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RESUMEN 
Los ecosistemas continuamente intercambian carbono y vapor de agua con la atmósfera a través de procesos ecosistémicos. En general, la producción 
neta del ecosistema refleja el balance entre los flujos de entrada de carbono por productividad y la liberación por la respiración ecosistémica. Evaluar 
esta producción a lo largo de los cambios producidos por la sucesión ecológica secundaria representa un desafío muy grande. En este contexto, la técnica 
de covarianza de vórtices está siendo ampliamente utilizada para cuantificar flujos ecosistémicos de manera continua. En el bosque tropical seco se han 
establecido varios sitios de monitoreo utilizando esta técnica para conocer la funcionalidad del ecosistema durante la sucesión ecológica. Esta 
información puede contribuir a la toma de decisiones en términos de conservación y administración de servicios ecosistémicos, así como para alimentar 
modelos para predecir la respuesta de este ecosistema estacional seco al cambio climático. Los ecosistemas tropicales secos son de gran relevancia para 
el ciclo del carbono debido a su considerable extensión y productividad. El reto de estudiar estos ecosistemas radica en que su dinámica de producción 
de carbono está acoplada principalmente a la disponibilidad estacional de agua. De manera que, el objetivo de este trabajo fue actualizar la información 
de las interacciones biosfera-atmósfera utilizando la técnica de covarianza de vórtices particularmente en bosques tropicales secos, con el fin de resaltar 
el efecto de la sucesión ecológica en la dinámica del carbono en estos bosques. Asimismo, se muestra y resalta la importancia local y global de este tipo 
de sistemas de monitoreo funcional de ecosistemas en México. 

PALABRAS CLAVE: covarianza de vórtices y flujos, evapotranspiración, intercambio neto de carbono, productividad bruta del ecosistema, respiración del 
ecosistema. 

ABSTRACT 
Ecosystems continuously exchange carbon and water vapor with the atmosphere through ecosystem processes. Net ecosystem production shows the 
balance between carbon uptake by productivity and carbon release by ecosystem respiration. Evaluating this production along with the changes during 
secondary ecological succession represents a great challenge. In this context, the eddy covariance technique is widely applied to quantify ecosystem 
fluxes on a continuous basis. In the case of tropical dry forests, several monitoring sites have been established to investigate the ecosystem functionality 
during succession using the eddy covariance technique. This information provides insights for decision-makers, in terms of conservation and ecosystem 
services management, and for scientists to parameterize models to predict the response of these seasonal dry ecosystems to climate change. Tropical 
dry ecosystems are of great relevance in the carbon cycle due to their large extension and productivity. The challenge of studying these ecosystems lies 
in understanding the coupling between carbon production and seasonal water availability. The objective of this work is to give an update of those studies 
related to biosphere-atmosphere interactions using the eddy covariance technique, specifically in tropical dry forests highlighting the effect of ecological 
succession on carbon dynamics. It also shows and highlights the local-to-global importance of this type of system of functional monitoring of ecosystems 
across Mexico. 

KEYWORDS: eddy covariance and fluxes, evapotranspiration, net ecosystem exchange, gross ecosystem productivity, ecosystem respiration. 
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INTRODUCCIÓN 
Los bosques ocupan alrededor de un tercio de la superficie 
terrestre cubierta por vegetación (Organización de las 
Naciones Unidas para la Alimentación y la Agricultura 
[FAO], 2006), son un tipo de cobertura muy variado y son 
mayormente conocidos por su contribución en el ciclo del 
carbono y en el ciclo del agua. A lo largo del tiempo, los 
ecosistemas están constantemente intercambiando carbono 
y vapor de agua con la atmósfera, a través de diferentes 
procesos ecosistémicos, incluida la transferencia de materia 
y energía de un reservorio a otro (Chapin et al., 2011; 
Monson y Baldocchi, 2014). Al mismo tiempo, estos flujos 
entre reservorios se ven influenciados por el grado de 
disturbio y la posterior trayectoria de recuperación tanto de 
la vegetación como del suelo, así como las relaciones de 
mortalidad, crecimiento y reclutamiento de las plantas 
(McDowell et al., 2020). En este sentido, los bosques 
interactúan con el sistema climático a través de su 
participación en ciclos biogeoquímicos relacionados con el 
carbono y agua (Bonan, 2008). Por ejemplo, la interacción 
con los ciclos del nitrógeno, del fósforo y otros elementos 
con la ganancia o pérdida de carbono, particularmente en 
bosques tropicales, ya que a estos se les atribuye ~70% de 
la fijación de nitrógeno y son responsables de ~50% de las 
emisiones de óxido nitroso terrestre (N2O) (Townsend et 
al., 2011). Los bosques, en general, almacenan ~60% del 
carbono mundial en biomasa aérea y en el suelo, fijan 
alrededor de 30% del carbono atmosférico (Reichstein y 
Carvalhais, 2019), y son considerados los principales 
proveedores de servicios hidrológicos (Brogna et al., 2017; 
Carvalho-Santos et al., 2014). La interacción de los bosques 
en el ciclo del agua es a través de la transpiración, de la 
intercepción de la lluvia por el follaje y de la conducción de 
agua por los tallos, lo cual incrementa la humedad en el 
suelo y favorece la infiltración (Ellison et al., 2017). De la 
misma forma, esto ayuda a disminuir la escorrentía por el 
sistema radicular de la vegetación y da estabilidad al suelo 
(Lele, 2009). En consecuencia, la atención de la comunidad 
científica se ha dirigido a entender la dinámica de los flujos 
de carbono y agua a escala de ecosistema en respuesta al 

cambio de uso del suelo y cambios climáticos globales, 
impulsados o acelerados por la presión antropogénica 
(Bonan, 2008; Ellison et al., 2017; Keenan y Williams, 2018; 
Lewis et al., 2009; McDowell et al., 2020). 

El objetivo de este trabajo fue contextualizar el efecto de 
la sucesión ecológica en la dinámica del carbono en bosques 
tropicales secos en términos de interacciones biosfera-
atmosfera, utilizando la técnica de covarianza de vórtices.  

PRODUCCIÓN NETA DEL 

ECOSISTEMA Y SUS COMPONENTES 
En el periodo de 2007 a 2016, se estimó que los ecosistemas 
terrestres fijaron 33.7% del total de las emisiones 
antropogénicas de CO2, donde una parte importante se 
alude al comportamiento de los bosques como sumideros 
de carbono (Le Quéré et al., 2018; Keenan y Williams, 
2018), lo que resulta en un potencial de mitigación del 
cambio climático y un servicio ecosistémico de regulación 
valorable. Por lo tanto, para entender las implicaciones que 
llevan a un ecosistema a ser fuente o sumidero de carbono 
es necesario comprender cómo se comportan los flujos 
ecosistémicos, así como sus variaciones intrínsecas en 
espacio y tiempo; por ejemplo: la fijación de CO2 a través 
de la fotosíntesis, las emisiones de CO2 por la respiración o 
el flujo de agua por la evapotranspiración a la atmósfera 
(Keenan y Williams, 2018). 

La entrada de carbono al ecosistema vía fotosíntesis se 
conoce como productividad bruta del ecosistema (GEP, 
por sus siglas en inglés), una fracción de este flujo vuelve a 
la atmósfera como respiración autótrofa (Ra), misma que 
puede ser dividida en respiración por el costo de mante-
nimiento (biomasa) y por costo de crecimiento (fotosín-
tesis) (Waring et al., 1998). Adicionalmente, se cree que la 
fracción que representa la Ra también depende de la 
demanda energética de las plantas, en este caso, compuestos 
de carbono no estructurales para llevar a cabo su funciona-
miento y mantenimiento (Collalti et al., 2020).  

En paralelo a la Ra, hay pérdida de carbono del suelo 
a través de la descomposición de la materia orgánica por 
acción microbiana, que, sumada a la respiración metabólica 
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de los animales, se conoce como respiración heterotrófica 
(Rh), donde la adición de ambas (Ra+Rh) resulta en la 
respiración del ecosistema (Reco) (Chapin et al., 2011). A la 
diferencia entre los flujos de GEP y Reco, se le llama 
producción neta del ecosistema (NEP, por sus siglas en inglés), 
la cual es un excelente indicador de la funcionalidad de los 
ecosistemas (Fig. 1a), ya que relaciona aspectos fisiológicos de 
los organismos al balance de carbono (Luyssaert et al., 2007). 
Cuando la NEP es positiva, el ecosistema acumula biomasa en 
tejido vegetal y en el suelo, por lo contrario, cuando es negativa 
hay mayor pérdida de carbono hacia la atmósfera (Chapin et 
al., 2011). Así mismo, la NEP varia en espacio y tiempo, por 
la sensibilidad de sus componentes a factores ambientales, 
mismos que pueden funcionar como controles y/o recursos, 
como la humedad en el suelo y la radiación (Bazzaz, 1996). 
Otros factores que considerar están relacionados con los 
organismos, como la biometría y edad de los árboles, la 
dinámica del sotobosque o la composición de especies, y esto 
varía según el régimen de disturbio y durante el proceso de 
sucesión (Ryan et al., 1997; de Lucia et al., 2007; Curtis y 
Gough, 2018).   

INTERACCIÓN DE LOS BOSQUES CON 

EL SISTEMA CLIMÁTICO: 
ACOPLAMIENTO ENTRE EL CICLO DEL 

CARBONO Y DEL AGUA 
Los bosques en general tienen la capacidad de amplificar o 
amortiguar los efectos del cambio climático a través del 
ciclo del carbono, de la evapotranspiración y del albedo, 
entre otros procesos biogeoquímicos (Bonan, 2008). Los 
ciclos del carbono y del agua están fuertemente acoplados, 
ya que los cambios en uno afectan directamente al otro 
(Gentine et al., 2019). En contexto, mientras las concen-
traciones de CO2 atmosféricas incrementan, el clima y el 
ciclo hidrológico también son modificados, alterando la 
disponibilidad de agua y la humedad en el suelo necesaria 
para que las plantas lleven a cabo procesos ecosistémicos. 
Asimismo, la dinámica en los estomas de las plantas 
responde a las nuevas condiciones, modificando los 
procesos de fotosíntesis y transpiración, y por lo tanto la 
eficiencia del uso del agua (Lavergne et al., 2019).  

La evapotranspiración (ET) es el proceso que enlaza el 
ciclo del agua y del carbono con la energía en el ecosistema, 
consiste en la suma de dos componentes: la evaporación de 
cualquier superficie húmeda y la transpiración de la vegetación 
(Fig.1b). Partir la ET en sus componentes es complejo (Tarin 
et al., 2020), pero explican por separado la influencia de 
factores bióticos y abióticos a la relación biosfera-atmósfera, 
además de dar algunas señales del efecto de los cambios en la 
vegetación y el clima al ciclo hidrológico (Biederman et al, 
2017; Yepez et al., 2007). Ambientalmente, la ET es contro-
lada por la radiación neta y por la demanda atmosférica del 
agua, y estructuralmente es influida por la conductancia aero-
dinámica conferida por la rugosidad del dosel (Chapin et al., 
2011; Gentine et al., 2019). La ET es influenciada por la 
vegetación, donde las plantas fisiológicamente regulan las tasas 
de entrada de CO2 y de transpiración de agua a través de los 
estomas; a su vez, estos regulan la conductancia (estomática) a 
nivel hoja y a nivel ecosistema la conductancia superficial 
(Tarin et al., 2020). La eficiencia de uso de agua (WUE, por 
sus siglas en inglés), es un trazador de los controles fisiológicos 
de la planta sobre el intercambio de agua y carbono (Lavergne 
et al., 2019). La WUE es una métrica dada por la GEP dividida 
entre la conductancia estomática a nivel hoja, o dividida por la 
ET o conductancia superficial a nivel ecosistema (Beer et al., 
2009; Gentine et al., 2019). Esta métrica representa la cantidad 
de carbono asimilado vía fotosíntesis por unidad de agua 
evapotranspirada, e ilustra el acoplamiento entre los cambios 
en el ciclo del carbono y del agua por el incremento de las 
concentraciones de CO2 en la atmósfera, así como la respuesta 
de los ecosistemas a la modificación del sistema climático 
(Gentine et al., 2019).  

Para los ecosistemas forestales, se cree que su futuro está 
rodeado de incertidumbre ya que dos procesos opuestos ocu-
rren simultáneamente, uno de ellos es la mortalidad de árboles 
por efecto antropogénico (inclu-yendo regímenes de disturbio y 
sus efectos en las relaciones de reclutamiento y crecimiento). 
Por otro lado, se encuentra el efecto de fertilización de CO2 que 
ha llevado a los bosques a crecer rápidamente y dominar el 
paisaje con vegetación joven y de menor estatura, resultando en 
cambios en la estructura de los bosques y, en consecuencia, en 
la dinámica energética (McDowell et al., 2020).
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FIGURA 1. Diagrama de los flujos de carbono y agua entre el ecosistema y la atmósfera, medidos con la técnica de covarianza de vórtices.  
 
 
Por décadas, se ha considerado el efecto de la fertilización 
atmosférica de CO2 en los ecosistemas como una estrategia 
de mitigación hacia el cambio climático al estimular el flujo 
de GEP en la vegetación. Sin embargo, la idea de que los 
ecosistemas terrestres continúen funcio-nando como 
sumidero global según una variedad de modelos de 
procesos, difiere de las propuestas más recién-tes con 
relación con el cambio climático, la limitación de nutrientes, 
el cambio de uso de suelo y los regímenes de disturbio 
(Peñuelas et al., 2017; Wang et al., 2020). De acuerdo con 
los resultados que ofrecen una serie de observaciones 
satelitales y de monitoreo continuo de flujos ecosistémicos 
(en sitios implementados con la técnica de covarianza de 
vórtices, Fig. 1), se sugiere que la GEP es sensible a las 
concentraciones de CO2, y describen una disminución en el 
efecto que la fertilización de CO2 atmosférico tiene sobre 
las plantas (Wang et al., 2020). Sin embargo, también se 
piensa que el presente es un periodo de transición donde el 
sumidero global terrestre cambia, de ser estimulado por las 

altas concentraciones de CO2 atmosférico, a ser 
determinado por los cambios en el déficit de presión de 
vapor (VPD, por sus siglas en inglés), reduciendo el 
crecimiento de la vegetación cuando este aumenta (Yuan et 
al., 2019). Por lo tanto, el VPD es utilizado como indicador 
de la demanda atmosférica de agua, ya que se relaciona con 
la conductancia estomática de la hoja y la conductancia 
superficial del dosel en el ecosistema (Novick et al., 2016).  

Es importante tener en perspectiva la divergencia en 
los resultados entre métodos y fuente de datos observados, 
dada la contribución atribuida a los bosques en el ciclo 
global del carbono y donde, en particular, los bosques 
tropicales juegan un papel crítico, ya que se les atribuye una 
tercera parte de la GEP global (Pan et al., 2013). Lo anterior 
representa una retroalimentación negativa al sistema 
climático por sus altas tasas de evapotranspiración y 
acumulación de carbono, la cual es mayor que en otros 
biomas (Foley et al., 2005). Asimismo, estos ecosistemas 
amortiguan la temperatura del planeta y propician la 
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formación de nubes y precipitación influyendo el ciclo 
hidrológico (Bonan, 2008). Particularmente para bosque 
tropicales estacionalmente secos, se espera que tanto el 
incremento de las concentraciones de CO2, la elevación en 
las temperaturas, la frecuencia de eventos extremos como 
sequías y la deforestación, afecten el funcionamiento de los 
ecosistemas a través de las respuestas fisiológicas de las 
plantas (Allen et al., 2017). 

TÉCNICAS DE MEDICIÓN DE LA 

PRODUCCIÓN NETA DEL ECOSISTEMA 

EN BOSQUES 
Existe una variedad de técnicas y herramientas para 
cuantificar almacenes y flujos de carbono en los 
ecosistemas (Tabla 1). Históricamente, los inventarios 
forestales, en donde se miden varios componentes (i.e. 
biomasa aérea, biomasa subterránea, mantillo, carbono en 
suelo y material leñoso caído), han servido como referente 
para las estimaciones de reservorios de carbono en bosques, 
además de tener el potencial para calcular flujos cuando se 
llevan a cabo remuestreos en el tiempo, en particular 
cuando hay perturbaciones o cambios de uso de suelo 

(Chazdon et al., 2016; Pan et al., 2011). Sin embargo, estas 
metodologías carecen de una resolución temporal fina, 
implicando limitaciones en el estudio de procesos en 
ecosistemas estacionales. 

En las últimas décadas, el uso de sensores remotos 
alojados en estaciones espaciales, plataformas satelitales y 
vehículos aéreos para la estimación de reservorios y flujos 
de carbono ha incrementado (Ortiz-Reyes et al., 2019). Tal 
es el caso de los productos de percepción remota, que 
proveen información sobre los patrones estacionales hasta 
interanuales y a una escala amplia de las propiedades de los 
ecosistemas. Sin embargo, el éxito de la ecología global es 
la combinación de datos observados, teoría y modelos 
calibrados y validados, lo que resalta la necesidad de 
monitoreo multiescalar combinando metodologías 
(Schimel et al., 2019). 

En las últimas dos décadas, la covarianza de vórtices 
ha sido la herramienta mayormente utilizada para validación 
de productos de percepción remota y modelos de inversión 
atmosférica y de procesos, así como para confrontar las 
estimaciones de inventarios forestales (Baldocchi, 2014; 
Keenan y Williams, 2018).

 
 
 
TABLA 1. Técnicas para monitoreo de flujos ecosistémicos. 

Técnicas Referencia 

Percepción remota: 

LiDAR (Light Detection and Ranging) Ortiz-Reyes et al. (2019) 

Índices multiespectrales Schimel et al. (2019) 

Fluorescencia solar inducida (SIF) Meroni et al. (2009) 

Inventarios forestales y de suelos: 

Parcelas de monitoreo a largo plazo Pan et al. (2011); Santini et al. (2020) 

Cronosecuencias Chazdon et al. (2016) 

Atmosféricas: 

Covarianza de vórtices  Keenan y Williams (2018) 

Modelos de inversión atmosférica Delgado-Balbuena et al. (2019); Keeling et al. (2017) 
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La covarianza de vórtices es una herramienta microme-
teorológica utilizada para medir el intercambio de carbono 
y agua en relación con la dinámica energética, y cómo afecta 
esto a los reservorios en los ecosistemas (Baldocchi, 2003). 
Es una técnica ampliamente aplicada alrededor del mundo, 
que ha ayudado a explorar el metabolismo de los 
ecosistemas en respuesta al aumento de la temperatura y de 
CO2 atmosférico, provee información tanto para deter-
minar y modelar tendencias actuales y futuras en los flujos 
de carbono y agua, como para inferir cuando estas están 
conducidas por factores biológicos o físicos (Baldocchi, 
2020). La figura 1 muestra la instru-mentación necesaria 
para medir las concentraciones de CO2 y vapor de agua, así 
como sus direcciones en una parcela de aire, y calcula el 
intercambio de los gases entre la superficie y la atmósfera 
utilizando la técnica de covarianza de vórtices. Medir NEP 
es complejo, ya que involucra otras fuentes de carbono 
como el flujo lateral o carbono disuelto, por lo cual se utiliza 
una métrica aproximada llamada intercambio neto del 
ecosistema o NEE, a través del sistema de covarianza de 
vórtices NEP = -NEE. Cuando NEE es negativa implica 
mayores flujos de GEP, cuando es positiva implica mayor 
flujo de Reco. La figura 1 también muestra un ejemplo de 
un sistema de covarianza de vórtices integrado por: (1) un 
anemómetro sónico para medir la dirección y velocidad del 
viento en tres dimensiones, para determinar las 
características de turbulencia en la parcela de aire (se ilustra 
un WindMaster, Gill Instruments); (2) un analizador de 
gases en infrarrojo de vía abierta y respuesta rápida (Hz), 
para determinar la concentración de vapor de agua y CO2 
en una parcela de aire (se ilustra un Li 7500A Li-cor, Inc.). 
Además, se miden variables ambientales como 
precipitación, con un pluviómetro (3) (se ilustra el modelo 
TR5251, Texas Electronics Inc.); y con un radiómetro de 4 
componentes, la radiación de onda corta y larga, entrante y 
saliente (4) (se ilustra un CRN1, Kipp & Zonen). Mayores 
detalles técnicos sobre la covarianza de vórtices y la 
instrumentación auxiliar pueden ser encontrados en 
Aubinet et al. (2012) y Burba y Anderson (2010). 

Una de las fortalezas de esta técnica es que se pueden 
obtener mediciones a escalas temporales finas (horas, días), 

así como la variación interanual cuando se emplean 
estrategias de monitoreo a largo plazo. Además, la herra-
mienta ofrece una resolución espacial amplia (de metros a 
hectáreas), lo que permite la integración de todos los 
elementos de un ecosistema a una escala congruente para 
investigar procesos ecosistémicos (Aubinet et al., 2012). 

Una de las proyecciones del campo científico 
relacionado con la aplicación de la técnica de covarianza 
vórtices es mantener más de una torre de monitoreo con-
tinuo en ecosistemas bajo las mismas condiciones climáti-
cas y propiedades del suelo, afectados por disturbios tanto 
naturales como antropogénicos, además de resaltarse la 
importancia de abundar en bosques tropicales (Baldocchi, 
2014). Considerando todos los avances logrados a través de 
las redes de trabajo de sitios de monitoreo de flujos 
alrededor del mundo (e.g., fluxnet, ameriflux, mexflux), 
recientemente se ha expuesto la necesidad de continuar con 
estos sitios de monitoreo a largo plazo, con la finalidad de 
entender la salud de los ecosistemas en un planeta con 
temperaturas y concentraciones de CO2 cada vez más altas 
(Baldocchi, 2020). 

EL BOSQUE TROPICAL SECO Y SU 

PRODUCCIÓN NETA EN LA SUCESIÓN 

SECUNDARIA 
En la primera mitad del siglo veinte, los bosques tropicales 
cubrían alrededor de 40% de la vegetación tropical y 
subtropical en el planeta (Murphy y Lugo, 1986), mientras 
que 42% de esa extensión estaba cubierta por bosques secos 
(BTS). El BTS es un ecosistema importante no solo por la 
extensión de su cobertura en México y alrededor del 
mundo, sino por una serie de atributos que lo caracterizan. 
Por ejemplo, tiene gran variedad de especies endémicas y 
su biodiversidad es casi comparable con un bosque de lluvia 
(Linares-Palomino et al., 2011). Se caracteriza por tener un 
periodo de sequía marcado por lluvia estacional, donde al 
menos la mitad de las plantas pierden sus hojas durante los 
periodos de estiaje (Sánchez-Azofeifa et al., 2005). La 
funcionalidad de estos bosques está sujeta principalmente a 
la disponibilidad de agua con respecto a la frecuencia, 
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magnitud y distribución estacional de la precipitación 
(Maass y Burgos, 2011), incluyendo la disponibilidad y uso 
de nutrientes (Campo, 2016), así como a la interacción con 
los grupos funcionales de plantas y microorganismos al 
enfrentar la estacionalidad (Lasky et al., 2016).   

El BTS es un tipo de ecosistema accesible para los 
humanos, lo cual lo expone a altas tasas de cambio de uso 
de suelo por el desarrollo de actividades mayormente 
agrícolas y de pastoreo (Bullock et al., 1995). Esto, 
principalmente porque los suelos del BTS, pueden ser 
profundos y fértiles y por lo tanto adecuados para cultivos, 
aunque mayormente dominan suelos jóvenes, rocosos y 
superficiales, bajos en nutrientes en zonas con pendientes 
suaves (Cotler et al., 2002). Uno de los servicios ecosis-
témicos que brinda el BTS es el mantenimiento de la 
fertilidad del suelo, a través de mecanismos que evitan la 
pérdida de nutrientes; por ejemplo, al contar con una capa 
gruesa de hojarasca debido a la caducidad de las hojas 
(Martínez-Yrízar y Sarukhan, 1990), así como la inmovi-
lización de nutrientes por actividad microbiana en la 
estación seca (Jaramillo y Sanford, 1995). Sin embargo, 
cuando el bosque es transformado o modificado el 
mantenimiento de fertilidad es modificado afectando a los 
ciclos biogeoquímicos (García-Oliva y Jaramillo, 2011). En 
México se distribuye 38% del total de la cobertura presente 
en el neotrópico y se estima que 71% de la cobertura 
original ya ha sido convertida a otros usos de la tierra 
(Portillo-Quintero y Sánchez-Azofeifa, 2010). La inter-
mitencia y/o el abandono de estas prácticas resulta en un 
ecosistema fragmentado, mostrando tierras de cultivo, áreas 
de pastoreo, zonas de extracción de recursos activas y 
bosques maduros y secundarios (Álvarez-Yépiz et al., 
2018), estos últimos dominan el paisaje en el trópico 
(Quesada et al., 2009; Powers y Marín-Spiotta, 2017).   

A pesar de que los bosques secundarios tropicales son 
reconocidos por su potencial de fijar CO2 atmosférico 
(Chazdon et al., 2016), el grado de disturbio puede com-
prometer su capacidad de mitigar el cambio climático 
(Lewis et al., 2015). El incremento en la intensidad y 
frecuencia de eventos climáticos alrededor del mundo trae 
consigo implicaciones en la dinámica de los ecosistemas. 

Por un lado, se cree que conforme las sequías se vuelvan 
más frecuentes y las lluvias se intensifiquen (Robles-Morua 
et al., 2015), la función y estructura del BTS puede cambiar, 
reduciendo el reservorio de carbono, alterando la 
biodiversidad de especies y disminuyendo la oferta de 
servicios ecosistémicos (Allen et al., 2017). Por otro lado, el 
BTS es reconocido por ser resiliente, al recuperar su 
productividad y la trayectoria en la sucesión, después de un 
evento climático extremo y sufrir episodios de mortalidad 
(Bojórquez et al., 2019; Martínez-Yrízar et al., 2018; Vargas 
et al., 2008). 

DINÁMICA DE LOS FLUJOS DE CARBONO 

DURANTE LA SUCESIÓN ECOLÓGICA 
Desde un enfoque ecosistémico, hay varios procesos 
esenciales que determinan qué tanto carbono puede 
secuestrar un ecosistema; por ejemplo, con respecto a la 
vegetación, se encuentran la recuperación por rebrote o 
reclutamiento nuevo después del disturbio y los cambios en 
los patrones de crecimiento del bosque debido a los 
cambios ambientales (Álvarez-Yépiz, 2020; Zhu, 2020). 
Después de la sucesión, tanto la biomasa aérea como el 
flujo de hojarasca aumentan en una forma predecible, por 
otro lado, los cambios que suceden en la dinámica del 
carbono en el suelo son muy variables (Powers y Marín-
Spiotta, 2017). Por ejemplo, en un análisis global del 
reservorio de carbono en el suelo, Marín-Spiotta y Sharma 
(2013) encontraron una relación positiva pero débil entre el 
carbono en el suelo y la edad del bosque, solo cuando estos 
fueron aclarados y posteriormente abandonados, contrario 
a los bosques en crecimiento sin perturbaciones, donde no 
encontraron ninguna relación. Es importante entender el 
comportamiento de los procesos ecosistémicos, así como 
los ciclos biogeoquímicos durante la sucesión, ya que estos 
responden a y actúan como agentes de cambio para la biota 
en el bosque, y así tener una idea más completa de la 
dinámica del carbono y nutrientes durante la restauración 
(Powers y Marín-Spiotta, 2017). 

Los disturbios, ya sean de carácter natural o 
antropogénico, son cualquier evento discreto en el tiempo 
que puede causar cambios abruptos a escala de ecosistema, 
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comunidad o en la estructura de las poblaciones, así como 
cambios en la disponibilidad de recursos, sustrato o en el 
ambiente físico (White y Pickett, 1985). Ejemplos de esto 
son el cambio de uso de suelo, o la incidencia de incendios, 
huracanes, heladas, plagas, entre otros. Después del 
disturbio, inicia el proceso de sucesión ecológica, la cual 
involucra un cambio direccional en la composición y 
estructura a través del tiempo (Chapin et al., 2011; 
Gurevitch et al., 2002).  

Los flujos de carbono varían según el estado 
posterior de sucesión ecológica del bosque. Considerando 
la estrategia de desarrollo en los ecosistemas después del 
disturbio, publicada por Odum (1969) (basado en el 
modelo conceptual de Kira y Shidei, 1967), inicialmente 
hay emisiones de carbono, ya que la biomasa viva 
disminuye y el material leñoso en el suelo aumenta. De 
esta forma, se incrementa el carbono en el suelo, mismo 
que, progre-sivamente, se descompone más rápido que el 
rebrote de la vegetación; el resultado es una pérdida inicial 
de carbono y por lo tanto la NEP es negativa. Durante la 
sucesión temprana, la GEP aumenta hasta superar la 

Reco, incre-mentando el reservorio de carbono en el 
ecosistema, y continúa con esta tendencia hasta alcanzar 
el máximo durante la sucesión secundaria intermedia. Lo 
anterior implica mayor cantidad de carbono disponible 
para el metabolismo ecosistémico y, por lo tanto, la 
respiración. Cuando el ecosistema llega a un estado de 
desarrollo avanzado (madurez), se espera que la NEP 
disminuya debido al incremento de la pérdida de carbono 
por Reco, hasta balancear la ganancia por la GEP, 
resultando en un reservorio cuasi constante y en un 
funcionamiento neutral (Fig. 2).  

En primera instancia, se creía que los bosques maduros 
y viejos contribuían neutralmente al ciclo del carbono, sin 
embargo, estudios posteriores sugieren que fueron subes-
timados en su potencial para ser sumideros de carbono y 
acumular biomasa en vegetación y suelo (Carey et al., 2001; 
Luyssaert et al., 2008; 2007). A causa de esto, en la 
actualidad los bosques en tales condiciones se consideran 
parte importante del sumidero global de carbono terrestre, 
ya que durante el periodo de 1990-2007 asimilaron en 
promedio anual 2.4 Pg ± 0.42 Pg (Pan et al., 2011).

 
 
 

 
FIGURA 2. Modelos conceptuales de la tendencia de la producción neta del ecosistema 
durante la sucesión (Odum, 1969). 
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Por ejemplo, los bosques boreales y templados han 
acumulado carbono por siglos. Se piensa que después de 
alcanzar un máximo de biomasa aérea, el bosque puede 
perder individuos por pequeños disturbios, o por efecto de 
competencia, cuando la mortalidad depende de la densidad 
de individuos (Yoda, 1967). Estas condiciones dan paso a 
un nuevo reclutamiento de individuos, o la creación de una 
segunda capa de vegetación menor al dosel principal, 
sosteniendo de esta manera la NEP a largo plazo (Luyssaert 
et al., 2008).  

Los bosques tropicales son más vulnerables al cambio 
en el uso del suelo, y presentan una tendencia a ser fuente 
o sumideros de carbono según mediciones terrestres, 
atmosféricas y de la modelación (Baccini et al., 2017; 
Brienen et al., 2015; Schimel et al., 2015). Bajo otra 
perspectiva, que involucra el estado de desarrollo y la 
sucesión ecológica, se estima que los bosques tropicales 
contribuyen neutralmente al ciclo global del carbono, ya 
que la alta capacidad de fijar carbono de los bosques 
maduros intactos (Luyssaert et al., 2007) y bosques en 
crecimiento balancea las emisiones causadas por las altas 
tasas de deforestación (Mitchard, 2018). Finalmente, 
también se proyecta que estos ecosistemas funcionen como 
fuentes de carbono, al sumar los efectos por pérdida de 
cobertura forestal con el efecto de las altas temperaturas, 
sequías y otros eventos extremos (e.g., incendios, 
huracanes) que limitan su capacidad de asimilar carbono 
(Brienen et al., 2015; Mitchard, 2018; Reichstein et al., 2013; 
Vargas et al., 2008).  

Por otra parte, aún hay camino por explorar con 
respecto a la contribución de la respiración heterotrófica en 
el funcionamiento de los bosques después del disturbio, ya 
que tanto la respiración heterótrofa y autótrofa, en 
conjunto con la combustión, son las principales fuentes de 
liberación de carbono a la atmósfera (Harmon et al., 2011). 
Después del disturbio, hay ecosistemas que efectivamente 
siguen la tendencia propuesta por Odum (1969) en 
términos de flujos (Luyssaert et al., 2008), sin embargo, 
existen otros donde la respiración heterotrófica asociada a 
la mortalidad, a la descomposición y al régimen de 
disturbio, entre otros mecanismos influyen en el balance de 

carbono; lo cual lleva a estos ecosistemas a tener periodos 
intermitentes de asimilación de carbono dominante y de 
respiración dominante (Amiro et al., 2006; Goulden et al., 
2010; Harmon et al., 2011). 

A pesar del gran esfuerzo por determinar la 
contribución por tipo de bosque (boreales, templados y 
tropicales) al ciclo del carbono (Curtis y Gough, 2018; 
Luyssaert et al., 2007; Luyssaert et al., 2008; Townsend et 
al., 2011), aún hay incertidumbre en la distribución del 
sumidero, particularmente en los bosques tropicales 
(Keenan y Williams, 2018). Esto ha sido generado por 
diferencias entre métodos utilizados, por la falta de 
información sobre la dinámica de respiración heterotrófica 
y cómo esta influye a la respiración del ecosistema y 
responde a sus controles tanto ambientales como 
fisiológicos (Harmon et al., 2011). Así mismo, existe una 
creciente necesidad de incluir en los modelos de 
ecosistemas la limitación de nutrientes y humedad de suelo 
según la ubicación geográfica, con el fin obtener 
proyecciones con menor grado de incertidumbre sobre la 
contribución de los bosques al ciclo del carbono (Peñuelas 
et al., 2017; Townsend et al., 2011; Wang et al., 2020). 

UN ENFOQUE ECOSISTÉMICO 

FUNCIONAL PARA ESTIMAR LA 

PRODUCCIÓN NETA DEL ECOSISTEMA 

Y LA EVAPOTRANSPIRACIÓN 
El enfoque ecosistémico funcional integra la variabilidad de 
los procesos ecosistémicos y cómo estos interactúan en 
ambas direcciones con el ambiente, los grupos funcionales, 
la disponibilidad de recursos y el régimen de disturbio; a su 
vez, estos controles están gobernados por factores de 
estado, como la biota potencial, la topografía, el clima, el 
material geológico y las actividades humanas. Finalmente, 
las propiedades del ecosistema están sujetas a los cambios 
durante la sucesión y desarrollo a corto y largo plazo 
(Chapin et al., 2006).  

La investigación enfocada a la ecología del BTS es 
amplia (e.g., Bullock et al., 1995; Dirzo et al., 2011) y los 
estudios relacionados con la dinámica funcional del suelo 



10 

Rojas-Robles et al. Producción del ecosistema durante la sucesión ecológica secundaria 

 

en interacción con la vegetación y bajo efecto 
antropogénico han incrementado en las últimas décadas 
(Jaramillo et al., 2010; García-Oliva y Jaramillo, 2011; 
Powers y Marin-Spiotta, 2017). Sin embargo, aunque se ha 
hecho un esfuerzo por entender la dinámica funcional del 
BTS en respuesta a los disturbios, el conocimiento de las 
implicaciones que tienen el cambio de uso en el suelo y la 
influencia del cambio climático sobre el BTS a escala de 
ecosistema aún es limitado;  principalmente en relación con 
el estudio sobre la variabilidad y los procesos que controlan 
el intercambio de CO2, agua y energía y cómo estos 
responden a los disturbios (Martínez-Yrízar et al., 2017; 
Quijas et al., 2019; Jaramillo et al., 2011). En México, el 
esfuerzo por consolidar una red de monitoreo de flujos de 
carbono y agua con la técnica de covarianza de vórtices, 
entre otras variables ambientales, ha incrementado, 
resultando en la red de trabajo MexFlux (Vargas et al., 2013; 
Delgado-Balbuena et al., 2019; Tarin-Terrazas et al., 2020). 
En esta red, el noroeste de México es la región con mayor 
representatividad en los tipos de ecosistemas funcionales 
monitoreados con la técnica de covarianza de vórtices 
(Villarreal et al., 2019), y coincide con la zona en donde el 
BTS alcanza su límite septentrional de todo el Neotrópico 
(Pennington et al., 2000). Actualmente, con el uso de la 
técnica de covarianza de vórtices se ha registrado la 
variabilidad de los flujos de carbono y de agua en bosques 
secundarios en Sonora (Verduzco et al., 2015; Perez-Ruiz 
et al., 2010) y en la Península de Yucatán (Uuh-Sonda et al., 
2022), así como deflujos de carbono de un bosque maduro 
en Jalisco (González del Castillo et al., 2018). En la tabla 2 
se presentan las magnitudes del flujo de la NEP de los BTS 
en México y algunos sitios en el extranjero, para comparar 
la NEP entre los BTS con diferentes condiciones 
ambientales. Es visible cómo el BTS varía en su estatus 
como fuente o sumidero de carbono dependiendo del 
estado de sucesión ecológica. Domina la tendencia a ser 
fuentes de carbono en BTS maduros y sumideros en BTS 
secundarios, sin embargo, es importante resaltar que estos 
últimos presentan gran variabilidad en su funcionamiento, 
principalmente por las condiciones ambientales como la 
disponibilidad de agua, la temperatura y la humedad 

atmosférica (Mendes et al., 2020; Rojas-Robles et al., 2020; 
Rodda et al., 2021; Uuh-Sonda et al., 2022). Lo anterior 
brinda la oportunidad de contribuir al conocimiento sobre 
la funcionalidad del BTS después del disturbio, a través del 
monitoreo de flujos de carbono y agua a nivel ecosistema 
durante el proceso de sucesión.  

Con base en los argumentos anteriores, en el noroeste 
de México se encuentra un punto de monitoreo continuo 
parte de MexFlux, con un enfoque de cronosecuencia 
formado por tres sitios. Esta cronosecuencia fue 
seleccionada con base en el modelo conceptual de sucesión 
para BTS propuesto por Álvarez-Yépiz et al. (2008), 
empezando con un sitio en sucesión secundaria temprana, 
con alrededor de nueve años de recuperación; seguido de 
un bosque en sucesión secundaria media, entre 35 años y 
45 años de recuperación, y por último un bosque maduro 
con ligero nivel de disturbio, pero nunca deforestado. 
Desde 2016 hasta 2018, en cada uno de los sitios se ha 
montado un complejo de covarianza de vórtices en 
conjunto con sensores que miden variables ambientales, 
como la radiación de onda larga, de onda corta, la 
temperatura y humedad relativa del aire, precipitación entre 
otras variables. Una de las ventajas de este diseño 
experimental es que se encuentra dentro de dos áreas 
naturales protegidas, una dirigida por Naturaleza y Cultura 
Internacional, misma que se encuentra dentro de la reserva 
Sierra de Álamos-Río Cuchujaqui, dirigida por la Comisión 
Nacional de Áreas Naturales Protegidas, lo que permite 
monitorear el metabolismo del bosque durante el proceso 
de recuperación. 

Al comparar la magnitud y dirección de los flujos de 
carbono y agua en relación con la energía, en estos bosques 
secundarios con el funcionamiento de un bosque maduro, 
se encontró que ambos sitios en estados de sucesión 
secundaria funcionaron como sumideros de carbono, de 
acuerdo con lo propuesto por la teoría del desarrollo de 
ecosistemas después del disturbio (Fig. 2). En este sentido, 
la producción neta del ecosistema varió entre 94.8 g C m-2 
y 245.2 g C m-2 año-1 para el bosque secundario temprano y 
entre 167.1 g C m-2 año-1 y 481 g C m-2 año-1 para el bosque 
secundario medio; al contrario del bosque maduro, que 
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funcionó como fuente de carbono a la atmósfera durante el 
mismo periodo, presentando una pérdida neta de C entre -
180.7 g C m-2 año-1 y -294.5 g C m-2 año-1 (Rojas-Robles et 
al., 2020). Asimismo, la ET varió entre años en los tres 
sitios, algunas veces excediendo a la precipitación tanto en 
el bosque secundario temprano como en el maduro; no así 
en el bosque secundario medio, donde todos los años la ET 
fue menor a la precipitación. Los controles ambientales de 
la ET fueron, predominantemente, la radiación neta y el 
contenido de agua del suelo, también lo fueron para la 
mayoría de los flujos en los tres sitios. No así para la NEP 
del bosque secundario, donde el VPD ganó importancia 
como control ambiental y las contribuciones de la radiación 
neta y contenido de agua en el suelo cambiaron. 
Finalmente, en el caso de la respiración, el contenido de 
agua en el suelo presentó la mayor contribución como 
control ambiental a pesar del estado de sucesión. 

En la figura 2, la línea color verde (1) representa la 
teoría del desarrollo de ecosistemas propuesta por Odum 
(1969) con base en el modelo propuesto por Kira y Shidei 
(1967), que sugiere un rápido crecimiento de la NEP 
durante la sucesión secundaria temprana. Durante la 
sucesión secundaria media, la NEP alcanza su máximo 
cuando la GEP supera a la Reco. Conforme el bosque gana 
edad, la NEP decrece por un incremento de la Reco, que 
alcanza a la GEP, y el bosque llega al equilibrio (Chapin et 
al., 2006). Hay algunas alternativas a esta teoría, sobre qué 
mecanismo conduce a la NEP a disminuir (Tang et al., 
2014). La línea color morado (2) representa una alternativa 
de la NEP en estado sucesional tardío, donde aún siguen 
acumulando carbono y, por lo tanto, la NEP permanece 
positiva (Carey et al., 2001; Luyssaert et al., 2008; Curtis y 
Gough, 2018). La línea color azul (3) representa la 
trayectoria de la NEP en un gradiente de sucesión de 
bosque tropical seco en el noroeste de México.

 
 
TABLA 2. Sumas anuales de producción neta de ecosistemas de diferentes bosques tropicales y subtropicales estacionalmente secos 
estimados con la técnica de covarianza de vórtices. 

Tipo de ecosistema NEP (g C m-2 año-1) País Referencia 

Bosque tropical seco secundario -102.2 – 249 Mexico Verduzco et al. (2015) 

Bosque tropical seco secundario 109.4 – 706.1  Mexico Uuh-Sonda et al. (2022) 

Bosque tropical seco secundario 361.6 – 659.2 Costa Rica Castro et al. (2018)* 

Bosque seco 172 Argentina Garcia et al. (2017) 

Bosque tropical seco -207.51 India Deb Burman et al. (2020) 

Bosque tropical seco 473 – 567 India Rodda et al. (2021) 

Bosque tropical seco (Caatinga) -468.1 – 282 Brazil 
Silva et al. (2017) 
Souza et al. (2017) 

Bosque tropical seco (Caatinga) 145 – 169  Brazil Mendes et al. (2020) 

Bosque de Lluvia maduro -267.7 – 22.1 Brazil Hutyra et al. (2007) 

Bosque tropical seco maduro -91.6 Mexico 
Gonzalez Del Castillo et al. (2018) 
Delgado-Balbuena et al. (2019) 

Bosque tropical seco maduro -284.5 a -180.9 Mexico Rojas-Robles et al. (2020) 

*Los resultados se presentaron por estación 

NEP: producción neta de ecosistemas  

Los sitios con más de un año de observaciones se presentan en intervalos (valores negativos son pérdidas netas de carbono). 
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COMENTARIOS FINALES 
Para una mejor comprensión de la dinámica del ciclo del 
carbono y del agua en el bosque tropical seco, es importante 
conocer la variación estacional e interanual de la 
productividad neta del ecosistema y sus componentes, y 
cómo estos responden a sus controles biofísicos. En el caso 
del BTS, la técnica de covarianza de vórtices se ofrece como 
una herramienta que permite la exploración de procesos 
funcionales en escalas de tiempo y espacio adecuadas para 
comprender procesos en cambio continuo. El BTS es un 
tipo de bosque de gran valor por su capacidad de 
aprovisionamiento de servicios ecosistémicos, sin embargo, 
es un ecosistema fragmentado y en constante cambio, por 
lo que es necesario tomar en cuenta la trayectoria de la 
sucesión ecológica para comprender mejor los flujos de 
carbono y agua en estos ecosistemas. Aunque los bosques 
tropicales secos son reconocidos por su contribución al 
ciclo del carbono, el nivel de incertidumbre en cuanto al 
potencial de secuestro de carbono es aún alto, ya que los 
BTS en diferentes regiones del planeta muestran diferencias 
importantes, las cuales dependen en gran medida del estado 
de sucesión de estos bosques. Por ejemplo, en una 
cronosecuencia de BTS en el noroeste de México, se 
encontró que sitios en estados de sucesión secundaria 
funcionaron como fuertes sumideros de carbono, ya que la 
producción neta del ecosistema fue positiva; mientras que, 
en el mismo periodo de tiempo, un bosque maduro 
funcionó como fuente neta de carbono a la atmósfera.  

En términos de aportación científica, el monitoreo de 
flujos ecosistémicos en el bosque tropical seco destaca no 
solo por la amplia cobertura espacial de este ecosistema en 
México y el Neotrópico, sino por la importancia de los 
datos observados en un ecosistema estacional, utilizando un 
enfoque ecosistémico funcional a través de la técnica de 
covarianza de vórtices. Esta información es útil para 
mejorar los modelos de superficie que aluden al ciclo del 
carbono y del agua, para la implementación de planes de 
manejo de recursos hídricos y forestales, así como en la 
toma de decisiones para la conservación y restauración del 
bosque tropical seco. 
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