasca acumulada en la época seca (Lodge, 1994). Esta

dinamica es determinante en todos los procesos de regeneracion del bosque.

La segunda razon para estudiar la dinamica de la hojarasca en estos ecosistemas,
es que la mayoria de los bosques secos en Colombia se encuentran en estados
sucesionales tempranos resultado de su alta degradacion (Gonzélez et al., 2018),
estos son altamente sensibles a la desertificacion en los casos donde son
expuestos a la sobreexplotacién a través del sobrepastoreo y la deforestacion,
esto conduce irremediablemente a su desertificacion, fendbmeno que se puede
apreciar de manera alarmante en estas extensiones que presentan una vegetacion
muy inmadura en comparacion de su anterior condicion natural (Arias y Torres,
1990). Adicionalmente, estos estan sometidos a fuertes filtros ambientales como
alta radiacion, temperatura y evaporacion del agua del suelo (Melo et al., 2017),
que limitan procesos ecosistémicos importantes como el ciclaje de nutrientes. Por
lo que entender cédmo varian estos procesos de los ecosistemas a través de la
sucesion, permitirA generar estrategias de manejo encaminadas hacia su

conservacion y sobre todo a su recuperacion.

Por lo tanto, Esta investigacion pretende responder: cémo varia en un ciclo
anual la produccion y los nutrientes de la hojarasca través de un gradiente
sucesional en un bosque seco del Caribe colombiano? Este trabajo esta
enmarcado en el macro proyecto titulado “Evaluacion de la biodiversidad y los
servicios ecosistémicos del Bosque seco Tropical”, desarrollado por la Universidad
del Norte y el Instituto de Investigacion en Recursos Biologicos Alexander von
Humboldt, en el cual se exploré la variacion de diferentes procesos de los

ecosistemas (productividad primaria, produccién de raices y ciclaje de nutrientes)



a través de gradientes sucesionales.

A pesar de la importancia que tiene la hojarasca para el mantenimiento de los
bosques y sus servicios ecosistémicos, la mayoria de estudios en el pais se han
realizado en bosque humedo y muchos se han enfocado en especies maderables
y en plantaciones con fines de reforestacion de areas degradadas y usadas en
mineria (Zapata et al., 2007; Bonilla et al., 2008; Castellanos y Peldez, 2010;
Galeano et al., 2010, Castellanos y Pelaez, 2018). Pocos estudios se han
enfocado en bosques naturales, ignorando su importancia para la generacion de
estrategias que permitan un manejo integrado, fomentando la conservacion y el
aprovechamiento sostenible (Andrade, 2007). Adicionalmente, explorar la
contribucion a los servicios ecosistémicos de soporte, puede respaldar su
conservacion, ya que la mayoria de los remanentes de bosque seco en el pais
estan en predios privados bajo ninguna categoria de proteccion, lo que los hace
mas vulnerables a la explotacion por actividades de ganaderia y agricultura
(Garcia et al., 2014), haciendo mas relevante este tipo de estudios.

Por tanto, en este estudio se analizaron las variaciones espacio-temporales de la
produccion y los nutrientes de la hojarasca a través de gradientes sucesionales.
Se espera que la produccién de hojarasca y liberacion de nutrientes varien en
respuesta a las épocas climaticas del afio y a los cambios ambientales presentes
en las distintas etapas sucesionales. Asi, se espera un mayor aporte de hojarasca
en época seca en todos los bosques, debido a que muchas especies en bosque
seco pierden sus hojas para evitar la deshidratacion de sus tejidos (Jackson et al.,
1995; Borchert y Rivera, 2001). Adicionalmente se espera que en los estados
sucesionales tempranos exista mayor produccion de hojarasca respecto a los
tardios, debido a que la caducidad foliar es importante en ambientes extra secos
que caracterizan las primeras etapas de sucesion (Poorter y Markesteijn 2008;
Locbeck et al.,, 2013). Por el contrario, se espera mayor retorno potencial de
nutrientes en etapas sucesionales tardias, debido a que el menor estrés hidrico de
estos estadios permite la presencia de especies con estrategias adquisitivas

caracterizadas por hojas con altas concentraciones de nutrientes foliares



(Salgado-Negret et al., 2015).

2. OBJETIVOS

2.1 Objetivo general.

Evaluar la dindmica de la produccion y los nutrientes de la hojarasca en un ciclo
anual a través de un gradiente sucesional en un bosque seco tropical del Caribe

colombiano.

2.2 Objetivos especificos.

. Determinar la variacion de la produccién de hojarasca en un ciclo anual a

través de un gradiente sucesional en un bosque seco del Caribe colombiano.

. Estimar las tasas de retorno potencial de nutrientes via hojarasca en un
ciclo anual a través de un gradiente sucesional en un bosque seco del Caribe

colombiano.



3. MARCO TEORICO

3.1 Bosque seco tropical.

El Bosque seco tropical se define como aquella formacion vegetal que presenta
una cobertura boscosa continua y que se distribuye entre los 0-1000 m de altitud,
presenta temperaturas superiores a los 24 °C (piso térmico calido) y precipitacion
entre los 700 y 2000 mm anuales, con uno o dos periodos marcados de sequia al
afio (Espinal, 1985; Murphy y Lugo, 1986; IAVH, 1997). En la region del Caribe
colombiano, los bosques secos presentan climas calidos aridos, calidos
semiaridos y calidos secos, los cuales se caracterizan porque parcialmente la
evapotranspiracion supera ampliamente a la precipitacion durante la mayor parte

del afio, presentandose déficit de agua (IAVH, 1998).

La disponibilidad hidrica en este tipo de bosque es marcadamente estacional y
determina la fenologia distintiva de la mayoria de las plantas, la cual esta ligada a
la perdida estacional de follaje durante la estacién seca, como estrategia que
permite hacer uso mas eficiente del agua y soportar la sequia estacional y la
produccion de nuevo follaje en la estacién lluviosa (Espinosa et al.,, 2011).
Asimismo, la estacionalidad controla en gran medida patrones de crecimiento,
reproduccion (incluyendo floracion y fructificacion) y supervivencia, asi como los
procesos de germinacién y reclutamiento de nuevos individuos a las poblaciones
(Murphy y Lugo 1986; Gerhardt y Hytterborn, 1992; Mclaren y McDonald, 2005).

El Bosque seco tropical en el Caribe, es un ecosistema altamente fragmentado y
degradado, encontrandose en parches de vegetacién en distintos grados de
sucesion, inmerso en matrices agropecuarias, particularmente siendo dominado
por estadios de sucesion tempranos e intermedios (Gonzalez et al., 2018). Son
multiples las razones por las cuales el bosque seco ha sido transformado. Por un
lado, su ubicacion en tierras bajas, que en gran medida coincide con el eje
histérico de expansion de la frontera agropecuaria, por el cual se ha facilitado su

elevada fragmentacion (Espinal y Montenegro 1977; Etter et al., 2008). Por otra



parte, su configuracién actual en archipiélagos con conectividad cada vez mas
limitada ha reducido sus posibilidades de conservacion a través de grandes areas
asociadas a parques nacionales y aumenta su vulnerabilidad a los efectos
sinérgicos de la fragmentacion, la sobreexplotacion y los nuevos escenarios de
cambio climéatico global (Miles et al., 2006; Reynolds et al., 2007). Adicionalmente,
estos bosques se encuentran en suelo muy fértiles, por ende se favorecen las
practicas agricolas y otros cambios de uso de la tierra que liberan metano, diéxido
de carbono y 6xido nitroso, entre otros ( Reid et al., 2004; Reid y Hug, 2005,) lo
gue representa una amenaza para la biodiversidad de este ecosistema.
3.2Produccion 'y retorno potencial de nutrientes via hojarasca
através de la sucesion en el bosque seco tropical
Se denomina como hojarasca al conjunto de 6rganos vegetales, con excepcion de
las raices, que retornan al suelo y sufren un proceso de desintegracion hasta
formar parte del suelo en forma de nutrientes (Gonzalez et al., 2008). En este
sentido, la produccion de hojarasca estd compuesta principalmente por hojas,
estructuras reproductivas (flores, inflorescencias, frutos) y estructuras lefiosas
(Arunachalam et al., 1999). El aporte de nutrientes brindado por la hojarasca foliar
puede ser determinado como el producto de la concentracion de cada nutriente
por la cantidad de material foliar, lo cual es conocido como Retorno Potencial de
Nutrientes (Castellanos y Leoén; 2010; Florez et al., 2012), es decir que las tasas
de retorno de nutrientes al suelo del bosque se controlan no solo por la cantidad
de la produccién de hojarasca, sino también por las concentraciones de nutrientes

en los componentes de la misma (Yang et al., 2006; Mlambo y Nyathi, 2007).

A escala global, la variacién en la produccién y el retorno potencial de nutrientes
via hojarasca, estan relacionados con factores como el tipo de formacion vegetal,
la densidad del arbolado, el area basal y la sucesion, mientras que la temperatura
y la precipitacion son los principales predictores climaticos de estos procesos
(Berg y Meentemeyer, 2001). Los procesos de los ecosistemas dependen de

factores que operan a diferentes escalas. Uno de



esos factores es la sucesion vegetal, definida como los cambios que se dan en los
ecosistemas a través del tiempo, desde la evolucién del suelo desnudo hasta la
formacién de un bosque o la recuperacion de la vegetacion después algun evento
ya sea antropogénico o natural (Murillo et al., 2009). En el bosque seco tropical,
las primeras etapas sucesionales estan caracterizadas por una mayor radiacion
solar, alto potencial de evaporacion, altas temperaturas de suelo y del ambiente
(Lebrija-Trejos et al., 2011), por lo que se establecen especies con estrategias
conservativas, con bajas concentraciones de nutrientes foliares, alta inversion de
carbono y defensas estructurales en las hojas (altas fibras y lignina) para disminuir
la herbivora e incrementar la longevidad foliar (Coley et al., 1985; Westoby, 1998)
y ademas reabsorben eficientemente los nutrientes antes de arrojar las hojas -
translocacion de nutrientes-. En estos estados sucesionales se espera una
hojarasca poco nutritiva y bajas tasas de descomposicién (Kazakou et al., 2006).
Adicionalmente, en estas etapas, se ha reportado que la reabsorcion de nutrientes
de las hojas senescentes tiene implicaciones importantes para el ciclo de los
nutrientes. Los nutrientes que son reabsorbidos durante la senescencia estan
disponibles directamente para un mayor crecimiento de las plantas, lo que hace
gue una especie sea menos dependiente de la absorcion actual de nutrientes. Los
nutrientes que no son reabsorbidos, sin embargo, se distribuiran a través de la
hojarasca que debe ser descompuesta y los nutrientes contenidos en ella deben
ser remineralizados para volver a estar disponibles para la absorcion de las
plantas. Como estos procesos pueden durar afios (Staaf 1982; Berg, 1986), los
nutrientes contenidos en la hojarasca se deben considerar, a corto y mediano

plazo, como pérdidas para la planta (Aerts, 1996).

Por otro lado, en las etapas sucesionales avanzadas donde hay menor incidencia
de luz y temperatura y mayor humedad y materia organica (Lebrija-Trejos et al.,
2011), se favorecen las especies con estrategias adquisitivas de recursos, lo que
promueve baja longevidad foliar, bajas concentraciones de defensas estructurales
(lignina y celulosa) y altas concentraciones de nutrientes (Sariyildiz y Anderson,
2005; Kazakou et al., 2006, 2009). Por esta razon, se espera que esta hojarasca

altamente nutritiva se descomponga rapidamente y exista un mayor retorno de



nutrientes al suelo respecto a las sucesiones tempranas.

4. ESTADO DEL ARTE

Diversos estudios en el bosque seco tropical han reportado que la edad del
bosque es méas importante que el gradiente de precipitacion al momento de
explicar la caida de hojarasca, explican que los estados sucesionales tempranos
producen menos hojarasca que los bosques maduros (Lawrence 2005). Sin
embargo, los resultados han llegado a ser contradictorios y otros estudios han
reportado mayor produccién de hojarasca en estados tempranos (Heal et al.,
1997; Werneck et al., 2001; Nascimento y Villela, 2003; Vidal et al., 2007). Esta
alta produccion en estados de sucesion temprana puede estar asociada a una alta
biomasa de especies pioneras, las cuales se caracterizan por un rapido
crecimiento (Martins y Rodriguez, 1999), ademas tienen una mayor inversion en la
produccion de hojas y raices en lugar de madera (Leitdo-Filho et al., 1993;
Guariguata y Ostertag, 2001) y una mayor rotacién de hojas que los arboles de
sucesion tardia (Coley 1983). Otras investigaciones han sugerido que, con el
cierre del dosel que puede ser de alrededor de 20 afios, la caida de hojarasca y
especialmente la produccién de hojas, se estabiliza a los niveles de bosque

maduro (Barlow et al., 2007).

Respecto al aporte de nutrientes en el bosque seco tropical, se ha reportado una
disminucién del fosforo con la sucesién, mientras que el nitrbgeno no cambia
significativamente (Ewel 1976; Read y Lawrence, 2003), lo que sugiere que el P es
limitante a medida que los bosques envejecen (Vitousek, 1982). Por el contrario,
otros estudios reportan que los nutrientes mas comunes en la hojarasca son N, P,
Ky Ca, y en la mayoria de los casos el N se hace mas abundante a medida que
incrementa la sucesién (Gonzéalez et al., 2008). Por otro lado, para el caso del
carbono en la hojarasca aumenta con la sucesién y alcanza el nivel de bosque
maduro a la edad de 20 afios, es decir, a partir de las etapas tempranas de
sucesion (Fonseca et al., 2011; Hughes et al., 1999; Jaramillo et al., 2003). No

obstante, otros estudios indican que el carbono se hace mas alto en los bosques



secundarios o estados intermedios de sucesion debido a la mayor diversidad de

especies (Celentano et al., 2011).

En los bosques secos existen pocos estudios que relacionen la produccion de
hojarasca y liberacidbn de nutrientes con las estrategias funcionales de las
especies. Generalmente, el bosque seco muestra cambios claros en las
estrategias funcionales a nivel comunitario con la sucesion. Estudios demuestran
que las hojas caducas disminuyen con la sucesién (Lohbeck et al., 2013).
Adicionalmente, reportan que la caducidad foliar es estrategia por excelencia de
las especies conservativas, ya que reabsorben eficientemente los nutrientes antes
de arrojar las hojas (Givnish, 2002), este proceso es especialmente importante
durante los ambientes extra-secos en etapas tempranas de sucesion (Pineda-
Garcia et al., 2013). Adicionalmente, se reporta que un gradiente de caducidad y
el valor nutricional de la hojarasca (Méndez-Alonzo et al., 2012) pueden revelar
como las especies con hojas grandes y con bajos nutrientes, pueden prosperar en

estos sitios secos de sucesion temprana (Pineda- Garcia et al., 2013).

Finalmente, en Colombia el estudio de la produccién y la dinamica de nutrientes
en el bosque seco tropical ha sido poco documentado, y la gran mayoria de los
estudios se han enfocado en otros ecosistemas, como los bosques tropicales
hamedos (Valle & Ignacio, 2003; Ramirez et al., 2007; Peldez et al., 2009), o en
plantaciones forestales (Bonilla et al., 2008; Castellanos y Pelaez 2010; Galeano
et al., 2010; Oviedo et al., 2013; Toro et al., 2015; Aguilar, 2016; Ropain, 2017).
Solo se encontré un estudio en los bosques secos del Caribe colombiano, el cual
reporté que la produccion de hojarasca en un relicto de bosque seco fue de 16,7
t/ha/afio (Bonilla et al., 2008).



5. MATERIALES Y METODOS

5.1 Area de estudio

Este estudio se realiz6 en dos municipios del departamento de Bolivar: vereda La
Espantosa en San Juan Nepomuceno (9°57'08"N 75°04'562"W), y veredas Brasilar
y Pintura ubicadas en el municipio de San Jacinto (9°49’52” N 75°07°19” W) que

pertenecen a la los Montes de Maria (Figura 1).

El area de estudio presenta una temperatura media anual de 26 °C, con una
humedad relativa de 80% vy precipitacion anual de 1688 mm (Tabla 2), se
encuentra influenciado por los vientos alisios que soplan durante el primer
semestre del afio, presentando épocas marcadas de lluvias, en donde la mayor
cantidad de precipitaciones ocurren en octubre, y a su vez, disminuyen
considerablemente en el mes de enero. El area de estudio presenta alta diversidad
floristica, en los que podemos encontrar especies como: Anacardium excelsum L
(Caracaoli), Hura crepitans L (Ceiba amarilla), Bulsenia arb6rea Jacq. (Guayacén
de bola), Bocageopsis sp M. (Yaya), Aspidosperma polyneuron M. (Carreto),
Croton magdalenensis M. (sangregao), Gustavia superva K. (el membrillo),
Sterculia apétala J.H. (camajan), Caesalpinia coriaria J. W. (dividivi), Guazuma
ulmifolia L. (guacimo), Pseudobombax septenatum J. D. (ceiba verde). Como ya
ha sido mencionado esta area presenta una fuerte presion antropica por
actividades de ganaderia y agricultura por lo cual podemos encontrar especies de
interés como: Zea mays L. (maiz), Dioscorea esculenta L. Burkill. (fiame), Persea

americana Mill. (aguacate), Capsicum annuum L. (aji), entre otros.

Ademas, el tipo de suelo derivado de arcillolitas y calcareos de origen marino le
confieren gran fertilidad para las actividades agricolas, lo que ha conllevado a la
alta modificacion del bosque y la pérdida de las especies vegetales nativas,
alterando de cierta manera, el paisaje natural. Adicionalmente, la zona
perteneciente a las veredas La Espantosa y Brasilar cuenta con una quebrada, la

cual permanece con agua la mayor parte del tiempo.
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Figura 1. Mapa del departamento de Bolivar ubicando los municipios de San Jancito y
San Juan Nepomuceno y las veredas donde se llevara a cabo el estudio.

5.2 Disefio del muestreo

En cada vereda se seleccionaron bosques pertenecientes a cuatro estadios de
sucesién (Tabla 1): bosque primario (>30 afios), bosque secundario (25-30 afos),
temprano (15-20 afios) y rastrojo (< 5 afios). En cada una de las coberturas se
establecié una parcela de 0.18 hectareas (60 m x 30 m) para un total de cuatro

parcelas por vereda.



Tabla 1. Caracteristicas de los estadios de sucesion de acuerdo a lo descrito por

IDEAM (2010).

Coberturas tardias

(Bosques
Primario)

Bosque denso

Arboles
continuamente
distribuidos

Copas continuas,
dosel superior a 5m

Cobertura> 70%

Areas sin disturbios
gue no modifiquen
su estructura

Coberturas
intermedias

(Bosques
secundarios)

Bosque abierto

Arboles regularmente
distribuidos

Copas discontinuas

Cobertura < 70% -
>30%

Areas con disturbios
gue no modifiquen su
estructura original

Coberturas
tempranas

(Temprano)

Vegetacién secundaria
0 en transicion

Coberturas originadas

por el proceso de
sucesion

Areas fuertemente
distribuidas y
abandonadas
Cobertura <30%

Areas sin coberturas
(Degradada)

Areas con pérdida total

de cobertura y
potencial de
regeneracion

Dominado por

herbazales, matorrales
o arbustales.



Tabla 2. Caracteristicas ambientales de cada una de las veredas muestreadas en
el area de estudio (IDEAM 2018).

Sitio Parcela Estado de | Edad | Humedad | Precipitacion | Tmax | Tmed | Tmin
sucesién | (afios) | anual (%) | anual (mm) anual | anua | anual
(C°) I(C%) | (C°)
Pintura Loro Tardia > 30 80,150 129,518 | 31,309 | 25,812 21,026
Arroyo Intermedia | 25-30 79,729 128,032 | 31,196 | 25,699 20,886
medio
Palma Temprana | 15-20 79,610 127,560 | 31,450 | 26,307 21,065
Rastrojo Degradada | <5 79,912 130,128 | 30,400 | 25,051 20,332
Brasilar | Pava Tardia >30 80,837 189,543 | 31,497 | 26,012 21,249
Eduardo Intermedia | 25-30 80,930 127,221 | 30,935 | 25,533 20,832
Escuela Temprano | 15-29 80,768 130,934 | 30,949 | 25,537 20,966
Rastrojo Degradada | <5 81,075 177,949 | 30,838 | 25,454 20,764
La Nueva Tardia >30 80,646 140,343 | 32,699 | 26,982 22,193
Espantosa |"Arroyo Intermedia | 25-30 80,503 134,488 | 32,013 | 26,399 | 21,622
medio
Intermedia | Temprana | 15-20 80,503 134,488 | 32,013 | 26,399 21,622
Rastrojo Degradada | <5 80,552 138,251 | 32,538 | 26,839 22,046
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Figura 2. Precipitacion mensual del area de estudio.




5.3 Construccion y establecimiento de las trampas de hojarasca.

El muestreo de la hojarasca se realizd mediante trampas con un area de captacion
de 0.5 m? (Figura 3). Las trampas fueron construidas con mallas de fibra de vidrio,
con un ojo de malla de 2 mm de ancho con proteccion contra rayos ultra violeta
para evitar los dafios generados por el sol y en la parte superior sujetada con un
tubo de plastico circular, para darle forma conica con profundidad de 15 cm en el
punto mas profundo. Las trampas de hojarasca se ubicaron a una altura inferior a
la vegetacion dominante en la parcela a 1,5 m por encima del suelo para reducir la
humedad y evitar el dafio por pequefios roedores. Dada la menor altura de la
vegetacion y la ausencia del dosel en las areas sin cobertura (degrada), se

ubicaron por encima del suelo al menos 10 cm (Salgado- Negret et al., 2018).

Figura 3. Trampa para colectar hojarasca y recoleccion de hojarasca en bolsas de papel.

En cada una de las parcelas se establecieron ocho trampas de hojarasca para un
total de 96 trampas por todo el monitoreo. Cada trampa fue numerada del nimero
1 al 8. Las trampas se localizaron a 7.5 m del borde de la parcela y separadas por
10 m entre ellas (Figura 4). Este espacio maximiza la independencia de las
réplicas y evita la sobreposicién de las copas de los arboles que estan aportando
hojarasca (Nassar et al., 2008).
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Figura 4. Disefio de muestreo de hojarasca. a) Las “x” representan la ubicacion de las
trampas de hojarasca para la estimacion del aporte mensual. b) Los circulos representan
las subparcelas a las que se le realizardn andlisis de nutrientes a la hojarasca (modificado
de Nassar et al. 2008).

Las trampas de hojarasca fueron colectadas mensualmente por un periodo de un
afo. Aquellas hojas o fragmentos lefiosos que colgaron de los bordes de la trampa
fueron cortados de tal manera que Unicamente la parte que cayé dentro de la
trampa se incluy6 en los analisis. Se almacend la muestra de hojarasca en bolsas

de papel etiquetadas de la siguiente manera:
Sitio — Parcela — Trampa (1-8) — Colecta (1-12)
Ej.: Bolivar—-P1-T1-C1

Las muestras de cada trampa fueron secadas en un horno a 60 °C durante 24
horas en bolsas de papel. Cada bolsa de papel se etiquetd en el extremo superior.
Una vez secas, las muestras se separaron en 3 componentes: a) hojas, b) frutos +
flores, y c¢) ramas. De cada componente se registrd el peso seco en un archivo
Excel. (Salgado-Negret et al., 2018)

6.4 Andlisis de nutrientes de la hojarasca.



Los analisis de nutrientes de la hojarasca se realizaron Unicamente en cuatro
trampas por parcela (trampas uno, cuatro, cinco y ocho) (Figura 4). De las cuales
se generd una muestra compuesta, mezclando la hojarasca colectada cada tres
meses en cada trampa. De esta manera, hubo un total de cuatro periodos en los
que se analizaron los nutrientes: Nitrogeno (N) y Carbono (C), los cuales se
llevaron a cabo en el Laboratorio de Biogeoquimica de la Universidad Nacional de
Colombia. Una vez secas, las muestras de hojarasca fueron molidas para obtener
un total de 20 g de muestra en polvo (Salgado-Negret et al. 2018).

6.5 Variables ambientales.

En cuanto a los pardmetros ambientales, teniendo en cuenta que son zonas
geograficamente cercanas se tomaron los datos de acuerdo a la estacion
meteorolégica del IDEAM mas cercana, teniendo en cuenta que existen 2046
estaciones meteoroldgicas en Colombia, que generan datos mensuales de

temperatura, humedad y precipitacion (resolucion espacial de ~ 90 m).

6.6 Anédlisis de los datos.

Una vez obtenidos los datos, se construyeron bases de datos mediante el
programa Microsoft Excel, se corroboré la presencia de errores o datos extremos
mediante estadistica descriptiva. Se emplearon promedio y desviaciones estandar
para cada una de las variables: produccién de hojarasca y el retorno potencial de
nutrientes para posteriormente ser procesados en el lenguaje informéatico R (R
Core Team 2019).

Para el calculo de la produccién de hojarasca, se relacioné lo recolectado en cada
trampa por unidad de area expresada en kilogramos por hectarea en cada réplica
(sitios). Se efectuaron pruebas de normalidad por medio del método de Shapiro-
Wilk para cada uno de los estados de sucesion. Seguidamente para determinar la
variacion de la produccién de hojarasca a través de la sucesiéon y el tiempo (1°
objetivo), se implementé un modelo aditivo generalizado (GAM) de coeficientes
variantes con P-Spline ciclica, adecuada para fenomenos que se repiten en ciclos
temporales como las variaciones fenolégicas en las plantas (Wood, 2017) con el

paquete para ajuste de modelos GAM mgcv (Wood, 2009). Para comparar las



diferencias entre pares de estados sucesionales se estimaron intervalos de
confianza del 95% para diferenciar las tendencias en cuanto a produccion de
hojarasca, dados los parametros del modelo entre los estados sucesionales en
cada mes de colecta (Wood, 2017). Dicho modelo permite observar la tendencia
de la produccion de hojarasca en estados sucesiones individuales, ademas, de
suavizar las covariables continuas y ajustar relaciones no lineales con la variable

dependiente:
9(yij) = Bo + By5ucesion;; + f;(Tiempo;) + €, € ~ N(0, o?)

donde Yi es la producciéon de hojarasca por hectarea, con funcién de enlace ¢
gaussiana en escala logaritmica; o es el intercepto, es decir, el valor esperado de
la produccion de hojarasca Yij en la Sucesion de referencia; (i es la diferencia
entre el valor esperado para la sucesion j y Bo; Fjson funciones de suavizado para
la variable Tiempo y representa la tendencia de la produccion de hojarasca para la
Sucesion j; € representa los residuos, normalmente distribuidos con media 0 y
varianza o2. Para calcular las tasas de retorno potencial de nutrientes (2° objetivo),
se determinaron mediante el calculo del producto de la concentracion del nutriente

por la cantidad de material foliar (Castellanos y Ledn, 2010; Florez et al., 2012):
Produccidén de hojarasca (kg/ ha) X [Concentracion] del nutriente.

Adicionalmente, se ajustaron modelos lineales ordinarios (OLS) por separado para
las variables respuestas: concentracion de los nutrientes en porcentaje y los
retornos potenciales de nutrientes con el paquete tidyverse (Wickham 2016). Se
tomd la sucesion y el nimero de colecta como variables independientes o

variables explicativas de tipo categoricas.
Y ~ Bo+ Xi(Sucesion)+ Xz (Colecta)

Donde Y es la variable respuesta (retorno potencial de nutrientes y/o % de
nutrientes); Bo es el coeficiente; X1 variable explicativa sucesion y X representa la
variable tiempo que en este caso esta determinado por el nimero de colecta,

adicionalmente, para comparar las diferencias entre pares de estados



sucesionales se estimaron intervalos de confianza del 95% de la diferencia de las
tendencia de la concentracion nutrientes y los retornos potencial de nutrientes de
la de hojarasca, dados los pardmetros a partir de un ANOVA de 2 vias con
interacciones entre los estados sucesionales en cada colecta (Wood, 2017).

7. RESULTADOS

7.1 Produccion de hojarasca

La produccion media anual de hojarasca en las doce parcelas evaluadas fue de
4057 kg/ha. El estado sucesional degrada registré la menor produccién anual de
hojarasca (3089 kg/ha) y presentd diferencias significativas respecto a los demas
estados sucesionales, los cuales no difirieron entre si (temprana: 4420 kg/ha;
intermedia: 4367 kg/ha; tardio: 4350 kg/ha) (Anexo 1, Figura 5).
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Figura 5. Produccion de hojarasca por hectarea segun estado sucesional. Diferentes
letras indican diferencias significativas (P<0.05).

Respecto a la variacién temporal de la produccién de hojarasca, se observo un
comportamiento no lineal y no constante en todos los estados sucesionales
(P<0.01 Anexo 2). Las mayores tasas de produccion de hojarasca fueron
registradas durante la época seca (enero-abril), y el aporte fue disminuyendo a

medida que aumentaron las precipitaciones en el area de estudio (Figura 5).



Hojarasca (Kg/ha)

Todos los estados sucesionales presentaron el mayor aporte de hojarasca en
febrero (degradada: 6746 kg/ha; temprana: 10,100 kg/ha y tardia: 9621 kg/ha),
con excepcién del estado intermedio que presentd el mayor aporte en el mes de
enero (10,689 kg/ha), dicha diferencia fue significativa (Figura 6).
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Figura 6. Tendencia de la produccion de hojarasca en kg/ha por estado sucesional en un
aflo de muestreo. La linea azul representa el valor esperado del modelo y la banda gris
del intervalo de confianza al 95%.

Aunque la tendencia general en la produccion de hojarasca anual fue similar entre
estados sucesionales, al realizarse las comparaciones por pares de sucesion, el
estado sucesional tardia present6 diferencias significativas en los meses marzo y
abril con todos los estados sucesionales y para los meses de enero y marzo con la
sucesion intermedia (Figura 7). También hubo diferencias entre los estados

sucesionales degradada e intermedia para el mes de enero (Figura 7).
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Figura 7. Diferencias de la produccion de hojarasca entre pares de estados sucesionales
dado el tiempo.

7.2 Nutrientes

La concentracion media anual de Carbono en la hojarasca fue de 41,4% y vario
entre estados sucesionales, con diferencias significativas entre el estado
intermedia (40,7%) y los estados temprana (41,7 %) y tardia (41,8 %). Los demas
estados sucesionales no variaron entre ellos (degradada: 41,3 %) (Figura 6).
Respecto al Nitrégeno, la concentracion media anual fue de 1,80% y se
encontraron diferencias significativas entre el estado tardia (2,0 %) con los
estados degradada (1,7 %) e intermedia (1,6 %). Los demas estados sucesionales

no variaron entre ellos (temprana 1,8%) (Figura 8).
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Figura 8. Porcentaje de: a) Carbono, y b) Nitrégeno en cada estado sucesional del area
de estudio. Las diferentes letras muestran diferencias significativas (P<0.05).

Respecto a la variacion temporal de nutrientes, el Carbono solo presento
diferencias significativas para la sucesion tardia, variando en la colecta 2 (época
seca) con menores valores en comparacion a las colectas 1 (época seca) y 3
(época de lluvias), el resto no presentaron diferencias entre si (Figura 8, anexo
10). Por el contrario, el Nitrégeno fue altamente sensible a la época climética. En
todos los estados sucesionales, las colectas realizadas en la época lluviosa
(colectas 3 y 4) presentaron los mayores porcentajes de nitrdgeno, en particular la
colecta 3 la cual difirié significativamente de las colectas realizadas en época seca
(Figura 9, anexo 11).
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Figura 9: Tendencia de los nutrientes Carbono (C) y Nitrogeno (N) segun estado
sucesional y el periodo de colecta en el area de estudio. Las diferentes letras muestran

diferencias significativas (P<0.05).

Al comparar entre pares de estados sucesionales en funcion de la época climatica,
no se reportaron diferencias significativas para ningan nutriente en ningan estado

sucesional (Figura 10y 11).
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de estudio.
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en el &rea de estudio.



7.3 Retornos potenciales de nutrientes

El retorno potencial anual de carbono fue de 635,8 kg/ha. Solo se reportaron
diferencias entre el estado sucesional tardia (745,8 kg/ha) y degradada (510,7
kg/ha), los demas estados no presentaron diferencias significativas entre si
(temprana: 638,8 kg/ha e intermedia: 648,0 kg/ha) (Figura 11). Respecto al
Nitrogeno, el retorno potencial anual fue de 24,86 kg/ha, el estado tardia (31,1
kg/ha) varid significativamente de los estados degradada (20,6 kg/ha), temprana
(24,7 kg/ha) e intermedia (23,0 kg/ha). Los demas estados no reportaron

diferencias significativas entre ellos (Figura 12).
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Figura 12. Tendencia del retorno potencial Carbono (a) y el Nitrégeno (b) segun estado
sucesional en el &rea de estudio. Las barras indican limites superior e inferior de la caja, y
diferentes letras muestran diferencias significativas (P<0.05).



De acuerdo a la variacion temporal, los mayores retornos potenciales de carbono
fueron registrados durante la época seca (entre las Cl y C2) variando
significativamente de los demas estados para todos los estados sucesionales, con
excepcion del estado degradada en el que solo variaron significativamente con la
colecta 3 y para el estado tardia la colecta 1 fue similar a la 4 (Figura 13, Anexo
12). Por el contrario, para el retorno potencial de Nitrégeno, solo se reportaron
diferencias significativas en el estado intermedia, donde la colecta 1 vari6
significativamente de las demas colectas que no variaron entre ellas (Figura 13,
Anexo 12).
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Figura 13: Tendencia del retorno potencial de Carbono (RPC) y Nitrdgeno (RPN) segun
estado sucesional y el nimero de colecta en el area de estudio. Diferentes letras
muestran diferencias significativas (P<0.05).

No se reportaron diferencias significativas para el retorno potencial de Carbono o
Nitrégeno entre colectas al comparar pares de estados sucesionales (Figura 14 y
15,Anexo08)
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Figura 14. Diferencias de los retornos potencial de carbono entre pares de estados
sucesionales dado el tiempo.
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8. DISCUSION

8.1 Producciodn de hojarasca

El aporte de hojarasca de nuestros remanentes de bosque seco en el
Caribe colombiano reportdé un rango anual entre los 3089— 4350 kg/ha, estos
valores son similares a los reportados para otros bosques Neotropicales. Por
ejemplo, en México estudios realizados en el bosque seco, reportaron un aporte
de hojarasca que oscilé entre los 3800 y 5200 kg/ha anuales (Martinez-Yrizar,
1990; Whigham et al., 1990; Mass et al., 1995; Lawrence, 2005; Rivera-Vazquez
et al., 2013; Aryal et al., 2015), para un bosque tropical seco de Brasil se reportd
un aporte de 4300 kg/ha anual (Souza et al., 2019) y para un ecosistema de
bosque seco de Costa Rica aportes entre los 3000 y 4750 kg/ha anuales
(Kalacska et al., 2005).

Contrario a nuestra hipétesis, no hubo una tendencia diferencial en la produccién
de hojarasca a través de la sucesion, no se reportaron diferencias significativas,
solo el estado degradada varié respectd a los demas estados sucesionales. La
produccion y acumulacién de hojarasca incrementa rapidamente en las etapas
tempranas de sucesion (Ewel, 1976). Adicionalmente, se reporta que la
dominancia de especies deciduas disminuye con la edad sucesional del bosque
(Locbeck et al., 2013), lo que implica mayor aporte de hojarasca en la estacion
seca para la sucesion temprana, por lo que se esperaba un mayor aporte de
hojarasca en estados tempranos de sucesion, debido a que la caducidad foliar es
importante en ambientes extra secos que caracterizan las primeras etapas de
sucesion (Poorter & Markesteijn, 2008, Locbeck et al., 2013). Sin embargo, el bajo
aporte de hojarasca en las parcelas degradadas parece estar relacionado con la
estructura del bosque, el cual, estd dominado por individuos de baja estatura y
poca area basal (Calvo et al., 2012, Poorter y Markesteijn, 2008; Pineda-Garcia et
al., 2013). Los resultados también mostraron que la produccion de hojarasca

incrementa rapidamente después de los primeros 15 afios de abandono al no



reportar diferencias estadisticas entre los estados temprano, intermedio y tardio,
esto coincide con lo reportado en estudios anteriores, donde la produccién de
hojarasca alcanza aportes similares en bosques >60 afios a los 18 afios de
abandono (Chazdon, 2008; Stoner y Sanchez 2009; Ramirez, 2015).

Como era esperado, el mayor aporte de hojarasca en todos los estados
sucesionales se generd en la temporada seca, lo que esta relacionado con la
deciduosidad foliar como principal estrategia de las plantas del bosque seco para
lidiar con el déficit hidrico, reduciendo asi la perdida de agua por transpiracion
(Martins y Rodrigues, 1999; Poorter y Markesteijn, 2008; Jaramillo, 2018). Sin
embargo, se destaca que los mayores aportes de hojarasca fueron asincronicos
en el tiempo, lo que puede indicar que factores locales como la topografia
(Mendez-Alonso et al., 2012), la cercania a fuentes de agua y las perturbaciones
naturales o no (Martinez-Yrizar y Sarukhan, 1990; Whigham et al.,1991; Campo y
Vazquez-Yanes, 2004) podrian tener un impacto sobre este proceso ecosistémico.
Adicionalmente, esas variaciones pueden estar relacionadas con las diferentes
estrategias de respuesta al déficit hidrico, las cuales varian a lo largo de la
sucesién e introducen la variabilidad espacial entre las condiciones medio
ambiente y la caducidad (Cuba et al., 2013, Aryal et al., 2015). Cabe resaltar que,
las diferencias entre estados sucesionales solo fueron encontradas en la época
seca, lo que resalta la importancia de las diferencias fenolégicas para el
mantenimiento de procesos ecosistémicos como el ciclaje de nutrientes y carbono
(Espinosa et al., 2011).

8.2 Nutrientes.

Las concentraciones de Carbono (41,3% - 41,8%) y Nitrégeno (1,6% -
2,0%) se encontraron dentro del rango reportado por otros estudios realizados en
el bosque seco tropical (C: 38,2-46% y N: 1,5% -2,0%) (Hughes et al., 1999;
Xuluc-Tolosa et al., 2003; Kaspari et al., 2008; Negash y Starr 2013; Moura et al.,
2015).



Para el caso del Carbono, no se registr6 un patron claro, las diferencias fueron
encontradas en las sucesiones tardia y temprana con intermedia, cabe destacar
que préacticamente se obtuvo un porcentaje anual muy similar entre las sucesiones
tardia y temprana, esto concuerda con lo anteriormente reportado, donde
mencionan que el Carbono puede llegar a alcanzar el nivel de bosque maduro a
la edad de 20 afios, es decir, a partir de las etapas tempranas de sucesion
(Fonseca et al., 2011; Hughes et al., 1999; Jaramillo et al., 2003). Sin embargo,
ellos recomiendan que es importante realizar mas estudios de caracter interanual
para comprender mejor estos patrones, de hecho, mencionan que estudios de 2
afios aun no son suficiente para determinar realmente estos patrones (Moura et
al., 2016). Para el caso del Nitrdgeno, tampoco se evidencié una tendencia clara,
pero se puede destacar que las diferencias se encuentran en los extremos, es
decir que los mayores porcentajes ocurren en el estado de bosque maduro ya que
hay una mayor estratificacion vertical, lo que genera cambios en las condiciones
microclimaticas como menor radiacién y estrés hidrico, lo cual favorece el
establecimiento de plantas con estrategias adquisitivas con altas concentraciones
de nutrientes (Lohbeck et al. 2013). Sin embargo, se reporta que solo la sucesién
como variable no explica a totalidad los patrones de nutrientes, se hace necesario
incluir patrones fenoldgicos comunitarios para asi obtener una mejor comprensién
de los cambios sucesionales en la caida y calidad de la hojarasca y qué tan rapido
se recuperan estas funciones importantes en los bosques secundarios (Souza et
al., 2019).

Al evaluar los retornos potenciales de nutrientes a partir de las concentraciones
anteriormente mencionadas, el menor retorno de Carbono se reporté en la
sucesion degradada, que solo vario con tardia. Estos menores retornos estan
relacionados con la baja cantidad de hojarasca debido a la menor cobertura de
dosel del estado degradada, ya que lo que se retorna al suelo del bosque a partir
de la hojarasca depende de lo que se produce y los componentes de la misma
(Yang et al.,, 2006; Mlambo y Nyathi, 2007). Por otro lado, el retorno potencial



Nitrégeno, reportod diferencias tal como se esperaba en la hipétesis, el estado
sucesional tardia presentd valores mas altos que el resto de estados, pero,
teniendo en cuenta que este componente va ligado a los nutrientes en bruto que
para el caso del Nitrdgeno no report6 diferencias tan claras, hace que la influencia
de este comportamiento este jalonado por la produccion de hojarasca, que en los
estados de bosque maduro es alta, por ende sustenta el incremento de los

retornos de dicho nutriente (Yang et al., 2006; Mlambo y Nyathi, 2007).

Respecto a la variacion estacional, el Carbono a lo largo del tiempo permanecio
constante, solo reportd una diferencia en el estado tardia, en la colecta 2 que
pertenece a la época seca, y obtuvo menores porcentajes que el resto a excepcion
de la colecta 4. Este resultado no es claro, pero existen reportes que mencionan
que las liberaciones de nutrientes tienden a ser menor en época seca, debido a
que tanto la productividad del bosque, como la actividad de la comunidad
microbiana, son favorecidas por la mayor disponibilidad de agua (Schuur et al.,
2001; Saynes et al., 2005). Aunque los mayores aporte de hojarasca se
registraron en la época seca, las mayores concentraciones de Nitrogeno se
reportaron en la hojarasca de la época de lluvia para todos los estados
sucesionales, esto parece estar ligado a que una fraccion importante de la caida
de la hojarasca durante el periodo lluvioso esta asociada con los fuertes vientos
que derriban las hojas jovenes que aun estan firmemente adheridas a las ramas y
con altos contenidos de Nitrégeno (Aranguren et al., 1982) el cual, tiene mayor
movilidad y se transportan desde los 6rganos viejos de la planta a 6érganos
jovenes, caracteristica principal de los macronutrientes en las hojas (Conti 2000).
Adicionalmente, esto indica cierto grado de reasignacion de nitrogeno antes de la
caida de las hojas que fue particularmente evidente para el pico en la estacion

seca (Aranguren et al., 1982).

A pesar que las concentraciones de Carbono no fueron claras a lo largo de tiempo,

los retornos potenciales de Carbono fueron mayores en época seca en todos los



estados a excepcidon de degradada, esto se debe a que la variacion en la entrada
de nutrientes va ligada a las diferencias en la produccién total de hojarasca, con
mas hojarasca en la estacion seca, los bosques maduros depositan mayor
porcentaje de nutrientes que los bosques mas jovenes (Read y Lawrence 2003). A
pesar de que las concentraciones de Nitrogeno fueron mayores en época de
lluvias, no se reportd variacion de acuerdo a la temporalidad en los retornos
potenciales de Nitrdgeno, este resultado parece estar ligado a que muchas veces
esas variaciones no son tan evidentes en periodos cortos de tiempos, por ende se
hace necesario medirlo durante varios afios para capturar mejor los limites de
retornos en los bosques secos, el papel clave de la disponibilidad de agua para
las transformaciones de N y su disponibilidad en ecosistemas estan sujetos a
cantidades de lluvia escasas o0 marcadamente estacionales (Davidson et al., 1993;
Campo et al., 1998; Austin et al. 2004) , esto indica que el agua mas que la
cantidad de nutrientes aportados controlan los retornos en este ecosistema
(Renteria et al., 2005).

Por ultimo, es importante sefalar que la disponibilidad hidrica no solo es
determinada por la precipitacion, sino también por cémo se distribuye el agua en el
suelo, la cual esta ligado a las caracteristicas edéaficas y topogréaficas (Paruelo et
al., 2000; Reynolds et al., 2000), asi como a las condiciones microcliméaticas.
Teniendo en cuenta que el area de estudio solo cuenta con una estacion
meteoroldgica (IDEAM), no se contd con datos suficientes para realizar este
andlisis a escala mas pequefia y asi poder sefialar las relaciones encontradas a
escala microambiental. Adicionalmente, cabe aclarar que la historia del uso de
tierra puede inducir a esta variacion local, lo que hace que sea necesario incluirla
en este tipo de estudios, teniendo en cuenta que es una parte muy real de la
mayoria de los paisajes tropicales y debe analizarse explicitamente (Lawrence,
2005).



CONCLUSIONES

Acorde a nuestra hipétesis, se encontrd que la caida de hojarasca se vio
mayormente marcada por las condiciones climaticas, las diferencias fueron
reportadas durante la estacion seca, |0 que esta relacionado con la deciduosidad
foliar como principal estrategia de las plantas del bosque seco para lidiar con
el déficit hidrico, reduciendo asi la perdida de agua por transpiracion.

Teniendo en cuenta nuestra hipotesis, las diferencias solo se encontraron en
el estado degradada con el resto, no obstante, esto parece estar relacionado
con la estructura del bosque, el cual, estd dominado por individuos de baja

estatura y poca area basal.

Teniendo en cuenta los nutrientes y retornos potenciales, para el caso del
Carbono la variacion estuvo dada por las diferencias en la produccion total de
hojarasca en cada uno de los estados a raiz de las condiciones climaticas, con
mas hojarasca en la estacion seca, los bosques maduros depositaron mayor

porcentaje de nutrientes que los bosques mas jovenes.

El nitrégeno reportdé sus mayores porcentajes en la hojarasca de la época de
lluvia, esto parece estar ligado a que una fraccion importante de la caida de la
hojarasca durante el periodo lluvioso esta asociada con los fuertes vientos que
derriban las hojas jévenes que aun estan firmemente adheridas a las ramas y
con altos contenidos de nitrégeno, el cual, tiene mayor movilidad y se
transportan desde los oOrganos viejos de la planta a d6rganos jovenes,

caracteristica principal de los macronutrientes en las hojas.

Se hace necesario incluir patrones fenoldgicos comunitarios para asi obtener
una mejor comprension de los cambios sucesionales en la caida y calidad de
la hojarasca y qué tan rapido se recuperan dichos factores importantes en los

bosques secundarios.



RECOMENDACIONES

¢ Realizar monitoreos con mayor inversion de tiempo de muestreo para corroborar
las
estimaciones de produccién de hojarasca realizadas y sus relaciones encontradas

con temperatura y precipitacion a escala local.

e Uso de equipos de monitoreo de variables ambientales in situ de
manera simultanea para cada uno de los estados de sucesion que permita
relacionar el efecto real de las variables ambientales con los parametros de

evaluacion de cada uno de los sitios.

e Realizar mas estudios de produccion de hojarasca teniendo en cuenta las
especies dentro de las parcelas para determinar la variabilidad espacial y temporal
a mayor escala y asi determinar las diferentes estrategias de respuesta al
déficit hidrico, lo que resaltaria la importancia de las diferencias fenoldgicas
para el mantenimiento de procesos ecosistémicos como el ciclaje de

nutrientes y Carbono.

e Debido a la importancia que representa la caida de hojarasca para el pool
nutrientes en los bosques secos tropicales, se propone realizar estudios con
especies claves, que puedan ser empleadas en

programas de restauracion ecolégica.
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ANEXOS

Anexo 1: Coeficientes y valores de significancia de la produccion anual de hojarasca
entre estados sucesionales arrojados por el modelo GAM de coeficientes variantes.

Nivel de referencia Tardia Nivel de referencia Intermedia
sucesion Estimate| Std. Error tvalue Pr(>|t)) sucesion Estimate| Std. Error tvalue Pr>t))
(Intercept) 8.374 0.077 108.412 0.000] (Intercept) 8.306 0.083 100.078 0.000]
Degradada -0.384 0.135 -2.834 0.005] Degradada -0.316 0.139 -2.274 0.025]
Temprana -0.062 0.113 -0.548 0.585 Temprana 0.006 0.117 0.053 0.958
Intermedia -0.068 0.113 -0.601 0.549 Tardia, 0.068 0.113 0.601 0.549
Nivel de referencia Degradada Nivel de referencia Temprana
sucesion Estimate| Std. Error tvalue Pr(>|t)) sucesion Estimate| Std. Error t value Pr>t|)
(Intercept) 7.990 0.111 71.84 0.000] (Intercept) 8.312 0.083 100.449 0.000
Temprana 0.322 0.139 2.32 0.022] Degradada -0.322 0.139 -2.321 0.022
Intermedia 0.316 0.139 2.27 0.025] Intermedia -0.006 0.117 -0.053 0.958
Tardia 0.384 0.135 2.83 0.005, Tardia| 0.062 0.113 0.540 0.585

Anexo 2. Pardmetros y significancia del Tiempo en cada Sucesion. edf: grados de libertad
efectivos, Ref.df: grados de libertad maxima, F: estadistico de prueba de hipétesis.

Sucesion edf Ref.df | F p-valor
Degradada | 4.19 9 1.71 0.003
Temprana | 4.67 9 6.14 0.000
Intermedia | 4.72 9 6.52 0.000

Tardia 3.75 9 5.82 0.000

Anexo 3: Coeficientes y significancia de los estados sucesionales con respecto al
nutriente Carbono arrojados por el modelo empleado OLS.

Carbono
Nivel de referencia Degradada Nivel de referencia Temprana
Sucesion |Estimates Cl p Sucesion | Estimates Cl p
(Intercept) 0.42 0.41-0.42 <0.001 |(Intercept) 0.42 0.41-0.43 | <0.001
[Intermedia] -0.01 -0.01-0.00 0.134 -0.003 |-0.01-0.01| 0.459
[Degradada]
[Temprana] 0.003 -0.01-0.01 0.459 |[Intermedia] -0.01 -0.02 — - 0.026




0.00
[Tardia] 0.004 -0.00 - 0.01 0.289 |[[Tardia] 0.001 |-0.01-0.01] 0.748
Nivel de referencia Intermedia Nivel de referencia Tardia
Sucesién | Estimates Cl p Sucesiéon | Estimates Cl p
(Intercept) 0.41 0.40-0.42 <0.001 |(Intercept) 0.42 0.41-0.43 | <0.001
[Temprana] 0.01 0.00-10.02 0.026 |[Intermedia] -0.01 -0.02 — - 0.011
0.00
[Degradada] 0.01 -0.00 -0.01 0.134 |[Temprana] -0.001 |-0.01-0.01| 0.748
[Tardia] 0.01 0.00 - 0.02 0.011 -0.004 |-0.01-0.00| 0.289
[Degradada]
Anexo 4. Coeficientes y significancia de los estados sucesionales con respecto al
nutriente Nitrégeno arrojados por el modelo empleado OLS.
Nitrégeno
Nivel de referencia Degradada Nivel de referencia Temprana
Sucesion Estimates Cl p Sucesion Estimates Cl p
(Intercept) 0.02 0.02-0.02 | <0.001 |(Intercept) 0.02 0.02 - 0.02 <0.001
-0.001 |-0.00-0.00| 0.304 - 0.0005 | -0.00-0.00 0.663
[Intermedia] [Degradada]
[Tardia] 0.002 |0.00-0.01 0.041 -0.001 -0.00 - 0.00 0.144
[Intermedia]
[Temprana] | 0.0005 |[-0.00-0.00| 0.663 [Tardia] 0.002 -0.00 - 0.00 0.106
Nivel de referencia Intermedia Nivel de referencia Tardia
Sucesion Estimates Cl p Sucesion Estimates Cl p
(Intercept) 0.02 0.01-0.02 | <0.001 |(Intercept) 0.02 0.02 -0.02 <0.001
[Temprana] 0.001 |-0.00-0.00| 0.144 -0.004 | -0.01--0.00 0.002
[Intermedia]
0.001 |-0.00-0.00f 0.304 |[Temprana] -0.002 | -0.00-0.00 0.106
[Degradada]
[Tardia] 0.004 |0.00-0.01 0.002 -0.002 | -0.01--0.00 0.041
[Degradada]




Anexo 5: Coeficientes y significancia de los estados sucesionales con respecto a los
Retornos potenciales de Carbono arrojados por el modelo empleado OLS.

RPC
Tardia Degradada
Sucesion Estimates Cl p Sucesion Estimates Cl p
(Intercept) 745.81 641.42 — <0.001 | (Intercept) 510.80 406.40 — <0.001
850.20 615.19
-235.01 | -382.65-- 0.002 | [Tardia] 235.01 87.38 — 0.002
[Degradada] 87.38 382.65
[Temprana] | -107.08 -254.71 — 0.154 | [Temprana] | 127.93 -19.70 - 0.089
40.56 275.57
-97.73 -245.37 - 0.193 137.28 -10.35 - 0.068
[Intermedia] 49.90 [Intermedia] 284.92
Temprana Intermedia
Sucesidn Estimates Cl p Sucesidn Estimates Cl p
(Intercept) 638.73 534.34 - <0.001 | (Intercept) 648.08 543.69 — <0.001
743.12 752.47
-127.93 -275.57 - 0.089 | [Temprana] -9.35 -156.98 — 0.901
[Degradada] 19.70 138.29
[Tardia] 107.08 -40.56 — 0.154 -137.28 -284.92 — 0.068
254.71 [Degradada] 10.35
[Intermedia] 9.35 -138.29 - 0.901 | [Tardia] 97.73 -49.90 — 0.193
156.98 245.37
Anexo 6: Coeficientes y significancia de los estados sucesionales con respecto a los
Retornos potenciales de Nitrdgeno arrojados por el modelo empleado OLS.
RPN
Degradada Temprana
Sucesion Estimates Cl p Sucesion Estimates Cl p
(Intercept) 23.00 19.20 - <0.001 |(Intercept) 24.73 20.93 - | <0.001
26.81 28.54
[Temprana] 1.73 -3.66 — 0.527 -1.73 -7.11 - 0.527
7.11 [Intermedia] 3.66
[Degradada] -2.39 -1.77 — 0.382 |[Degradada] -4.12 -9.50 — 0.133
3.00 1.27
[Tardia] 8.09 2.71 - 0.003 |[Tardia] 6.36 0.98 - 0.021
13.48 11.75
Intermedia Tardia
Sucesién | Estimates | Cl p Sucesién |Estimates| CI | p




(Intercept) 23.00 19.20 - <0.001 |(Intercept) 31.10 27.29 — | <0.001
26.81 34.90

[Temprana] 1.73 -3.66 — 0.527 |[Intermedia] -8.09 -13.48 —-| 0.003
7.11 2.71

[Degradada] -2.39 “7.77 — 0.382 |[Temprana] -6.36 -11.75--| 0.021
3.00 0.98

[Tardia] 8.09 2.71 — 0.003 |[Degradada]| -10.48 |-15.87—-| <0.001
13.48 5.10

Anexo 7. ANOVA de 2 vias con interacciones de las variables colecta y sucesion para
nutriente carbono.

Variable | Factore gl Suma de Cuadrad Estadistic p.
S cuadrado 0 medio 0 valor
S
C Sucesi 3 0.022 0.007 2.788 0.042
on
C Colect 3 0.009 0.003 1.168 0.323
a
C Sucesi 9 0.041 0.005 1.775 0.076
on:
Colect
a
C Residu 17 0.453 0.003 NA
0s 6

Anexo 8. ANOVA de 2 vias con interacciones de las variables colecta y sucesion para
nutriente nitrogeno.




Variable Factore o] Suma de Cuadra Estadistico p.
S cuadrado do valor
S medio
N Sucesio 3 1.314 0.438 2.964 0.03
n 4
N Colecta 3 24.705 8.235 55.724 0.00
0
N Sucesio 9 0.454 0.050 0.341 0.96
n: 0
Colecta
N Residuo 176 26.009 0.148
S

Anexo 9. ANOVA de 2 vias con interacciones de las variables colecta y sucesién para el

retorno potencial de carbono.

Variable | Factores gl Sumade | Cuadrado | Estadistico | p. valor
cuadrados medio
RPC Sucesion 3 3.533 1.178 4.280 0.006
RPC Colecta 3 18.295 6.098 22.166 0.000
RPC Sucesion: 9 3.167 0.352 1.279 0.251
Colecta
RPC Residuos 176 48.420 0.275




Anexo 10. ANOVA de 2 vias con interacciones de las variables colecta y sucesién para

el retorno potencial de carbono.

Variable Factores o] Sumade Cuadrado Estadistico p.
cuadrados medio valor
RPN Sucesion 3 5.880 1.960 5.550 0.001
RPN Colecta 3 5.183 1.728 4.893 0.003
RPN Sucesion: 9 2.659 0.295 0.837 0.583
Colecta
RPN Residuos 176 62.150 0.353

Anexo 11: Prueba de multiples rangos por el método de diferencia minima significativa
(LSD) de Fisher para el nutriente carbono, el * indica una diferencia significativa.

C
Degradada Temprana
Contraste | Sig. Diferencia +/- Limites | Contraste | Sig. | Diferencia +/- Limites
Cl-C2 0,0005 0,0152567 |C1-C2 -0,00858333 | 0,0154546
Cl-cC3 0,0076667 0,0152567 | C1-C3 -0,0124167 | 0,0154546
Cl-cC4 0,00675 0,0152567 |C1-C4 -0,00708333 | 0,0154546
C2-C3 0,0071667 0,0152567 | C2-C3 -0,00383333 | 0,0154546
C2-C4 0,00625 0,0152567 | C2-C4 0,0015 | 0,0154546
C3-C4 -0,000917 0,0152567 |C3-C4 0,00533333 | 0,0154546
Intermedia Tardia
Contraste Sig. Diferencia +/- Limites | Contraste | Sig. | Diferencia +/- Limites
Cl-C2 0,0175 0,0209805 |C1-C2 * 0,0155833 | 0,0150573
Cl-cC3 0,0133333 0,0209805 |C1-C3 -0,0118333 | 0,0150573
Cl-c4 0,0150833 0,0209805 |C1-C4 -0,001 | 0,0150573
C2-C3 -0,004167 0,0209805 | C2-C3 * -0,0274167 | 0,0150573
C2-C4 -0,002417 0,0209805 |C2-C4 * -0,0165833 | 0,0150573
C3-C4 0,00175 0,0209805 | C3-C4 0,0108333 | 0,0150573




Anexo 12: Prueba de multiples rangos por el método de diferencia minima significativa
(LSD) de Fisher para el nutriente nitrégeno, el * indica una diferencia significativa.

Degradada Temprana
Contraste |Sig.|Diferencia +/- Limites Contraste |Sig.|Diferencia +/- Limites
Cil-C2 * 0,00633333| 0,00393041|C1-C2 * 0,00433333| 0,00363273
Cl-C3 * -0,00466667 | 0,00393041|C1-C3 * -0,00666667 | 0,00363273
Cil-Cc4 -0,00358333| 0,00393041|C1-C4 * -0,00658333| 0,00363273
C2-C3 * -0,011] 0,00393041|C2-C3 * -0,011] 0,00363273
C2-C4 * -0,00991667| 0,00393041|C2-C4 * -0,0109167| 0,00363273
C3-C4 0,00108333| 0,00393041|C3-C4 8,3333E-05| 0,00363273

Intermedia Tardia
Contraste |Sig.|Diferencia +/- Limites Contraste |Sig.|Diferencia +/- Limites
Cl-C2 * 0,00541667| 0,00404202|C1-C2 * 0,00775| 0,00329479
Cl-C3 * -0,005| 0,00404202|C1-C3 * -0,00783333| 0,00329479
Ci-cC4 -0,00383333| 0,00404202|C1-C4 * -0,00516667 | 0,00329479
C2-C3 * -0,0104167| 0,00404202(C2-C3 * -0,0155833| 0,00329479
C2-C4 * -0,00925| 0,00404202|C2-C4 * -0,0129167| 0,00329479
C3-C4 0,00116667| 0,00404202|C3-C4 0,00266667| 0,00329479

Anexo 13: Prueba de mudltiples rangos por el método de diferencia minima significativa
(LSD) de Fisher para el retorno potencial de carbono, el * indica una diferencia

significativa.
RPC

Degradada Temprana
Contraste |Sig.|Diferencia |+/- Limites |Contraste |Sig.|Diferencia |+/- Limites
Cl-C2 -49,45 227,885|C1-C2 -42,625 261,918
Cl-C3 * 275,883 227,885|C1 - C3 * 369,825 261,918
Cl-C4 98,475 227,885|C1-C4 * 301,908 261,918
C2-C3 * 325,333 227,885|C2-C3 * 412,45 261,918
C2-C4 147,925 227,885|C2 - C4 * 344,533 261,918
C3-C4 -177,408 227,885|C3-C4 -67,9167 261,918

Intermedia Tardia
Contraste |Sig.|Diferencia |+/- Limites |Contraste |Sig.|Diferencia |+/- Limites
Cl-C2 113,108 235,965 |C1 - C2 * -396,217 284,462
Cl-C3 * 487,683 235,965 |C1 - C3 * 302,308 284,462
Ci-C4 * 527,558 235,965|C1-C4 262,033 284,462
C2-C3 * 374,575 235,965|C2 - C3 * 698,525 284,462




C2-C4

414,45

235,965

C2-C4

658,25

284,462

C3-C4

39,875

235,965

C3-C4

-40,275

284,462

Anexo 14: Prueba de mdltiples rangos por el método de diferencia minima significativa
(LSD) de Fisher para el retorno potencial de nitrogeno, el * indica una diferencia

significativa.
RPN

Degradada Temprana
Contraste Sig. | Diferencia +/- Limites Contraste | Sig. | Diferencia| +/- Limites
Cl-C2 8,625 10,9608 |C1 - C2 8,39167 9,59528
Cl-C3 7,01667 10,9608 |C1 - C3 7,01667 9,59528
Cl-C4 -1,63333 10,9608 |C1 - C4 2,25833 9,59528
C2-C3 -1,60833 10,9608 |C2 - C3 -1,375 9,59528
C2-C4 -10,2583 10,9608 |C2 - C4 -6,13333 9,59528
C3-C4 -8,65 10,9608 |C3-C4 -4,75833 9,59528

Intermedia Tardia
Contraste Sig. | Diferencia +/- Limites Contraste | Sig. | Diferencia | +/- Limites
Cl-C2 * 16,1417 9,14444|C1 - C2 5,275 12,9109
Cl-C3 * 11,55 9,14444|C1 - C3 5,11667 12,9109
Cl-C4 * 13,125 9,14444|C1-C4 5,95833 12,9109
C2-C3 -4,59167 9,14444|C2 - C3 -0,158333 12,9109
C2-C4 -3,01667 9,14444|C2 - C4 0,683333 12,9109
C3-C4 1,575 9,14444|C3 - C4 0,841667 12,9109




