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RESUMEN

La descomposicion de la materia orgdnica (MO) es de suma importancia dentro del
funcionamiento de los ecosistemas ya que mediante este proceso se reciclan los nutrientes
minerales, los cuales son indispensables para el desarrollo de los organismos autétrofos,
pero el papel que juega la disponibilidad de nutrientes en el suelo como factor estimulante
en este proceso no es del todo claro, por esto el objetivo de este trabajo fue evaluar el efecto
de cambios en la disponibilidad de nutrientes del suelo sobre el proceso de descomposicion,
liberacion de nutrientes al ambiente y sus implicaciones ambientales en un bosque tropical
himedo en las tierras bajas del Caribe de Costa Rica. Se colocaron bolsas de
descomposicién con hojarasca de H. alchorneoides y paletas de madera, para medir el
efecto de la fertilizacion con N, P y NP, en la Reserva Forestal Escalera de Mono
Universidad EARTH, Guacimo, Limon. Un total de 320 bolsas de descomposicion, con 7g
de hojarasca y una paleta de madera, se colocaron durante 36 semanas, con cinco tiempos
de colecta de muestras, posteriormente se determiné el porcentaje de pérdida de biomasa,
asi como andlisis de nutrientes de nitrogeno, fosforo y carbono. A las 36 semanas, se perdio
entre un 70 y 80% del material inicial para ambos sustratos, y no hubo diferencias
significativas entre tratamientos. La concentracion de nutrientes en la hojarasca remanente
respondid de manera diferente al tiempo y a los tratamientos aplicados, ya que la
concentracion de P fue significativamente afectada por la fertilizacién (p = 0.022). En
términos de la cantidad de N remanente este disminuyo significativamente con el tiempo
(p< 0.001) y se vio marginalmente afectada por la fertilizacion (p=0.051). No se encontro
un efecto claro de la adicién de N y P sobre la pérdida de masa de hojarasca ni de madera
esto podria explicarse porque 1) la disponibilidad de nutrientes es alta, 2) la duracion del
experimento no fue suficiente, 3) otros nutrientes no incluidos en este estudio son ain mas
importantes que el N y P 4) las elevadas precipitaciones que podrian ser un control
sumamente importante para la pérdida de biomasa. En la dindmica de nutrientes se encontrd
una mayor inmovilizacion de P en las parcelas con adicion de P, lo que se evidencia en la
razon N/P y C/P mas bajas con respecto al resto de tratamientos, sin embargo, no se
observé una inmovilizacion de N significativa en las parcelas con adicion de este nutriente,
lo cual podria indicar que N no es un nutriente tan limitante en comparacién con el P. Se
concluye que 1) Estudios a nivel local son de suma importancia, 2) Es necesario reforzar
los datos obtenidos con otros estudios sobre diversidad y estructura de la biota en el suelo
3) En este estudio, el P tuvo el efecto mas claro en la dindmica de nutrientes.
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1. INTRODUCCION

La descomposicién de la materia organica (MO) es de suma importancia dentro del
funcionamiento de los ecosistemas ya que mediante este proceso se reciclan los nutrientes
minerales, los cuales son indispensables para la produccién primaria y el crecimiento de los
organismos edaficos (Smith & Smith, 2007). Aunque se sabe que la abundancia y la
composicion de la micro y mesofauna terrestre, la temperatura y la precipitacion (Aerts,
1994, Barajas-Guzman & Alvarez-Sanchez, 2003, Powers, et al. 2009, Waring, 2012) son
importantes reguladores de la descomposicion en los bosques tropicales himedos, el papel
que juega la disponibilidad de nutrientes en el suelo como factor estimulante en este
proceso no es del todo claro, debido a que los estudios sobre el tema han generado
resultados muy variables (Hobbie & Vitousek, 2000). Entender el papel que juega la
disponibilidad de nutrientes sobre la descomposicidn no solo es importante para entender la
funcion de los bosques tropicales y disefiar buenas estrategias de manejo, sino que es vital
para entender como estos bosques van a responder al cambio antropogénico global
(Pefiuelas, et al. 2012).

El nitrogeno (N) y el fosforo (P) pueden representar factores limitantes para el
desarrollo de las plantas dentro de los ecosistemas naturales, ya que el N esta relacionado
directamente con la capacidad fotosintética de los organismos autotrofos (Chapin, et al.
2002), y el P representa la base para la formacion de las cadenas responsables de toda
replicacion genética (ADN y ARN) y por ende sintesis de todas las enzimas necesarias para
la vida (Smil, 2002), sin embargo, hay fuerte evidencia de que el P representa el principal
nutriente limitante en los bosques tropicales, ya que diversos estudios han encontrado que
genera un efecto sobre la actividad y diversidad de organismos descomponedores y
respiracion en suelos (Camezind, et al. 2017). Hay fuerte evidencia que indica que la
disponibilidad de nutrientes limita la actividad de la biota del suelo en bosques tropicales.
Por ejemplo, estudios con bolsas de descomposicién en el tropico demuestran la
importancia del P sobre procesos de liberacion e inmovilizacidén de nutrientes (Manzoni, et
al. 2010). Lo anterior puede afectar el proceso de reciclaje de nutrientes, ya que los
controles sobre la descomposicion de la MO estan ligados con la actividad de la fauna

descomponedora que en el caso de los bosques tropicales lluviosos es uno de los principales
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reguladores de la descomposicion (Barajas-Guzman & Alvarez-Sanchez, 2003, Powers, et
al. 2009, Yang & Chen, 2009) y de igual manera la diversidad de los microorganismos
heterotréficos que se puede ver afectada por la disponibilidad de nutrientes (Hobbie &
Vitousek, 2000, Cleveland, et al. 2002, Fanin, et al. 2015).

Se tiene evidencia indirecta de que la actividad de los organismos descomponedores
esta limitada por nutrientes (Hobbie & Vitousek, 2000, Cleveland, et al. 2002, Pefiuelas, et
al. 2012, Turner, et al. 2014, Fanin, et al. 2015). Por ejemplo, se han realizado varios
experimentos de fertilizacion que pretenden entender como la adicidn de nutrientes afecta
los ecosistemas del tropico himedo (p.e. Feller, et al. 1999, Mirmanto, et al. 1999, Hobbie
& Vitousek, 2000,McGroddy 2004, Cleveland, et al. 2006, Li, et al. 2006, Kaspari, et al.
2008, Wright, et al. 2011, Barantal, 2012, Chen, 2013), sin embargo, pocos han investigado
los efectos de la fertilizacion con nitrogeno y fosforo sobre la descomposicion
(Hobbie&Vitousek, 2000, McGroddy, 2004, Cleveland, et al. 2006, Barantal, et al. 2012,
Chen, et al. 2013). Otras investigaciones han evaluado el efecto de otros nutrientes (Li, et
al. 2006) o han sido realizadas en ecosistemas estuarinos (e.g. Feller, et al. 1999). De estos
estudios, algunos demuestran que la adicion simultdnea de N y P estimula la
descomposicion (Hobbie & Vitousek, 2000, Barantal, et al. 2012), con aumentos de hasta
60% en la pérdida de biomasa en comparacion con los controles (Barantal, et al. 2012).
Tres de estos estudios encuentran que la adicion de N y P de forma independiente no tiene
efectos significativos (Hobbie & Vitouseket, al. 2000, McGroddy, et al. 2004, Barantal, et
al. 2012).

Durante la pérdida de biomasa de la MO al ser mineralizado el carbono (C) también
hay liberacién de nutrientes (Malhi, 2010). En ciertos casos, los nutrientes en el sustrato
que se fragmenta y se descompone son liberados al ambiente en un proceso llamado
mineralizacion, el cual ocurre cuando la comunidad microbiana esta mas limitada por C que
por la disponibilidad de nutrientes, y se refleja en una disminucion en la concentracién de
nutrientes en el sustrato (Chapin, et al. 2011). Contrario a esto, se presenta la
inmovilizacion de nutrientes como N y P por parte de los microorganismos, los cuales en
vez de liberarlos al ambiente los acumulan en sus tejidos dejandolos no disponibles para

otros organismos como las plantas que lo requieren para su crecimiento, y que se presenta
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cuando la actividad microbiana esta limitada por la concentracion de nutrientes no por C
(Chapin, et al. 2011). Esto se veria reflejado en un aumento en la concentracion de
nutrientes en el sustrato que se descompone con el tiempo (Chapin, et al. 2011). Con esto,
las dindmicas de nutrientes a lo largo de procesos de descomposicion y mas en
experimentos que traten de probar el efecto del aumento de nutrientes en el suelo, sera un
indicio de la capacidad de la biota descomponedora ya sea para liberarlos al medio o
asimilar nutrientes como estrategias de retencion de los mismos en los ecosistemas (Hobbie
& Vitousek, 2000). Algunos estudios han encontrado que el efecto de adicionar nutrientes
juega un papel importante en la dindmica de un ecosistema. Por ejemplo, se ha
documentado aumentos en los niveles de P inmovilizado en el sustrato descompuesto luego
de la adicion de P (McGroddy, et al. 2004) y N+P, algunas veces hasta del doble de los
niveles iniciales (Hobbie & Vitousek, 2000).

Entender el papel que juegan los nutrientes en los procesos ecosistémicos no solo es
importante desde un punto de vista ecologico y de manejo, sino como medida de
adaptacion al cambio ambiental global. Se sabe que la entrada de nutrientes como Ny P a
los bosques esta aumentando por la actividad antropogénica (Matson, et al. 1999, Smil,
2000, Bennett, et al. 2001, Hietz, et al. 2011). De igual manera, desde el inicio de la era
industrial se ha generado un aumento en la acumulacion de P en suelos agricolas, debido a
la aplicacion de fertilizantes inorganicos y la utilizacion de alimentos ricos en este elemento
para animales de granja, que por medio de la erosion por agua y viento se esta perdiendo de
estos suelos (Smil, 2000, Bennett, et al. 2001). Estos nutrientes podrian llegar a ecosistemas
naturales por medio de particulas de suelo y formas disueltas de P en aguas ya sea de rios o
de escorrentia superficial, ya que un aumento en el cambio del uso del suelo ha favorecido
los procesos anteriores. Ademas, otros procesos naturales como el transporte de P en el
polvo proveniente del Sahara se puedan ver afectados en un escenario de cambio climatico
global (Elser, et al. 2007).

Los experimentos de fertilizacion a gran escala y a largo plazo son vitales para
investigar el papel que tiene la disponibilidad de nutrientes y los cambios en las entradas de
los mismos a la biosfera por efecto antropogénico sobre los procesos ecolégicos (Tanner, et

al. 1998, Wright, et al. 2011, Alvarez-Clare, et al. 2013). Actualmente hay pocos
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experimentos de fertilizacion en el bosque tropical Iluvioso de bajura en el mundo, uno de
ellos el utilizado en este estudio. Por estas razones, comprender como la disponibilidad de
nutrientes afecta la descomposicién en los bosques tropicales es crucial para predecir la
respuesta de estos ecosistemas al cambio ambiental global, y para desarrollar estrategias de

manejo que aseguren su salud y su funcion a futuro.

1.2. OBJETIVOS

1.2.1. Objetivo general.

Evaluar el efecto de cambios en la disponibilidad de Nitrogeno y Fosforo del suelo sobre el
proceso de descomposicion, liberacion de nutrientes al ambiente y sus implicaciones

ambientales en un bosque tropical himedo del canton de Guacimo, Limon, Costa Rica.
1.2.2. Objetivos especificos.

Identificar el efecto de la fertilizacion con N y P como tratamientos individuales y en

combinacion sobre la tasa de descomposicion de la hojarasca y de la madera.

Determinar cdmo afecta la fertilizacion las dindmicas de nutrientes en la hojarasca

(inmovilizacién y pérdida de nutrientes durante la descomposicidn).

Generar informacion sobre la respuesta en el proceso de descomposicion de los bosques
himedos costarricenses a aumentos en la deposicion de N y P, para facilitar la gestion del

manejo de bosques naturales y sus implicaciones en los servicios ambientales.



2. Metodologia

2.1. Sitio de estudio

El estudio se llevdo a cabo en la reserva forestal privada “Escalera de Mono”
localizada dentro del campus de la Universidad EARTH (10°11'-10° 15" N y 83° 37" —
83°33' O) a una altitud de 30 m.s.n.m., la cual estd ubicada en el canton de Guacimo,
Limén, Costa Rica. La reserva alberga mas de 900 ha de bosque destinados a la
conservacion de los recursos naturales. Se considera un bosque maduro el cuél no ha sido
perturbado en mas de 25 afios, presenta altas precipitaciones con un promedio de 3500 mm
anuales, un promedio de temperatura de 25,1°C al afio y se clasifica como muy humedo
pre-montano transicion a basal (bmh-P) segun el sistema de zonas de vida de Holdridge
(Bolafios y Watson, 1993). Los suelos de este sitio son de origen volcanico y presentan una
proporcion alrededor de un 50 % de arcillas, 30 % arena y 20 % de limo y se puede
encontrar suelos clasificados como inceptisoles y ultisoles (Sancho, 1990). Se han
identificado hasta 104 especies de arboles y palmas, dominadas principalmente por la
especie Pentaclethra macroloba con un total del 30% del area basal y la especie de palma
Socratea exorrhiza (Sancho, 1990), condiciones similares a las encontradas en la Estacion
Biologica La Selva (Hartshorn & Hammel, 1994). ElI mismo consiste en cuatro
tratamientos: adicion de N (N, 100 kg N ha*afio en aplicaciones de nitrato de amonio y
urea), adicion de P (P, 50 kg P ha afio™ como triple superfosfato y roca fosfdrica), adicion
de N y P combinados (NP, utilizando las mismas cantidades aplicadas en las otras parcelas)
y el tratamiento de control (CT) sin la adicion de fertilizantes, cabe resaltar que los
kilogramos de fertilizante aplicados representan un estandar para los estudios de esta indole
(Powers, et al. 2009, Yang & Chen, 2009, Alvarez-Clare, et al. 2013).

Se ha reportado en las parcelas de este estudio, que tras 2.7 afios de fertilizacion ya
habian generado algunos efectos (Cuadro 1) entre ellos un aumento en el porcentaje de
arboles con DAP (Diametro a la altura del pecho) entre 5 a 10 cm que aumentaron su area
basal en las parcelas con adicion de P y N+P, ademéas de un incremento en la concentracion

de P en el suelo (Alvarez-Clare et al. 2013) de igual manera, ciertas especies se vieron



afectadas por la adicion de P y N+P incrementando la concentracion de P foliar (Socratea
exorrhiza) y otras que la adicion de N propicié un aumento en la concentracion de este

nutriente en sus hojas (Pentaclethra macroloba) (Alvarez-Clare & Mack 2015).

Cuadro 1. Pardmetros quimicos de suelo e indicadores de productividad primaria (NPP) en
parcelas de fertilizacion en la reserva forestal Escalera de Mono, Universidad
EARTH, Guacimo de Limdn, Costa Rica. Fuente: Alvarez-Clare & Mack 2015.

Tratamientos de fertilizacion

Control N P NPN+P
Parametros en suelo (0-10
cm de profundidad)
pH 4.32 +0.06 4.25 +0.05 4.13 +£0.08 4.10 £0.08
P extraible (ug gt)? 3.10+£1.85 1.97+£0.75 3.42 £1.30 3.07 £ 0.66
P total (ug g?) 1690.00 = 310.23 1495.28 + 164.28  1646.00 + 244.72 1661.67 £ 173.98
N total (ug g1) 438.33 + 10.75 436.45 + 4.81 445,50 + 8.611 433.17 £ 10.52
Indicadores NPP
Arboles con crecimiento b 66.32 +4.62 66.59 + 1.94 76.80 +3.69 76.95 +3.36
Productividad de hojarasca 4.61+£051 4,72 £0.32 5.28 +0.77 4.43 £0.70

(Mg Chat) ¢

Las muestras fueron recolectadas a los 2 afios para los parametros en suelo y a 2.7 para datos de NPP.
aExtraido con una solucién de Mehlich.

® Promedio del porcentaje de arboles que crecieron en cada parcela entre los 2 y 2.7 afios después del inicio de
la fertilizacion.

¢ Promedio de hojarasca colectada en trampas de malla entre 1-2 afios después de la fertilizacion.

2.2. Disefo experimental

El estudio se llevo a cabo en un experimento de fertilizacion a gran escala y a largo
plazo llamado EFFEX (EARTH Forest Fertilization Experiment) (Fig. 1), el cual fue
establecido en el afio 2007 (Alvarez-Clare et al. 2013).



Cada tratamiento cuenta con seis parcelas de réplica, excepto el tratamiento de N
que cuenta con solo cuatro, debido a que en el afio 2009 se cayeron varios arboles que
destruyeron gran parte de la vegetacién de dos parcelas de N. Por esta razon y con el fin de
obtener un disefio balanceado, se utilizaron solamente cuatro de las seis parcelas de cada

tratamiento.
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Figura 1. Ubicacion y distribucion de las parcelas de fertilizacion en la reserva Forestal

Escalera de Mono, Universidad EARTH, Guacimo de Limén, Costa Rica.

Cada parcela mide 30 m x 30 m, y se utilizd Unicamente el area central (20 m x 20
m) para evitar los efectos de borde; este sector central esta dividido en cuatro cuadrantes de
igual tamafio (A, B, C y D). La distancia minima entre parcelas es de 50 m, para evitar la
contaminacion entre tratamientos (Alvarez-Clare et al. 2013). En estas parcelas se llevo a
cabo un experimento de descomposicion utilizando dos sustratos, la hojarasca de la especie
arbdérea Hyeronima alchorneoides, y madera. Se eligio la hojarasca de H. alchorneoides ya
que presenta una hoja de gran tamafio que facilita tanto la recoleccion del material
necesario en redes, asi como el manejo de las mismas al elaborar las bolsas de

descomposicién y es una especie nativa (Cardelus 2010). Para evitar diferencias en el



material a colocar en las bolsas de descomposicion se mantuvieron los puntos de colecta en
los mismos lugares dentro de la plantacion, se secaron todas juntas y posteriormente se
homogenizaron para posterior disposicion en las bolsas. Ademas, en la universidad EARTH
hay varias plantaciones de esta especie lo cual aseguraba una fuente fiable de material para
realizar el experimento. En el sustrato de madera se utilizaron paletas de helado, que son
comunmente usadas en este tipo de experimentos de descomposicién (Harmon, et al. 1999).
El utilizar sustratos comunes para todas las parcelas nos permite identificar como la
disponibilidad de nutrientes en el ecosistema afecta la descomposicion sobre tipos de
materia organica con niveles similares de nutrientes en sus tejidos (Harmon, et al. 1999).
De esta manera, este experimento de descomposicion se enfoca en investigar Unicamente
diferencias en la comunidad descomponedora del suelo y el mantillo, y no en la calidad de

la hojarasca, inducidas por la fertilizacion.
2.2.1. Preparacion de las bolsas de descomposicion

La hojarasca de H. alchorneoides se recolecté en una plantacion forestal en el
campus de la universidad EARTH, en redes de saran de 80% suspendidas a 1 m del suelo y
colocadas en la plantacion durante una semana. El material se recolect6 utilizando guantes
de latex para evitar contaminar las muestras. Para secarse, las muestras se colocaron en un
sitio ventilado en una superficie que permita aireacion de la misma durante una semana
(esta metodologia también es utilizada para el secado de muestras de suelo para su posterior
andlisis, Harmon, et al. 1999). Una vez las muestras secas, se retiro la vena central al igual
que las porciones de la hoja comidas por insectos o dafiadas durante el proceso. La
evaluacion de la concentracion inicial de nutrientes en este material, se tomé una sub-
muestra de 10g y se secd en un horno (48h, 55°C) para extraccién de nutrientes en el

laboratorio, los métodos a utilizar se detallan mas adelante.

Las bolsas de descomposicion se confeccionaron con cedazo de fibra de vidrio de 2
mm de apertura, para permitir el ingreso de mesofauna (Barajas-Guzméan & Alvarez-
Sanchez, 2003) ya que se ha determinado que es un factor determinante dentro de los
procesos de descomposicion en bosques tropicales (Powers, et al. 2009). Cada bolsa se
cosié con hilo de nylon y fue numerada con una etiqueta de aluminio, en la misma se
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introdujeron 7 g de hojarasca previamente secada y una paleta de madera previamente
pesada. Posteriormente se tomo el peso inicial de cada bolsa (cedazo + hojarasca y paleta
de madera); una vez selladas y pesadas las bolsas se colocaron en el campo sobre la
hojarasca presente en el sitio para simular las condiciones naturales que la hoja tendria al
llegar al suelo del bosque (Harmon, et al. 1999). En cada una de las 16 parcelas
experimentales se colocaron 20 bolsas de hojarasca, en grupos de cinco bolsas por
cuadrante de cada parcela con el fin de recolectar cuatro bolsas (una por cuadrante) en
cinco tiempos de recoleccion (4 x 5 = 20). La primera recolecta se realiz6 a las cuatro
semanas para determinar cambios rapidos principalmente en la dindmica de nutrientes
(Harmon, et al. 1999), y las posteriores recolectas se realizaron a las 12, 19, 24 y 32
semanas, para sumar cinco periodos de recoleccién. Asi, se recolectaron 4 bolsas por

parcela x 5 veces x 16 parcelas= 320 bolsas de descomposicion.

Durante cada periodo de recoleccion, las bolsas de descomposicion se colocaron en
bolsas plasticas selladas (Ziplock®) inmediatamente después de ser retiradas del sitio de
estudio para evitar la perdida del material en descomposicién. Una vez en el laboratorio, la
superficie de las bolsas de cedazo se limpid utilizando pinzas y una brocha para retirar
cualquier material como piedras, suelo o raices que pudieran haberse adherido y una vez
limpias se secaron al horno hasta obtener peso constante (aproximadamente 72 h) a 55°C,
para determinar su peso seco. Finalmente, de estas muestras secas se preparé una muestra
compuesta del material proveniente de las cuatro bolsas por parcela por tiempo de
recoleccion, con el fin de realizar analisis de concentracion de nutrientes (Harmon, et al.
1999).



2.2.2. Analisis de datos

Luego de secadas las bolsas recolectadas en cada periodo, se pesaron las muestras
de hojarasca y madera para determinar el porcentaje de masa remanente, mediante la

formula:
(t,/ty) * 100

Donde t1 es el peso seco de la muestra obtenida durante la colecta nimero uno to
corresponde al peso inicial de la muestra y, asi sucesivamente para todos los tiempos de
colectas (ti, t2, t3 y ta).

Ademas, se determin0 la constante de descomposicion para ambos sustratos

utilizando la formula;

Donde X: es el peso seco del material en un tiempo transcurrido, Xo €s peso seco
inicial, k es una constante de descomposicion y t es el tiempo transcurrido (Harmon, et al.
1999).

Para evaluar los impactos de la fertilizacién sobre la dindmica temporal de la
concentracion de nutrientes en la hojarasca, se calculé la cantidad de nutrientes remanentes
multiplicando la concentracion de nutrientes (%) por la masa remanente (%) en las bolsas
de descomposicion. Se probo que los datos cumplieran con el supuesto de distribucion
paramétrica con una prueba de Shapiro-Wilk, y luego se aplicaron analisis de varianza de
dos vias para determinar el efecto de la fertilizacion sobre la descomposicién (Samuels &
Witmer, 2003). Cuando un analisis de varianza (ANDEVA) dio un resultado significativo,
se usaron pruebas de Tukey’s Honestly Significant Differences (HSD) para investigar

diferencias entre tratamientos especificos.
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2.2.3. Andlisis de nutrientes

A la hojarasca se le midié la concentracion de nutrientes antes de iniciar el
experimento de descomposicion, asi como en cada uno de los momentos de recolecta. Se
midio la concentracion de C y N total por medio de combustion en un analizador elemental
(vario MACRO CUBE, Elementar), en el Laboratorio de Ecologia Tropical Aplicada de la
Escuela de Ciencias Ambientales de la Universidad Nacional (UNA). EI P total se midio
por medio de una extraccion con acido clorhidrico (HCI) seguido por el método de
colorimetria utilizando molibdato de amonio (Diaz-Romeo & Hunter, 1982) en un
autoanalizador de flujo continuo (QuikChem 8500 Series 2 Lachat Instruments) en el
laboratorio del Centro de Investigacion en Ciencias del Mar y Limnologia (CIMAR) de la
Universidad de Costa Rica (UCR).

3. Resultados

3.1. Descomposicion

La pérdida de masa de la hojarasca fue constante a través del tiempo, y para las
primeras cuatro semanas de experimento ya habia disminuido en aproximadamente un 25%
del material inicial para todos los tratamientos (Fig. 2A). A las 36 semanas, se perdié entre
un 70 y 80% del material inicial. En el sustrato de madera la primera recoleccion presento
un porcentaje de descomposicion levemente menor al de la hojarasca, con
aproximadamente un 15% de pérdida de masa. Sin embargo, para el resto de los periodos,
se observaron porcentajes remanentes muy similares entre ambos sustratos (Fig. 2B). Esta
pérdida de masa fue significativa con respecto al tiempo de recolecta para ambos sustratos,
pero no con respecto al tratamiento de fertilizacion (Cuadro 2). La constante de
descomposicién k para ambos sustratos tendié a ser mayor bajo los tratamientos de P y NP
con respecto al tratamiento control, sin embargo, esta variaciébn no fue significativa
estadisticamente (Fig. 3A, B).
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Figura 2. Biomasa remanente (%)+/- Error Estandar, de hojarasca y madera través del
tiempo en un experimento de fertilizacion en la reserva forestal de la Universidad
EARTH, Limdn, Costa Rica. (A)= Hojarasca, (B)= Madera; Tratamientos: CT=

control, N= nitrdgeno, NP = nitrégeno y fésforo, P= fosforo.
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Cuadro 2. Masa remanente de dos sustratos en descomposicion bajo distintos tratamientos
de fertilizacion evaluado mediante un ANOVA de dos vias, en la reserva forestal
Escalera de Mono, Universidad EARTH, Guacimo de Limén, Costa Rica.
Diferencias entre niveles de un mismo factor se probaron con pruebas de Tukey's
HSD (a=0.05), donde letras distintas representan diferencias significativas entre los

niveles.
Factor F Grados  p-model Tukey's
de ANOV HSD
libertad A
Hojarasca
Tiempo 261 4 <0.001 4a
12b
19c
24d
36e
Tratamiento 0.88 3 0.455
Tratamiento x tiempo 0.75 12 0.696
Madera
Tiempo 184 4 <0.001 4a
12b
19c
24d
36d
Tratamiento 1.86 3 0.146
Tratamiento x tiempo 0.44 12 0.940
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Figura 3. Constante de descomposicion (k) +/- Error Estandar, para hojarasca y madera,
transformada exponencialmente, tras 36 semanas de experimento en cuatro
tratamientos de fertilizacion en la reserva forestal de la Universidad EARTH,
Limén, Costa Rica. Tratamientos: CT= control, N= nitrdgeno, NP = nitrogeno y

fosforo, P= fosforo. Diferencias entre tratamientos no significativas.
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3.2. Concentracion de nutrientes en hojarasca remanente

La concentracion de nutrientes en la hojarasca remanente respondié de manera
diferente al tiempo y a los tratamientos aplicados (Cuadro 3). La concentracion de
nitrogeno (N) disminuy6 significativamente con el tiempo (p < 0.001), pero no difirio
significativamente entre tratamientos de fertilizacion (p = 0.2; Cuadro 3), a pesar de que la
concentracion de N al final del experimento tendié a ser menor en los tratamientos de
adicion de N (Fig. 4A). La concentracion de P no cambi6 significativamente a lo largo del
experimento (p=0.76) pero si fue significativamente afectada por la fertilizaciéon (p = 0.022;
Cuadro 3), lo cual se ve reflejado por una tendencia a mayores concentraciones de P en las
parcelas con adicion de P al final del experimento (Fig. 4B). Por otra parte, la
concentracion de C disminuyé con el tiempo (p < 0.001), y fue influenciado por los
tratamientos (p=0.045; Cuadro 3), con una tendencia no significativa de una menor
concentracion de C remanente al final de las 36 semanas de experimento bajo en el
tratamiento de N (Fig. 5C). No hubo interacciones significativas entre tiempo y fertilizacion

para ninguno de los nutrientes ni para C.
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Cuadro 3. Diferencias en la concentracion de nutrientes (%) en hojarasca en
descomposicién entre tratamientos de fertilizacién y a lo largo del tiempo evaluado
mediante un ANOVA de dos vias, Reserva forestal Escalera de Mono, Universidad
EARTH, Guécimo de Limon, Costa Rica. Diferencias entre niveles de un mismo
factor se probaron con pruebas de Tukey's HSD (0=0.05), donde letras distintas
representan diferencias significativas entre los niveles.

Tratamiento F Grados de libertad p Tukey’s HSD
Nitrégeno
da
12b
Tiempo 10.58 4 <0.001* 19b
: 24 b
36 b
Tratamiento 1.60 3 0.2
Tratamiento x tiempo  0.77 12 0.68
Fésforo
Tiempo 0.47 4 0.76
Tratamiento P a
« NP ab
3.46 3 0.022 CT ab
N b
Tratamiento x tiempo  0.42 12 0.95
Carbono
Tiempo 9.11 4

Tratamiento

2.86 3 <0001* CT @
P a

NP a
N a

0.75 12 0.045* 4 a

24 a
12 ab
19 b

36 b

Tratamiento x tiempo
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Figura 4. Concentracion (%) +/- Error Estandar, de nutrientes remanentes en hojarasca a lo
largo del tiempo en un experimento de fertilizacion en la Universidad EARTH, Limdn,
Costa Rica, donde (A)= Nitrégeno (B)=Fosforo (C) = carbono; CT= control, N= nitrégeno,

NP = nitrégeno y fosforo, P= fosforo.
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Figura 5. Concentracién (%)+/- Error Estandar, de nutrientes en hojarasca en colecta final
(36 semanas) en un experimento de fertilizacion en la reserva forestal de la
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fosforo. Diferencias entre tratamientos no significativas.
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3.3. Cantidad de nutrientes remanentes

En términos de la cantidad de nitrdgeno remanente (concentracion de nitrégeno
multiplicada por la masa remanente de hojarasca), disminuyé significativamente con el
tiempo (p< 0.001) y se vio marginalmente afectada por la fertilizacién (p=0.051; Cuadro 4,
Fig.5A) lo cual refleja la menor cantidad de N remanente en los tratamientos de adicion de
N que en los demas tratamientos (Fig. 5A). La cantidad de P remanente no vario
significativamente a lo largo del experimento (p=0.33) pero si fue significativamente
afectada por la fertilizacion (p=0.022; Cuadro 3) lo cual se refleja en una mayor cantidad de
P remanente en las parcelas fertilizadas con P (Fig. 5B). Finalmente, la cantidad de C
remanente disminuyo significativamente a lo largo del tiempo (p< 0.001), sin efectos
significativos debido a los tratamientos (p=0.19). No hubo interacciones significativas entre

tiempo y fertilizacion para ninguna de las variables.
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Cuadro 4. Diferencias en los nutrientes remanentes (concentracion de nutrientes x
proporcién de hojarasca remanente) en hojarasca en descomposicion entre
tratamientos de fertilizacion y a lo largo del tiempo evaluado mediante ANOVA de
dos vias. Reserva forestal Escalera de Mono, Universidad EARTH, Guacimo de

Limon, Costa Rica.

Factor F Grados de libertad p Tukey’s HSD
Nitrégeno
Tiempo
56.15 4 <0.001* 4a
12 a
19b
24 ¢
36 ¢
Tratamiento 2.74 3 0.051
Tratamiento x tiempo  1.34 12 0.22
Fésforo
Tiempo 1.18 4 0.33
Tratamiento 3.45 3 0.022* P a
NP ab
CT ab
N b
Tratamiento x tiempo  0.45 12 0.93
Carbono
Tiempo 178 4 <0.001* 4 a
24 b
12 ¢
19 d
36 e
Tratamiento 1.64 3 0.19
Tratamiento x tiempo  0.88 12 0.58
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3.4. Relacion carbono/nutrientes

La relacion entre la concentracion de carbono y nutrientes remanentes en hojarasca
(concentracion x masa remanente) cambid a través del tiempo y con respecto al tratamiento
aplicado (Cuadro5, Fig. 6). Por ejemplo, la relacion C/N vari6 a través de los periodos de
recoleccién (p<0.001) pero sin cambios por el tratamiento de fertilizacion (p=0.73; cuadro
5, Fig. 6A). La relacion N/P cambi6 a través del tiempo y con respecto al tratamiento, ya
que las parcelas fertilizadas con P presentaron un N/P més bajo que las parcelas de control
y las fertilizadas solo con N (Cuadro 5, Fig. 6B). Por altimo, la proporcion C/P no se vio
afectada por el tiempo de recolecta pero si por la adicion de nutrientes, ya que en las
parcelas con N agregado presentaron los valores méas altos en contraste con el tratamiento

de adicién de P que presentd la relacion C/P mas baja (Cuadro 5, Fig. 6C).
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Cuadro 5. Resultados de ANOVA de dos vias realizados para la relacion entre carbono y
nutrientes remanentes en hojarasca en descomposicién bajo distintos tratamientos de
fertilizacion en la reserva forestal Escalera de Mono, Universidad EARTH,
Guécimo de Limdn, Costa Rica

Relacion F Grados de libertad p Tukey’s HSD
CIN
4 a
12 b
Tiempo 49.95 4 <0.001* 19 b
24 b
36 C
Tratamiento 0.43 3 0.73
Tratamiento x tiempo  0.61 12 0.82
N/P
Tiempo 3.73 3 0.009*
Tratamiento 6.08 4 0.001* N a
CT a
NP ab
P b
Tratamiento x tiempo  0.78 12 0.66
C/P
Tiempo 1.10 3 0.36
Tratamiento 9.71 4 <0.001* N a
CT ab
NP Db,c
P ¢
Tratamiento x tiempo  0.97 12 0.48

22



_|ﬁ o ,|«
D 0
I |
o o =
2% & D
. Z\m CC_OMI_.QM - = - B 6n—\25:o.u1M_ M_3 - -

o
i2s)

-
o

=)

2

36

=

W72

Figura 6. Relacion de nutrientes +/- Error Estandar, remanente en hojarasca a través de 36

19
Tiempo (Semanas)

E—

7

t
5

2222222227727

4

D

(=3
>
ey

1500
1000

d/D ugroey

0

-+
1

(=]

Dn.,
S~~~
O .
o
~ O
O
0
Dllf
= 1
Z 0
=)
m S
(M...Ql..
=z L
~
>
CO
I <
[B)
(@)
‘O
st
=
=

nitrégeno, NP =

control, N=

semanas de experimento, en un experimento de fertilizacion en la reserva forestal de

la Universidad EARTH, Limén, Costa Rica, donde (A)

Tratamientos: CT

23



4. Discusion

4.1. La fertilizacion no aumento la tasa de descomposicion

La disminucién de biomasa reportada para la hojarasca en este estudio es similar a
lo reportado por Cleveland (2006) para la Peninsula de Osa, Costa Rica, donde las pérdidas
de hojarasca fueron de méas del 80% de la biomasa inicial después de 250 dias de
descomposicién, un periodo de tiempo similar al de este estudio, pero con hojarasca de otra
especie de arbol tropical (Brosimum utile). Sin embargo, contrasta con estudios de
descomposicién que utilizan hojarasca de H. alchorneoides (utilizada en este experimento)
(Wieder et al. 2009) en donde se reporta un promedio de apenas un 52.1% de pérdida de
biomasa tras un afio en descomposicion. Esta variabilidad se presenta en la mayoria de los
estudios de descomposicion realizados en ecosistemas tropicales aun bajo condiciones
climéticas similares como precipitacion y temperatura media anual, y parece responder a
variables como la concentracion inicial de nutrientes de los sustratos a descomponer, ya que
este tipo de hojas tomadas de plantaciones forestales, pueden variar su concentracion segin

edad de la plantacion y manejo que ha recibido (Hattenschwiler, et al. 2010).

Contrario a la hipotesis planteada, no se encontré un efecto claro de la adicion de N
y P sobre la pérdida de masa de hojarasca ni de madera. Esto podria explicarse porque 1) la
disponibilidad de nutrientes es alta, lo que genera que la descomposicidn no esta limitada
por nutrientes en el sitio de estudio, 2) la duracion del experimento no fue suficiente para
generar un efecto observable de la descomposicion, 3) otros nutrientes no incluidos en este
estudio son aun mas importantes que el N y P (Li, et al. 2006) y son los que estan limitando
la tasa de descomposicion, 4) las elevadas precipitaciones que podrian conllevar a que la
lixiviacion sea un control sumamente importante para la pérdida de biomasa; tal como
reporta Cleveland et al. (2006) en un estudio de descomposicion llevado a cabo en un
bosque lluvioso en la Peninsula de Osa, Costa Rica. Sin embargo, otros estudios en los
tropicos han encontrado un claro efecto de la adicion simultanea de N y P sobre la pérdida
de biomasa (Hobbie & Vitousek 2000, Barantal et al. 2012). Esta discrepancia entre los
resultados obtenidos en este proyecto y otros estudios publicados para los tropicos podria

responder a la interaccidn entre gran variedad de condiciones propias de cada sitio.
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Otro factor que puede incidir en la variabilidad de efectos encontrados con respecto
a otros estudios realizados en los tropicos, es el tipo de sustrato a descomponer, ya que este
factor es una de las variables que mas difiere entre experimentos de fertilizacion con Ny P
y descomposicion en bosques tropicales himedos (Barantal, et al. 2012). Por ejemplo,
ciertos estudios utilizan hojarasca de varias especies, con rangos muy variables tanto en
composicion quimica como estructural (Kaspari, 2008, Barantal, et al. 2012). Otros
estudios utilizan un unico tipo de hoja (Cleveland, et al. 2006, Hobbie & Vitousek, 2000)
como en este estudio. Esta gran variabilidad en tasas de descomposicion observada se da
entre ecosistemas tropicales aln bajo condiciones climaticas similares (Hattenschwiler, et
al. 2010).

4.2. Mayor inmovilizacion de P en hojarasca bajo fertilizacion con P.

La hipotesis planteada inicialmente indicaba que la adicion de P iba a generar un
aumento en la inmovilizacion de este nutriente y que la adicion de N generaria una
inmovilizacion pero menor a la que se esperaba de P. La hipdtesis se cumplio parcialmente,
ya que si se encontrd una mayor inmovilizacion de P en las parcelas con adicién de P, lo
que se evidencia en la razén N/P y C/P mas bajas con respecto al resto de tratamientos, sin
embargo, no se observa una inmovilizacion de N significativa en las parcelas con adicion
de este nutriente, lo cual podria indicar que N no es un nutriente tan limitante en
comparacion con el P. La falta de una inmovilizacion de N parece depender de las
caracteristicas propias del N y su ciclo biogeoquimico, el cual presenta gran volatilidad y
un estado gaseoso, ademas tiene una mayor facilidad para formar diferentes compuestos y

presenta mayor solubilidad que el P (Glsewell, 2004).

Una mayor inmovilizacion del P coincide con lo reportado en otros estudios. Por
ejemplo McGroddy et al. (2004), documentaron aumentos en los niveles de P inmovilizado
en el sustrato descompuesto luego de la adicion de P y N+P, algunas veces hasta del doble.
De igual manera Hobbie & Vitousek (2000) en un bosque premontano en Hawaii
encontraron que el tratamiento de P fue el que provocd una mayor inmovilizacion, tal como
en el presente estudio. Sin embargo, Chen et al. (2013) encontraron que la adicién de N si
tuvo un efecto en el contenido remanente tanto de N como de P, y que por su parte el
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tratamiento de adicion de P solo generé efectos (mayor inmovilizacion de P) en uno de los

sustratos utilizados.

Cabe resaltar que en este estudio, los efectos estadisticamente significativos
relacionados con dinamica del fosforo, relacion N/P y C/P dieron efectos contrastantes
entre las parcelas con tratamientos N y P, lo que podria responder a los efectos antagdnicos
de estos elementos en los ecosistemas. Por ejemplo, el N tiende a acidificar el suelo
mientras que el P genera un aumento en el pH (Lu et. al 2014). En términos de los cambios
que generan en la microbiota del suelo, el N propicia mayor crecimiento de hongos,
mientras que el fosforo favorece el crecimiento de ciertas bacterias (Fanin et al. 2015).
Ambos efectos podrian generar cambios en la estructura de las comunidades de organismos
descomponedores como se ha visto en otros experimentos de fertilizacion (Chen 2013). Sin
embargo, estudios que logren determinar la estructura y diversidad de la biota en el suelo

del sitio de estudio son necesarios para generar conclusiones mas certeras.

A pesar de que no se encontrd un efecto directo de la fertilizacion sobre la pérdida
de biomasa, no se debe dejar de lado la importancia que tiene la disponibilidad de
nutrientes sobre los procesos de liberacion de CO> a la atmdsfera o bien de fijacion en los
suelos de estos ecosistemas. Si bien es cierto estos procesos no regulan directamente la
pérdida de biomasa, si pueden regular la velocidad con la que la materia organica disuelta
es devuelta al ambiente en forma de CO (Cleveland, et al. 2006). Esto, aunado a que los
bosques lluviosos tropicales de bajuras estan entre los ecosistemas en los que se
descompone mayor cantidad de material organico (Wieder, 2009), los cambios en las tasas
de descomposicion, aun cuando estas sean pequefias, deben ser prioritariamente estudiadas
ya que pueden tener un gran efecto sobre fendmenos a nivel global como el calentamiento
global (Chapin, et al. 2011).
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5. Conclusiones

- Estudios a nivel local son de suma importancia para tener una vision mas clara de
cémo los nutrientes y un desequilibrio en estos van a afectar a los ecosistemas
tropicales.

- Es necesario reforzar los datos obtenidos con otros estudios sobre diversidad y
estructura de la biota en el suelo para poder entender e interpretar de manera mas
clara como se ven afectados diversos procesos con la adicion de nutrientes, entre
ellos el de descomposicién de materia orgénica.

- En este estudio, el P tuvo el efecto méas claro en la dindmica de nutrientes, ya que
presentd mayor inmovilizacién que el nitrégeno, indicando una mayor asimilacién

por la biota del sitio de estudio.
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7. Anexos

Anexo 1. Masa remanente de hojarasca (% promedio, con error estandar entre paréntesis),
por parcela y semana de colecta; en cada instancia n=cuatro bolsas de
descomposicion. Tratamientos: CT= control, N= nitrégeno, NP = nitrogeno y

fosforo, P= fosforo. N/D= datos no disponibles.

Semanas
Parcelas Tratamiento 4 12 19 24 36

1 N 745(14) 60.4(1.9) N/D 323(6.1)  20.2(2.7)
2 cT 726(16) 57.9(1.8) 46.6(3.9) 428(54) N/D

3 NP 753(13) 53.9(27) 47.6(L6) 40.1(87)  425(L7)
4 P 736(22) 56.6(1.9) 48.8(9.9) 279(72)  33.8(9.0)
5 NP 747 (26) 55.4(27) 49.8(5.1) 401(5.1)  36.2(7.1)
7 cT 745(08) 62.4(L5) 53.4(3.5) 385(39)  30.2(3.8)
8 cT 736(0.9) 56.3(22) 44.8(2.7) 254(6.2) 24.8(0.5)
9 P 73.8(37) 53.9(24) 42.6(2.1) 427(58)  37.0(3.6)
10 N 73.8(05) 54.4(1.3) 49.8(L9) 343(41)  25.0(3.6)
12 N 749(18) 59.9(27) 45.0(11.6) 28.7(10.3) 28.3(9.5)
13 N 742(13) 56.9(2.3) 48.6(22) 387 (44) 289 (4.3)
15 P 75.4(16) 60.1(21) 52.1(4.6) 36.9(62) 22.7(29)
18 NP 736(09) 56.2(32) 42.1(9.9) 326(57) 335(28)
21 P 748 (37) 55.1(22) 45.0(2.9) 327(16)  32.7(26)
23 NP 749(19) 57.0(19) 52.9(5.7) 40.7 (6.9)  22.5(4.9)
24 cT 76.1(28) 55.9(3.9) 46.9 (6.5) 27.9(43)  34.0(3.6)
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Anexo 2. Masa remanente de madera (% promedio con error estandar entre paréntesis), por
parcela y semana de colecta; en cada instancia n = cuatro bolsas de descomposicion.
Tratamientos: C = control, N= nitrdgeno, NP = nitrogeno y fosforo, P = fosforo.

N/D = datos no disponibles.

Semanas
Parcelas  Tratamiento 4 12 19 24 36

1 N 87.9(19) 459(102) NI 42.9(145) 218 (5.7)
2 cT 88.7(16) 60.4(49) 437(88) 27.9(42)  N/D

3 NP 01.1(1.9) 528(53) 48.7(83) 305(74)  47.7(7.1)
4 p 85.6(2.6) 60.7(6.6)  37.8(13.3) 39.1(7.8)  17.3(3.5)
5 NP 87.4(12) 617(03) 483(05) 37.9(63)  22.7(13)
7 cT 88.6(16) 60.8(75)  485(47) 429(58)  26.8(4.1)
8 cT 85.6(2.1) 49.3(9.3) 32.6(51) 224(43)  27.5(41)
9 P 87.9(18) 687(23) 50.8(33) 37.4(41)  45.2(1L4)
10 N 88.8(16) 64.1(84) 518(64) 330(41)  21.9(7.3)
12 N 85.6(25) 58.7(53)  44.3(74) 348(56)  25.2(4.1)
13 N 88.6(0.3) 61.2(88) 393(7.7) 36.9(42)  29.9(5.1)
15 P 838(36) 47.9(81) 489(74) 298(77)  30.2 (5.2)
18 NP 86.7(16) 64.9(23) 47.6(7.8) 483(10.1) 33.5(6.5)
21 P 85.1(0.6) 59.1(39)  59.9(7.3) 34.4(131) 40.4(116)
23 NP 90.9(1.3) 66.4(7.4)  41.7(9.7) 404(81)  265(7.2)
24 cT 82.4(0.9) 56.0(68) 47.8 (3.1) 33.1(1L8) 30.6(5.6)
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Anexo 3. Concentracion de nutrientes en hojarasca en descomposicion, por parcela y
semana de muestreo, en un experimento de fertilizacion a largo plazo en Guacimo.
Limén. Tratamientos: CT = control, N = nitrdgeno, NP = nitrogeno y fosforo, P =
fosforo. N/D = datos no disponibles.

Semana de muestreo

4 12 19 24 36
Parcela Tratamiento Nitrogeno (%)

1 N 1.18 1.3 N/D 1.63 1.54
2 CT 1.46 1.61 1.46 1.47 N/D
3 NP 1.19 1.52 1.45 1.35 1.36
4 P 1.20 1.40 1.46 1.62 2.18
5 NP 1.23 1.45 1.44 1.48 1.22
7 CT 1.15 1.61 1.55 1.47 1.86
8 CT 1.23 1.34 1.49 1.55 1.64
9 P 1.19 1.50 1.33 1.45 1.69
10 N 1.19 1.49 1.47 1.45 1.41
12 N 1.18 1.30 1.39 1.51 1.39
13 N 1.27 1.57 1.48 1.51 1.55
15 P 1.38 1.59 1.64 1.40 2.02
18 NP 15 151 1.76 1.58 1.90
21 P 1.39 1.46 151 1.49 1.76
23 NP 1.18 1.20 1.35 1.45 3.03
24 CT 1.16 1.94 1.62 1.40 2.64

Fosforo (mg g-!)
1 N 0.29 0.27 N/D 0.23 0.21
2 CT 0.25 0.27 0.71 0.25 N/D
3 NP 0.26 0.26 0.33 0.29 0.31
4 P 0.26 0.28 0.24 0.26 0.28
5 NP 0.27 0.29 0.34 0.24 0.25
7 CT 0.24 0.33 0.27 0.25 0.23
8 CT 0.32 0.34 0.24 0.25 0.26
9 P 2.95 0.53 5.07 0.73 2.85
10 N 0.25 0.32 0.26 0.29 0.27
12 N 0.3 0.25 0.14 0.24 0.25
13 N 0.25 0.24 0.21 0.21 0.24
15 P 0.41 0.48 0.38 0.41 0.35
18 NP 0.28 0.45 0.37 0.32 0.34
21 P 0.29 0.29 0.33 0.37 0.33
23 NP 0.24 0.32 0.32 0.29 0.28
24 CT 0.31 0.3 0.31 0.25 0.29

Carbono (%)
1 N 35.6 29.8 N/D 37.3 28.4
2 CT 36.1 34.2 32.0 33.8 N/D
3 NP 35.9 335 33.9 34.1 28.5
4 P 335 31.7 30.9 354 314
5 NP 35.1 33.7 31.9 34.1 23.7
7 CT 36.7 34.5 31.2 36.1 30.7
8 CT 38.1 28.8 29.8 34.7 36.6
9 P 34.3 34.5 30.3 36.1 32.7
10 N 34.5 29.4 31.2 334 28.0
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Anexo 4. Relacién entre concentracion de nutrientes en hojarasca en descomposicion por
parcela y semana de colecta en un experimento de fertilizacion a largo plazo en
Guacimo, Limon. Tratamientos: CT= control, N= nitrdgeno, NP = nitrdgeno y
fosforo, P= fosforo. N/D= datos no disponibles.

Semana de muestreo

4 12 19 24 36
Parcelas Tratamiento CIN
1 N 30.11 22.2 N/D 22.9 18.4
2 CT 24.7 21.2 21.9 23.0 N/D
3 NP 30.1 22.1 23.4 25.3 21.0
4 P 27.8 22.6 21.8 21.9 14.4
5 NP 28.5 23.3 22.1 23.0 19.5
7 CT 31.9 21.5 20.1 24.5 16.5
8 CT 31.0 21.5 20.1 22.5 22.3
9 P 28.9 23.0 22.7 24.9 19.4
10 N 28.9 19.8 21.3 23.1 19.8
12 N 29.1 22.5 23.2 22.9 18.4
13 N 26.4 23.8 23.0 23.0 19.3
15 P 26.6 22.0 19.2 23.5 14.5
18 NP 23.9 21.3 18.8 22.7 18.3
21 P 30.6 22.1 22.2 23.7 17.8
23 NP 28.3 23.0 21.7 23.8 9.3
24 CT 31.3 24.6 20.8 25.4 12.5
N/P

1 N 40.8 49.7 N/D 70.7 73.4
2 CT 58.5 59.7 20.6 58.8 N/D
3 NP 45.8 58.4 44.0 46.5 43.9
4 P 46.3 50.1 59.0 62.4 71.7
5 NP 455 49.8 42.3 61.7 48.6
7 CT 48.1 48.7 57.5 58.9 80.9
8 CT 38.4 39.3 61.9 61.9 63.2
9 P 4.0 28.3 2.6 19.9 5.9
10 N 47.8 46.5 56.3 49.8 52.3
12 N 39.3 52.0 98.9 62.8 55.6
13 N 50.7 65.3 70.3 71.9 64.4
15 P 33.6 33.1 43.2 34.1 57.7
18 NP 53.7 335 47.6 49.3 55.9
21 P 47.8 50.2 45.7 40.2 53.4
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23 NP 49.1 37.5 42.3 49.9 108.1
24 CT 37.4 64.6 52.3 56.0 91.0
C/P
1 N 1227 1102 N/D 1621 1353
2 CT 1444 1266 451 1354 N/D
3 NP 1379 1290 1027 1174 920
4 P 1287 1132 1286 1363 1121
5 NP 1299 1161 937 1420 946
7 CT 1531 1044 1157 1442 1333
8 CT 1192 846 1242 1389 1407
9 P 116 651 60 494 115
10 N 1382 920 1199 1153 1037
12 N 1145 1168 2292 1437 1022
13 N 1339 1553 1616 1654 1244
15 P 894 729 831 801 839
18 NP 1284 713 894 1121 1021
21 P 1461 1107 1012 953 948
23 NP 1390 864 920 1188 1001
24 CT 1168 1588 1085 1421 1140
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