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Stoichiometry of needle litterfall of Pinus hartwegii
Lindl. in two alpine forests of central Mexico
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Abstract

Introduction: It is essential to have baselines on nutrient dynamics in forests, due to disturbances that
climate change may cause.
Objective: To quantify the annual production of needles of Pinus hartwegii Lindl. and the proportion of
nutrients in the alpine forests of Jocotitldn (JO) and Tldloc (TL) mountains, Estado de México.
Materials and methods: A total of 12 circular needle litter traps (30 cm diameter) were placed at
ground level, in each forest, distributed in four topographically contrasting sites. For one year, 228 leaf
mass measurements and 1 140 chemical determinations were made to determine needle stoichiometry.
Measurements were subjected to a longitudinal analysis of variance, by testing trends over time (P < 0.05).
Results and discussion: Needle production in JO were 67 % higher (11.2 Mg-ha™-year”) than in TL
(6.7 Mg-ha™.year”); needle litterfall was higher during summer (June and July, months with higher
precipitation). For JO, nutrient flux was 98.0, 5.2, 8.7, 24.6, and 5.6 kg-ha™-year” for N, P, K, Ca, and
Mg, respectively; for TL it was 55.3, 3.4, 7.8, 14.4, and 4.7 kg-ha™-year” in the same order of nutrients.
Nutrient concentrations were lower from March to May. Except for K, nutrient concentrations and needle
production showed quadratic and cubic seasonal trends. Mg dynamics and N:Mg and N:K ratios in TL
Keywords: leaf mass; forest ~were more positive for tree growth.
floor; nutrient flux; pine; Conclusions: Jocotitlin and Tldloc forests produce significant needle mass (compared to other
climate change; climate change. ecosystems) with high dynamic in nutrient transfers.

Resumen

Introduccioén: Es imprescindible tener lineas base sobre la dindmica de nutrientes en los bosques,
debido a las alteraciones que el cambio climdtico pueda causar.
Objetivo: Cuantificar la produccién anual de aciculas de Pinus hartwegii Lindl. y proporcién de nutrientes
en los bosques alpinos cerro Jocotitldn (JO) y cerro Tldloc (TL), Estado de México.
Materiales y métodos: En cada bosque se colocaron 12 trampas circulares (30 cm de didmetro) para
acicula, a nivel del suelo, distribuidas en cuatro sitios topogrdficamente contrastantes. Durante un
afo, se realizaron 228 mediciones de masa foliar y 1 140 determinaciones quimicas para conocer la
estequiometria de aciculas. Las mediciones se sometieron a un andlisis de varianza longitudinal, probando
las tendencias en el tiempo (P < 0.05).
Resultados y discusion: La produccién de aciculas en JO fue 67 % superior (11.2 Mg-ha™-afio”) que en TL
(6.7 Mg-ha™-afio™); la caida fue mayor durante el verano (junio y julio, meses con mayor precipitacién). En
JO, el flujo de nutrientes fue 98.0, 5.2, 8.7, 24.6 y 5.6 kg-ha™-afio” para N, P, K, Ca y Mg, respectivamente;
para TL fue 55.3, 3.4, 7.8, 14.4 y 4.7 kg-ha™-afio” en el mismo orden de nutrientes. Las concentraciones
de nutrientes fueron mads bajas de marzo a mayo. Excepto por K, las concentraciones de nutrientes y
produccién de aciculas mostraron tendencias estacionales cuadrdticas y cabicas. La dindmica del Mg y
Palabras clave: masa foliar;  proporciones N:Mg y N:K en TL fueron mads favorables para el crecimiento arbéreo.
piso forestal; flujo de nutrientes; Conclusiones: Los bosques Jocotitlin y Tldloc son muy productivos en acicula (comparados con otros
pino; cambio climdtico.  ecosistemas) y dindmicos en la transferencia de nutrientes.
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Introduction

Leaf litterfall in forests represents the main pathway
for nutrient transfer and return to the soil (Sayer
et al., 2020); in turn, leaf mass on forest floor (litter)
represents the key reservoir for gradual release of
nutrients into mineral soil. Seasonal physiological
activity of trees, leaf longevity and climate influence
leaf fall (Gavinet, Ourcival, & Limousin, 2019), which
results in a seasonal flux of nutrients, characteristic for
each ecosystem and its successional phase. However,
alteration of carbon and nitrogen cycles can lead to
fertilization processes by increasing atmospheric CO, in
forests, stimulating growth of leaf mass and modifying
its chemical composition, but its effect will depend
on the progressive limitation of nutrients (Gonzdlez
de Andrés, 2019; Silva, Gémez-Guerrero, Doane, &
Horwath, 2015). Although locally, soil fertility and
forest microclimate influence the levels of leaf fall and
its nutrients (Cheng, Lee, Lee, Lee, Chen, & Menyalilo,
2020; Wood, Lawrence, & Clark, 2006), indirectly, global
climatic events such as El Nifio-Southern Oscillation
(ENSO) and the North Atlantic Oscillation (NOA)
geographically affect the mass and stoichiometry of
litterfall (Gonzdlez de Andrés et al., 2019).

The study of nutrient flux via litterfall is limited and
requires further research worldwide (Neumann et
al., 2018). Mexico has few studies on the dynamics of
leaf mass and nutrient concentration in forests. Some
have been conducted in the central and northern
mesa of Mexico, in pine-oak forests and shrublands
with semi-dry climates and elevations lower than
2800 m (Gonzdlez-Rodriguez et al, 2018; Pérez-
Sudrez, Arredondo-Moreno, Huber-Sannwald, &
Vargas-Herndndez, 2009); however, information in
alpine forests, ecosystems particularly vulnerable to
climate change, is still missing. Consequently, we
rely to the experience of studies carried out in other
parts of the world to explain the behavior of our forest
areas. Due to the above, and considering that climate
variation influences each region differently, studies in
representative ecosystems of the country are needed
to know how forest ecosystems will respond to these
changes (Gémez-Guerrero & Doane, 2018).

As a result of climate change, variations in leaf mass
production and nutrient flux in forests are expected
(Gémez-Guerrero & Doane, 2018). The predicted
increase in temperature could result in water stress
and changes in nutrient distribution in vegetation
reservoirs (Neumann et al.,, 2018). Therefore, it is
important to have baseline studies on nutrient
dynamics in forest ecosystems to assess their future
changes (Ge & Xie, 2017).

The objective of this study was to evaluate the
annual needle production, concentration and mass

Introducciéon

La caida de follaje en los bosques representa la
principal via de transferencia y retorno de nutrientes
al suelo (Sayer et al., 2020); a su vez, la masa foliar
en el piso forestal (mantillo) constituye el reservorio
clave para la liberacién gradual de nutrientes hacia
el suelo mineral. La actividad fisiol6gica estacional
de los drboles, longevidad de las hojas y el clima
influye en la caida de la hoja (Gavinet, Ourcival, &
Limousin, 2019), la cual da lugar a un flujo estacional
de nutrientes, caracteristico para cada ecosistema y su
fase de sucesién. No obstante, la alteracién de ciclos
del carbono y del nitrégeno puede conducir a procesos
de fertilizacién por el incremento de CO, atmosférico
en los bosques, estimulando el crecimiento de la
masa foliar y modificando su composicién quimica,
pero su efecto dependerd de la limitacién progresiva
de los nutrientes (Gonzdlez de Andrés, 2019; Silva,
Gomez-Guerrero, Doane, & Horwath, 2015). Aunque
localmente la fertilidad del suelo y el microclima del
bosque influyen en los niveles de caida de hoja y sus
nutrientes (Cheng, Lee, Lee, Chen, & Menyailo, 2020;
Wood, Lawrence, & Clark, 2006), indirectamente, los
eventos climdticos globales como El Nifio-Oscilacién
del Sur (ENSO) y la Oscilacién del Atldntico Norte (NOA)
afectan geograficamente la masa y estequiometria de la
caida de follaje (Gonzdlez de Andrés et al., 2019).

A nivel global, el estudio del flujo de nutrientes
via caida de follaje es limitado y requiere de mads
investigacién (Neumann et al., 2018). En México existen
pocos trabajos sobre la dindmica de la masa foliar y
concentracién de nutrientes en los bosques. Algunos se
han realizado en la mesa central y norte de México,
en bosques de pino-encino y matorrales con climas
semisecos y elevaciones menores de 2 800 m (Gonzdlez-
Rodriguez et al, 2018; Pérez-Sudrez, Arredondo-
Moreno, Huber-Sannwald, & Vargas-Herndndez, 2009);
sin embargo, la informacién en bosques alpinos,
ecosistemas particularmente vulnerables al cambio
climdtico, sigue pendiente. En consecuencia, se
recurre a la experiencia de trabajos realizados en otras
partes del mundo, para explicar el comportamiento
de nuestras dreas forestales. Debido a lo anterior, y
considerando que la variacién climdtica influye de
manera diferente en cada region, se requieren estudios
en ecosistemas representativos del pais, para saber
c6mo responderdn los ecosistemas forestales a dichos
cambios (Gémez-Guerrero & Doane, 2018).

Como resultado del cambio climdtico se esperan
variaciones en la produccién de masa foliar y en el flujo
de nutrientes en los bosques (Gémez-Guerrero & Doane,
2018). El aumento pronosticado de temperatura podria
resultar en estrés hidrico y cambios en la distribucién
de nutrientes en los reservorios de la vegetacion
(Neumann et al., 2018). Por tanto, es importante contar
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of nutrients (N, P, K, Ca and Mg) in alpine forests of
Pinus hartwegii Lindl. of Jocotitldn (JO) and Tldloc (TL)
mountains in Estado de México. This study fills the lack
of information on nutrient dynamics in alpine forests
and establishes a baseline to measure changes that may
occur as a response of ecosystems to climate change.
The information generated is also useful for modeling
biogeochemical processes in forest vegetation.

Materials and Methods
Areas of study

This study was carried out in Jocotitldn (JO) and Tldloc
(TL) mountains in Estado de México (Figure 1). These
mountains are part of the Transmexican Volcanic Belt
geologically composed of an andesite-dacite complex
and pyroclastic deposits (Arce et al., 2019). The climate
is humid semi-cold type C(w,)(w), with summer rainfall
and less than 5 % of the rainfall occurs in winter, with
precipitation/temperature ratio greater than 55 (Garcia,
2004). Mean annual precipitation varies from 900 to
1200 mm with mean annual temperature between
5 and 10 °C. The forest stand in JO is composed on
average by 180 trees-ha” with a basal area of 14 m*-ha
(Naufiez-Garcia, GoOmez-Guerrero, Terrazas-Salgado,
Vargas-Herndndez, & Villanueva-Diaz, 2020), while in
the case of TL, it is formed by 250 trees-ha’ and 27
m”ha’ (Acosta Mireles, Carrillo Anzures, Delgado, &
Velasco Bautista, 2014). The increment in basal area of
trees in TL is on average 2.5 greater than in JO (Correa-
Diaz et al., 2020; Nufiez et al., 2020).

After open-field surveys and review of cartographic
and satellite material, four periodic collection sites for
needle litterfall were established on each mountain. To
capture the variation of each mountain, we included
collection sites contrasting in elevation and aspect,
but with pure stands of P. hartwegii. Site locations are
shown in Table 1.

Needle mass

Needle mass (kg-ha') was quantified in a 20 m transect
with three 30 cm diameter litter traps, placed at ground
level and delimited with 127 mm thick polyduct, at
each site. The distance between litter traps was 10 m,
placed along the contour line of the terrain. A total
of 12 litter traps were established on each mountain
(three replicates x four collection sites).

To identify freshly deposited material, all the mulch
within the circle was removed until mineral soil was
exposed, allowing the contrast between the black
color of the soil and the brown color of the needles to
facilitate the identification of recently fallen material.
All litter traps were placed under tree canopy, aiming

con estudios base sobre la dindmica de nutrientes en
los ecosistemas forestales para valorar sus cambios
futuros (Ge & Xie, 2017).

El objetivo de este estudio fue evaluar la produccién
anual de aciculas, su concentracién y masa de nutrientes
(N, P, K, Ca y Mg) en bosques alpinos de Pinus hartwegii
Lindl. del cerro Jocotitldn (JO) y cerro Tldloc (TL) del
Estado de México. Este estudio subsana la carencia de
informacién sobre dindmica de nutrientes en bosques
alpinos y establece una linea base para medir los
cambios que puedan ocurrir como respuesta de los
ecosistemas ante el cambio climdtico. La informacién
generada también es util para fines de modelacién de
procesos biogeoquimicos en la vegetacion forestal.

Materiales y métodos
Sitios de estudio

El trabajo se llevod a cabo en las montafias Jocotitldn
(JO) y Tldloc (TL) en el Estado de México (Figura 1). Las
montafias son parte de la Faja Volcdnica Transmexicana
compuesta geologicamente por un complejo de
andesitas-dacitas y depositos pirocldsticos (Arce et al.,
2019). El clima es tipo C(w,)(w), semifrio himedo con
lluvias en verano y menos de 5 % de lluvia invernal,
con cociente precipitacién/temperatura mayor de 55
(Garcia, 2004). La precipitacién media anual varia de
900 a 1 200 mm con temperatura media anual entre 5y
10 °C. La masa forestal en JO se compone en promedio
por 180 arboles-ha” con un drea basal de 14 m*ha’
(Nanez-Garcia, GoOmez-Guerrero, Terrazas-Salgado,
Vargas-Herndndez, & Villanueva-Diaz, 2020), mientras
que en TL, se forma por 250 drboles-ha’ y 27 m*ha’
(Acosta Mireles, Carrillo Anzures, Delgado, & Velasco
Bautista, 2014). El incremento en drea basal de los
drboles en TL es en promedio 2.5 mayor que en JO
(Correa-Diaz et al., 2020; Nuiiez et al., 2020).

Después de recorridos de campo y revisién de material
cartografico y satelital, en cada montaiia se establecieron
cuatro sitios de colecta periddica para la caida de acicula.
Para captar la variacién de cada montaiia se incluyeron
sitios de colecta contrastantes en elevacion y exposicion,
pero con masas puras de P. hartwegii. La ubicacién de
sitios se muestra en el Cuadro 1.

Masa de aciculas

En cada sitio, la masa de aciculas (kg-ha™) se cuantifico
en un transecto de 20 m con tres trampas de 30 cm
de didmetro, ubicadas a nivel del suelo y delimitadas
con poliducto de 127 mm de grosor. La distancia entre
trampas fue de 10 m, colocadas sobre curva de nivel. En
total se establecieron 12 trampas en cada montafia (tres
repeticiones x cuatro sitios de colecta).
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Figure 1. Location of study sites in the mountains of Jocotitldn (a) and Tldloc Estado de México.
Figura 1. Localizacién de los sitios de estudio en las montaifias de Jocotitldn (a) y Tldloc (b), Estado de México.

Table 1. Sites used in periodic collection of Pinus hariwegii needles in the mountains of Jocotitlin and Tldloc, Estado de

México.

Cuadro 1. Sitios utilizados en la colecta periédica de aciculas de Pinus hariwegii en las montafias de Jocotitlan y Tliloc,

Estado de México.

Mountain / Site/ Elevation (m)/ Exposure/ Latitude (°)/ Lenght (°)/
Montaiia Sitio Elevacién (m) Exposicion Latitud (°) Longitud (°)
Jocotitldn NO-3800 3800 Northwest/ 19.7423 -99.7645
Noroeste

SO-3800 3800 Southwest/ 19.7412 -99.7662
Suroeste

NO-3700 3700 Northwest/ 19.7427 -99.7610
Noroeste

SO-3700 3700 Southwest/ 19.7397 -99.7680
Suroeste

Tldloc NO-3900 3900 Northwest/ 19.4240 -98.7245
Noroeste

NO-3500 3500 Northwest/ 19.4161 -98.7258
Noroeste

S0O-3900 3900 Southwest/ 19.7255 -98.7255
Suroeste

SO-3500 3500 Southwest/ 19.4045 -98.7419
Suroeste

for coverages of at least 60 %. The cumulative needles
were collected during 9 (JO) and 10 (TL) visits from June
2017 to June 2018. Needles were dried using a forced
circulation air oven (Sheldon Fx14-S, USA) at 70 °C for
72 h and weighed on a digital balance (Ohaus Scout Pro,
USA) with an accuracy of 0.01g.

Leaf litterfall nutrients

A total of three leaf litterfall samples were taken at
each site (12 per mountain) and concentrations of N,

Para identificar el material fresco depositado, se
removié todo el mantillo dentro del circulo hasta
exponer el suelo mineral, permitiendo que el contraste
entre el color negro del suelo y el café de las aciculas
facilitara la identificacién de material recientemente
caido. Todas las trampas se ubicaron debajo del dosel
del arbolado, procurando coberturas de al menos 60 %.
Las aciculas acumuladas se colectaron durante 9 (JO) y
10 (TL) visitas de junio del 2017 a junio del 2018. Las
aciculas se secaron en estufa de aire de circulacién
forzada (Sheldon Fx14-S, EUA) a 70 °C por 72 h y se

Revista Chapingo Serie Ciencias Forestales y del Ambiente | Vol. XXVIII, nim. 1, enero-junio 2022.



Torres-Duque et al.

P, K, Ca and Mg were analyzed to estimate the nutrient
reservoirs in the forest floor, at the beginning of the
experiment. In the same way, and to correlate nutrient
content of litterfall with that of the forest floor and
the mineral soil, concentrations of N and P and
exchangeable cations K', Ca* and Mg" of the surface
soil (0 to 10 cm) were determined, taking 36 samples in
JO and 40 in TL during the year of observation.

An electronic temperature and relative humidity
recorder (Datalogger, HoBo®, USA) was installed at each
site to obtain data at 4 h intervals and to know the
variation under climate conditions of each mountain.

Sample analysis

Dry samples of litter and needles were ground for
nutrient concentration analysis. N in plant tissue
was determined by the semi-micro-Kjeldahl method
(Bremmer, 1965). P, K, Ca and Mg concentrations were
determined in extract resulting from digestion with
HNO,:HCIO, (2:1, v:v) of dried and ground plant tissue
with an inductively coupled plasma atomic emission
spectrophotometer (ICP-OES 725 Series, Agilent)
(Alcdntara & Sandoval, 1999). The pH of the mineral
soil samples was determined with a potentiometer in a
1:2 soil-water ratio. Total nitrogen was also determined
by the micro-Kjeldahl method, P by the Bray and Kurtz
(1945) method and exchangeable cations with 1 N
ammonium acetate pH 7.0.

Statistical analysis

The Shapiro-Wilk test was used to verify that the
data complied with the normality assumption, and
when this was not the case, logarithmic, square root
or Box-Cox transformations were used. When normal
distribution was not possible by transformations, the
nonparametric Wilcoxon test (Zar, 2010) was used
for comparisons between mountains. Nutrient mass
(kg-ha'), concentration (%, ppm or cmol kg’) and
fluxes (kg-ha'-year”) were the response variables for
intermountain comparison. Ratios of nutrients to
N were also used, which is a common reference for
this type of study (Sardans et al., 2016). For fluxes, a
statistical analysis of trends was performed, because
samples were repeated over time at each site;
therefore, measurements are correlated over time.
A longitudinal analysis of variance was performed
using linear mixed models regarding time, mountain
and time*mountain interaction as fixed factors
(Fitzmaurice, Laird, & Ware, 2004). We tested whether
time trends followed a linear, quadratic or cubic
pattern (P > 0.05). Analyses were performed using the
statistical packages SAS (SAS Institute Inc., 2011) and R
(3.6.3) (R Core Team, 2020).

pesaron en una balanza digital (Ohaus Scout Pro, EUA)
con precision de 0.01g.

Nutrientes del mantillo

Al inicio del experimento se tomaron tres muestras de
mantillo en cada sitio (12 por montafia) y se analizaron
las concentraciones de N, P, K, Ca y Mg, para estimar
los reservorios de nutrientes en el piso forestal. De
la misma forma, y para correlacionar el contenido de
nutrientes de la caida con el del piso forestal y el suelo
mineral, se determinaron las concentraciones de N y P
y los cationes intercambiables K, Ca™ y Mg™ del suelo
superficial (0 a 10 cm), tomando 36 muestras en JO y 40
en TL durante el afio de observacion.

En cada sitio se instalé un registrador electrénico de
temperatura y humedad relativa (Datalogger, HoBo®,
EUA), para obtener los datos a intervalos de 4 h y
conocer la variacién en las condiciones climdticas de
cada montaia.

Analisis de las muestras

Las muestras secas de mantillo y aciculas se molieron
para el andlisis de concentracién de nutrientes. El
N en el tejido vegetal se determiné mediante el
método semimicro-Kjeldahl (Bremmer, 1965). Las
concentraciones de P, K, Ca y Mg se determinaron en
el extracto resultante de la digestiéon con HNO,:HCIO,
(2:1, viv) de tejido vegetal seco y molido, con un
espectrofotometro de emisiéon atémica con plasma
acoplado inductivamente (ICP-OES 725 Series, Agilent)
(Alcdntara & Sandoval, 1999). El pH de las muestras
de suelo mineral se determiné con potenciémetro en
una mezcla de suelo agua 1:2. También se determind
el nitrégeno total por el método de micro-Kjeldahl,
el P por el método Bray y Kurtz (1945) y los cationes
intercambiables con acetato de amonio 1 N pH 7.0.

Analisis estadistico

Se verificé que los datos cumplieran con el supuesto de
normalidad con la prueba de Shapiro-Wilk y cuando no
fue el caso se utilizaron transformaciones logaritmicas,
raiz cuadrada o de tipo Box-Cox. Cuando el ajuste a la
normalidad no fue posible mediante transformaciones,
se utilizé la prueba no paramétrica de Wilcoxon (Zar,
2010), para comparaciones entre montafnas. La masa
de nutrientes (kg-ha'), la concentracién (%, ppm o
cmol -kg") y los flujos (kg-ha’-afio”) fueron las variables
respuesta para la comparacién entre montanas.
También se utilizaron proporciones de nutrientes con
respecto al N, que es una referencia comun para este
tipo de estudios (Sardans et al., 2016). Para los flujos se
hizo un andlisis estadistico de las tendencias, ya que
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Results

According to Table 2, forest floor chemical
characteristics (N, P, K and Ca) between both mountains
were similar, except for Mg concentration which was
37 % higher for TL (P > 0.0001). Ca concentration was
significantly higher by 11 % in TL (P < 0.09). Although
mean K concentration is 54 % higher for TL, the
difference was not significant between mountains.

Table 3 shows that the mineral soil is very acid
(pH = 5.2) in both mountains. Total N, extractable P
and exchangeable K' are statistically equal between
mountains. Statistical differences were reflected in Mg,
Ca and the sum of cations (K" + Ca™ + Mg") with higher
values in TL (P < 0.021).

Table 4 shows that both the mass of the forest floor
and the mass of its nutrients were statistically higher in
JO (P < 0.04). Forest floor mass in JO (46.5 Mg-ha™) was
175 % higher than that in TL (16.9 Mg-ha™). The mass of
nutrients of forest floor was greater in JO with higher
values of 164, 181, 60, 164 and 118 % for N, P, K, Ca and
Mg, respectively.

According to Table 5, needle mass and nutrient flux was
statistically higher in JO (P < 0.04). The needle mass
transfer from the canopy to the forest floor was 67 %
higher in JO than in TL. In terms of mass nutrient flux,
differences were 77, 54, 12, 70 and 19 % higher in JO
with respect to TL, for N, P, K, Ca and Mg, respectively.

las muestras se repitieron en el tiempo en cada sitio;
por lo anterior, las mediciones estdn correlacionadas
en el tiempo. Con modelos lineares mixtos, se hizo
un andlisis de varianza longitudinal considerando el
tiempo, montana e interaccién tiempo*montaiia como
factores fijos (Fitzmaurice, Laird, & Ware, 2004). Se
prob¢ si las tendencias temporales seguian un patrén
lineal, cuadrdtico o ctbico (P > 0.05). Los andlisis se
realizaron con los paquetes estadisticos SAS (SAS
Institute Inc., 2011) y R (3.6.3) (R Core Team, 2020).

Resultados

Acorde con el Cuadro 2, las caracteristicas quimicas del
mantillo (N, P, K y Ca) entre ambas montafias fueron
similares, excepto por la concentraciéon de Mg que fue
37 % superior en TL (P > 0.0001). La concentracion de Ca
fue significativamente superior en 11 % en TL (P < 0.09).
Aunque la concentracién media de K es 54 % superior
en TL, la diferencia no fue significativa entre montafas.

En el Cuadro 3 se observa que el suelo mineral es
muy 4cido (pH = 5.2) en ambas montaias. E1 N total, P
extraible y el K" intercambiable son estadisticamente
iguales entre montanas. Las diferencias estadisticas se
reflejaron en Mg, Ca y en la suma de cationes (K" + Ca*
+ Mg"?) con valores superiores en TL (P < 0.021).

El Cuadro 4 muestra que tanto la masa del mantillo
como la masa de sus nutrientes fue estadisticamente
mayor en JO (P < 0.04). La masa de mantillo en JO (46.5

Table 2. Forest floor nutrient concentrations in two alpine Pinus hariwegii forests in central Mexico.
Cuadro 2. Concentraciones de nutrientes del mantillo (piso forestal) en dos bosques alpinos de Pinus hartwegii en el

centro de México.

Site/ TN (%) P K Ca Mg
Sitio NT (%) (ppm)
Jocotitldn
Mean/Media 0.8 535.5 722.0 22924 491.0
SD/DE 0.2 94.6 205.3 335.6 106.6
CV (%) 21.0 17.7 28.4 14.6 21.7
n 12 12 12 12 12
Tldloc
Mean/Media 0.9 548.5 11124 2 540.6 674.9
SD/DE 0.2 81.1 575.0 417.8 88.1
CV (%) 27.8 14.8 51.7 16.4 13.1
n 12 12 12 12 12
P< ns ns ns 0.0941 0.0001

TN = total nitrogen; SD: standard deviation of the mean; CV: coefficient of variation. P< value indicates statistical difference between mountains according to

the Wilcoxon test; ns = not significant.

NT = nitrégeno total; DE: desviacién estdndar de la media; CV: coeficiente de variacién. El valor P< indica diferencia estadistica entre montaiias de acuerdo con

la prueba de Wilcoxon; ns = no significativo.
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Table 3. Surface soil nutrient concentrations (0-10 cm) in two alpine Pinus hariwegii forests in central Mexico.
Cuadro 3. Concentraciones de nutrientes del suelo superficial (0-10 cm) en dos bosques alpinos de Pinus hartwegii en el
centro de México.

Exchangeable cations (Cmolc(+)-kg")/

hﬁ);lrrlltt:filg/ PH (1:2) Ff\ll\”}(é))/ P (ppm) Cationes intercambiables (cmol,,-kg”)
K Ca®” Mg* Sum
Jocotitldn
Mean/Media 5.3 0.4 3.3 1.2 2.5 0.20 3.9
SD/DE 0.9 0.2 1.8 1.3 2.0 0.1 1.3
CV (%) 16.5 42.1 53.1 106.8 81.2 55.2 34.1
n 36 36 36 36 36 36 36
Tldloc
Mean 5.1 0.4 3.4 1.4 3.6 0.24 5.2
SD 0.5 0.1 2.2 1.6 2.1 0.3 1.3
CV (%) 10.0 32.8 64.7 108.1 60.2 129.9 25.4
n 40 40 40 40 40 40 40
P< ns ns ns ns 0.0001 0.0211 0.0001

TN = total nitrogen; SD: standard deviation of the mean; CV: coefficient of variation. P< value indicates statistical difference between mountains according to
the Wilcoxon test; ns = not significant.

NT = nitrégeno total; DE: desviacién estdndar de la media; CV: coeficiente de variacién. El valor P< indica diferencia estadistica entre montafias de acuerdo con
la prueba de Wilcoxon; ns = no significativo.

Table 4. Forest floor (mulch) and nutrient mass in two alpine forests of Pinus hartwegii in central Mexico.
Cuadro 4. Masa del piso forestal (mantillo) y de nutrientes en dos bosques alpinos de Pinus hariwegii en el centro

de México.
Site/ Mass (Mg-ha™)/ N p K Ca Mg
Sitio Masa (Mg-ha™) (kg-ha™)
Jocotitldn
Mean/Media 46.5 360.6 247 34.5 106.8 23.8
SD/DE 214 194.4 11.5 18.3 53.2 12.7
CV (%) 46.0 53.9 46.5 53.2 49.8 53.4
n 12 12 12 12 12 12
Tldloc
Mean/Media 16.9 136.7 8.8 21.5 40.5 10.9
SD/DE 19.1 151.7 10.5 31.7 43.4 12.6
CV (%) 113.2 111.0 119.5 147.8 1071 115.3
n 12 12 12 12 12 12
P< 0.0014 0.0001 0.0010 0.0404 0.0003 0.0141

SD: standard deviation of the mean; CV: coefficient of variation. P< value indicates statistical difference between mountains according to the Wilcoxon test.

DE: desviacién estdndar de la media; CV: coeficiente de variacién. El valor P< indica diferencia estadistica entre montafias de acuerdo con la prueba de Wilcoxon.
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Seasonal trends

The most common seasonal trend was cubic. K
concentrations showed no definite trend, except when
the N:K ratio was considered. Table 6 indicates that, in
all cases where a trend could be fitted, the factor time
was significant (P < 0.001), while the mountain effect
was not statistically significant for P, Ca concentrations
and the N:Ca ratio. The mountain*time interaction was
statistically significant for N and the N:K and N:Mg
ratios.

For this research, during the one-year cycle, the fact
that the trend of nutrients or proportions is quadratic
indicates that there is a low point for a given season,
while when it is cubic there is a seasonal maximum and
minimum; that is, two changes of slope in the trend.

Figure 2 shows that the trend of needle litterfall
was higher during summer and lower in winter. The
trends by nutrients and ratios regarding N are shown
in Figures 3 and 4, respectively. N concentration was
higher in mid-fall (October 17), while for P and Ca
it was higher in summer (June 20 to July 7). For Mg,
concentrations were higher in spring (March 16 to
May 5) (Figure 3). Except for the N:Ca ratio, most of
the nutrient ratios (N:P, N:K, N:Mg) had maxima at the
end of summer (August 28) and autumn (October 17)
(Figure 4).

Mg-ha') fue 175 % mayor que la de TL (16.9 Mg-ha"). La
masa de nutrientes del mantillo fue superior en JO con
valores superiores en 164, 181, 60, 164 y 118 % para N,
P, K, Ca y Mg, respectivamente.

De acuerdo con el Cuadro 5, el flujo de masa de aciculas
y nutrientes fue estadisticamente superior en JO (P <
0.04). La transferencia de masa de aciculas del dosel al
piso forestal fue 67 % superior en JO con respecto a TL.
En cuanto al flujo de nutrientes en masa, las diferencias
fueron 77, 54, 12, 70 y 19 % superiores en JO con
respecto a TL, para N, P, K, Ca y Mg, respectivamente.

Tendencias estacionales

La tendencia estacional mds comun fue cdbica. Las
concentraciones de K no mostraron una tendencia
definida, excepto cuando se consider6 la proporcién
N:K. El Cuadro 6 indica que, en todos los casos en
que se pudo ajustar una tendencia, el factor tiempo
fue significativo (P < 0.001), mientras que el efecto
de montafia no fue estadisticamente significativo
para las concentraciones de P, Ca y la relacién N:Ca.
La interaccién montafia“tiempo fue estadisticamente
significativa para Ny las relaciones N:K y N:Mg.

Especificamente para esta investigacién, durante
el ciclo de un afio, el hecho de que la tendencia de
nutrientes o sus proporciones sea cuadrdtica indica

Table 5. Annual needle and nutrient mass flux via litterfall in two alpine forests of Pinus hartwegii in central Mexico.
Cuadro 5. Flujo anual de masa de aciculas y nutrientes via caida de follaje en dos bosques alpinos de Pinus hartwegii en

el centro de México.

Site Mass (Mg-ha™-year™)/ N 3 K Ca Mg
Masa (Mg-ha-afio™) (kg-ha'year")/(kg-ha™-afio”)
Jocotitldn
Mean/Media 11.2 98.0 5.2 8.7 24.6 5.6
SD/DE 3.0 20.9 11 2.6 6.8 1.9
CV (%) 26.8 21.3 231 30.7 27.7 334
n 12 12 12 12 12 12
Tldloc
Mean/Media 6.7 55.3 34 7.8 14.4 4.7
SD/DE 3.4 28.3 1.8 6.6 5.8 2.2
CV (%) 50.7 51.2 54.3 85.2 40.2 46.9
n 12 12 12 12 12 12
P< 0.0027 0.0001 0.0010 0.0404 0.0003 0.0141

SD: standard deviation of the mean; CV: coefficient of variation. P< value indicates statistical difference between mountains according to the Wilcoxon test.

DE: desviacién estdndar de la media; CV: coeficiente de variacién. El valor P< indica diferencia estadistica entre montafias de acuerdo con la prueba de Wilcoxon.
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Table 6. Statistical significance of longitudinal analysis of variance of temporal trends of needle mass and nutrient
concentration in two alpine forests of Pinus hartwegii in central Mexico.
Cuadro 6. Significancia estadistica del andlisis de varianza longitudinal de las tendencias temporales de masa de aciculas

y concentraciéon de nutrientes en en dos bosques alpinos de Pinus hariwegii en el centro de México.

Time*mountain
. Trend/ Time/ Mountain/ interaction/
Variable . . - L o
Tendencia Tiempo Montaia Interaccion
tiempo*montaia
Needle mass/ Quadratic/ <.0001 <.0001 0.0443
Masa de aciculas Cuadrdtica
N Cubic/ 0.0002 0.0002 0.0153
Cubica
P Quadratic/ <.0001 0.8172 ns
Cuadrdtica
K No trend/
Sin tendencia
Ca Quadratic/ <.0001 0.7372 ns
Cuadrdtica
Mg Cubic/ 0.0322 <.0001 ns
Cubica
N:P Cubic/ 0.0007 0.0058 ns
Cubica
N:K Cubic/ <.0001 <.0001 0.0007
Cubica
N:Ca Quadratic/ <.0001 0.2002 ns
Cuadrdtica
N:Mg Cubic/ <.0001 <.0001 0.0024
Cubica
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Figure 2. Temporal trends in Pinus hartwegii needle litterfall mass with estimated values and 95 % confidence intervals
in two alpine forests of central Mexico. Lowercase and uppercase letters indicate months of 2017 and 2018,
respectively.

Figura 2. Tendencias temporales en la masa de caida de aciculas de Pinus hartwegii con valores estimados e intervalos
de confianza del 95 % en dos bosques alpinos del centro de México. Letras miniisculas y maytsculas indican
meses del 2017 y 2018, respectivamente.
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Figure 3. Trends in needle litterfall nutrient concentration of Pinus hartwegii with 95 % confidence intervals in two alpine
forests of central Mexico. Lowercase and uppercase letters indicate months of 2017 and 2018, respectively.

Figura 3. Tendencias en la concentraciéon de nutrientes de caida de aciculas de Pinus hartwegii con intervalos de confianza
del 95 % en dos bosques alpinos del centro de México. Letras mintisculas y maytsculas indican meses del 2017 y
2018, respectivamente.
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Figure 4. Seasonal trends in needle litterfall nutrient ratios of Pinus hartwegii with estimated values and 95 % confidence

intervals, in two alpine forests of central Mexico. Lowercase and uppercase letters indicate months of 2017
and 2018, respectively.
Figura 4. Tendencias temporales en proporciones de nutrientes de caida de aciculas de Pinus hartwegii con valores
estimados e intervalos de confianza del 95 %, en dos bosques alpinos del centro de México. Letras miniisculas
y mayusculas indican meses del 2017 y 2018, respectivamente.
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Discussion
Forest floor and soil concentrations

Compared to JO, the forest floor in TL had higher
concentrations of Mg (P < 0.001) and Ca (P < 0.009).
That difference was also reflected in mineral soil
concentrations, confirming the close relationship of
soil fertility and needle chemistry (Wood et al., 2006).
A higher sum of cations (K + Ca + Mg) in TL indicates
better fertility and reinforces the relationship between
the amount of potentially available nutrients and
the chemical composition of needles, considering
that there is the same volcanic soil (Andisol) in both
mountains. In these, the low concentration of the
main cations (<6 cmol_kg’) is expected in forest soils
of P. hartwegii forests in central Mexico (Marin, Escolero-
Fuentes, & Trinidad-Santos, 2002).

Needle mass

The fact that JO had a larger amount of mulch mass
also translated into larger reservoirs of all nutrients
(P < 0.001); however, it is important to note that
even with larger reservoirs in JO, TL forest has higher
productivity. Trees in JO have a mean annual increase
in basal area of 6 cm®, while in TL it is 15 cm* (Correa-
Diaz et al., 2020; Nufiez-Garcia et al., 2020).

The results indicate that a high proportion of the
net productivity goes to leaf mass production in
JO. Depending on forest structure and age, needle
production can account for more than 70 % of canopy
litter (Schlesinger & Bernhardt, 2013). Annually,
greater amounts of nutrients flow from the canopy to
the forest floor in JO, but there does not seem to be
a priority in the production of timber components. In
fact, the synchrony between photosynthetic activity at
the canopy level (through vegetation indices- NDVI) and
annual growth ring formation is higher in TL than in
JO (Correa-Diaz, Gémez-Guerrero, Vargas-Herndndez,
Rozenberg, & Horwath, 2020).

Other authors have also found no correlation between
radial growth and needle production in Pinus silvestris
L. forests (Lehtonen, Lindholm, Hokkanen, Salminen,
& Jalkanen, 2008), but have found pulses of needle
production every four years, possibly associated with
global climatic circulation events (Gonzdlez de Andrés
et al., 2019). As for larger forest floor reservoirs, what
is known is that litterfall accumulation is rather
correlated with decomposition processes than with
the forest yield (Frank, Pontes, & McFarlane, 2012).
The results of this study suggest that there may be
other factors of needle quality and decomposition,
such as N:lignin ratio, that could explain this result
(Schlesinger & Bernhardt, 2013).

que hay un punto bajo para una estaciéon determinada,
mientras que cuando es cdbica se presenta un punto
madximo y un minimo estacional; es decir, dos cambios
de pendiente en la tendencia.

La Figura 2 muestra que la tendencia de caida de acicula
fue mayor durante el verano y menor en invierno. Las
tendencias por nutrientes y proporciones con respecto
al N se muestran es las Figuras 3 y 4, respectivamente.
La concentracién de N fue mayor a mediados del otofio
(octubre 17), mientras que para P y Ca fue mayor en
el verano (junio 20 a julio 7). En el caso del Mg, las
concentraciones fueron mayores en primavera (marzo
16 a mayo 5) (Figura 3). Excepto por la relaciéon N:Ca,
la mayoria de la proporciones de nutrientes (N:P, N:K,
N:Mg) presentaron mdximos al final del verano (agosto
28) y otofio (octubre 17) (Figura 4).

Discusion
Concentraciones en piso forestal y suelo

Comparado con JO, el piso forestal en TL mostré mayor
concentracion de Mg (P < 0.001) y Ca (P < 0.009). Tal
diferencia también se reflejé en las concentraciones del
suelo mineral, lo que corrobora la estrecha relacién de
la fertilidad del suelo y la quimica de las aciculas (Wood
et al., 2006). Una suma mayor de cationes (K + Ca + Mg)
en TL indica mejor fertilidad y refuerza la relacién entre
la cantidad de nutrientes potencialmente disponibles y
la composicién quimica de las aciculas, ya que el suelo
es de origen volcdnico (Andisol) en ambas montaiias. En
estas, la baja concentracion de los principales cationes
(<6 cmol -kg") es 1a esperada en los suelos forestales de
bosques de P. hartwegii en el centro de México (Marin,
Escolero-Fuentes, & Trinidad-Santos, 2002).

Masa de aciculas

El hecho de que JO haya presentado mayor cantidad de
masa de mantillo se tradujo también en reservorios mas
grandes de todos los nutrientes (P < 0.001); sin embargo,
llama la atencién que aun con mayores reservorios en
JO, el bosque TL tenga mayor productividad. Los drboles
en JO tienen incremento medio anual en drea basal de
6 cm’, mientras que en TL es de 15 cm” (Correa-Diaz et
al., 2020; Nuifiez-Garcia et al., 2020).

Los resultados indican que, en JO, una proporcién alta
de la productividad neta se destina a la produccién de
masa foliar. Dependiendo de la estructura y edad del
bosque, la produccién de aciculas puede representar
mads del 70 % de los detritos del dosel (Schlesinger
& Bernhardt, 2013). Anualmente, fluyen mayores
cantidades de nutrientes del dosel al piso forestal en
JO, pero no parece haber prioridad en la productividad
de componentes maderables. De hecho, la sincronia
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Being an isolated volcano and not part of a mountain
range like TL (Figure 1), it is likely that JO may have
more extreme humidity and temperature events and
higher wind speed that cause more needle litterfall, less
decomposition and less tree growth (Zhu et al., 2021).
Dataloggers data showed that temperature is slightly
lower and relative humidity is higher in JO than in TL
(6.83 vs. 7.25 °C; 73.13 vs. 69.74 %).

Annual nutrient flux

Both mountains have clear trends in needle and
nutrient mass between June of the previous year
(2017) and June of the subsequent year (2018), with
lower values in early winter. Total pine needle input
was 11.2 Mg-ha-year" for JO, while for TL it was 6.7
Mg-ha".year" (Table 5). These data are high compared
to those reported in other ecosystems; for example,
7.6 Mg-ha'-afio” for total litterfall (leaves, branches
and reproductive structures) in pine-oak forests of
Chiapas (Rocha-Loredo & Ramirez-Marcial, 2009);
5.9 Mg-ha'-year” in pine-oak forests of Durango (Moreno
Valdez et al., 2018) and 7.4 and 10.6 Mg-ha'.year” in
oak forests of Nuevo Leén and Morelos, respectively
(Gonzdlez-Rodriguez et al., 2011; Mantero-Garcia,
Goémez-Guerrero, Gavi-Reyes, Zamora-Morales, &
Ramirez-Ayala, 2019). According to a global review,
Zhang, Yuan, Dong, and Liu (2014) determined that
total litterfall in forest ecosystems ranges from 3 to
11 Mg-ha™-year’, although the upper extremes extend
to 13 Mg-ha'-year™.

In years with moisture and years with strong winds,
leaf litterfall can be more than twice as high compared
to average climate years, which particularly affects
coniferous forests with higher needle litterfall (Cheng
et al., 2020). Due to the lack of meteorological stations,
it was not possible to know if in the study year there
was higher leaf litterfall due to abiotic factors. Leaf
litterfall values represent sites with good tree cover
(>60 %), but in sites with lower cover the values will be
lower. Although all sites have 100 % understory cover,
it is also likely that due to the location of the trap at
ground level some needles may be captured by the
effect of gravity.

Maximum needle accumulation was found in the
months with the highest precipitation (Figure 2), for
both mountains, when growth activity is higher, trees
replace old foliage and mobile nutrients such as N and
P are transported from old to new tissue (Schlesinger
& Bernhardt, 2013). These results contrast with those
of other studies, where higher leaflitter production is
associated with the driest season of the year (Lépez-
Escobar et al, 2018); however, a bimodal trend,
including dry and wet season was reported for oak-
pine forests (Quercus potosina Trel. and Pinus cembroides

entre la actividad fotosintética a nivel dosel (a través de
indices de vegetacién- NDVI) y la formacién de anillos
de crecimiento anual es mayor en TL que en JO (Correa-
Diaz, Gémez-Guerrero, Vargas-Herndndez, Rozenberg,
& Horwath, 2020).

Otros autores tampoco han encontrado correlacién
entre el crecimiento radial y la produccién de aciculas
en bosques de Pinus silvestris L. (Lehtonen, Lindholm,
Hokkanen, Salminen, & Jalkanen, 2008), pero si han
encontrado pulsos de produccién de acicula cada cuatro
anos, posiblemente asociados a eventos de circulacién
climdtica global (Gonzdlez de Andrés et al., 2019). En
cuanto a mayores reservorios del piso forestal, lo que se
sabe es que la acumulacién de mantillo estd mds bien
correlacionada con los procesos de descomposicion
que con la productividad de un bosque (Frank, Pontes,
& McFarlane, 2012). Los resultados de este estudio
sugieren que podria haber otros factores de la calidad
de acicula y descomposicién, como la proporcién
N:lignina, que podrian explicar este resultado
(Schlesinger & Bernhardt, 2013).

Es probable que en el sitio JO, por ser un volcdn
aislado y no parte de una cadena montafiosa como
TL (Figura 1), ocurran eventos mds extremos en
humedad y temperatura y mayor velocidad de viento
que provoquen mayor caida de acicula, menor
descomposiciéon y menor crecimiento de los drboles
(Zhu et al., 2021). Los datos de los dataloggers mostraron
que la temperatura es ligeramente menor y la humedad
relativa es mayor en JO que en TL (6.83 vs. 7.25 °C; 73.13
vs. 69.74 %).

Flujo anual de nutrientes

En ambas montaias hay tendencias definidas de la masa
de acicula y nutrientes entre junio del afio previo (2017)
y junio del afio posterior (2018), con los valores mads
bajos a principios de invierno. El aporte total de aciculas
de pino fue 11.2 Mg-ha™-afio” en JO, mientras que en
TL fue 6.7 kg-ha'-afo” (Cuadro 5). Estos datos son altos
comparados con los reportados en otros ecosistemas;
por ejemplo, 7.6 Mgha'-afno' para hojarasca
total (hojas, ramillas y estructuras reproductivas)
en bosques de pino-encino de Chiapas (Rocha-
Loredo & Ramirez-Marcial, 2009); 5.9 Mg-ha'-afio’
en bosques de pino-encino de Durango (Moreno Valdez
et al., 2018) y 7.4 y 10.6 Mg-ha'-afio” en bosques de
encino de Nuevo Leén y Morelos, respectivamente
(Gonzdlez-Rodriguez et al.,, 2011; Mantero-Garcia,
GOmez-Guerrero, Gavi-Reyes, Zamora-Morales, &
Ramirez-Ayala, 2019). De acuerdo con una revisiéon
global, Zhang, Yuan, Dong, y Liu (2014) determinaron
que la hojarasca total en ecosistemas forestales varia de
3 a 11 Mg-ha™-afio”, aunque los extremos superiores se
extienden hasta los 13 Mg-ha™-afio™.
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Zucc.) in San Luis Potosi, with total leaflitter production
of 5.9 Mg-ha'.year" (Pérez-Sudrez et al., 2009). The
results of this study indicate a single peak of needle
production occurring in summer (Figure 2). Thus, in
spite of developing in cold climates, the results show
that the forests studied are very productive in needles
and dynamic in nutrient transfer.

Nutrient use efficiency

Using the information in Table 5, nutrient use efficiency
in needle litterfall can be estimated at the ecosystem
level. Such an estimate is the ratio of the annual flux
of needle mass to the annual flux of each nutrient
(kg-ha'-year"). The efficiencies in JO are 114, 2 153,
1 287, 485, 2 015 for N, P, K, Ca and Mg, respectively,
while for TL they are 121, 1 971, 859, 465, 1 425 in
the same order of nutrients. These results indicate that
N use efficiency is higher in TL mountain, because
the same unit of nutrient (kg) translated into higher
amounts of leaf mass (kg). But in terms of K and Mg
there was more efficiency in JO, which is particularly
consistent with a higher sum of cations in the TL soil
(Table 3). Regardless of locality, these efficiency levels
are higher for the bases K, Ca and Mg than those
found in a stand of Pinus pseudostrobus Lindl. mixed
with deciduous species (Gonzdlez-Rodriguez et al,,
2011) and, except for P efficiency, also exceed the
nutrient efficiency of the tropical rainforest (Kotowska,
Leuschner, Triadiati, & Hertel, 2016).

Trends over time

Needle production is reduced in the cold months,
reflecting low physiological activity in trees, for both
mountains. For alpine forests this is an expected result
because temperature limits several ecophysiological
processes (Korner, 2012). Nutrient concentrations in
needle litterfall are the result of concentrations in
green needle and resorption (Kobe, Lepczyk, & Iyer,
2005); the lower the concentration of nutrients in
needle litterfall, the higher the amount of resorption
into trees. Both mountains have a similar pattern with
lower concentrations (higher resorption) in the months
from March to May (Figure 2); that is, in the dry months
when nutrient supply via soil is low due to lower soil
moisture (Gomez-Guerrero & Doane, 2018).

P showed a gradual increase in reuse from July to
January, ie., greater demand as the rainy season
moved away (Figure 3). This could be because P is a low
mobility element absorbed mainly by mass diffusion,
requiring soil moisture to favor the presence of soluble
forms (Binkley & Fisher, 2020). The similarity of the N:P
ratio indicated a higher reuse in the months of June
and July for both mountains; subsequently, this reuse
decreased in winter and was reactivated in late spring

En afos huiimedos y con vientos fuertes, la caida de
hoja puede ser hasta mds de dos veces mayor en
comparacién con anos de clima promedio, lo cual afecta
particularmente a los bosques de coniferas con mayor
desprendimiento de aciculas (Cheng et al., 2020). Por
falta de estaciones meteoroldgicas, no fue posible saber
si en el afio de estudio haya habido mayor caida de hoja
por factores abidticos. Los valores de caida de hoja
representan sitios con buena cobertura arbérea (>60 %),
pero en sitos de menor cobertura los valores serdn
menores. Aunque todos los sitios presentan cobertura
del 100 % en sotobosque, es probable también que por
la ubicacién de la trampa a nivel de suelo se puedan
captar algunas aciculas por efecto de la gravedad.

En ambas montafias, la mdxima acumulacién de
aciculas ocurrié en los meses con mayor precipitaciéon
(Figura 2), cuando la actividad de crecimiento es mayor,
los drboles reemplazan el follaje viejo y los nutrientes
moviles como el N y P se transportan de tejido viejo a
nuevo (Schlesinger & Bernhardt, 2013). Estos resultados
contrastan con los de otros estudios, donde la mayor
produccién de hojarasca se asocia a la temporada mads
seca del ano (Lopez-Escobar et al., 2018); sin embargo,
una tendencia bimodal, incluyendo temporada seca
y himeda se reportdé para bosques de encino-pino
(Quercus potosina Trel. y Pinus cembroides Zucc.) en San
Luis Potosi, con produccién total de hojarasca de 5.9
Mg-ha™-afio” (Pérez-Sudrez et al., 2009). Los resultados
del presente estudio indican un solo pico de produccién
de acicula que ocurre en verano (Figura 2). Asi, a pesar
de desarrollarse sobre climas frios, los resultados
evidencian que los bosques estudiados son muy
productivos en acicula y dindmicos en la transferencia
de nutrientes.

Eficiencia de uso de nutrientes

Utilizando la informacién del Cuadro 5, la eficiencia de
uso de nutrientes en caida de acicula se puede estimar
a nivel de ecosistema. Dicha estimacién es el cociente
del flujo anual de masa de acicula con respecto al flujo
anual de cada nutriente (kg-ha'-afio”). Las eficiencias
en JO son 114, 2 153, 1 287, 485, 2 015 para N, P, K, Ca
y Mg, respectivamente, en tanto que para TL son 121, 1
971, 859, 465, 1 425 en el mismo orden de nutrientes.
Estos resultados indican que la eficiencia de uso de N
es mds eficiente en la montana TL, ya que una misma
unidad de nutriente (kg) se tradujo en cantidades
mayores de masa foliar (kg). Pero en términos de Ky
Mg hubo mejor eficiencia en JO, lo que particularmente
es consistente con una mayor suma de cationes en
el suelo de TL (Cuadro 3). Independientemente de la
localidad, estos niveles de eficiencia son mds altos para
las bases K, Ca y Mg que los encontrados en un rodal
de Pinus pseudostrobus Lindl. mezclado con especies
caducifolias (Gonzdlez-Rodriguez et al., 2011) y, excepto
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of the following year, which is a trend coupled with the
rate of tree growth and denotes the importance of these
two macroelements (N and P) for biomass formation
(Schlesinger & Bernhardt, 2013).

Ca indicated a progressive demand from July to March,
which reflects the process of cell wall formation in
needles; that is, unlike other elements, an accumulative
process is inferred as leaf expansion is concluded. The
variation in the N:Ca ratio indicates that the highest
Ca consumption is found during the rainy season,
when needles begin to expand. The fact that this ratio
remains stable during the rest of the year indicates that
Ca has low mobility and that it accumulates in support
structures such as the cell wall.

The lower Mg concentrations in JO are consistent with
lower soil availability (Table 3). The results indicate
that, in JO, the needles that fall to the ground already
have low Mg concentrations, due to low availability in
the soil, which conditions trees to increase Mg reuse.
For TL, on the other hand, the soil has a better supply
of Mg, so that needles return to the soil with higher Mg
concentrations (Figure 3). Since TL productivity is high
compared to JO, the results indicate enough Mg supply
and less need for reuse; in addition, the N:Mg ratio
is more stable in TL throughout the year. The lower
N:Mg ratio in TL indicates a better nutrient balance,
supported by higher soil fertility (Table 2). Although at
both sites the N:Mg ratio varies during the year, it is
evident that changes are greater in JO, where needles
fallen from August to October were significantly
reduced in Mg (higher N:Mg ratio), indicating that
JO needs further modification in nutrient ratio to
maintain tree growth.

K alone showed no temporal trend, but when the
N:K ratio is considered, the importance of K and its
greater amplitude of response is remarkable. N:K ratio
was expressed in two phases; the first from August to
December (summer-autumn) when proportionally K is
low in relation to N, while the second phase occurs in
the dry months, from January to May (winter-spring),
when K:N ratio increases (N:K decreases). Since K is
linked to stomatal regulation, phloem transport and
photosynthesis, this result could indicate an increase
in K retranslocation in autumn, prior to cold season,
while in spring K retranslocation decreases, when new
growing and photosynthesis season is about to start.
On the other hand, before winter, leaves have already
accumulated cellulose and N is diluted, resulting in
lower N:K ratios before new growing season starts
(Schlesinger & Bernhardt, 2013). The role of K is
complex, at an ecosystem level, but a comprehensive
review of the subject indicates a strong relationship
with N (Tripler, Kaushal, Likens, & Walter, 2006),
which is in complete agreement with this study. In this

por la eficiencia en P, también superan la eficiencia
de nutrientes del bosque tropical lluvioso (Kotowska,
Leuschner, Triadiati, & Hertel, 2016).

Tendencias en el tiempo

En ambas montafias, la produccién de acicula se
reduce en los meses frios, reflejando la baja actividad
fisiolégica en los drboles. Para bosques alpinos este es
un resultado esperado, debido a que la temperatura
limita un gran numero de procesos ecofisiologicos
(Korner, 2012). Las concentraciones de los nutrientes en
la caida de acicula son resultado de las concentraciones
en acicula verde y la reabsorcién (Kobe, Lepczyk, &
Iyer, 2005); cuanto mds baja es la concentracién de
nutrientes en caida de aciculas, mayor es la cantidad de
reabsorcion al interior de los drboles. Ambas montafias
tienen un patrén similar con concentraciones mds
bajas (mayor reabsorcién) en los meses de marzo a
mayo (Figura 2); es decir, en los meses secos cuando la
provisién de nutrientes via suelo es baja por la menor
humedad del suelo (Gémez-Guerrero & Doane, 2018).

El P mostré un aumento gradual de reutilizacién de
julio a enero, esto es, mayor demanda en la medida
que el periodo lluvias se iba alejando (Figura 3). Lo
anterior podria deberse a que P es un elemento de
baja movilidad que se absorbe principalmente por
difusién de masas, requiriendo humedad del suelo
para favorecer la presencia de sus formas solubles
(Binkley & Fisher, 2020). En ambas montafas, la
similitud de la proporcién N:P indic6 una reutilizacién
mayor en los meses de junio y julio; posteriormente,
esta reutilizaciéon disminuy6 en invierno y se reactivé
a finales de la primavera del siguiente afio, que es
una tendencia acoplada con el ritmo de crecimiento
arbéreo y que denota la importancia de estos dos
macroelementos (N y P) para la formacién de biomasa
(Schlesinger & Bernhardt, 2013).

El Ca indic6 una demanda progresiva de julio a marzo,
lo que refleja el proceso de formacién de pared celular
en las aciculas; es decir, a diferencia de otros elementos,
se infiere un proceso acumulativo en la medida que
se concluye la expansién foliar. La variaciéon de la
proporcién N:Ca indica que el mayor consumo de
Ca ocurre en la época de lluvias, cuando las aciculas
empiezan su expansién. El hecho de que dicha relacién
se mantenga estable el resto del aflo indica que el Ca
tiene baja movilidad y que se va acumulando en las
estructuras de soporte como la pared celular.

Las concentraciones mds bajas de Mg en JO concuerdan
con la menor disponibilidad en el suelo (Cuadro 3).
Los resultados indican que, en JO, las aciculas que
caen al piso ya van con bajas concentraciones de Mg,
debido a su baja disponibilidad en el suelo, lo que

Revista Chapingo Serie Ciencias Forestales y del Ambiente | Vol. XXVIIL, issue 1, January-April 2022.



Stoichiometry of needles in pine forests

regard, it has been proposed that parallel pulses of K
and nitrate in watershed streams indicate the strong
relationship of these elements (Tripler et al., 2006).
Although the mean temperature of both sites is similar,
days with temperatures below freezing are greater in
JO (Nufiez-Garcia et al., 2020). In fact, there is a more
marked pulse of K retranslocation, indicated by N:K
ratio for JO, which coincides with higher frequency of
frost at this site (Nufiez-Garcia et al., 2020).

Conclusions

The results of this study are a useful baseline for
detecting changes in future functionality of alpine
forests. The forests of Jocotitldn and Tlaloc mountains
differed in needle production and nutrient flux. The
Jocotitldn forest, less productive in timber components
(e.g., basal area), had higher needle litterfall. The
N:K ratio in needle litterfall is more relevant than
previously thought, as it showed more marked seasonal
variation, highlighting the importance of the balance
of these macronutrients in the canopy. Climate change
could lead to nutritional and water stress in forests,
therefore, studies on leaf litterfall production and its
chemical composition can be important indicators to
assess effects on vegetation and propose conservation
strategies. The stoichiometry of leaf litterfall provides
crucial information for understanding biogeochemistry
of alpine forests.
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