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RESUMEN. 

El pl'"lii!Siente trabajo se lii!nmaréalii!n el estudio cuantitativo de 
lél fencllpgi','¡(y en la, determina,cion de sus 'causas m~s probables, y 
fue llevado acabo en una se,lva alta perennifolia de Los Tuxtlas, 
Veréu;:ruz. M~xico.,Losobjettvos fueron: 

L' ClIantificarl.acafda de hojarasca de las especies, as! c'omo 
. su varia¡;:ion espacial y temporaL, 

2.' Determinar la vel.ocidad de descomposicHm de la hojarasca 
en el suelo para.estimar suc::ontr'"ibuc::iOn al flujo de nu­
trientes. 

3. Estilllar la productividad de la selva y relaci'Onar las 
variaciones enl~ calda de hojarasca con lafenoiogia de 
1 as especies. 

Pera tal efecto, se muestreO mensualmente durante tres al'fos la 
calda de hojarasca en una hectArea de sel va.. Se' determinO un peso' 
seco total que var! o entre 8.12 y 12.5 t· ha: l a l'fa,l 10 cual da una 
eSiÍtimaciOn de 1.4.5 t ha:1al'fcr1de productividad primaria neta para 
6sta selvá. 

L.a fracciOn mÁs importante fue la foliar con un promedio dé 
50 .~ con .respecto al tot41. anual, si,guiendole las ramas~ Los frutos 
ylas flor"es. Cinco fueron las especies ml!!.s i~ortantes, .que sllma­
ron casi. la mitad del peso seco de las hojas: ~~J;;!s,D9t::il! li?:me!g!5D!t. 
f!ieugglm!l!s1!.il! gt,txel:!.xllsr;:!s" El!;:!:!!!!· !.oá!a!.9il!, EQ!:!I!tli!l!il! il!!:!!1il!!il! y. 
~il!f!!tt:~il!·,tYo!i!!!!ln. 

" . La. calda de hojarasca. ocurriO durante todo el. a"!o. con un 
mAximo.én~a temporada de Sieql.lf",. Un segundo pico se p.rss¡¡¡ntO en la 
épdcadé 110rtes, debido al efecto mecanice que ejen-cenlps vientos. 
Se distin'g\.lieron asimismo,tres formas en las cualesslÍ! distribuye 
espacic¡ilmentllt lahoj arasca: '1ocal, modéráda y aillpli a. 

. Estad I sti camelite, fu6significativamelnte diferente la calda 
'. entre. lios '. meses y entre· las' tr ampas. 

Finalmente, los patrones de calda. p.orsspEi!cie se agrupéU"on 
siguiendo la clasificac:ion de grupos ec:ologic05 para la selva: 
pioneras (un pi.¡:'o in:iXimo). namadas (pos pico~) y tólerantes. 

Parlo que se refiere a la descomposición, se 11sv;¡i;ron .a cabo 
dos experimentos: uno ctlntrast.ando variaciones topogrªH.cas . (en 
planos y per\dientesl, y ()troc:onsiderandl;) el mosaii::ódelavegeta'" 
ciOn (en selva madur.a y claros).. Se cónsi.deraron lalSespeciesmas 
importantl9s desde el punto de vista de su calcla de hojarasca, 
evalu.!l.nd.ose l'apro¡::torcibn de p6rdida de peso seco a lo largo del 
tiempo usando ,un diseho fac-torial. 

L.adescompdsicíOn fU~'significativamente ;dl>ferente entre las 
eliPt¡!Cies y entj.-elosciclosconsiderados (lluvi.as y secas), pero no 
resuítb difer'l!!nte eRt:r'e lpl;; sitios (con c.al"act.erlsti.cas tópogrUi:­
cas y de ~egl!1itaciOn E}specificF;as). Resaltii el hl!!cho QE! quE! EJI. iD!!! 
e.i.!1S!'.'¡« E,:. il!.!:!!lil!!!se dE¡!Sinte~raron un .60 ~ .. mAs rAptdamente con 
res,pe¡cto a ~,:. • il!!!!l:!!g!!l!ii Y ~ Q!ü::e.!l:z:ller.!e. E;n.todos 101& cá:sos. los 
datos Sji ajustaren a tres mOdelos·matemilticos, derivados del expo . 
I'llÍ!nei al n~ativo. . 

•.. Pc¡r. otra parte, se deter!1\inOt.amb~en la descomposiciOn sobre 
la$ palimas <B!iit.t9!:ier.X!::.\!!l !!l€!i!!;:eOYl!!}, quienes intarcept;an cantida!:les. 



significa.tivas de hojara,sc::a ante. de que llegLte al suelo; En prome­
dio,.! .. descomposiciuon' sobre las palmas .fue 30 'Y. mas lenta con 
respecto a la que ocurre en el súelo de la selva. 

Así, se proponen finalmente tt-es modelos de disponibiliqad 
potencial de cnutrientes .en lasélv... los cuales ponen en evidencia 
la heteroge,;:¡eidad c·on. la .cual se deposi.tan y 1 iberan los recursos¡ 
en la selva. Est.o.s mode'los s¡urgen de la integrac:ion de la in-torma­
cia. relac:i6nada c:orufeliologla de las;; especies;;, calda y desc:pmposi­
ci.Onde hojarasca. c:ontenido y. flujo denutriente!ili. 

Lo aot.eri.or 'se discute en 'hmciOn de. 105 que regulan 
la produc:ciOn y descomposic:iOn de hojarasca, de' los pr-obléllliliS 
metodolOgic:ps involucrados y del papel que juegan estos procesos en 
la rE\generaciOn de la selva humada tropical. 



l. INTRDDUCCION. 

1,' E:r.º!l!.~!;tiYi.g~g. 

El fune i onami.ento y. estructura de· un ecosi stema esta 1 i 9aoo 
estrechamente a la energi:a aprovechable y él su flujo a trav~s de 
los componentes del mismo. La fuente principal de energ!. es el 
501, el proceso de aprovechamiento la fotosint.;¡¡!5iis y el flujo. 
·ocurre p.orel· consL!lno, la descompos;ic:ibnJ la evapotranspira(!ibn J 
etc:. 

La c.antidad total de materia orglmic:á fiJadóil p13r el proceso 
fotosi·nt~tic::o· constituye la producciOn primaria bruta (PPEO. LIl~ 
produc:r.::iOn primaria neta (PPN) es. 1. suma de la mát~ia organica 
fiJa.da (biomasa), del. reemplazamiento de plantas o partes de ellas 
muertas, de l. canti·dad de biomasaconsumida por los saprobios y 
por los herpivoros y no incluye. comoJa. PpB la ·util,i;¡:.da par;;. la 
re.spirac!n (Medin. 8. Klinge, 1993; Jord.n, 1983; Reir;¡ers, 19B-3·) • 

As!. la .PPN IjtStima 1amatería organic;~acumulad.enfQrma.de 
tejidos y subst.nc:i as de reserva y 1 aPP1:;r'al'ladj!! a lo,¡nteri1:lr el 
g.1$t.o rli!spir.tprio de es. biom,¡sa. Ambas se consideran pro¡;hx:tivi-. 
d.dcual"ldo se refi.ren .1 tiempo Junldadde biOffiii,\salunic:1ad,de "rea. 
D.VC1umen/i.lnid.ad de tiempo; Westlal<:e., 1983). Dado que l.a. produc­
c.ibn ocurre en la temporada de c ... ecimi ento, yque~1$ta varl a entre 
lOS distintos sistemas.resultá mejor unif'ormiza.r lac:omparac:ibn en 
terminas de la. tempor.da de creCimiento. . . 

1.1. Fac.tores que determinan. la productividad. 
. Mooney· 8.. Su! mon . (1993~ sel'lalan que 10.5 componentes bAsi.cos de 
la productividad .. son ~l indica de :'rea foliar, l. tasa fotosint~­
tica n.E!ta, 1. proporcibn tallo-r.cUzy la dUracibn d!l! la vid. de la 
hoja. Estosautoressel'lalan que la variacioh de estos componentés, 
y por lo tanto tambj,iln de 1a prQductivid.d. esta determinada .per 
los.reeursos (nutrientes, agua y luz) disponibles en ~l sitio,. 
r.~lt.EÍndo; en .este. conteKto muy import,¡ntes el efect13 del .dOl5elen· 
1.stasas de' extinciOn dí;! la ll,l~ yel c.l'i\bio en .. l¡as condi~.,iOnIlHii 
c:limAti¿as. Ba.ste decir q'UI! de e.llo- pueden resultar t:ambio5!i imp~­
tantes . en h irlicienCiil\ -fot,Q$intetica de la$hqjei<¡il,.s! cQmo una 
variáCit!ln . de las tasasrespir.t.oriaade los 'í:HsÜntos t~jidos. 
vegetales(J~r.vis Ik Léverenz, . 19jjit3) _ ... 

.Lo intere!unte. en tll!rminolS de. disponibilidad, '6 que los 
recursos !Jo.· ~pn écwu':ta.nttitli y con eno puede variar la respue!5¡til: 
fqto.sinte.tica de. la. planta. Se piensa que, en tl!rminos. gener;¡.les, 
l.ás esped.es que colon~%an ;¡\reas perturb.das usan les fl\.ljos de 
l'\:\,itrientes msdiánte una :t;asa fotosintll!tica alta. ylaaltadisponi­
!:'iilid.¡::I de rec~ri5os permite que ""IitIliPortdan con un c:: .... ec:im~entoac~l~ 
r'*dP a t;ray"s de! .un patrOn de .cuC!juladOnde. nutrientes~detel"',~ff;\cll1:il:fl' 
·f~ridamentalmente por lasel;:uenc::ia de sus evef'ltos fenoI'6gic::os{ (Mpqi:i. 

ney "'Sulmon •. 92..!;.S!.!:..:d Chap.in, 19$3> canaliz-andoasl m~1S r ectJ.r" sos a 
estruct.urásreproductivas; esto:;:'Io ocurrec:on plantas perennes m~1ii 
é:.arac:fe rlstic.s de laveg.etac::ibn" madura" quienes dependen en 
mayor proporciOn p.tronei;; est.cionales de disponibilidad4e 
recursos en el sUlalp. . 
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1.2. Estimac::iOr¡ de la pi'"oductividad. 

Se han desarrollado varias metodologias para 
biomasa y la productividad .. La mas confia.ble ,c::onsiste en el 
de ,todas las sstrl.\ctufas vegetales en un sistema dado, lo cual se 
traduce desde luego en una practica destr-uctiva. Por sus posibili-' 
dadesde implementacionen el campo, se usa sobre todo en comuni-
í:I¡;Ídes pocq estratificadas. , 

Sin embargo, desde Un punto devist;,a fores;taltambien se háln 
desarrollado' r"elacicmes alometric:as basa.das en el. dUulletro de los 
Arboles'; su. altura (Art & Mark!iii. 1971>. 

Para la est;imaciOn de la, PPB, es necesario medir la re¡¡¡pira­
cian en las plantas •. En el r:ampose han utiliz.,ado frer:uentememte 
los matados dé absorr:iOn deC02. tlnsegundo enfoque a este .respecta 
!iiEi! bClsaénel anAlisisde intercambio deC02 pdr la!iii partes d""., la 
planta durante la 'estac:ien de cTecimient:.o, por- lo c:ual se requiere 
deun'á sstililac:ionadecuada de li!l.biomailia de lOili componentes del 
eco.sistema (Woods & 13'a11e90s, 1970) •. 

. . Saeki (1960, en Medina & ¡(linge, 1983) desarrollo un modelo 
\:Iasado el'l. las curvas. de fotoslnteiliis y dl;! la éxtinciQn logar1tmica 
de la. luz con respl;!ctoala .alt.ura de:los estratos de ,un bosque, 
"~tadoque estA. basado en las pr-opiedades'fotoslnti!!t.icas yde 
tran15lllitili,i!l1'I de las hojas adHét-.entes altur'iÍ\s en la vegetadon • 
. . ,' .. 'SI;! han desarr'olladotambiEm, sobretpdoen sistem.as .forji\'!stales; 
~1:imaciones que tienen CÓllIeI fundamento tecnic::as mir:rometeorolagi'­
¿a$ atra.ves ,de, la lltedic:ibnde flLUOS de, COiy c:aracteristicas r:omo 
viento, tumj~ad ytemperatl,lra CLilii!th, 1975). 

Wanner.{1970~ y Singh .~ Gupt.a· (1977). por otra parte, proponen 
c.!'et,erminar ,la rEilspiracicn del suelo para obt!5!ner una esUmacibn 
ir'll':Urec;ta dlii! la produr:cionprimariCil. debiéndose mencionar el hecho 
·de queexistirla.nfuentes de error como la. ahn¡¡orcibn de ,sustancias; 
ar;QArlÍcas por r,aÜ:es y, mic:orriuls. la. cald ... de 9f".;¡.ndes fragmentos 
tel'lóso;s y la. perdida. de eompuest:os organicos a. través dR la lixi­

.viacibn. 
Dada la complejidad de la mayoda de estas tiknic::as, la c¡u.;¡.n­

t.i.Yic:acibn de la pr'odur:tividad se ha r:entrado en la.medicibn de 
1.aPPN. 

L,:aproductividadprimaria varlá dependiendo de l.ás condic:il;lnes 
part:icldare~ un ecOSi.tema, siendo los princ~.pa.llls fa'Ctores que 
lamodifir:anf cambiosd!il temperatura, y radiac:iQI') Totosinteticamente 
át:tiva.conr:emtracibn de COZ , fertilidad del suelo, disponibili­
d~de a9ua~ . diferencias bioqulmica.s en el.metaboliilimo,.lt:!s c:on$U­
midores prill\4rios, aslc:omo hadad.de lae; poblac:iotles (Gol ley, 
1979;. Jardan, 1983; Jarvi s & I..-everenz.. 1983); en las dos tll ti.mas 
r-.ferenciás. pl.\ed,en 'c;onsul t.arse consec::uenr:;i.a.s. claras y con¡;::retas 
a.cerca dI? .la influénct.a !Ñ!estos . .factores en la praductividad. 

Dado que! regi,onescon 'climas similares podrlan cone;iderare;s 
ll;:,omo .' Areaseon rer:l,jrsos semeJa.ntes, ',aunque la .... espuesta de :tas 
er.spec::iee;a éstos Oltimos fueradi!itinta, .es poelible hipotétizarque 
existe una.. r:CIl'1v'ergenc:ia'en la.produc:t~vidad en .zonas apartadas 
(Mooney' , 8< GÚlmon. '19,83). pero. debe tenerililii! mucho eúid~do en la 
c:oiIlpar"';ll::ic!in dllillojS valores de prOdL\ctividad en distintos ecosiste-. 



3. 
mas, y m~s aOn si las metodol.::n;¡his uti.lizada!> han sido distintas. 

1.3. Productividad y Perturbac::i6n. 
El incremento en biomasa durante 105 procesos suc::esíonales 

(sobretodo en la fase. de ingreso. de las especies lel'fosas) es resul.'­
tacto de la acumulaci6n de elementos en la vegeta.ci6n, principalmen­
te foliar en 105 primeros estadios y dE¡! biomasa. letlosa en 10<\s 
iJlti.mas, etapas (Sprugel, 1985), comportamiento mas claro en los 
ecosistema!> tropicales lo que llev6 a pensar que son estos mas 
productivos con respecto a los sistemaj!> templados. A este respecto, 
p~iede .Hirmarseque la PPN aumenta hacia el ecuador, excediendo la 
PPN promedio anual de ·las se.lvas tropicales por un factor de 1.7 a 
la dEil 105 bosques templados <Vizcaino, 1983). . 

Sin embargo,Jordan (1983), basllndose en el trabajo de JordOiln 
~ MurphyU9"j8), demostr6 que no existei:liferem:1asignificativa en 
la producciOncje tejidos lefío$Os entre lasselva$ tropicales y 10$ 
bosques templa.dos, no ocurriendo asl por lo que se refiere a la 
blpmajSa foliar. . 

La cuantificadOn de la productividad permite ampliar el es­
pectro de c;aracterízáci6n de los ecoSistemas, contribuyendo á la 
compÁrac:i6n EiÍntre la: funj::ional.idad de los mismos. Ademas, puede 
cpmplém,entar!iie su estúdío con i nform.ac::i 6n eli mM:i ca, edafica y 
vegeiac:ional para caracterizar a la. comunidad en términos de los 
p.atrones de.prodLlccion de las distintas formas de vida si eS posi­
ble, o pararelac:i.onar la productividad con aspectos como dominan­
ciay elestádosucesicmal- d~ las comunidades. 

Va ql,\e la. PPN está relacionada con el i:ncremento de 1/j1 biomasa 
vegetal, pueqe obtenerse una estimaciOn adecu.ad<:':\midiendo el aumen­
to de, kta en .eltiempo. Parte de este materíal, 'forma el tejido dI;! 
estructuras que se pierden por mortalidad natural, como es el caso 
de. las hojas~ Por es.ta raz6n, en estados el$.tables y maduros de la 
y'egetáci 6nse i..IU li z a a l;a ca~ da de hojarasca ni tter) como un 
estimador \;lela PPN, .dado que no existe un incremento en la 'produc ... · 
tiVidad netadelE'cosi stema (PPNE) (Solley, t979t.Medina ~Klinge, 
1983). ,Est.1t:e.ltima

" 
.consíste en la suma de la praductividacl·secun­

darla (biomasa animal) y d~ la éner-gla que no u.tilizanlos. het.ero~ 
trofos; en otras pa¡¡abras~ es el cambio niiiltO IIIr1 1<:':\ bLcMllasa total 
delecQi!listema.resuÍII~endose en ella. todo el flujo carbbnl í;lnergia 
(Sp";ugel, lag:.. s.!.1r..t..)" Ademas" seda necesario cdnsiderar- laspf!rdi­
dasfoliares.por herbívoria, los Arboles muertes en pie y, sobreto­
do, la biomasÁ hipo9ea~ 

En gene ... al~ se pIJllde pensar que la PPNE es mayor a. 'cera $obre­
t.oda en las primer-a!lietapas d'e la sucesi6n. En estos casos la 
r~spirac:ién .de lOs heterbtrofo$ es menara la PPN y lápertQrba!=ibn 
ha . ,or;:.stonacla, p;orun lado, una di5minuc:i6n en la a(:umulacion de 
¡¡¡atll!ri~ c:w'gAnic:¡ay'porel .. otro ha prov.ocado que dlsmim,tya la forma­
c;ién del .úelo aúmentandci al mismo tiempo < tfl6ric:amente) la velo­
cidad. de .descomfJosic:i6n dad'as las condiclanesambientales contras­
tantes <Reinérs,' 1~3; Sprugel,198S}. Al final de la regenerac:ian. 
,sec:omplet<:':\n láformacién de las capa$ del suelo y la. acumuláéibn 
de na ,materia organicé!., y al disminuir la desc::ompasic:ion, la PPNE 
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es igua.l a c:era, pera debii1l toma.rse muy en cuenta que debe para ello 
pramediarse sClbre varias. ciclos de perturbacibn. . 

. Es decir. la descomposi.c:ion se equilibra con la c:alda de 
hojárás:ca, de taImado que el balance entre estos dosprocesosest~ 
determinad¡;¡ por la é:an:l:idadde m .. teria organica aé:·umulade. en el 
suelo. El problema en este ca$O es quena se conocen las cantida.des 
de la hajarasca involucradas en la tasa derenovacion de la.s ralees 
(J~I"Vi5 .l!.. LeviÍirenz" 1983). 

Lo an,terior setraduc:e en que la intensidad y la frecuencia de 
la perti,.trtlacion pueden cambiar laca.1idad del sitio y con ello 
alter'ar laPPNE. LaOnic:o que pued!;! decirse es que para persistir 
.,Sf'l un. regimen i deperturbaci bn, las especi es deben adaptarse a 
C;:c;Jmpletar ,. sus ciclas de vida baja dicha regimén¡,apayadas en los 
atributas da su Mistaria de vida <Reiners, 1983). 

De cualquier manera, resulta dificil predecir y precisar el 
sentida emel que cambiara la estructura del ecasistema luega de 
unaperturbaciOn. Por ejemplo, la influencia de tormentas o fuego 
actean de distinta manera, aeasion~nda en un caso que se depositen 
grandeS cantidades de materia arganic.a en el suela o, cama en e!l 
c:asa'del fU.égp, que se aCelere la miner,alizaciOn ose pierda mate~ 
I"i a I;II'"gani ca .¡:Iel si stema (Vitousek,. 1995) • 

1.4 •. Calda. de' haJarasca • 
. La prciduc::ciOn de hojarasca es uno de los pracesos mas importan 

tes en e.! ecoi;;istema ya que representa la mayor vla de flujo de 
nutrientes y puedeanalha¡;sesu reladon. ademas can la descomposi­
cion yfenolagla de las. especies. (Pf'oct.or, 1983). Cambinada con 
datos de. PPN" produ¡¡::e también informacion acerca de, la distr-ibuc:i cm 
de la .bi~asa en las di.ferentes .eC::osistemas (Meent.emeyer, Box &' 
ThoillpsQnl' .1982), " . 

Bray l!.l$orham (1'964) resl-lIniaron por primera vez los da.ti.;s de 
prodúccii>n.deihójarasc:a en. distintas· ecosistemas en el. mundo, y.en 
base a ellas se! detarminfla la PPN cama .al. triple de aquella, pet~O 
en re.ahdadJordan(1983b~ demostroque: para las .selvas trapicales 
hlPPNesl.3veces la. calda de hpjarasc:a. Na abstante~ debe consi­
derarseque .la calectade hojarasca.útilizando trampas subestima la 
produccibnr.a~. debidO' a la. deacompaéieibn ya la exportadon de 
materia orQan~ca delsistell'a. 

La ca!dáde't)ojarasca aumenta hacia <=11 ec:uador camo canSecuen­
c.ia del aUfllelí~o de la product::ividadprimaria, , al aumentó en tell)pe­
rat.,!rayporelpariada de crecimi'ento ,anu,il1. Langman l!.' Jeni k 
(1974) Y Lugo~" Gonzlllez';'Liboy,Cintron & DU9ger . (1978) sefralan 
otl"'as factor~s 'queafec:1:an la calda da . hajarasca: . la féll"lta de 
oxigeno, .1áfier.1:Úidad d.el suelo' y su huriledClU;f, la prec:ipttaei6n, el 
eTedo mac:ani.t:o da! losv~entos ylac:ampet:sl"lc:iaentre hojas jovenés 
y seniles por nutrientes •. De hec:hé!, Meentemayer,· !!h!!lL (1982) 

. demqstraronque la evapatr.;¡nsptr.ad:on estllfuertemente . correlac:ip­

. nada con l a(ProdUc::ei6n da hoj arasc:a~ aunque -lar clan U 971> y.1ord",n 
IcMurphy U9781.afir¡¡laranC:¡Ue e'S l~ luz y t.mperat4ra durante la 
es'tac:1bn . de . c:redmiéntc;;J la causa prini::ipal delincrell!enta . ein la 
c::áida . de tlojilrasc:a. De'Sde luega,. .es muy pasible que este proceso 
se. afectado por unall\J!lzcla campleja de' las var'iables II\Snc:ioni!l:das. 
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Los nutrientes ,fluyen y circulan a traves de los' '9rande~' 
compar'timieht6s del stema (organico~ matriz del suelo' y 
Éit.mosfera; Barmann!!, 1970) .,impulsados directi!le! indirecta-
/IIente por' .laenergla sol al", en conjuncion con procesos como la 
descoinposicion, lixiviacion, intemper-ismoy la. absOFciOn. Aunque lá 
dinamica . especifica en el suelo difiere para cada üno de . los r:tu.­
trientes en particular, las principales a.ctividádesbioJogiC:s\!I 
i nvolucFadas son la mi neral izacibn y 1 a i nmoví 1 ízacion (Colem~ .• 
Reidk Co1e, 1983l. 

Rasu1ta dUlcil medir las relaciones de ingreso y salida l'J;e 
nutriente.s ,ya l5¡ea entre compartimientos, o bien delecosistii!ina ya 
que, ademas, ello est~ estrechamente relacionado con el ciclo del 
agua. 'En el caso de la.s selvas tropi.cales y de la _yorla de los. 
acosistemas terrestres para medir este tnQviml.ento. se cuantific!Ü'1 
di.rectamentela 11uv1 aefet:tiva(es decir .la preéipi tac:ibn . quena 
Piilsado a tra.ves del dosel y d!li! los estratos de la vegetac:ion) y el 

. flujo .. c;wH!'\~r (esto e$¡¡, el qUe e$currea traves de los tronr:os} 
(Parker., 1983); est::qs s!i!suman y Be restan a laev-apotránsptr<1l.1:ibn 
esti mad~, . y . 1 aresul.tante es el agua de _c:urri mi ent.o. Fi nalmtm'te, 
la tása"e pOrdida de nUtrient.es se calc:úla multiplicando la tasa 
deesc'-lrrimient? por la' c:on.c:~ntracibn tial elementoeo euagl..la 
(B.orm'<lnnIlLikensJ2Q.r..g~1I..)' . De esta inanera ,1a.conc:entradOn da 
.lementos .n .el flujo de ~a puede indicar propieda~ del ecosis:­
tema en cuanto a l!H1lt,uraciatlo: c:apaddad de. inter-q..lltbi:Q: de . nut.riEln-
tes en el s¡úelo. . . 

.lardan, ¡(Unge 11 Sasscer (1972) el;abQraron un modelo de f.luJo 
de á:quelloselementos que no se preSentan en foru gaseosa en el 
ecCi$is1;ema·(Fi.gur.at> • Dalingresoa traves de' la lluvia, el ,16 % 
de 1.05 nuttientes es int.erceptado por el dOs.1i!l y el 84 % se despla­
%adirectadlente ¡¡tI sJ.1~lo.En general, elgranvol~ de N.y,? en 
las selvas tropic:ale!Í;e~U anelsuelo, ralces y <!.a. l'u:;¡jar~sC::~1 
mientr¡¡ts q\;le la gran. pFopol"'Qi.On de los cationescOI'{I!:lCa, K, Ná:y;Mg 
est~nEtn l~l:riomasa' • .,pie (Salati '.8<. VIiI;se,19B4) •. Sr'! gener"l,lil~ 
vla.s de . flOjo de 10111 nutrientes pueden ill..lstrarsa como el . modelo 
que se Íl!uestra.en la i'igl..lra 2 • 

2.1.l.)escomposicibn de la Hojarasca. 
'. La htijar,asca puede'abasteceranualmente mas cantidad ai' nu­
trientes alsl..lelo que l~ 1lI,lvia,efecUva, liber~ndose ene.1primer 
casornAs l¡¡.!n~amente,aiientra.s que ,en la .lluvia efectiva c:tl,.j.tQdQjjjI;, 
est~ndisuGÍltos y disponibles para a la planta. ., 

El anAlhis' de lasc:onc:entrac:i~elll foliar:-es de nutrientes 
ccins~:ítl..lye,",U:na via a,lternatiy.paracarac:terizr elUuJo y dispo­
nib1 iidád denuÍ'J"ien:tes.en 10lil ec:Qsistemas •. Enlas plant.as per~ 
latl"'anslbcacUsn de nutrientes de,~a hoja ·.'íos tallosante'S de ], ... 
absdc:iOnpe";mi~. reutilizar loS nutrientes .para construir hojas u 

.' t;ltrajjjl par~es de la plantlJ. De hec:hci~, puede c::uantifil::,~r_ la 
eficienC:,ia de la ve'getat:ibnen. ell,.lso del nutriente CO.illO ,la inver­
sadela cqncentr,acion del mismo en la hoJaraSc:atVitoul;Sk, 19$2, 
1984). . . 
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Figura 2. Diagrama de lasvias de ingreso de 
nutrientes ál suelo de la selva. 
Cada lado del triiin~lO es un eje 
que corresponde a cada< una de las< 
vías señaladas. en las cuales el in­
greso de< 10$ nutrientes est' en por­
centajes con respecto al ingreso to­
tal en Uuvia incidente (no interce.e. 
tada por la vegetacilin). l~uvia efe.=. 
tiva (interceptada por la vegetaciSn) 
y caída de hojarasca (tqmada parcial­
mente por Parker. 1983). 
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Las tasas de ciclaje de los nutrientes son mas al tas en !t')s 

trbpicos que en. las regiones frias o secas, debido a la rapidez con 
que estan disponibles las nutrientes en él suela como a 
de· las altas Velocidades de (Kiffer, Pui & Kilber-
tus, 19BU. Éstas ültimas se .a la elevada preci en y a 
la alta temper-atura. cons,tante la cual facilita la lb:iviacibn y que 

'genera las c€lndiciones mi propicias para el estable-
cimiento de la fauna desintegradora. 

El proceso de descomposicion implica el procesamiento de los 
d.llItritoli orgAnicos atraves de¡ 1.:lS organismos saprobios (Singh 8, 
Gupta. 1977) Y puede dividirse en las siguientes fases (Madgs, 
1965; Anderson & Swift, 1983) = 

a. TrituraciOn. Implica la reduccion del t.amaf'lo de las 
particulas. No existe perdida de maten-iar. 

b. Lixiviacion. Proceso fisico-químico por el cual el 
material soluble es ~emovido, ocasionando perdida de 
peso y. alteraciones qulmíc:asel'l el ,material vegetal. 

c. Catabolismo. Hay un cambio de estado a formas 
inorgAnic:as.interviniendo la comunidad 
desintegradora. Hay perdida de material debido a la 
transfot-mac:ion a formas vol&lt:i.les o solubles. 

I::stas fases ocurren s:imult&heamente, reguladas .por cuatro 
variables: i) la Calidad del recurso (dure:¡:a. contenido de nutri­
"~r:!tes y C:Qmpul!!u'to~ como la Hgnina. y la celulosa, grosor, tamal'fo, 
i:!tc.>; ii> los factor:es ambiemtales~ principalmente la hl,.lmedad y la 
tt;ililll1ératul"'a (esencial para los procesos qulmicos asrcomo para la 
i!-"egulacic!:!n c:te laspobladones de microorganismos).; iU) los or9an15O­
me. desintegrad.ores" que incluyen desde .. bacterias, protozoari.os, 
hongos y algas,; hasta. nemAtodos. y artropodos; i v} factores del 
suelo que afecten la actividad de los. microorganismos (como su 
e.s1::ructllra •. téxtura, humedad, aereac::ion y c.aracteristicas fisico­
quimicas¡ como la temperatur.a, el pH y la luz) fJensen, 1974; 
Diekinson, 1974; Anderson& SWift, 19S3t. 

. Existen mEi'todos directos e indirectos para estudiar el feno-
meno da lcC¡; dll!scompoSü:ibn. Los metodos indirec.tos (Jenny, Gessel& 
Bingham, 1949. Singh 8< Gupta,1977; Ander-son &Swift, g2:..siÉ:..~ 
incluyen: . 

1. Por medio del coeficientE! de descomposic;:ien anual (K) 
el cual se ob~ierie relacionando la ac:umulacion de 
hojarasca en el suelo con la calda de la misma. 

2 R~stando la cantida.d final de hojarasca a ulJa inicial, 
a.f'!adieh.do a, .110 los ingresos de materia muerta 
durante la. (método de¡ .cosecha). 

3. Compara¡ndo a tiempos dis.tintos de dos zonas 
del suelo de as cuaies fue r-eÍllovidoel material muerto 
(~tQdD de IIÍuestra,9i parÉ.>ada.s). 

4. Midi.endo la ,.._piraeiOn del suelo, la cual incluye la 
ni!spíraciOn da los hetEiírotrofos .mas la de las ralees. 

Por o:tro lado •. los metodo9i diréctos incluyen el uso de m.allas 
met&licefs y bolsas cde mal.1a pliástica con hoj..ar.asca que se colocan 
ene!" súelo Ühngh .& lBupt.ac, QQ.:..S!'t..:..}. L.as Óltim.asson las que se 
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usan mas comOnm.ente yá. que m¡¡mejarse de una -forma más prac-
tica y . permiten llevar a estudio con c:ied::as especies o 
bajo déterminadas condiciones deseadas por el invest:i..9ador~~~; 
Generalmente .se comparan las pewdidas de peso de la hoja;rasc:a 
(inicial-final' y a menudo se utilizan diferentes medida;sen aber­
tura de la lilaIla con el f in de excluir cier.tos grupos de; desinte­
gradores~ determina.ndo con ello el papel que desempel'fan en la 
descomposición <Crossley &; Hoglund, 1962). 

Esta investigac:ión forma parte del proyecto de ~RegeneFación 
de Selvas~ que Sé lleva a c.bo en el Ulhor.a.torio d~ Ecologia dl'e la 
Fói\cultad de Cienci.s. UNAM. Este proyecto tiem~'C:;omo finalidad 

. identificar y c:anitcterizar los mecanismos y proceSos de regenera­

.c:ionnatural de. la selva. p~ra lo cual las divlii!rsas investigacio~es 
se agrup.n en tres.,rubros: 

l. Estudio da la compasic:i6n y estructura de l,a 
va9étacU~)I1 en· selva, si tíos perturbados y camPos 
agrlc:ol.ut y gaAaderos <Carabias, 1979Jpúratá. 1~; 
Bongars,. F.. J. Papilla, J. Meav!!! &; J. ~ra.!:J:ias.; datos 
nopublic<ildo¡¡¡c) • 

2. Eiatudici.de 1"">"¡:enolog1. de espacies c:omponantasdJFijlos 
distinfos tipos; da cq;¡wíUnidad, yan~li Si5 de las causas 
de ese eo",port~mienb:;¡ (Ros, ,1983; Alvarez, .1982, 
1984; Al varez &. Guevara~ 1985; Cc1rabias. & Gúsvar-a.) 
19S5J.Bec:err a, 19S6; Í'leave, 19S7). 

:S. Estudió de· la camposician del bam:o de 
lluvia de semill.s en és.a.Sc·comunidades 
19a4; Guevara.. 1986; Guavara, Puráta 
Maarel, 19!3b). 

semillas; y 
(Salm~On, 
&; Van der 

El presente trabajo se enman::a en ~ estudio cuantitativo de 
la .fenologlay·~n ~a determi.nac:i6n de sus causas m&'s probables~ Los 
objetivos partteul.res son:: 

1. Éstimar la pr~4;lucciem.;deh(Úar~c.a de· las ·.spec:ies 
arbOreas de· un area de selva alta perennifolia, as! 
t;cimo su vari aj:i em e5paci al y tempor.al. 

2. Otitte.raíinar 'l • ..,elocidad de deioccimposici6nen elsllelo. 
~ra estimar' 'Í!\.u contribuciem· al flujo. de. nutri.entes. 

3. EÉstt",ar- la prOductividad ele la selva y re1acl.onarlas 
variaciones en la producci6n ele hojarasca, con la. . 
liberación de nutrientes;. 

4.Qt.CQ!!! !!!!!t.!M!i9§ C!!~Hz~gº!!,!!Q !j~}{fc::ºjC 

4. 1. Calda de HojaraSt:;a. . . 
En· nuest.ro pais¡. se han llevado ac::~o est.udios d9 prodUéc:i6n 

d~ hojarasca y de materia llr-ganic::aen la selva alta perennifolia de 
Veracruz CAlvarez, 1.9132, <1984JAlvarer:z &SUevaray 19SS). Encorntmi­
Cla.des d.e 5elva: baja y mediana caduci.flia en Jalist:o (Vh:catnQ, 
1983; Miartinez.,1984), en bdsques mesófi·los de Micnoacan 
(Carreon,1983) y TajIléÍulipas (Bracho &; Puig, 1987>, en un bosque 
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c:aducifplío de Verac:ruz UJcw-rea, es templados y 
tropiCil'les de Dur-ango <Carrillo, a regien de la c:osta 
del Solfo de Mexico(Almeida •. 1981), \lamente, en un manglar 
de Veract~.u%· H.opez, 1981> y por ultimo, en un agt"oecosistema cafe­
talero del miSl'nó estado ,(Jimenez 8< Martinez, 1979). 

Estos. se enmarcan~ en sumayorla~ como parte de investiga­
ciones m~s amplias' ",cerca de la PF'N y' Sl.( relacion con la composi .... 
c::iOny I!!s.tructuril de la comunidad ~. como parte del erntEmdimiento 
del balitnce energetico y los ciclos de nutrientes 0, por &l.timo. 
c:;.omo part.1!! inicial dI!! estudios sobre desc:omposic:ion de la m&teria 
org~hica.· . 

El proyl!!'cto de calda de hojarasc&en la selva de Los Tuxtla.s 
ini.i:iO con el objetivo da comprobar cuantitativamente el comporta"'"" 
miento fenologico de las'especias an la selva. 

4.:2. Dascomposici6n y Contenido de Nutrientes. 
Son' PClcas los trabajos qLte se han realizado en Mexico acerca 

de: ljl.' de!iI::Qmposicibn de la materia ol":g~nii::a.. ~llos ,son: Mal""tlnez 
(l~g4) y enselvas estaC:ionales de .Jali!i1ico,AlvéU'"ez (1984) Y Becer­
ra" U986J en una selva alta perennifalia de Veracruz, Beu:::el""ra 
U9S4) y ~curra" Bec:et""ra <f987 l en un bosque mesl!lfUa de Tamau-
lipa!!;. . . . 

Aslmi.sma. las grupos de trabajo de la Facultad. de. Ciencias y 
del ln!liltitl,tto de Ecolog:la estAn realizando estudiasen los cual.es 
se . buseil"vértir lainformaci6n buic:a requadda para conocer los 
lineamie!'ltas gener;ales del ciclo de nutrientes~ ctiantificando la 
pf!tiduc:~ion dehojerasca k:amo vla prinCipal de ingreisa de 10.$1 mismos 
~l; ;súalo d:e~ .cos~stema . (Saytan, 1987). En el caso de una colÍltmi-­
dad d~'BosquI!!Mesl!Jfilo ,en Tamaulipas y la selva tropical .de· Vera­
cruz , las 11M_s de ihv,éstigac:ion han tendido hacia el c:onocimien­
tol¡lli! laconcelí.traci6n y flujo de nutrientes pana entendet- . la. 
relac;looque exis¡te! c:on}a.estrt.u::tura y'fenologia de. la comunidad, 
mi!;¡n:,tr~s quaienlils.selvas esta.r:iona.lesde la costa. de .Jalisco un 
grúpo ., de invesU,ifadore!!> dal InsUtutode Biologiá tiene h!llbiilm 
e~:lIl!o .obJeUvo a. la.r.gc pl.o\zo el antendimiento de 1.& estructura' y 
f'-'tÍciOh del ecosistama y como es qU9cambian bajo diferentes grados 
dlii!p~r~urbaci 6fI. . 
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II. ZONA DE ESTUDIO. 

Este trabajo se desarrolla en los terrenos de la Estaci~n de 
Biol09~aTropic:al " Los Tuxtlas u del Instituto de Bi.ologla UNA\"!, 
en .el ¡\!¡réa destinada a los proyectos de investigaciOn (Estrada, 
c.oates-'Estrada '~. \"!artinez-Ramos, 1985) • 

. La estacion se! localiz.a a 9s004~~ 95°09' de longitud y a 18° 
34' ... ls036' d&! latitud norte, .al sureste del estado de Ve,racruz 
(Figura 3). Cubre unasupen-ficie de 700 has., con un rango altitu­
dinal que va de 150 a 530 msnm (Estrada, !alt i!l~ !:lQ.=. Si:.!;,:,). 

La poca infor(¡\á.cion existente de car¡\!¡cter geologico correspon­
de a la regien de Los TUl{tlas, en general. 

Rios,\"!acbeth <19\52, en 1 I::¡arra , 1985) dice que el macizo monta­
ffo$o de e'¡ita region puede c:onsiderarse diorita, con e){tn.lsiones m~s 
recientes andesiticas. y bas:l!tl tic:as, c:ubiert,as casi en su total ioad 
por depOsitos piroclllstic:os y derrames de lavas, en los cual4i!s 
'apá-recen 4i!!Sporadicament:esedíml1!ntos marinos d4i!lTarciar-io. Segem 
dicho aut.or,la formac:iOn mas ant.igua es -del Oligoceno, y estA 
COflsti'!::uida pr:-inc:ipalment:e por arcillas, tobaceas. y areniscas, asi 
como Cltr~as rocalii¡ s4i!dimentarias como las calizas (Flol-es, 197,1>. 

Andrl4i! C19b4,4i!n Ibal"'ra., !:le.=.. 51b> conc:luyO. qu.e la~. sierra de 
Les Tuxt,las $stuvo .compuesta or~ginalment4i!.'de andesi tas y~. mAs 
reciént4i!men.te,porderramésbasAlticos y tobas d4i!l Pleistoc:eno • 

. Pocos y$tlperfiei.al4i!!S, son .los~ estudios¡ que S4i! han r4i!alizatlo 
con respéctoal !Suelo en la ragion de Los Ttixtlas~ por lo quedebecn 
c:on)O.idera'rsEi' c:9nmuc:ha reserva 19s datos qUIiI4i!n la mayoria d4i! las 
Ój::.asi.tme¡s. im::lu'!:ionocoinc~den •. S4i! puede c:6ncluirseque e5 un suelo 
lataritic:o de te)lturá migajOn,-arC:illosa, de 1;0101'" moreno-rojizo y 

'¡;:on .. un pH l.igéramente ~cido (Sousa~ 1968; . Ric:o, 1972, em Estrada, 
!!t. i!!.!.. 1985). Sil") 4i!mbargo~ Chizon, Ü984l. seNala que el tipo tI.e 
suelo maiS¡ abundant4i!es un re90501 eOtric:o, el cual tien4i! en general 
unhorizont:eorganic:od4i! 5 cm~.con una gran ac:umulaciOn de m.ateria 
organi.c:aem l.ascapas massuper'fic:ii!lle5. que~ debido a la pendiente 
y edád geo16gic:a~no han desarrollado. todos' los horizontes estando 
ml¡!,jor representado el A. y en cicasionesel B., 

2.~i~SYi~st~n e~m!:l~f~~!sª!. 
Como . sucede en la mayor parte d.el pais, la. zona de estudio 

estA dominada por los vientos á.lisios qUe en ver.ano son intensos 
influyendo d4i!scla el nivel dE)l mar hasta. las altas montaNas' 
(Figura 4). Estas yiantos provienen dE!: la celda antic:ic:lbnicaBermL.\­
da.~Azore5 y.proyoc:an grandas a.portes de humedad CBarc:i a, 196'4) • 

. Lo.s ciclones. tropicales s0l"l perturbaciones atmosfe!r"icas cuyo 
efecto resulta im¡:iprtante.en la zona., ya ~4i!SU inUUenci'a provoca 
.laumento enl.a precipi.tac:ion principal~nte en los mesa,.. da 
s.ptiembr.a y oc:t:ubre (Sato, 197.,.). 

Es . importante se.f!fí!1.1a.r la pres.ncia en otof'ro de una vagui!.da 
polar en la cir:-cul aci en' aérEi'a superior qu,e bloquea la entrada de 
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los alisio$l al continente, lo cual Sal" manífies1;.a en una disminucion 
en lapr-ecipitacion <can!cula) en el mes de agosto (Figul"'ClI 5}. Los 
pocosdi'ltos deprecipitacion disponibles para la estac:i6nde,Biolo­
g!a en particular no indican la presencia de esta sequla int.raesti­
val (Figura' 6,). 

En invierno los alisios restringen su influencia hasta 2 000 m 
de altura, árriba de los cuales la c:irculac:ibn es del oeste (Sar­
cIa, Q2=.si:!;..:.)' En e$lta epoca, $IOn frecuentes masas de aire fria y 
ht'Jmedo provenientes del norte de E$lt.ados Unidós y sur de C;mad~ 
n'liorte:s "J,que, aportan cerca del 15 'Yo de la prec::ipitacibn prome­

d,iQ arí\.la1, produciendo adeiíl~s descen$osen la temperatura de hasta 
tO 9: en algunos dlas invernales (Estrada, !.!t. S\!.:..19a5). 

Para, sudescripci6n, se utilizaron los elatos de dos,estac:iones 
'aerc:anas,.:al ,ar~.'de estudio: Coyame y Sontecomapan, con 27 y.7 at:lo$l 
de óbservac;i6n, . respec:tiv&lll.ente.· La pri~.'Ik $le er¡c;ua['¡tra a .1s026' 
delatib.ld y 95~OO' de longitud, a unaaHttud d.e 340 m.nm •.. la 

· aegul'ldaestll <it. 18Q30' de latitud y 95°02' de. longitud, a. 90 m.flm. 

3.1 •. Te.mperatura 
· ·L..aiisoterma de 24° rodea a la reglan entre los 100 y 200 m. e$l 
decir·,. tiac;ia la I:!ase de .la sierra. mientras que la de 22° se 
encuet1~r~ tuiela. las partes mas altas. aproximadamente a los 700 m 
(Alvafez~ J. !té. Tovar 8. l. S"nc:hez,""Sall~n. datos riop.ublic:.adosJ. 

. L~5' tempil!ratura$l medias, maximas y m;ihilM\s (anuales) se 
prllseni;.anenla. Tabla 1 •. ' Asimi!ll4llO, la.s t.~mperaturas medias c:alcu­
.;¡¡i¡it> ,rE!$Ultarol1ser mas a,lta.!ii p y en el CiI$O de, la estacíbn de 

el. ~r,,~e 10$ al'ltls deobservac:ibn estuvo por debajo ele .105 
. (Fi:~a' 5),. aunque $Ion relati vamente mas.· bajas en Cayame 

(ieb.fdo .. a ia~c>i:Qndic:iones fre$casque le proporc;i¡:man la elevada 
f7r:ec:ipHaFibn ysu loc<1llizaCibn en ettparteaguas de la sierra. 

" .. tá~ttemperatí..tra~ mtí"lioia'S .oeurrteron en !ii!l. periodo entre 
dic;ieÍ1lbré yfebrerQ. t~iQura 5), dependiendo en grAn parte por la. 
exposici.6n de la zona.a los " nortes, ". 

· . Flpr .otra la.dp,. la oscilac::i6n térmica. á.~uales de 6.7 oC. li!n 
.Sontec:~,!lpAny de5.2OC en (1:oyáme. La pQC;a ~cilaci6n indi~a que, 
.asgOn> la$ grMica~ de temperaturas rel at i vas tGárc:1 a,' 1964.j Fi gur a 
7J, ·la ;segunda . mi tad del arto es mlls frl... . excepto 1,05 meses de 
ndvieÍllbre y dieiembrli!en· Sontecomapan. . . 

3.'2. Precipitac:i6n • 
..... épC!ca de .lluvia. OCurre en el verano .n 1 .. estaciÓn de Los 

TUKt}aS .. (Figuras 5 y 6) ~ . aunqué el r~lilimen es intermedio en las 
e.stac:i enes de Coya",e y SOntecomapan. 

A .cont,1nua:c:i6n, se preseflta un resumen de 
peculiar~Qade,,¿.cinre:specto a: la lluvia en la 
Tova!'" " Sllnche¡¡:..,.Salllin, d~~4:ls nQPubliclldos) I 

las principald 
region (Alvarez, 

a~ L¡iil ilÍClyeta de2 000 mm c:orre.por la b.asede la: sierra, 
slJ.b,iendo a 3 500 mm alrededor de los 8000 msnm. 

b. En Stlntecomap.an.hayun promedio de 166 dlas eón 
, ' 
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Tabla 1. TempetaturaSJQedias, mliximas y mínimas promedio en las esta­

ciones climatologicas de Sontecomapan y Coyame (tomada de 

Alvarez, Tovar y Smchez, datos.no.publicados). 

E.sTACION 

Sontecomapan Coyame 

T media 24.3 24.2 

n.E. 1 0.26 1.05 

T maxima 33.8 33.2 

D.E. 0.49 0.93 

T mínima 16.6 17.4 

D.E. 1.19 0.90 

lDesviacion estandar. 
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lluvia apreciable () 0~1 II;m), mientras que en Coyame 
es de 186 dl.as. 

c. Las desviaciones relativas de Ecart y el coeficiente 
pluviometric::.o relativo, calculados segtm Garcia (1964) 
demostraron tm·';;: deficiencia de agua de diciembre a m.a­
yo, extéridiendoss desde noviembre en Sontecomapan· 
(Ta.bla ·2). 

d. Las curvas de precipitacion aCLh'llu.lada sef'l .. lan que e150% 
de la pre!=ipita!=ian se al!=anza hacia la mitad del mes de 
jl,tlio, lo cu.al quiere decir que el 50 'X restante se 
acuml,tla en ci.nco meses debido a la epoca de lluvias y la 
infll,tencia de los ciclones tropicales Y los .. nortes ¡. 
CFigur.a 8>. 

e. La precipitacion medi.a. anu.al es de 3 859 mm segan la 
estac.i6nde Sontecomapan~ de 4 756 para Coyame y de 
4 707 para laestaci6n de 8iol091a. 

Es asl, que el !=lima de la regibn es calido:-hC,lmedo del tipo 
Pi'¡:(i»w", y particularmente para hlitest.acibn es Af(m)w"U")g se!goo 
lac:las.uicac:ibn de,ctHmas de Koppllln modl.ficada por Sarda (1964) • 

. Essta caracterizalldC) porl.,tnaprecipitacion promedió anual de 4 700 mm 
preserítanto un mi.nimo én.abrilymayo, y un m~ximo en julio con una 
~canf:cl,tlasm.el fileS de agosto. La temperatura maxima se·regi.stra em 
jun'ia <27.1't:) y la mlnimaenerH2ro (2LloC). . 

La vegetac:i6n del lugar se describe como selva aIt.a ped?nni'f,:)~' 

lia: (M:i.t-anda y Hernandez,· 1963). . 
Fisonomic.amente,· pl,.lede decirSE! que los arboles dominantes en 

la s~lvaaié:an;zan alturas has.ta de 30 y 40 m, siendo muy evidente 
la abunqanc.i." de palmas (hasta 300 indivl,duos. por ha,Estrada, §:!; 
!1.L;1.985) principalmente de la éspecie AS!;;.!:Q!;.;%Cl::.I:!!.!! !.!!!!li!.!;'!1!D:!:!í!l-

Los bejucos sqn t.ambi.en importantes desde el punto de vistá 
esi:r-w::tural, .ya que uno de cada tres tf"oncos lel'fosos CDAP ) 1.0 cm) 
correspondé auna li.ana, .siendo las familia~ con mas especiés 
Bignqniaceae, Sapirídaceae, Asc:lepiadac:eae, Menispermac:eae y Legumi-

. nosea( E'Stradait ·i!..L,9Iih !;.itL ). 
EHistena!!iimismoplantasepifitas prindpalmente de la fi!\fililla 

I-\race~e x."..boles eSb-an9Uladores sobre todo de los generos EiSI:!!h 
Gl.u&iay ·!Jr:l!!ge.U~. Por lo que se refiere al estratO' herb.lceO', la 
especie m~s:com6n es tm.l1!!l!!:!:!9!:!!ªI:!!:iUt!ll.i: •• 

. La riqueza fl,or!sticade 1'a salva de la e.taci6n~ esevi.denta 
al cO'nsuttarel trabajO'de Ibarra <19á5) •. En él se· axponauna lista 
de 436 espacies,' pertenecí,entes. a 97 familias de angiospermas. El 
arr-e91o. estructural de eat.os element.os ha sidoseNal;;u:1o por· Cara­
bi.;¡s· H979) , l'IarUnez-Ramos. (1980) Y Torquebiau (1980), . de cuyos 
traba,j"os se puedsm identificar tres estratos artioreosl 

1. El inferior (de O a 10 m) do.minado por e... !!!!l!f:!.S~Y!!h 
E!!!:~ll!!!l!! Qf¡iSi9!1Ot!!!.!.!t y E:~6!:!.9t!:!.e .pp. 

2. El medio (de 10.~ a 20 m), I::on E:~...!:!gol!l!!!lgi!: 

e!1~ehll!!l!!!:i~ ,gY!!!:V-i bea !!:!!l!!l2¡:i!t, gr::e.!:eDDH§ns. 
,ªYer::!!li ... S!!l2I:i. y. g¡S!!l!!!!l!astS!li.i ge!l!1!!l!!=.lill!HhU 



Tabla 2. Desviaciones relativas de. ECll1:'t ·(DiE) l. Coeficiente pluviQmétrico relativo 

{CPR}2 y porcentaje de precipitación con respecto a la anual. 

C OY A M E SONTECOMAPAN 

DRE ePR % DRE CPR % 

Enero ~25 0.71 J 6.0 -22 0.73 6.24 

Febrero -31 0.60 4.57 -44 0.42 3.23 

Marzo -60 0.29 2.49 -58 0.32 2.66 

Abril -57 0.31 2.48 -57 0.31 2.45 

Mayo -67 0.21 1.82 -60 0.29 2.49 

JunLo 13 1.16 9.46 36 1.44 11.79 

Julio 62 1.73 14.68 57 1..67 14.19 

Agosto 38 1.45 12.29 54 1.64 13.85 

58 1.71 14.02 84 2.02 16.55 

Octubre 62 1.73 14.67 42 1.49 12.65 

Noviembre 14 1.17 9.57 -7 0.91 7.46 

Diciembre -5 0.94 7.96 -21 0.75 6.44 

1 (precillitaci6n media mensual. x 1000, - (1000 x n(imero de díá(!¡ del més) 
precipitación total anual 365· 

2(E~e~lpjtacjdD méd1ª me~ual x lOOO} 
Rr~ciEitación to~!Ianual 
(1000 x no. de d!as del mes) 

365 
N 
o 
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como constituyentes. 

3. El estrato superior <> 20 m) f·ormado por especies 
como !:!!~~lem!r:,ª ªm12ig~!:l§. PObl!.§§!!J!.s ª!:~1ª, !!y§§.!:.ª 
!!l§!li.Ü;;ªO,ª, E'!;f¡Cg¡;;ªCQ1:!§1 CQtU:::'Ü, Qm¡;¡b:§!!§§l g!¡gH!!!:.€\, 
e!!le§!!Q!;~!:§lb9j;:!;ÜÜ, y E11b.§!J;§!l1QQ!.1:!!!l §l!:t!Q!:!1:!!!l. Los 
Arboles emergentes son sobt-etodo del género . E.i¡;1:!§. 

Por el í:ontrar:io. Bémgers, F., J. Popma., J • Meave 8< J. Ca.ra­
bias (datos. no publicados) consideran que el On11:0 estrato que se 
puede del imitar a .nivel de una hectareta. de selva., esta formado por 
las palmas y arbuatos; 

LCll d.inamiC:a de regeneracion de la selva humeda tropi.cal se 
desarr.olla .éI través' de un complejpmosaico de distintas¡¡ fases 
Sc,tC:ésioflales~. E;:stos han sido creados estos principalmente po.., la 
c:1atda, de arbol$!S y grandes fragmentos de ramas, fenbmeno produc:ido 
sobre ,todo dura!"lte la época de los nortes. De esta manera, Elxiste 
LU1';¡ prdporci 01'1 deO. 4 de superf i ci e ocupada par (: 1 aros en 1.8 has. 
(l'1arUr'\ez..cRamos, 1985). 
, Se han hec;hoaeste respecta dos estimaciones de la taSóaele 

I"'ét:ambio de la comunidad lturn,over rate), siendo d,e 97 al'lossegOn 
TcrquelHau (1,980) Jmientras qve M'artinez-Ramos (geL sH,:,,-) la calcu:­
ltJ en 24( 100(10 arros ha- de superficie cubierta 'par cla­
r'Qsl. Estjll di,nAmic.a 'espac:iotemporal ,esUcOllsti tuldapor la 
1"'~01oni2ac:ion diferencial de lirbQles pioneros, nomadas y toleran­
te:s,defihidos, segon 105 atributos que 'caracterizan su cicla de 
vida (Mártlnez-Ram~$, .eeL !i!SL). 
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111. t"lETODOL.OGIA. 

Para esta parte del estudio se emplearon. 100 rédes con for~a 

ci!tnicaque se sostuvieron CC<l"I un armezt\n dea,luminio, colocAndoSs 
sistematicamente en forma de reticulo cada 10 m en la hectArea 
donde sé llevo a cabo esta investiqe!.ciOn (Alvare':. 1984). Las redes 
son de nylon Nytal (con una abertura de la malla de aBO micras), 
!=li\Í>ef'lada c,ada una de .ellas de. modo que s<Jsd.imensiones fuer~n de 50 
cm de di~metro por 51. cm dé prc.fundidad. , Detesu .forma, el jxea 
total cub1erta pO.r ¡as trampas fue de 19.,64 m • 

A partir de mayo de 1981, fecha en la cual.se colocaron por 
primera vez las trampa!!>. sereali·zaron 27, colectas (con ,un interva-­
lo entre las mismas de 40 dias ~n promedio) hasta mayo de 1984 • 

. Las redes se reemplazaron en le<s' perIodos 'mencioná.dos pCH' 
otrasvacilils, t:r'anspt<rtAhdt<_ el mater,ialcol,ectado al laboratt<rio 
para su !\!Ieparai::ión~ Se aépararon por trampa yppr co los 
siguientes ca:róíponent.est hojas. ramas, flore$."frutoa y .'f;ragme-nto5 
no identj:f'icados «:3 mm); la primera de fitas fracciones fue 
éeparad"" ,por espf.'lcie, o por m\':<rfoespeci,e. Tll.\merada 5"1. es que no fue 
posible id~ntific:ar la especie a que p.ertenec:erJ,alJ~ . . 

Cada uno de estos c(:imponentes fue guardadopor$eparado ';en 
bolsas de pagel, hasta Qbtener su peSo seco luego "ae 48hc.ras en Un 
hornO a, lOO C. 

2·~§t;ºmQº§1s;;i~!l ft t:te..r.t:i!:§~!! .... 

2.1. Des~ompo5ici~n en el suelo. 
El flujo de materia orgAnica y nutrientes •. 1 $uelo de l,a selva 

determinad/:! en su mayor part19 por ,la produc;:.cidn ~ hojanlsca, 
cual contribuyen diferencialJllente'las espec:ies. Por.lo ante­

fueron escogidas para eliiwexper,imento c:inco especies que nc< 
!!lólD resultaban ser" de las .014$ impo¡~1;aftte!li en cuantQ a Sil C01,­

tribuc:idnerí 1. p,roduccidndé hojarasca (Alvarez. 1984; Alvarez y 
6uevara. 19f¡l5> * sina t_bi.e~ porqlte pre~'f;aron distin~1ii .C:omPorta­
mie;nto!!>I1!Spilcio-tempo¡:-ales de. producción dí5i'''hojarasca. 

, I,..as .eliiPa,c:ies a las cuale!!> S19h~ce referehcia.aonl ~!!!!!l_, 
ª«l!;!ig!ro§.e~@yg2!.m@!U.!! f!~~Q!l!i!1!!!!:iª. ºy~§í:f! ft!!!~m!h E!.&Y§ l.o§!ai­
g~yeeyl§@ni~!!r!!l'§l~ • La!!> tres priinl9ras produCen ho,iaraSc;:a rdura\'1-
te todt< e~ afio ci)nun mAdmo en la· temporada seca. lI)ientr •• ~ql,lela5 
cil;iS 'dltima.s tienen un segundo pico de calda duran"e .1 as llUvias. 
"'-os p.atrone!il 'EÍtll\p,aC:ialé!il dedepo!ilitaéi6n de"l'atíttJar:ast:ra en:E\1: ,suelo 
5.&0 de tipo lo.c~l en el caso de Eif;.yá. y tQQlHn:1S!..V, amplf~ en l,a 
.hectArea estudia.da para la.s demA.!!> .é.speci~.' menr:ion~~as anteritk­
mente • 

. En octubre de 1985 se recogieron del s !-lelo. 1:1 e la selva 2 000 
IÍIqj_. de c.ada una de lal!!l e!!>pec:ie!!> menc:ionadas.se:tecc:ionando en el 
pro.c:edimi:eoto 5 ó1o aquellas que hub~et-an c •. tl:lo rec:ientemente~ Luego 
déSl!!!carse al i!kt.y'e durante 2 dJ,as. !!>8 .'laboraron muestras .de 20 
h~j_ para cada una de las especies. excepto. en el caSo de E ... 
@t!!.!~1@ en" C~lyO caso fueron de 10. ' 
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Posteriorment:e. las muestras fueron pesadas y ,colocadas 'pe,r 
separadQ en bolsas d,e malla de pla!Stico de 20 >: ao ¡::m, con 'una 

.abertura de 2 .. 5 mm. Una vez marcadas adecuadamente, ,se colocaron 
toc:h,ls en el suelo de la Selva en el mismo mes de octubre del ",,1'10 
mencionado si.guiendo el esquema de. un di'se\'lo factc,,-ialel'l el que se 
cO,nsideraron cuatro si tios, do!S en selva madura y dos mas en c1 .. -

Considerando las respectivas repetic'l.ones, se usaron en total 
4BO /:Iol5as. cOi'Tespondiendo 96 a cada una de las especies, tomande:, 
eh cuenta 24 bolsas pores¡:jlllcie. par sitio. para .ser retiradas 
mensu<iI;lmente enpromedloeneltranscurso da 'un .. \'lo. ' 
, Pará evitar la pérdida del material, las bolsas aquivalentes a 
lal!> que' ~e re'til-ariancada périado (por sitio} • fueron unidas' a 
través de un cOf,dCln de plastico, por: 10 que .con scHodesamarran,er y 
jalar 'lIi1=!(,btenian las bolsas indicadas slDcausar mavClralteracion. 
Ltlsl2 Hl)ea!!- decad:as;itio. estaban. distribuidas pansll;!lamente una 
a otra, . separadas entre ellas .13'01" el espacio equivalente al tamal'lo 
de uña boI5~(Fi9ura 9}.. . '. .' 

C\=,Tl ras mismas caractertsti~as la seg"inda parte d¡;?l experimen­
to se iY)iciCl· en el mes de mayo de 198bya qUE!'. COfTtQ demostr"o 
eece,i:-ra(1~6}, existen diferern:ias en la descemposiciótl de la ''0 j ¡¡¡raSca dependiendo da la época del a\'lo en la~ual el material es 
depositado en'elsuelo; e5 deCir, dural'\tela ~pqc:a deJ.luvias y 

adest:ompQs:i;ci6n en la época seca en su m",yor: parte (como es 
el taso de la· primera fase del 'e>:perimento .l, o bien. colectado en 
1& tf.mlporadaseca y' sujeto a' descomposici&n desde .el inicio de la5 
lluvias~Secon!lider .. con esto que es la h\)medad el factcrr princi­
páldei!;encadena el proceso de.descompoJi,ici6n. 

intervalo éntre uná: colecta y c.tra fua en promedio de 40 
d~as~ cubriénd05Í';i elprimercicloepr imeni. fase)c.onl1 colectas. 
lIIientl~l!!'squell!!n el segundo ciclo(5~unda. fasa) fueton ,a (Tabla 3). 

El.mati!Wi.dre«lanenteen' tal!!. bolsalSfue llevado al laborato .... 
.-lo~:5epa"<!lnlllosede_él la tiérra y las valces adheridas a la bolsa. 
Lueg¡;:...e¡.l"Riatewial f\.le secádo dut:'ante 48. horas en un ,h.orno a 100 ce. ol:lf¡eniEmdQ pc.r- lÍl..ltime, Ei11 peso seco. Con el peso inic:ialde,las 
f1Ó . .1ff'f¡;~fl la bolsa, y con el peso cuantificado, una, vez n~tirada5 las 
hoj!9's.del 5uelode. la sélva f $eobtl,.\vo .la ProporciÓn de peso re(lla­
nentetppr)parai:odas y cada una de las muestras. 

Unew.per-tllÍento similar' fuI! l-ealizado en la. selva madur'a en 
c::crodicio'ne$~Opo9r.ific:.a!sdeplano y pendiente (30~ ), 56.10 que .en 
éte·C:.aSoset.rallajó cOn la.s holi&s de !l" 9'!!iB!9!!D!¡¡¡' ~.!!. 2lil::Rt!}!!1ªI..l,ª, 
E~. iD!!t!¡;¡j.!!t~rYe.!!. @!:t!!@!;ª. dnicamente.El es~udio comenzó en octUbre 

. de 1984 Em Su primera fase, dando .inicio.a la segundá' en mayo de 
19S5(BlI!!cerra. 1986). . 

2",2. Dest:::omposlci,on de la hojara1!!ca n'!!tenida porpal/llas.· 
Al vare:;: (1994;) e5ti~ó. la ho .lar asea interceptada por' la ve>geta­

cidn de. ,estratQs infer iores antes de. lleqaral suelo'. Es:to ni zo 
p,,;rtsa'c.· que ,spt:.re laspállllas. prhlcipal ~onstituyéte del estrato 
$It!!tIalado. .e lleva Si c¡abo un proceso de descomposicion similár al 
qUE! sé:desarrcrlla en el suelo. 

Con el fin de obt.ener resul tadc'5 preliminares que permitieran 



Ciclo octubre 1985 

,Selva 1 

,# . .• ~ ~ .r~ el.52 f"";0. . r;/.2 . ~. r;;l.. r.::l DI r;;;l 
L1nea decolecta~ L:.J l2J l.2.J, L:J l:": .. J L...:J t..:..:J ~ t.::=-.l 

F . . 

[;] GJ [;] @ 51 [;] El SJ GJ .g] 

· · · 

mes 1 

mes 2 

t&] IN24/ IS23 1 ISi41IF231 ~ [p231 I P24! I D231 I D241 mes 12 

Selva 2: nGmeros 
Claro 1: nGmeros 
Claro 2: nGmeros 

Ciclo mayo 1986 
(secas) 

25 48/. .. .selV. a 1; .97-12.0 - -121-144 
49-72 .145-168 
73-96 ·.169-192 

N: Neétandra. ambigens S: Pseúdolmediaoxyj?byl1aria F: Ficus insipi¡ia 
P: Poulsenia armata D: Dussia mexicana. 

,---- --.-.--. -.-.-. -~ 

Figura 9. Representación eSflueillitica de la distribución de las bolsas 
dedesc~posición en el sitio de estudio. 
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Tabla 3. Pechas e inte1'\talos entre colectas en 108 experimentos 

dedesc01Bposieión. Con la línea discontínua se señala 

el inició delsesundo ciclo. 
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.vist.lali7ar mAs c::laramente este proce~. se llevO a cabe, un experi­
'men1;l:I,",cupando ·10 j.ndividt.kJs de f.l§.tl:Qf.;!\\H7.'i'4!!! !!!!!k!.l!;f!D!:!ID. en cada uno 
:de los CUalE!S se cc.lüc:.t', una bolsa i.qüal a las de desco.npO!!ilí.ci6n en 
el suelo .que contenta ?.ohc·,las de E1Gh!§ !.1Jl!á!-ºlgª~ Debe sef'lalarsa. 

• por otra parte, qua esta espec:i.E! fue seleccionada por la rApida 
· des integrac::íon de sus hojas (Becerra. 1976) y pc,r otro lado .• que el 
e>:pet imanto incluyd tambiér. dos fasas: la del cíc).!) COI ,-espondiente 
a la.s lluvias (primer ciclo) y a la temporada seca (segundo ciclo). 
En E!$tecaso. $e obtuvo asimismo el peso .seco evaluando con ello la 

. proporción de peso remanente (ppr). 

· e.s. Ap.ilisis de rasu.ltados • 
. Con el fin da formalizar y haca.r algunas pradicciones acaré:a 

dal dasanvolvimianto del proceso de la desce,mposición, !la a:pl icar·on 
tras modelos matemAticos a 10.5 resultados generados • 

. El pr'imero de allp5 el!!' al mas simple, y es ademas al qUE! fue 
pre.puesto en primera instancia, y por lo mismo también ha. resultado 
ser el mAsaplicadc,. Se t:rata dal modelo exponencial ne-gativo 

. simple CJe>nny .. Sessel. y·Bingham.l'Y4"?; 01son, 196:3), 

X t )(0 • -kt e 

mát.erí.a organica al ti.empo t 
cantid",d inicial de materia organica 
tasa da descomposición 

Su problemi!\ principal es qUE! Sj..tP01-¡e que la tasa de descomposi­
ción k ,es constante~ Sin emba.rgo. se ha argumentado qua· ésta 
raal.mente dacrace con altiElmpo ya, qúa la composición de le.s dis-· 
ti b.o s . mate¡- i.alesde la ho jarasc:a no as hom.ogenea. 

J;!unnel; y Tait (1974, en Baéarra. 1984) propusieron el mc.delo 
!;!>:par,encial neqativo de,bla, qua asume qUe la materia astA consti'­
tüida ;por do, qrand_ tipos da fracci.ones: una lAbil y otrarasis­
tanta. AsJ.; 

donde: 
p 

t -' p 
K 1 ... 
1<2 = 

fracción da la materia organica constituida 
por materialas lAbilas 

la constituida por materiales ras!.ste.ntas 
t_sa da descomposicio.n materia.l lAl:lil 
ta.sa de dascomposición mataríal recalcitrante 

El tU timo modelo. da rac:iante oroposit: i6n asume también. que k 
no es constante. y fue derivado. del modelo a>lponencial neqativo 
Simple (E2curra y B~erra. 1981h 
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Xo 
X t 

( 1 + bct 

donde= 

c tasa inicial de desce:'mposic,ión 
b = coeficiente de forma de la funci&n 

En este modelo, el coeficiente de descomposición: 

k "" c 

i, 
, .t 
¡ 
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!V~ RESULTADOS. 

El pr'oyecto de hivesti.¡;:¡aciórl cllye.$ resultados se aqrupall y 
redon.dean en esta tesis, empezc. a genen.r datos desde 1981. De fU 
ee han originado Otl-O$ estudie<s ,colaterales, y a. través de resulta""' 
dos' parciales el auto¡- de f;!ste 1a-abajo ha escrito sus dos tesis 
a.n1:erie.res. 

Dado la importancia que reviste la presentaciem. integración, 
irrtierr;¡retación y anld,isis de te,dos los datos, .se pr'esenta en prime­
ra in!i\tancia en este capitulo un resumen de 105 resultado.sde, lOes 
primeros cicle,s de aafda de hojarasca que incluye la variación 
espacia,l y temporal para ,cada componel1te y pcn- especie, analizando 
l.asi,qnificanc:,ia del mt¡eÉd;reí: •• Se continoa después con la presenta-
ción extensa :de tercer periodo anual. 

Del mismo lIlodó se procede en cüan1;¡:, a le,s e>tper im,entos de 
eescQmp¡:.sición de hojarasca. Un. primer tl'abajo consistió en cU4l:n.t1-
f'icJilr el coeficiente de descomp¡:,sic;ión (.10. mismo que se calculó 
para toda lanojarasc:a considérando también su acumulación en el 
suelo. FinaJ.mente. la présentacít'.n general del experimento llevado 
a cabo en sitios con Variacit'.n te.pogl~Afic:a (Bec:e¡-ra'. 1986). pl'ecede 
a ,los resultados del E!>tperimetltoefectuado en claros y selva' madu­
ra,o 

Losprlmerosresultados demostraron una continuidad a través 
dél .af\ó en el apqrte de hojátrasca al suelO', IIiIlc:anzandO' ello !Su mAs 
alta prc'!¡:Joreión en la teimporllilda se~a del af\o (F:i.!::¡ura 10). En prome­
dio para los' cicle.s 1981-'J983, 62.8 % cOI-respondió a las hojas, 
f¡!4.3 a 1_ ramas, 8',8.a los fragmentos nO identificados. 3.7 a los 
frutos yO.B.'% a las -rlores (Figu¡"a 11). 

, . La' distribución temporal de la calda de estruct.uras repl-óduc-' 
ti.v;aspreset!tO unlÍl&>iimo para 1a5 f1D1-es en ab,. il-mayo, y f;!!T1 el 
per:iodo entrei oi:::'tubre y noviembre par'a los fl"utos. Pe.r lo que 
respecta. a. las ramas, los valor,es ma>:imos ocurrieron durante los 
mesJt5'de 10$ "norte5", mientras qUe p.ara los fragmentos no identi:" 
-riC:ado,ti fueron en juniO y aqosto, (Figura 10L . 

. '. Los. valore!!> mfnimós cuantificados se registraron en la tempo­
rada' de lluvias p.ara la ,hoj¡;trasca. hojas y la fracción floral, 
41ientras que para las ramas yle.s fragmentos no identificados 

. Clocur'rieron en dic.iembre .del primer ciclo, y en mayo y abr i 1 del 
segundo cielo (Figura 10) •. 

. También fUe niáyor el "t'\mero de especies que se colectaron en 
1as trampas en. la época 5iE!t:a a"'o, registrandose 98 en el . mes de 
abril.de ,los primeros dps ciclos, fluctUando 'alrededO'r de. 6B como 
... á1j:.r mas bajo en ,junio~Asimismo, el nt'lmeroprQmedio de especies 
t,t6r tr,ampa aumentó de7 en promediO' durante los me.ses 'con alta 
precipitación, hasta mas de 15 eh los correspondientes a la tempo-
rada !i\eca. . 

La cai.da. total de he.jarasca pe>'! a el ciclo compy"eltdido 
jUlio de 1983 y mayo de 19.84 fué de 12.5 t hlll1af'ld'l de las 
9~ei correspondien:rn .. las ho,;as, 2.03 a las ¡-amas. 0.03 

entte 
cuales 
a , las 
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.FrutO!; <>Fragmentos no identificados 

Figura io. Carda de hojarasca yde 
logadtmica. 

lal' fracciOJws reconocidas. La escala el) las ordenadas es 



Fr Fl 

Fl 

H: 5.46 t ha-1 

R: 1.64 

0.92 

r: 0.081 

8.12 

Año 1981-1982 

H: 5.93 t ba-1 

R:2.89 
P: 0.64 

Fr: 0.64 
FI: 0.06 

10.16 

Año 1982-1983 

H: t 9.81 t ha-1 

R: 2.03 
P: 0.37 

Fr: 0.25 
FI: 0.03 

12.49" 

1983-1984 

Figura 11. Proporción (%) de cada una de las estructuras 
con respecto a la caída global para cada ciclo. 
H: hojas; R: ramas; FI: flores; Fr: frutos; 
P: fragmentos no identificados. 
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flto¡-es y 0.25 <1l los frutos (Figura 11). Por otra parte., el peso , " l' 
seco, para los fraqmentos no identifi,cados fue de 0.37 t ha al'lo. 

Tambiem en eS,té ciclo la, mayen- cai,da se presento en la epoca 
seca del al'lo con 3.17 9 m-:lt:H:a

'
comop¡-omedio par,a el mes de ab¡-il, y 

con un ,valor maximo de 6,,64 9 m-~ia'para ,el mes de mayc.. Los 
vaJol~es mAs bajo? ,se reqistl-aY'Orl al final deIa epc'ca dé, nc,; tes COI', 

0.92 9 m-2 dlá
' 

enelme,s de mar-zo (la colecta se eifectt~o el dia 
primerQ);ademas, ocurrio ,otr-o valor' altocc'\'r respecto al ¡-esto :del 
af'lpen el mes de diciembre de 1983 ,con 1.1 9 ni2c!ia-:

'
(Figüra 10). 

La calda de hojassiguio el mismo patron al cual se ha hecho 
referencia, con un pico mA>:imo que comenzo eh abr-l1 (2.33g m:2dia-'1) 
y 'qt,le ,culmino en mayo con 5.3" 9 m-~iat Asimismo" se presento un 
segtlndo maximo en diciembr-e (1.51) Y el valor- mas bajo sucedio en 
el mes de marzo (0.65) (Figul-a lO). 

'Pe •• lo que res~ecta a las ramas el v.He.r inAximo se present,oen 
diciembre H .,21 giif dia\, aunql,le en realidad est'e pico SEl! vislumbre. 
deSde noviembre, al registrarse un valor de 1~03. Por el contrario, 
loSé datos mils bajos se obse,-varonerr enero a (0.17 9 m~.') y en 
marzo (0.19). 

La cardad!? flor'es fuE'! la que sufrió mayol-es variaciones a lo 
1arllo dll<1lf'lo,deline~ndose dos picc's m,~}limé:,s;" Ul"lO en agosto (0.029 
9 iñdi¡ ). mien:t~as~ue el segundo abarco desde ab,ri! hasta, el mes 
demaye< (0.01, 9 ¡ji ,dia ). El dato mAs bajo correspondió a novi~mbre 
con ,un valor de 0.0002 9 ni2ci.!a- 1 (Figura 10) .' 

, Fuel~,tes variaciones se presentaron 't,ambien en la produccion, de 
fruto's. 'Eh' este caso,' $e observar'on ,t¡;es picos en l¡;,s meses, de 
octubre y dicielllb.r~ de 1983 yen mayo de 198,4 C:orrespondiende.les, 
resped:iv¡¡iment~. 0.14, 0.1.8, Y O.U gm2dia1 ; el val¡;;Y"minimo. fue 
~nrealidad sé.janrs para ,el resto de los meses, oscilando entre 
0.06 y 0.04g iif dla. • Por', dI timo. los fragmentos no identi fi.cados 
tuvie¡-'on ,su valor" mAximoett mayo (3.11 ,g 1ii2 dia1 ) y :e1 mlnimo en el 
mes de marzo (0.49) (Figura 10). 

En las figuras 12 y 13 se muestran la distribuc:i.frn espacial. 
de 'la no,hn:"asca. las 'hojas y las ramas, respectivamente, conside-' 
rarydo ,al ciclo 1981-1982 como ejemplo, Y obtenidas usando <1l1golcitmos 
deinterpol<1lcic.",n lineal! (Abdm"l y H¡;,ng, 1982). Balste recalcar seBo 
tres, aspectos: 

,i. Las hojas 'son las que determinan el patron' general .• 
ii. Los sitiós de mayor acumulacion no son los mismos 

iii. Las zonas de maycOj'- acúmulacion de hojarasca coinciden 
!:con las zonas de las ramas., 

Algo importante a lÍlenci'onar es que no se cCtmproboque existie­
ra vad;a,C,ic."m significativa intel-anual en ,lac<1lida de las estructu­
ras reconocidas. S'in embarg'o. como mUestran los resultados de ros 
ailillisis de varianza de latábla 5. si ;hl,lho variacion significati­
va ,h-itraanual" agrup~ndose, en genel~al, ~a hojay"ascaque cayó durar,­
teeJ. periodo abril a mayCZr, y por separado la de los meses corres­
po'ndientes a las estaciones de lluvia,s y riol-tes (Tabla 6,). 

Estél' variación plante¡3 la interT¡;'gatlte de la suficiencia rk~l 
'muestreo, por- lo gllese obtúvo el tamal'lc' de muestr:a tee,y" ico (tv"am-



Figura 12. lsolíneas de caída de hojarasca y de hojas en el año 1981-1982. 

Los valores de la escala pueden consultarse en la. tabla 4. 
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1 4 . (g -2 ~ -1) . '" .... - d Tab a· • Valores . m ano para las l.soh.neas de ca"""" e 

hojarasca. hojas y ramas para el ciclo 1981-1982 .• 

ESCALA HOJARASCA HOJAS R:AMAS 

1 98.81 79.78 20.62 

2 119.8.5 '94.54 37.38 

3 140.89 109.30 54.14 

4 161.93 1%4.07 70.90. 

S 182.97 138.83 ·37.66 

6 204.01 153.59 104.42 

7 225.06 168.36 121.17 

8 246.10 183.12 137.93 

9 267.14 197.88 154.69 



TABLA S. Re.sultados del análisis de varianza del peso 

total d.e hojarasca a lo largo de las colectas 

en los tre~ cielos de.muestreo. 

ARo 1 g.l.' 

F 

Colecta 71.39** (9.891) 

'tt'ampa 1.96** (99,891) 

ARo 2 

Colecta 5.53** (7,693) 

Trampa 1. 08* (N.S){99,693) 

Ai403 

Colecta 100.55** (8.792) 

'frampa . 1.93** (99,792) 

** p<.O.OOOl 

'grados de iibertad 
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,pas) en función del n r"eal. el cc.efi.ciente 'de variacie,.n~ y una 
c:onfiabilidad del 95 X (Vamane. 1967). Los rl!H!5ultadolSsepresentan 
,en' la tabla 7 y puede decirse qUe el nñmero te6ric:o detram¡:Hl:s 
necesar:i¡;..,s practicarnente fue de 100. COI"! un valor minimo de 7E para 
marzo, de 1982. y un mAximode 10'1correspoT:ldien1:es a junlo del 
m,iamo periodo. Sin emba¡-go. lo aT:lteriordebe co.nsideraraE! cuidado­
sam'e:nte. ya que ea un date, que t'mii:::amente ccmsidera al total d,e l~ 
hojarasca. ' ' 

1.1. ,Contr,ibucion de laa eapeciea. 
AnaliZ,ando la contribut:ión por especi.e, 30'~ de tqda!!\ léts 

identificadas (3'1>' sumar,on en promedio el 90 % delaq;.a'ld" total de 
Hojas enamboscic los. DI!! ellas. ;solamen'te d nec;i aumarc,ncasi la 
mi~adde laproduc:cidn foliar. ,aiendo la,l"uracea~~~1i!!ldr~ ema!= 
9!:!:!!i la masilllPortante. ;oeguida de e:agYºQ!m!aUl!:sQ~J!eh~!!!!rie (l'Ioril­
ceae)'~ª'tá:!t..ea lyrtd!:lH (Legu9l~nosaéj, e12Y.!:a~niª !!!:!!l'!!ta (!'tOneeaili!) 

, y;' ~!iY~ i!!~!:'~ (J'!oraceae)' (TaIHa.s; 8 y 9) ~ 
" 'En la~t.bla lOse mUestran las e,apeciesmas importantes en 
c,LiI_nto, a ' s;u aporte de hojarasca ;¡¡l 5úelo dúra~te el ciclo 198:T-
1984.;¡)!5ilasU4 especies enéontr~das limel muestr:eo c:onH\a tram­
P<a5, ,4~ (39.47 %) a,umarone14?' %de ,~t c,aloa, t~,.al de hé,jal:¡;' 
N:~\lamente, lI!I:!i> el,neo e5peCie5~ionad~anteriormente fueron las 
R!a!i> importantesaUmaT\do un ,Eb %, de láca~~ foHiar tobl. " ", 
',,' " ,'P!!,tas espjl!!cie$ Qúec:ontribuyéron con unami!tyor cantidad de 
hO.jara5'é:a alsuelo'.pril!aeni:.aron tambi!!m los valores mAs altos de 
area biil;s'\il. c.:0,bert(.lra y volum,ende. la topa (Bongera, Popma;¡. Me.x§!. y 
Carabii\l!iS. datos; ,nPpuóli~ados" ~Las c:orrelac:irmea usanqo 'iltl ind'ice 
de P'lf!arson cones;tós ,1::Ulr.llmetr,O$estruct.ul':"alea i;'u'fkom 

Mol Afie 2 

Area b~al 
p " 

Cobertura 
'f1 

Volu~n de la copa 
p 

0.94 
0.0001 

0.S1 
6.00a 

6.84 
O~OOOl 

0 .. 93 
Ú.OOOl 

4'.>.53 
0.002 

0.84 
0.0001 

En eata selva verac:ru%ana. C:.aai todas laa especies tuvierc.n 
unac:orrel~ie,n mAs alta eT:ltre !¡SU ¿al da de hojas y la prec:ipitac;:i6n 
(valores, de r > 0.68 Y P " O.OH. ,!-d~endp lañnica ext:epc:i~ni!Qon­
g~m~a~ c:Uyac:orrelac:iOncon reapectóa,la, temperatura ,en ' ~s 
dO$ , pr.i~Qs ct;c:tQ$fuero,n ,r, = 0.81 y 0.91 tp <O.OU", .1':0(1" las~ 
corrsdai;:ionésmi'tltiples cálda.-tempe",atura+prS!CiPit~i6n.F.~ui~aron' 
m.s a:lta~ (valores de r :> 0.71 y P, < O.OS)., ." .." 
" ,A nivel de eapecie aepe~ec:tarontl':es f"ormasen las cual e!!!;; se 
depasita:,laho.1a,rasc:a' en ,elSue'lo ,de la Rlval 

. '1. Qistr'lbuei6n lOCJlll, cuando esta ágregada s610 .nppc~a 
,sitibs.Esel¿aso, . por ejemplo, d.~}!02.~!r:~ r;:!it~Y!i!e 
(FigL\ra13).~Q~!;;;Q19Qe tlQmly!:!itn!il:a y 1;:1!;Yl! !D!l!e!g8· 



Tabla 6. Resultados de la aplicación de la prueba de Tukey, 

en las medias mensuales de caída de hojarasca {g. 

trampa;"!}.. 

Ciclo: junio 1981 - mayo 1982 

w = 2.73 

Diciembre 3.93 

II 
Julio 4.93 

A¡¡¡osto 5.35 

SepUembre 5.69 

Marzo 7.59 

• Ndviembre 7.72 

Junio 9.12 

l!'ebt;ero 13.70 

Mayo 16.33 

Abril 33.54 

Ciclo:. junio 1982 - mayo 1983 

w·" 2 •. 84 

1 1 I 
II 

Junio 7.23 

111] 
Noviembre 9.05 

Agosto 9.35 

Oct.ubre 10.49 

Enero 12.98 

Mayo 18.51 1 
Márzo . 22.!U 1 1 
Abril 26.67 

Ciclo: junio 1983 -mayo 1984 

'w" 5.10 

Marzo 6.30 

1\ 

Agosto 8.22 

Julio 9.32 

Enero 12.70 

/'foviembre 13.20 
Diciembre 17.85 

I I Oct\¡:bre .19.22 

Abril 21.07 
Máyo 44.85 
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Tabla 7. Tamaño de mUéstra esperado con 95% (2s) de 

confiabilidad. C: Coeficiente de variación. 

AFio MES e 2s 

1981 Junio 0.4832 93.39 

JUlio 0.6234 77.72 

Agosto 0.4.3:18 93.22 

Septiembre 0.6437 82.87 

N9Viembre 0.6034 72.82 

Diciembre 0.5113 104.57 

1982 Febre.ro 0.6283 78.95 

Marzo 0.6007 72.17 

Abril 0.3540 - 100.25 

Mayo 0.6007 73.6a 

Junio 0.4634 107.37 

Agosto 0.4686 97.59 

Octubre 0.5109 104.41 

Noviembre 0.7100 100.82 

1983 Enero 0.3396 92.26 

-Marzo, 0.3364 90.53 

Abril 0.3697 91.12 

Mayo 0.4821 103.30 
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Tabla 8. Porcentaje de biomasa foliar de las espec.ies mas impor­

tantes en. el año 1981-1982. 

% % ACUMULADO kgha-1 

.Nectan4raambigens 28.18 28.18 1,274.40 
. Pseudo.lmedia . QXyPhyllaTÍa 8.04 36.22 363.60 
Vatalrea líJtl!ielli 6.92 43.13 312.88 

.fo111seníaarmata 5.95 49.08 268.93 
fic.us .. insípida 4.29 53.37 194.00 
Dussill:>meiic.ana 3.93 57.30 117.75 
DendrQpanax arboreus 3.05 6.0.35 137.78 
Cordia megalantba 2.54 62.89 115.05 
Fórnsteronia< viride$cen.s 2.01 64.91 91.12 
Có~!>l:obll hondurensis 2.00 66.90 90.35 
$pon!iiasit'adl1tofelii 1 •. 86 68.77 84.35 

.1?slchottiasimiarulÍl 1.79 70.55 ·80.75 
Lonchocarpns guatemalensis 1.70 72.26 77.03 
Guares glabra . 1.61 73.87 72.95 
Tetraceravolubilis 1.59 75.46· 72.04 
A!1IPelocerahottlei 1.28 76.74 57.72 
Trichill;i,a breviflot'a 1.19 77.93 53.95 
Ficl.l8 pedorllta 1.19 79.12 53.90 
Abuta . panamensis 0.93 80.05 41.91 
Oreopanax obtusifolius 0.88 80.93 39.82 
Pelmas 0.77 81. 70 34.65 
F'icus :co1ubrinae 0.69 82.39 31.16 
DialiU1ll.gUianense 0.69 83.07 31.06 
Arac.eae 1 0.67 83.74 30.19 
Salaeiamegis topl1y 11a 0.62 84.36 28.13 
Bllrsera silllaruba 0.61 84.98 27.7,6 
F'icusobtusifoUa 0.,61 85.59 27.56 
No identifiéada 46 0.54 86.13 24.60 
Cyaometra retU$a 0.53 86.66 24.09 
Pip'~r hispidtllll . 0.50 87.16 22.69 
TricbQs:germom llÍe~iCanUDl 0.50 87.66 22.67 
Eupatoriom sp. 0.50 88.17 22.65 
No identificada 173 0.44 88.61 20.U 
<;ymbopetálom baillonii 0.42 8!1.03 19.20 
Mechaerium floribundum 0.42 89.45 18.89 
!spidospé'rma.· megalocarpon 0.40 89.05 17.99 

. 'Couepiapoliandra 0.40 90.25* 17.87 

*el porcentaje restante c.orresponde a las demás especies colectadas. 
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Tabla 9. Porcentaje de bioJll8$B. foliar de las especies más importantes 
en el año 1982-1983. 

%ACUMULADO Kg ha-1 

Nect¡¡odraalllbigens 28.63 28.63 1.345.72 
PseudolJlledia oXyPbyl1aria 10.37 39.00 489.13 
Vatair~a lundelli 6.88 45.88 321.48 
PouLSenia armata .5.54 51.42 260.63 
Fieu$ .. indpida 3.13 .54.55 147.07 
Co.c:colóbaboru!urensis 2.46 57.01 115.78 
Deltdropana.x.arboreus 2.37 59 •. 38 111.42 

2.32 61.70 109.22 
2.30 64.00 108.17 
1.99 65.99 93.68 
1.87 67.86 ,81.84 
1.81 69.67 .85.06 
1.62 71.29 76~32 
1.55 72 .. 84 72.78 
1.46 14.10 68.60 
1.44 75.74 67.72 
1.23 76.97 57.65 
1.14 78.11 53.31 
0.95· 79,05 44.71 
0.91 79.97 43.01 
0.77 8n.74 36.15 
0,77 81.51 36.05 
0.77 82.28 36.05 
0.74 81.02 34 • .11 
0.69 83 .• 71 32.38 

Néc~ndra sp. 2 0.65 84.36 30.73 
No identificadas 46 0.64 85.00 30.26 
Abuta.· panaJl/ensis . 0.63. 85.63 29.75 
.Ficuscólubrinae 0.61 86.24 28.62 
Cmometra retusa 0.56 86 •. 80 26.33 
Araceae·l 0.53 87.33 25.10 
Brosimunialica.strÚJll 0.53 87.86 24.88 
Eunatj)tium sp •• 0.46 88.32 21.57 

'lJ1!1&!liímense 0.44 88.76 2('1.48 
h .llus c.am2o,stachis 0.43 89.19 20.11 

Piperhispiclum 0.42 89.61 19.58 
Parathesissp. 0 •. 41 90.02* 19.35 

"'El porcentaje restante corresponde a las .delJlas especies colectada.s. 
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Tabla .10. Po~c.entaj e de b:tomasa fol~at', aela. especies lIlAS, , 
, importantes en el aña 1983-1984. 

Nectandra,ambiaens 12.34 
3.99 
3.47 
3~38 

2.79 
1~74 
1.58 
1.45 

" l.16 
• 1.14 

1.06 
0.99 
0.97 
0.75 

, ,O~67 
lh'6l 
0.60 
0.53 
0.49 
0.49 
0.46 
0.44 
0.43 
0.42 ' 
0.41, 
0.39 
0.32 
O,~j2 
0.30 
0.28 
0.28 
0.26 
0.26 
0.25 
0.24 
O.Z! 
0.21 
0.21 
0.19' 
0.18 
0.18 

% ac.ulilulado 

12..34 
16.33 
19.'10 
23.18 
25.97 
27.71 
29.29 
30·74 

.31.90 
33.04 
34.10 
35.09 
36.06 
36.81 
37 .• 4a 
38.'09 
38.69 ' 
39.22 
39.71 
40.20 
,40.66 
41.~O 
41.53 
41.95 
42.36 
41':75 
43.07 

,43.39 
43.69 
43.97 
44~2S 
44.51 
44.77 
45.02 
45.24» ' 
45.49 
45.70 
45.91 
46a6 
46.28 
46.46* 

,U17.56 
360.85 
314.13 
306.27 
252.24 
157.31 
143.34 
130.~ 
104.60 
f03.07 
95.57, 
89.88 
88.10 
61.49 
60~52 
54.83 
54;31 
48.28 
44.70 
44.23 
'l..26 
39 .• 70 ' 
39.:16 
37.92 
36.83 
35.72 
28.72' 
,28~6O 
26.76 
25.46 
25.36 
24.04 
23.16 
22.82 
21.75 
26.74 
19.25 
19.08 
17.27 
16,,56 
15.86 ' 

*El porcentaje ,restante corresponde a las demls espec.ies,coleetadaf!. 
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li. Distribucion moderada, es dec;ir. sin cubrir 
completo la hectar.ea. como º,ªl:!º!:~H!ªna~ ª!:QQr::~.lla 
(Figura 14), §!!ªL~ª g!ª!;U:ª_ t;::lmQQQ!i!!sd.!:,!!!!' Q!l.l!QnH 
y las lianas y bejucos. 

,tit, Distr-ibuci6n completa en la hectarea. que es el .caso 
de .t!i!.J;;Íi.ª!JQ!:2 ª!!l~Üg,ª!l§ (Figura 14) y 1:§@!:,!QQ1!!l,ªºl.ª 
e:b'l!.llSlUSl' 

Por lo. que se refiere al anal isis de pr-odtu::c:ion temporal ,de 
hojarasca de las especies, estA claro que el discernimiento de 
"pátr:ones" ocomportamientoe debe hacerse cónsiderandO' ·el mayor 
1iiem~o ,posible .(es dec;ior. se requieren mas ciclo .. de muestreo), El 
án61;i,sis de la :c:anUdad y distribtlcilm de la calda de hqjas durante 
,tres periodos anuales, demostr6 un c:omportamier'lto repetftlvo en :tI!.!!!! 
esp_cies asór::iado a la!!; estaciones del afro. Estos~' fueron: 

a.ElIIpac:ielll pue nunca tuvieron c:antida,des, superiores a 
0.05 g ni'"'Í:ua. Su época de mayor pr"oducc:ldn empeztl 
hacia el final de laestac:il5n seca ytanulv.15 al il'11c,io 
o medi,adcis de lae$taci~n lluviosa. La e~pecie tipica 

,
.,. I!:.i.li.t.t2.!it1.@,L.·,!!l!!1!l me!.Xi,!;!!;Dym(F,l,gUra.l.S; tabla 12t., ... 1 

b. Especies cuya produc:c:idr'1 fue de O~OOOl a 0.02 9 ni-élfi • 
. r·,oUndosa que el pico ,eT. el dlttmo afio "L~.mayor· y 

. oeú.-ri~ al fiTíal de¡ la.tempor-ada ,saca e inicio de las Hu'­
via. (excepto ienªt.@m,ªl;[~Dn:~ .. ª !i!Q.DD!!!:::§!1lU.GH donde¡ 'fué 
.610 an la seqüla). espe(::ie tiple. eI5Ir:2Rb:i!!! !!!!!= 

. ai.~Sl!Ji,. (Figt.ira 15;ta~la un. 
c:~ en .' este grupo se ancuentra,n las, e$pec.iés m.s imp.ortantes 

desde élpuntpde vista: de su cdd.adehojarl!,\sca~ Los Hmi­
te.~n:.l"pe~sec;o, sumadovariar4,:tn entre 0.0005y.hasta.l. 
2 o 3 9 m~la. Puad en separarse dos vari.antes<Tabla lE) i: 

i. En todos los.casos oeurri6 el 44ximo de calda de 
·hojas.l 'final daí' ~1. sequla, como en !::!!!E!I'!D!i!t,il 
~lg!t!m rF igur:1I H., ," ' , 

ii & Las ~.pc:ionas fueron' Ei¡;;'Yliá i!l1i!liÜ.Q.th e2.Yl~!ª 
@r~l.!t!l1~Y gr::m.ugiu CI.Q!!s.!1t:!!H:.:i, ccmpicos de calda 
al t¡os adiciOcnales en lluvia!iy ,nortes'an .lo!!> dos 
prime~o,s c.sos (Figura 16) y 5'610 en llu'\if~as y nortes 
para la tercet'a(Figura 17).1.. . 

d. e$p~ies que presentaron 10. valores,m&s altos de catd. de 
hojas. ",n abrí l_ayo~ at..mque el comportamiento .fué mAs 
irregular con respecto· .. <lOS D,t~05 grupqs. El_ ral'lSD re 
caida de ho.tarasca estuvo mat-c:adopor 0.01 y 0.04 9 if dH" . 
disfÍti.ouyenclo clar.amente del pri~ilro al tercer .c1cl0. Un 
bUilrt ejemplo.es Qr.!¡O!rt!:! Qt!!ªD!i:eolª.!!:,!!!l (Figura 17; tabla 
12h .'. • ! 

e. Un grupo im¡:tortante aS'elde la. iiana. y beJucos, con su 
valormAximode peso seco-en el 1.pso· abril-lDayo y co.o 0-

tró m:i.p~ueflo entreoetubra y d~c:iembre. El f'artOo 
de g m dlaestuyoentra 0.04 y Q.~.Er', la figura lB se 
ejellÍJ)'l ifica con I§!1r.:~!;_§!!:ª ~lÜYQiU§. 



©J 
Figura 13. Iso1:Ló.éas d.e cdda d.eramasy bojalÍ II!n'Cyl:l.ometra ~ durante el 

año 1981"<1982. Losvalorel! de la, escala pueden,consliLtarse en,las 

tablas 4 y ,respect:civlImente. 



Dendl:opanax arhoreus Nectandra ambigcns 

Figura 14 .• IsoHneas de cdda de hojas en Dendropanax at:boreus y Nectaildra álllbigens 

durante el año 1981-1982. Los valores de la escala pueden consultarse en la 

tabla 11. 



ESCALA 

1 

2 

3 

4 

5 

6 

7 

8 

9 

TABÚ 11. Valot'es (g m~2año~1) paralaa iaoUlleaa.dela caída de hojas (cielo 1981"'1982). 

Cynometra retusa Dendropánax .átboreus Nectandra ambigena. 

1.49 3.05 9.52 

2.87 5.99 10.79 

4.25 8.94 28.06 

5.63 11.88 37.37 

7.01 14 .• 82 46.60 

8.39 17.76 55.87 
gro 

9.77 20.70 65.14 3_ ;:00 
Or-

11.15 23.64 74.41 c-
m 

12.53 26.58 83.68 ~-I Om 
So 
!!;p. 
!1m 

l:" 
VI 
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Tabla 12. Especies agrupadas de acuerdo a los comportamientos 

de caída de hOjarasca (ver texto). 

,ioneras teDIpr¡mas 

P.ipeIL hiópJ.dwn 

T.tú;C.M4peJtmGim meUlWWm 

Cic.hDpi«obtu41~oti4 

Cymbope.ta.Uum ball.lcnU 

LO'nehoealr:pu6 9ua.temale.n&l6 
COlUiiA lIIe.g~ 
Pte.oJUtn;(:17de.ndMn . UndenU. 
Niet.and1r.4 amólSe.nó 
P.s~dht·~ 
Cyncme..t1r.4 J'Letr.I4a; 

Pioneras tardías 

T II.Oph,i4 me.úc.artlt 

Stemmade.nút <ÍOnne{-4mUhU. 

Clto.ton 4c.fú.e.detttW4 

Uolttoniodendí¡.ongu.a.temate.nó14 

Robln4onetl4 ~nd4e 

GuaI!.ett 9labJUt 
GuaIte.a.. gJr.antLL6oLiA 
Ampe.toc.e1f4 hc:ttte.i 
Ua64Út mwaana; 

BIto4i1Í1U11/ átiCAld:Jw.m 

R6madas (cOn mhimos ~ lluvias y en sequía) 

f0ut4e.n.ia. ~ 
f.i,ctu·~·· 

Bwi4i!M~ 

Tol~a'll.tes 

Guaml44p. 
Rhe.~e.du.t..éJ, 

tlaa. Pliyclí:ó.tJr1.t:ú.dur 

P4yehobt.<.a. c.ft.lape.na14 
OI!.tfú.17n oblanc.e.o.t.a.tum 

Swalttútt ·.9ua.teniate.n.614 

47 



16. 

g 14 

4 

2 

(a) 

O~~~ __ ~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~ __ 
N S 

1981 

J 

1982 

J 

1982 

M 

1983 

M 

1983 

M * 
1984 Tiempo 

(b) 

* 
1984 Tiempo 

Figura 16. Promedio de caída de hojas (g DI-2 :te1:ror est.ndarl en 

Nectandra aDlbigens (a) y Poulsenia ~(b). 
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Figura 17. Promedio de caída de hojas (gm--2 t error e~tSndarl en 
Spondias mombin(a) y ~ oblanceolatum (b). 
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nI'! la misma manera que con respec:to a la producción de hoja­
r,,!!;sea, se inc:luye>n en eJSte trabajo datos parciales por 
este aut.or' con anterioridad CAlvare:!, 1984) y por~ecerra (1986). 
J.c.s c'1;:\1 .. forman part.e del' proyecto global de investigación. 

P.,1. Coefic:ientene riescomposic:ion. 
La acumula.ci6n de, hojarasca (cuantificada en 4 cuadros de 10 x 

10 m) fu. mas alta en el suelo de la selva durante los periodos de 
sequia,mie>ntras que lós valor"es rdnimos se pr"esentar 01'1 en la e.pnca 
lluviosa (Figura 19). 

El, coeficiente de descomposi,cion mE'rtsual 0('), resultado 'de 
dividíl la éaidaent¡-e el mantillo en pi~ enel.periodo (B,¡Hnhard, 

ore y noviembre. 
Figura 19). 

'con 
en 10,5 meses mas 1 octu""" 

.96 met;;l y K'= 0.69 mefl!:\l. respectivamente 

?2. imento en condicionas de planos y pendientes. 
En la. tabla 13. se muestran los porc:enta,'il!!'s de perdida para 

c""oa lma o'? :18;5 eSPEiCies a intervalc.s de. 3. 6., 9 Y 12 meses. La 
P~!· di.da de peso fue mAs alta en le.s tres primeros mese5~ variando 
,de 30 a 45 Yo en l:!!~!;ii!D!ice !l!.m!2J.9.!!!l!!> hasta 99 y 95 % en Ei!;y~ 
ln!!ieJ,.!áI· 

. f-1ientras que E.!!. iU!il.eil;!Si y F.:!7!y.l!!~Tü!l!. <i\l::.ma:t.\\ desapal"eH::ieron por 
comple1¡o a 10's seis mF.!ses, en ese lapso en cambio las otr'as espe·'­
eies seBo disminuyere." el ,peso de sus hpJas un ~5 Yo en promedio. 
Pttr otro lado, en el sáqundQ ciclo la. descomposición fue en prome­
oi030 .% mAsrapida, correspondiéndo el porcentaje mAs bajo a 
POl~!~el)!¡it (22 %), y el mAs .alto aeá!!1ygQ.lmed!! 2t1ye!ly!!ªr.i!Í!. C¡:.mpa­
rl!\.ndQ élntre especieJS, la descomp05icionde las hojas de Ei!;Y!i fue 
~7%m.ls rApida con respecto a .las de l:!!~.f¡!!:ngr.ª. 

El analisls ,de vlIlír demostró que.existi6 .una diferencia 
s.iQnafic:ativa en la descompo!!!>ici¿a,n entre e.spet:ies, entre ciclos y 
-:n la interacr.:ion éntre ambos pero nc. ocUrrio asl entre las zonas, 
esto es, entre los sit,iba en plano y en pendiente (Tabla, 14). 
Contirluán;do el analisis cm. una PI ueba: di;! medias (Tukey, - 'St",el 11. 
TorT~e. 1980>, se delllostrd que la descompo!!!>icidn no es signif'icati.­
vamE;!ntedi fenante entre!'.::l.... !l!!!lai9~D:li! Y e .... Q.ti::le!i::t:ll!l!'..:i.~ por un 1 ario. 
y errh'e e .... ªL!!!ªti! y E.,:. i,rl.liiaigª POI'" el otro <Tabla 15). 

2"2.1. Ajuste d,e modelos 
,Dado que no hubo di,ferenc:i.as en la descomposicie.n entr,e los 

!'>itiós," los modelos aplicados se ajustaron pCllra cada una de las 
~spel::i~ considerando solamente los cic.los, en cada una. 

Deqe aclararae quedébido a que e$t05 modelt:ts son no-lineales, 
la. bondad del,ajus·t.e se al'lalizd utiliz<llT.dc, tilia piueba de'falt.a de 
ajustl'!, la cual geneY'a ut! valOlr de F (Ezcurr4 y Becerra, 1987), Los 
resul tados de las variables corresp.ondi-i!mtea .acada uno de 1015 
mc.delosse i~ldican en la tabla lb. PtiedenT'E!saltarse los siguieniHitS 
aspec:to!S: 
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Tabla 13. Porcentaje promedio de p~rdida de peso en las 

hojas a través del tiempo en el experimento .en 

terrenos plano e inclinado. El nameroinferior 

corresponde a la pérdida de. peso en el experi­

mento iniciado en la época seca. 

H ES E S 3 6 9 12 

Nectandra ambigens 30 50 65 90 

45 50 65 90 

Pseudolmedia oxyphyllaria 35 40 75 100 

50 75 90 100 

~insipida 88 98 

95 100 

Poúlsenia ~ 65 85 

75 100 
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TABLA 14. Valores de F derivados del Adlisis de varianza en el 

experimento de descomposici6n realizado e11 condiciones. 

de plano. e indinado. 

Fuente de variación F P 

. Espede 36 .• 47 0.0001** 

Zona 0.12 0.7294 

Ciclo 89.30 0.0001** 

Meses 72.02 0.0001** 

. Rspecie-zona 1.26 0.2904 

Especié-ciclo 23.62. 0.0001** 

54 



TABLA 15. Resultados ,de ,la prueba de Tukey en, el experi,mento 

de descomposiciSn realizado en sitios planos e 

inclinados @It.= 0.05). (a) Cidos. (8) Especies. 

(a) i n 

Cielo 1 0.3230 134 1 * 
Ciclo 2 0.4296 92 1 
Rango cr!,tico = 0.022 

(b) 

Neetandra ambigens 0.41 82 

1 Pseudolmedia,oxypbIllaria 0~42 68 

poulsenla~ 0.32 44 

l· Ficus inSi2i4a 0.25 32 

Ranga crttico -0.043, 

55 

*Las'l!neas,indiean las medias que no difieren estadísticamente.' 
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i. Los coeficientes de liescomposicie.n fuere.n mAs altc.s en 
el ioc.delo II (dc,bie· exppnencial negativo). y mAs baJos 
en el I (El>lponenc;:ial negativo). 

it. La pl-ueba de faltá de resulte. significativa en 
todos 10.5 modele.s para. EQI,l!~g!1iª y E§§!Y9.Ql:: 
IlHilliiª-, as! cC.·mc:, para ciclos. Lo anterior 
qt,\ieredecir que le.s precisic,n. 

i i i. Los va}.ores de F para la prueba ajuste fue-
Ion ligeramente mas bajos en el modelo 11. 

e.3. EXI:u~rimento en condiciones de selva y claros. Descomposici6n 
sobre palmas. 

que constituye. este estudio, resaltat'i doSe 
diferencia en la desc:omposición de las' hOJas 

especies y el hecho de que no se registraran diferenciaSe 
. entre '105 sitioSe., ' 

tabla 1:7 se muestra el promedio de pk:dida. de 
laSe especies analizaó4;\s de los dO$,:c:il:'los de 

mue!!itreo. Ent.f.:<!:fas las especies,· except;o e~lg,ªriE. la 
desc:ómposiciónf,ue mAs.rapida durante el segundo ciclo con cifras 
dé 15.9 % .mas alta: en Elá!iygf;!m!\t!'.Ü.ª !!l$~Bh:\!1!ªl:i!!. 16.7" en eQ.l,l!.lá§= 

19.8%.en ºY§lá.!.!! m!§H.!i!:!!D!!. 2.9 ~.p/¡i\ra 'E ... !!l!lü,eig!! y, en 
Qe laspahn.3.s, fue 10.4. "m&s alta. ~o !!elílenc:icmó, la 

ieliuc:::c:i,6n en .~ ... 'amºig~!1§fúe de 4.S%. 
!'1~entra:s que a 105 nueve. meses se perdió alrededor del 50 " 

,del peeo en .f;.odas la~ espede!!, rexceptoe.!1 ªr.:!1!e!ª) ~n el pr~mer 
~iC;:.lo. ya a lo.!! tres me!!es se'.hab.JápercUpo entr.e un 70.6 y S7.1 " 
d'el' peso origInal de las hojas de Eí!:Y§ J.O~bQili!htantp en el sue10 
¡;:omo·j!lobre las palmas_ Asl, , al fi.nal del c:::~clo. no se perdiÓ mas 
del .73%d~lpeso en 'todos losc:ssos. emc:::epto en los sefíala:dos 
c6rl~espondi.rites a E::. !~ipig.iih dpJ'\de la disminuCión rebase. el 
lilllite del '95 K.' C!.n-iósamente. en es·t;a SSpec::ie 1\lé ei drlico caso en 
el que la pérdidi!\\. después de. los t·\-es meses fue múcho mas lenta (9Y. 
eYl los nueye dltimoso meses). mientras que las c;.tras espec iBS 

casi. se dl1p1 i.c6. en ese lapso, es decir, fue gl'adl,tal. 
La tendemciafue similar en el ciclo que comenii:o en l-llu­

vias HU con la p'ecuHat"idad de que a los 'T me!;ie"" se habJ.a peroido 
un po!:;o del 'TO" del peso de las especi~~ • .á:Ncepcie,n ot.ra 'Y'ei' 
tle N.:!-F!mbiqens, en la c:mÜ rastiltóde casi: 95 Y.. Núe'\o!ame'llte resalta 
1!11 heehó de I..\na pérdida delorde.n del SOY. en el 'primer mes en 
fE .... imiilliliill (suelo y 'palmas>, mientrasqüe en el resi?o de 10$ casos 
~ári6~ntre un SS y un 50 %. En lo;s 'etltiom!l 9 !!fi ª!l!t!iQ§!!l§ 
per.di.osiho un 12", E.!!: Q!!):';ptrt!!.~r.:ia U.n lB K:' EQY!§!Í!l,!5l i\r.!1!l!!ª un' 
1.7 %. en las palfllas fue de 15 K, e!i EA!m!el9.i\ fue d.O.~% 
tsegLtralM!!nte hay un er:ror en la sep¡arac:i6n de ló!\ muestra, sef'lalado 
por .eldato de O alC'$& 'T meses). yi fina,lmente,el valor de pérdida 
fflAt:¡ 'Úto enelperl.odo finálal qi.ie se ha.ce referencia ocurrid en 
ºlj!i~!ªm~;l;.;!.J.;iimi\ (34 %). . 

El ar."li5i.s 'de varianza demo.sty-Ó que existieron diferencias 
sl.gt,ific:ativa$ en el proceso de la descc'mposicidn por los efectos 
del c:ic:lo; las es;pec:!@s. y la interacción entre ambos <Tabla is>. 
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TAB):.A 16. Pa.l'liIoetl'Psctelo811104!!lO$ en el elqle:r:im.énto de ,de$~omposieigÍl.. realizado én 
QqndieiCln~.depllhioeineliua.dQ ep. la selva. Bntliepalit!!ntesis se indica el 
valar de' ealeuladaí!lllgiÍn Ezeurt'a- y Beeerta (1987). 

MO~ :¡: MOI)BLO 11 MODELO III 

k P ,!tI 11:2 b e 

Cielo 1 0.OQ6 (33.19)2 0.32,9 1.662 0.004 (23.32)2 1.059 0.013(25.89) 2 

, Cielo 2 0.004 {10.28)2 0.275 0.032 0.002 ( 4.50)1 1.491 0.009 ( 4.58)2 

PseudQlllledia 0.005 (10.37)2 0.155 11.960 0.004 ( 8.92)2 0.375 0.007 ( 9.57)2 

0.009 ( 9.99)2 0.10491.961 0.008 (O) 0.286 0.011 (9.01)1 

lieus 0.034 (65.8J)2 0.602 0.380 0.017 (54.45) 2 0.546 0.061 (64.59)2 

0.032 (19.19)2 0.192 0.045 0.012 (18.33~ 0.294 0.041 (78.32)2 

Poulsénia 0.016 (Jl.0J}2 0.618 6.054 0.005' {23.13)2 1.369 0.048, (2J.44)2 

0.019 (63.46)2 0.141 0 .• 041 ,0.017 (62.74)1 0.096 0.021 (63.12)1 

lFalta de ajuste ¡:lignifieat;Lva a p <.0.05 

2Falta dé ajuste significativa a p<.0.01 

V1 
-,;1 
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'tABLA 17. Porcentaje promedio de péTdida de peso de las hojas en 

el ~pe1!imento de descomposición en selYIil y claros. El 

ndmero inferior corresponde a la perdida de peso en el 

~perimento iniciado en epoca seca. 

MESES 3 6 9 12 

NectandrÁambigens 34 43 54 64 

35 48 45 59 

P~udo1media oxypayllaria 30 33 53 72 

50 71 92 88 

Ficus in~ipida 87 92 96 97 

84 99 100 99 

Poulsenia a:rmat¡l 64 75 79 81 

51 81 96 98 

Dussia mexicana --,..- 53 58 59 69 

48 55 89 89 

l.:.. insipi<la en 71 73 83 92 

Astroea1)'U!l! aexieanum 80 88 93 -* 

* .. . no muestreado 



No.se.enc:ontr~ diferencia significativa entre las zonas. 
'Mediante la aplic:aciOnde las pruebas de Duncan y StÚdent.­

'Newman-Keuls. co.nocidas CQmo 'comparaiciones Ilil.':llt.iples de medias 
(,E,tesl 8. Torríe. 1.980). se pudo observar en detalle las variacione.s 

:indicadas por el ansÚs.is de v.ar ianza. Como'. era de esperarse._ 
;medianteestos anAlisisresultaron diférer\teseI cicle. 1 del segun­
,do (Tabla 19). C01'l respecto alas especies, se tlepararon claramente 
N" !!W~i9!!B!li Y.E .... in§il1i¡:!!! •. mientras que quedaron agrupádaseJ!..Ql1!i 
'Iil'o:t.ll.!ti!! con Il";'!!l!!li.i!;!!!'l!! por un lado, y e .... i!I:.!.!l!'!!.s\ con las palmas. 
~br.l Dtro (Tabla 19'.' . 

2'.3.1. A.ius'te de modelos. 
Para el seq~Ando experimento (selva"'-c 1 aros > • los parAmetn::.s 

c:;orrl!HSPondientes a los modelos .. sepueden c~msuli;ar en la tabla 20~ 
{Resaltan las siguientes téndenc.ia~;u 
. i. Nuevamente,'lOis cneficientEis de dest;¡:.mp.osicionfuéron ma 

alt.os en elclilsodel modelo II(doblé e>:ponen¡;:ialnega­
tivt:.) ymas·ba,1os en el 1 (exponenci~l negativo si.mple). 

i i ~ De~cuer"doa1 .ana11I!>is. de fal til\.dea.1uste, ést.a pr'ueba 
'resultd significativa para las e!jpecíes con el mc:.delo 1:. 
Iil Excep¡::ion qe E§gy~lm,ªº!!h El!;'Y!!l!. EQ!!l!!!itDÁ,ª 
y en las p~lmas (11m las ñ1timi!ils tres 'para. el ciclndos). 

H 1. Los. otros de.s modelos descl"ibieron adecuadamente el 
fendmeno. El ex¡;:epcíon de EegYºQ!mEÍgi9 en el Ciclo .. l 
en el modelQdobleexpcmenc:ial nl!i!gativo <modelo 11) '. 

iv. En general, lo. valores . de F son liéjeramente mas baje.s 
para El modeloII. . 

3 .. B§l!!!!;.1l1n .~ºn!!l !;'º!!lQQl::!<ª1!l.iitn~Q :[itn¡;üég,!!;.Q. r;!!! !!!l!! !!!!l!Q!!f;.!!!!ilb. 

Dt.\ra~te cinco a.l''Ios. CarabiasCdi!1t(',s no pUblicados} realizo 
observald~eS fenologi.casde/lt15peC:ies de selva. Gracias a ello se 

.tUYOacc:elu:.a loS patrof}esfeTlologic:os de 20 .. especles, nilmero en 
elc:ualcoiTu::idierpoalllbo5 tr$ajos. El listado de éstas f.!I15pecies 
se :présenta en la. tabla 21. 

Hal;ilendo ariaUz:adf'.i.lo anterior, y con el fin de presentar al 
.lector un resumen m.isobjetivo de1a'llÍ tj¡!ndenci.as que saa" en la 
tabla 22 sesef'lalan los' even1ros fenol,ó.gicosfoli.,n"es que .c:oinc:i"'" 
diet on. .con ltl!!\ picos enproducei6n .de HOJarasca para cada ·una de 
las espeé:ies.. Pue!del"esaltÁrSe:entonces lo siguiente: 

Á. Los valo.y"es cte·py"oducc::i&n .da hetjarasca.· cc.incidien:tn en 
ca.ito~as las especies con la disminuc:i6n da hojas se­
nUas en el" arbolo el aumento de HojaS:' j6venetl y se 
detec::to.siempre. unapreviill: dislltinuc::i6n' da las. Hoj'asmadu­
ras. 

b. Los caso. qúe se.salieron de esta generalizac16n fueron 
los siguientes: 

i. AdelllA!'!Ide la disminlic:i&n de Hojas seniles, hubo 
antes d~ la calda .ma'llima de la hojarasca un previo 
aumento de las ho.jas lItaduras en el ArbBI' en: !;;;:t.!l2,l9!!= 
!i!:~ . Ce.tYlii!!. §!:!.!:§la !Ü.sm.ü! y t;º!;;5Q!Q~ª 
bl:u:!gYr.!!D~!§ • 



TABLA 18. Villores de F c!erivados del Análisis de varianza en 

el-experimento de descomposicion en condiciones 

de selva y claros. 

Fuente de variación F p 

Especie 168.40 0.0001** 

Zona 2.97 0.0310 

Ciclo 59.04 0.0001** 

Meses 32.94 0.0001** 

Especie-zona 1.88 0.0292 

Especie-ciclo 15.64 0.0001** 
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TABLA 19. Re&ult:ado~ de la prueba de Tukey en el experimento 

de descomposici6n realizado en selva y claros 

(0<. .. 0.05) (a) ciclos~ (h) especies. 

(a) x n 

Ciclo 1 0.3924 480 1 * 
Ciclo 2 0.3047 348 1 
Rango crítico = 0.029 

(b) 

Nectandra ambigens 0.5796 152 1 
Pseudolmedia ~-

liada 0;4657 152 

1 buss;ia mexicana 0.4227 152 

poulSenia armata 0.266] 152 I ~ ~---

Palmas ~ 0.2211 68 

Ficus insipida 0.1032 152 1 
Rango critico .. 0.076 

*las,lfneas indican las med~s que no difieren estadís­

ticamente. 
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Tabla 20. Par",tros de 108 modelos_n elexpétimerito de descomposici6n.realiZs.dq'e'n selva 
'J claros. Entre paréntesis se illlS.ican los valores de F calculados segan E¡¡:cUt'rll y 
Becerra (1987). 

MOJ)BtO 1 MODELO n, MODELO In 
k p k:l kZ b c 

Nectaru:\lla Ciclo 1 0.003 (2.37) 1 0'.400 b.800 0.005 (0:95) 1.488 0.006 (i.77) 
, Cicló 2 0.003 (2 •. 57) 1 0 •. 280 2.030 O.OÓl (0.93) !h478 0.022 (1.34) 

Pseudolíllediá 0.003 (1.74) 0.400 0.800 0.005 (31.19)2 0.186 0~004 (1. 72) 

0.008 (2.72) 0.297 0.344 0.005 (0.73) 0~655 0.013 0.63) 

Dussia 0.004 (8.17)2 0.368 0.510 '0.002 (0.99) 3.808 0.038 (1.60) 

0.007 (4.97) 1 0.2.51 0.791 0.005 (1.54) 0.656 0.010 (2.74) 

~ 0.020 (3.75) 1 0.787 0.030 0.006 (1.26) 0.4.59 0.028 (1. 38) 

0~025 (1.24) 0.097 0.026 0.005 (0.98) 0.075 0.026 (1.07) 

Paulaenia 0.009 (8.87)2 0.580 0.034 0~003 (0.39.) 1.578 0.028 (0.39) 

0.011 ,(0.66) 0.064 0.023 0.010 (O) 0.035 0.011 (0.65) 

Palmas 0.010 (12.78)2 0.532 0.047 0.004 (1.42) 1.417 0.030 (2.05) 

0.018 (2.54) 0.682 0.037 0.006 (0.50) 0.708 0.032 (0..52) 

lFalta de ajuste significativa a p<0.05 

2Falta de ajuste significativa a p <0.01 

O'> 
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TABLA 21. Especies euyaproducciGn de hojarasca fuE 

analizada eonjuntamente con su fenologra 

foliar. 

Trop!!s mexicana 

Salacia 5istoPbylla 

pseudol~ia.9!YPbyllara ClJIIbopetallum b.aillontl 

Burserastmaruba Allophylluscampostacbts 

Poulsenia armata 

Coccolobahondurensis. 

Cordi. _gslmtha 

. Dialium pianense 
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T;ABLA 22. cOirac:dch!tlc:ta el. ¡~aloresaitos 4eproqucci6ndeho;jaraaea COn 

eventos corresp~entés alas fases de fenolog!a foliar. 

1 2 3 4 

eyn re C}'III ba Nec am Nec q¡ Cyn 
lIee am All.Q ca 'P.e ox. .'se Ol!; Gua 

fu ox .ppu U Bur si 'Iltr si Coe 
Bur si Cae ho Longu Lon gu 

Loo IU Cal' me Den U Den. al' 

Den al' Tro me TrO .. Dus .. 
Du ... Dus ,. ,Cp ba 

c,m b. All ca 

All ca Pou al' 
Pou al' Q!c ,ób 

Tri me Pip am 

Día BU 
Pip am 

l. Di8lll1nueiGn de hojas senile" 
2. A\IIQeIlto de hoja. j6venas. 
3. frevi. dismlnuci6n de hojas maduras (un mes antes) 

4. '~.vio a\llQellto de hojas maduras (un mes antes) 

S. Disminuei6n de hojas j6venes. 
6. Aumento de bajasseuUes. 

5 6 

re 
gl 

no 
Pip hi Pip hi 

Td me 

..,.. 
r:-
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V. DISCUSION y CONCLUSIONES. 

1.1. Prciblemás rlu?todologicos relacionados con el muestree •• 
Elanalisis y ce.mparacie.n de le.s distintos estudios ace\-ca de 

caiclá de hojar:ásca. estan limitade.s por" diferencias metodc.logic::as 
táles como: per"iodo de investigación, tamaf'to, forma y nómerl;' de 
muestras o trampas, intervalo entre colectas, separacicol"\ del mftte­
rial múestreado y secado del mismo <Prc.ctor, 1983). 

Por otra parte, la hO,larascase separa de manera distinta;' 
hojarasca lef'tosa y no lel'losa (Edwards, 1977), o bien, se agrupan 
flores y frutósc::omo estructurasreproduc::tivas (Bernhard, 1970), 

'i!!tc. 
Otr-a limitánte, a la que quiza no se le ha ,dado la debida 

importancia, es a la nomenc::latura que se emplea para de!i5,ignar el 
tipo de selva (selva altá perennifolia, bosque humedo 'siempre 
verde" tropic,Ú rainfcirest, tropical eVergreen forest. etc ~ ). As! 
pL\ed~:.m existir diferencias en suelo, ,altitud,temperatura y,preci­
pitacidn, pero sObret,odo :variacionesdediver-sidad, composicic,l'IY 
estl-uctura .de la vegetaciÓn, lo cual hace que cada sistema tel'lga 
caracteri$ticas estn,lcturáles y funcionales particulal-es y Sea mas 
dificil.estab lec,e,r comparaciones entre ellos. 

Estos,ele~ñtos convergen em dos sentidos; 
a. El primero, y muy importants. 'esta en función de la 

pl-oductividad del sistema y sen"'ala una idea que sera 
discutida mas adelante. Se refiel-e al hecho de que la 

. productivid~¡;t primaria (y por .endesus componentes) ,esta 
deter~ina.dapor lat:1iI1 idi:ii:t dé los rÉc:ursos disponibles en 
,el' il"Üo (Mool)ey$;SulmO"ií. 1983),que pueden variar en 
~iertb grado.efltré sitios distintos y. sobretodo, 
gl!mer:¡¡í~do respUes~As diferenc,iales de las especies (Alva­
rez, 1,984} (ver apartado 2 de esta discusión). 

b. El segundo. tlpicamentemetodológico, ind1ca.rlaqLte es 
casiímper'ativo de:t;erminar la suficiencia 'del muestreo a 
travi!!sde elementos cual)ti tativos ylo estadJ,sttcos que le 
áÍ.signem unc:iertog.tado de c::otrfiabH~dad. 

j:cm "respecto a e.stoaltimo, Al·varez<19B4) setla16 el, hec:hode 
que eXlstegran varlabil idaden el nilmerode trampas .t.ltilizadas en 
estudi.os depr9duccion de hojarasc:a, con rangos que van desde 20 
redes (Kunkel-Westphal 8-. l<unkel.1979; Brassel. Unwin 8.Stocker. 
19BO)., hasta un ,extremo de ~12 u'iSadas en ~arro Colorado'para cuán...,. 
ti,ftéar la calda de, f'rutps{Ft.ster-. 1983}. 

Desafprtl,tnadamente, en. pocos trabajos se. r~al i,za algófl tipo dé 
analisis q\..le indique sil.a yariabilidad de la calda de hojaraséa 
est~ bienrepreisentada en ,el muestreo. En ,selvas tropicales,. solo 
puede citarse a Kira (1978). Tanner (1980), Puig (en su ti-abajo 
reali zado "l'imGuyana (comunicac ion personal» y Alvarez (Q9... ¡:;;1:.:!< ... ); 
losdtis primeros y el illtimo u.tilizaron el coeficiente de variac.ion 
y eH tercero un, añAlisis de la. vClrianza acumulada. Observando los 
resultado,!i de, latablia7, es posible del-se ¡;:uenta que el. muestreo 
dE/la. calda.de hojarasc::aen la selva de losT\i>ltlasfue su'f~ciente 
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(con 95 % de coof'iabilidad>, aunque ello debe considerarse ccn 
cílu:ltela ya que toma en cuenta el total de la hojarasca y no es 
vAli·dc •. para laliO estl~Ut:t:uras o las especies por separado. 

La densidad Y la. frecuencia de las especies influyen en la 
distribuci~n de la hojarasca en el suelo de la selva. Esto es, 
algunas e5pecies como ElSYll! in§.!RiQ§ estAn representadas por muy 
pocos i nd.l v iduos en el .ibea: de mues t~~eo ; ademAs son a ltos y poseen 
ampU.o$r-iil.ng()'!I de. ce.bertur.a y an:.a basal. En casos como este, es 
obvio qua se obtiene una dist¡-ibución local de la cal'da de hojaras­
ca y son 'por otra parte de lasque pr.esentaron valores al t.os de 
pn:-.duc:cie.ntotal anual.' . 

E~ü.tel"{ otras .especies en la selva con mayor nñmero de indivi-
'duos, de mene,r talla con poca cobertura y que son en su mayor'ia 
juveni les. COMO es el caso por ejemp'lo de!;~m!1ºQª151!lm lH!lllQT.l.tt y 
!:!ortQ.!ltfM!!l!1!!t.eD QY,,'!1ªms!ªDli!ll!, en quienes resultO claro que la 
reilacidn tamaf'lo-disttibúción de las trampas estuvo por abajo de la 
~ la f?!,specié. En general, estas especies tienen alrededor de 30 
individuos pc;.r hec:tare"',con una distribucion mode¡-ada de su hoja-
e.sea en elespat: i6 v:fuerc:in subml.1estreada.s como. se demostrO ent..\\'1 
trabaJo anterio¡- (Alvarez, 1984). N~r;;iSlí'lQt..ª !\m!1igª[§ y ell!ªygQl:: 
mediaQ:!í.mlrt!l§ti,!\sQnl.as especies m~s abundantes (4Sy 134 '. indi­
vÜ:lur."s; respectivamente') y fueron por ello las que presen,taron' los 
valores mas.!i!ltóis de peso s;ec:o, distribuyéndc.se su.hoja.rasca absb­
luteJllente en toda el Area de estudio • 

. En elanAUsis a nivei de especie, fue clara lá subej¡tima.ciOn 
del muestreo. Como demostré anteriormente en ,otros tr',abajo's sI!! 
hUbiesen, requerido. por lo menos, 300 trampas (Alvare%, 1964; 
:Alvarez &. Buevara. 1985). . 

Es :pues evident.e que los colI!Pc;.nentes del. hojárasc:a (t\into 
la.s~sped.es como las estructuras) estan influidos pe.r la estructu-
1':'& y, la.vegeta.ci6ndel sotobosque, ya qUE! en su calda la 
.hoj:o!Irascaes interceptada por éstas (Bell, .Johnson & Gilmore, 
1979>. . 

1.2. Variabilidad espacio-telllPOral de la caldaí de hojarasca. 

1.2. í. Calda de hojarasca. 
loa ea!dá de hojarasca oClurid dunmte todo el af'lo con vái'"ia.,.c 

cic.nes estáeionalesque arrojaron valores'mAximos dUrante la epoca 
de sf'!'Qu'l.a. Es en este periodo cuando lasespeciés estAn. sujetas a 
Un,;t tensionhldrica !Severa al aumentar el .dHic'ii'de agua, lo que 
prqvoc:a que el potencial h!dric:o en las hojas se haga maísnegativo 
(Birk 8. Simpson. 1980; Leiqh & Windsor. 19B3}J de hecho, .lordan 
(l9ElSbl ha demo'!ltrado que la pOCa disponibilidad de agua (como 
lluvia o como' humedad en él" suelo) provoca unadiliOminucion en' el 
c:rectmiento~ As!. la estacií::malidaden la ca ida de hojar~sci!l reducl!!! 
.la s'.(!;!I¡!'rf'icie fol1.ar y la ÉlVapotranspirac:ión. y p,o. ello "la dife­
remt:ia de pcd';enciales entre' el euelo y la plantaU1eentemever, BOl< 

& Tho~son. 1981") • 
. Por otra parte. es posible que la _clerofilia tenga alguna 

relación con la rp.posic:ion de las hO,jas en el arbolo La esclerofi-

I 
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lia. "",,sta asoc.iada con ambientes r.:on una a.lta demanda de eyaporaci:.on 
<Veneklaas,1985). y es complemento de aquella el porcentaJe de 
aqua del peso f.IElj$.CO a saturac:ie-n (suc:ulentia el tonteni,do Elspec1-

,-(i.ce, foliarde,.ar'.!ua, Iriarte-Vivar. 19871. Po,· le< a,'lt;*,;l io~', es 
.posible que ello tenga alquna signif'ica.m::i.a en l.as relaciones 
hldricasde la hoja. 

Este comportallüento, en general. ocurre en la selva de los 
TU>ltlas .donde se presenta. una. marcada estacionalidad de la 1 lu",ia , 
habit!!lidose asoC;iadCi em SI...\S respectivos estudios por Bey nhard 
Q,970J. Hil{nesSoFosterU977L. Kira. <1978} , Franken, Irmier So 
Kl.inge (1979). Kunkel-Westphal S. Kun~(el <1979}. Wooi-Khotm So 3in­
:~ongU983}. .Spa!n (984), yen sistemas de~iduos como Lall'lbert, 
AI"'r.ason s. Sale C1980} y Sw!ft. Russell-Smith So Perfec:t (1981), 
erd:reotr17!s. 

Lá humedad (pr ecipi taciÓn) y en 5egundo ti!nnint:< la temperatura 
50n ·lo5factbresdeterminantes .que regulan el crec:imhimto y flujo 
de nt.ttr'iente5' en eÍ ecosistema. Sus varJ.aciones estacionale,s se 
tráducenen c:alÍlbios enc:antidad· de agua., cal'1tcidCK,l de luz y fotope­
ric,dO:,<Solley, 1979) 105 cua.les determinam a. 5U vez la' magnitud de 
lOflléventosfenol~i;;JiC:Ofll dl'!',lasespeC:iElJ$.. 

En la selva de los.Tuxtl¡;u!l~ .. 1á1i5 :temperaturas maxlmas extremafll 
pU!!Igen presen,tarsE! desde el mes de marzo.. pro longandose ocasional­
mente hasta el>~s dé julio.. L05 ce.eficientes pluviom~tric;osindi-: 
~ai) 'una def' ic:f.'nciaen la preci¡:lit.aci6n de '. diciembre a mayo. . con­
c:~trandose el 50% de laprecipitaci6n tot.alha5.t.a mediados del 
mes ele julio. ' Es por estos que f,11 43 r. corresponde a un periodc. !:fe 
apr()~imadalnei!1;e, . ,tres mesesy Inll!dio Il\ientras qüe en 10$ meflles de 
e¡eCJula.{mar~o-ma:yo.> .1501,0 se regi.stra el 7 ~ de la· precipitacion 
t€).:t;alanual~E5 en estelap50 dont:fe se conc.mt;ra c:asi el 50 % de ia 
c:~tda .tótala~lualde hoj.<1!¡y"asc:a.. 

, 'AnteriorA'le\'}ta" 'se ha encontrado una alta correlacion entre la 
'lité y lQ'S evente!;)s de'r;alda dE! hojarasca(Alv,arez~ 1984}.. Lugo, 

~~~~~: (1'978) .. · para una selva subrop.ic:al de Puerto Rico y Spain 
0;984) par"!11i:otramAs ~n Australia, me1'íi:i..onan (¡!-le las c:onelac:iónes 
lIuimen1;arOJf al- comsiderar él las dos variables. c:limAUcas menciona­
d~s~ :motivopor _,1 é:~i¡llse ha¡;¡.e?!alado c::onrazonable l=0n1"iabilidad 
q~e ,. la calda.. de hO,fa"r-asc:anp est'a. relacionada solatriénte .. con un 
fac'l:or (Fratlf.:en~Irml.rSo kHnge. 1919; Me.ntf!lRleyer .!S:hª.!,L 2e ... 
~ii!.)~ Pero, ci:<mo ya se rnenc:ionCl IItlf'actorprimário que c:ontrQÍa el 
prOéé!;¡.o El!ila dlf'e·renc;ia de potent:iales hldricos. 

, ~ur. &: 6p.ttschalk (1985) proporc;ionan evide.ncia acerca de qUe 
la calda deho-,;ar asesen Uern!l.s heuneda5 excede en valor'a la que 
ciC::UY'r!!en.sitios \10 ht:\medQ5.Asi:" la calda de hojarasca estA negati­
v'aIl'Iente relaC:i.cmadaconla alt.itud y la latitud lSpain, éeJ!,~U.lt), 
Ya 'qujl',en %onasmas boreales los c:li!llas son m.s ,fríos y las e5~a:­
c:::iones de crec:imlentomAs cortas (G6mez So Day, 19S2>.· .~!Íde el 
punto.de vis:l:a dé. losr~urs.os, es p.osibleque una reducciCln.en la 
cantidad de ele(lientos disponibles influencie la calda de hojarasc:a. 
E'.5dedr, la fert.Hidad del suelo yía pendiente delterreI"lOI:)I.~eden 
ac:tuar $obre eléompQrtamiento fenológico .de las especies <Bl-·ay s. 
Sorham. 19b4>. . 

En .elv.s de Trinidad (CDrnforth, 1970>, Nueva Guinea <Ed"" 
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wards,:t977}:. Brasil (Jac:kson, 1978'). Guyana <Puig, 1979),·.:tama.ica 
(Tanner, 1980) y Australia (8r'as5e11, Unwin e. Stocker, 1980; Proc-· 
tÓ.r. Andersc<n.FoqdCln e. Val1ack,l983} se registre. una calda m.ll.xima. 
de ht,jarascll durante la temporada de lluvias. 

La explicaci6n puede ser de distintc, tipc,; 
i .Es posible que exista un de!!llfasámiento en ·la calda de 

hojarasca. por parte d!!! las especies dominantes _tructu­
ral .y flsonoltlicamente. 

11. Las r:á.mÍils absorben humedad en el mismo 'arbol y se rompen 
y caen en las lluvias. 

iii. Puede haber ht:..,iaralllca qu~ se queda retenida en el dosel, 
que ca.igaal·suelo como consecuencia del arrastre·delas 
lluvias. 

ASl.m·ismo. en e,l caSO de la selva mexicana también. fue evidente 
la influencia .de vientos del. N y NEque se presentam con mayor 

. intensidadnad<t finales e inicio de cada aNo, ejerciendo un efecto 
llÍSl!anico sobre las; parte·s vegetaleS que son por ello qesprendidas 
del ArboL. Esto sE! apret:iajunto con las explicaciones ariter'iores 
en lln . segund\:t pico en la producción de hojarasca en . esta época. 
detoectadc. tambi!!!B por Kunkel-Westphal & Kunkel (1979) en su estudio' 
r.ealil!:ado en .Guatemala.. . 

Lavariac:itln interanual de las'c::ondíc::ioües ambientalesocasio­
flan que~apropórci6n de calda dé hoj.arasca m~ximal minifllí!! cambie. 
e;unque parec:eque en las selvas tropicalers ht'unedas está variación 
es muyba~a (tabla é3). . . 

La hetero-geneidad con la. cual !3e deposita la hojarasca en el 
se ve ac:entufida ppr .la distribUci&n diferencial dé los compO""4 

rIentes foliares y ll:!\'tosos. Lo. sitios en la selva eQn Mayor: acumu­
lacim, de éstoa. no son los. mismos y cambian adem.s a trav-és "'i!le 105' 
.. !'!tos .. (A)v~re:<:",. 19;84),. ~ndicando la PÓ$ibi1id~de#üe. hayau~la 
liberación tempord diférencial. de nutriéntés. que 30rdan (1971) lta 
llamadO' :recur-sí:>s·ltnerg~ticosutili"zable!!> a.COl' toplazóen el casO' 
de.las hojas 't t,tti lizablé!!I a largo plilzo., en el caso ~e las ramas. 
ElqrMlP,oblema. 95.euM ~s la: asignacit'm qUÉ! lÍ-acen las especies 
de esos rscur$Os?y sobretodo, e!l¡¡ $ignificat~va para las espec::ies 
<en tér:miObs C:ompay-ativos)? es dec:ir~ rePresentá una ventaja para 
tia, ,espeeie 'la canalizac.lc!ln diferenc;:ial de nicursos ? .. 

1.2.2;Pstrones en los comportamientos de .calda de hojas. 
Lac:afdá de hojas es en realidad polimodal, 'ya que r-esulta de 

la!ldl:feren¡;:ias .en los periodos de producci6nde hojara:sé:á para 
c.i!tda Llna ~e!las especie.s .(Kunltel-:Westphal& Kunke l.1979;. Sp.ain. 
1J'?B4) .Se pueden 5ut;!erir patrone!!!l Qenerales de .í:omportamient;Q(por 
e.templo, ca!da!'lAxt:ma dUrante laestaciÓrlseca,ensecas y lluvias, 
o . e>!clu$ivamenter ~n lluvt:as) que son eonsecueneiá de eventos feno-
16g1COS de laseSpec:ies y aOn de los individuos (Leigh 8o' Windscn"", 
,liS2; . Ce:rabias,. cqmunicacion personal). Estas variaciones intraes-

. ,pecificas S\,\gierer:l la inl')uenC:ia de f<te:tores genéticos (Franketl' 
llQ."J;i1¡., 1979; GoUey,1979). 

Elal~lisis de. la cantidad y distribucion de la calda de hc,jas 
durantetr:-ee 'per~odos <tnualE!\S. corrO'bore. un compo.rtamíento repeti­
i:ivc, pClra. las e!lpE!c:i~sasociada's a las estaci~mes del alo. Ademas. 
V m!!!\ relevante adn.es .. que puedieron ti;pificarsli!! patrones de 



TABLA 23. Variación iuteranual en la caída de hojarasca 

en algunas selvas tropicales (ver texto). 

Costa de Marfil 

. India 

Nueva Guinea 

p~ 

Malasia 

Au~tra1ia 

'Venezué.1a 

Australia 

lISxico 

VARIACION 
max: .DlÍn lO 

1.1:1 

1.9:1 

1.1~1 

1.4:1 

1.4:1 

1.3:1 

i.6:1 

1.2:1 

1.3:1 

,. . 
en Proctnr. ~. al. (1983). 

tien. d08 ocasiones 

Bernhard (1970) 

BIasco y.Tassey (1975):1: 

. Edwards (1977) 

Leigh y S~h (1978)* 

Lim: (1978)* 

Brassell. ~. !!!.. (1980) 

Jor4an y HUrphy(1982)* 

Spain (1984) 

Al'Varez (1984; este tTa-
bajo) ti 

10 



pyoduccieon qu@ concuey"dan en Ir, general con tos gr UpO'l! ece.ldgicos: 
'de' :arbolesql.l@ prepuso Mi!\ltinez-Ramc<s (1985) par·ticulanllentepara 
1a sel,,/;¡' de les. Tu>:tlas .• Est.os sen: 

a. Especies pioneras tempn.nas. Su epoca de ma'lor pro­
duc:c:it,n empezó hac:íi'll EH final de la Elstac:iónseca y 
·termino .ir ínic:ic-, o mediados de . la estací6n lluvio­
sa,. como Ir.l9'!Q§¡;t!l;!J:;!!!'.l!!! !!!!!!?11¡;';i\I.!!l!!! (Figura: 15). 

b. Pioneras tardias.Elpic:o en el ñlt.imo atlC:<Tué mayor y 
ocurrió al final de 1. temporada seca e iniciel de las 
1h.lvias éOmQ en !.t.Q:Q!:lll!' mexic¡ma (Figura 15). 

c'. ~madas. Especies cuya l::aidam:!>lima de hojarasca !!le 
p¡-ésenti's al final de la estacion seca, como en !::!!l;!s.!!l!n= 
gr.!! ªI!!t!ig~n~ (Figura 16). 'o con picos adiciOnales en 
lluvi,as y nortes c:c:<mo ocurr·i6con EQl:!c!2!!nlª ªr:!!!ª:Éª 
(Figura 16,) • . . 

d.T~ferantes. Presentaron. los valores m~s altos de calda 
de', hojas en abri,l-máyo, aunque el c;:ompe.rtii.\ffiiento fué 
mAs irregular con respecto a los CttrolÍl grup;os. Co.mo ya 
semenc:iono tal es el caso (le QrthiCt.Tl o:blanceu:,latu'm (Figura 17). ' .. ,,------ ---~--- .. "'_._-, ... ,-

Dista muchb' por conocef'se todav~a completamente: lá 'contribu­
cii.Oh de las ,llanas y 1.5 eplfi tas... ~a, prr~t:k,u:ci&n tO.tal de hojao;... 
rasc. qL\e 11eg'aa1 suelo. Existé desde luego'un probl$<ll de identl­

;{il':acilin. 'pel"'ot:&ÍIIblénmuefstreo, Gentry U983l considera étue e>:~ste 
úna alta'py,oduccilin de hoaara$ICa c;:cm respecte;. a la de;madera en las 
$.elvas tr'.ópicales, locu9.l fue .mem:ionado con. an'tcerioridad PQr 

(.10Sd¡an f. Mi,lrphy <1971:1>. Gentry (RB...¡;l:!¡.!!.> lo explica de la 'siguiente 
nr~ne!ra: '/llUchosiridi"iduos de lianas tienen .unaalta .relac;:ion pro­
ducci~n htflara~1 producc:ii'sn tejidolel'loso. y lleganf constituir 

: hasta 5 %deltb"ti.ldebiomas«l de la selva, 10 qUe lo:sna¡:tElrespOn­
'.ablesde 'la ,álta producciCin de hojara$ca. Por lo. meno\S~'la s.~lva 
de, los Tux.t"las estA claro que h'ay .dos especies de ,. be.iucc,s muy 

,l mpor.tantes iésUnentre las 15 primeras): I!~i!!~ !!!Q!tts\Y EQ!:.ni!!= 
.:!ierQnill! ~k::!!;I!!!SCéná. !!Wnque observaciones hec:hasenel c.alllpl:< iOO1':'" 
~··Cári··.·que·l,á!ll·:L,.arla!l!¡.Ybe~ucos· nI:<. son.el~ento!;. abundant.es en esta. 
partedlil! la!Si,e:lvad!ii lpsTuxtlas (hay I.Q.especiE!S). 

por Cttrapiilrte. resulta insig¡jifieánteelnOmero de veces que 
se captlirarc<n hpjas de ePlfits:sf;!O las tTalliP'as. . De:betenerse en 

. cpnsJaer.ar.:i.ón que a\xnque su b10masa puede s.er muy pequef'faenestos 
)!>istemas.·(quiz& dél oyden de1. 2 %), en tér'minos dé la dill6mfc:a 
enE!rgé,;.ca Y .nutric::ional los nutrientes qué almacenan pueden equf­
valefr: . a~ 45% de los que estan en el follaje en otros ecosisteuTlas 
tempilados( Na.dkarr-i , 1994) ~ . . 

E'spe:r-.tinentehar.:el~ una observac:.i.c!men este IlIQmentol por~ r a­
ir..tme$obvii'lls de limi'ta,c:ion .. dlllll muestreo' no estAn . incluidas en 
e$.to!$: grupos .1;cOcQa!ll la!l!¡ espee:les 1 ist.:adas por HarUnez-RamQs' . (SUh 
~t...,). Sin embargo, me p;trece que los resultados ,son bastante: 
!!tuger en"'",s. y sobY'etcrdo, sI,! vaBa J~ecae. en .51.1 cOcntri.bucion a ~a 
biologlade los mencior~ados grupos ecoltigicós en la selva. 

'L..as éspec:ie:$- mis. importantes en .105 tr· ... afios e~l cuanto a su 
• ap'Otte .topal siempre f'úeront:h, amblQ!'!:!!!' •. !:."":e.~~el:U!:l:1ari!!. 1: ... !.!..!!!!!= 
~. ~ .. lJ..!odeiU, ')I'E~ ir1ái.IÚ9.ª. Y aúnque su pC'!IIici6n relativa cambió 
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e!1tr. p¡::,¡"iot:\os. en los dos primeros aflos suman:rn alrededcH' del SO % 
,rel total d~ calda d.> hojas. mientras que en eJ \Htimo se requir ie-, 
:r'on 4!"iespecies para sumar eSill proporción. 

Esto es interesante y hasta cierto pU,ntc, curióso. y parece que 
podria haber de.s hip6tesie,plausibles que lb explicaran; , 

éit. Que las condiciones ambient.!"les fueron mucho menos 
severas para las especies en el periodo junio 1983-mayo 
1984. PI'-ovocando Una respuesta mucho menos evidente en la 
cl!\!da de htijas por parte de las' especie domi:rn,mtes. 
Aunque. por, otro ,ladel. Haines &. Foster Ulif7?J mencionan 
que puede háber un aumento en' la sensitividad de las 
hojas a, sequias mer.c;Jres. 

b. Que ,hubierácoi,ncidh:lo un traslapamiento de ce.hOl-,tee, 
larqas qe hO,jas qLle no ,e,st.aban te,dav!a por inqremar en el 
proceso de abscisit'm.coincidend,a dificil de imagim~r en 
disti{\tas especies. A pesar de ello, eS. d,e.rto que hay 
especies, como 1:..... oX::tIi!!:!:t!1.S!:.!.SiI qlle pueden tener cohortes 
de hojas con Ileriodo de vida incluso de varios al'los 
(Me~e. 1987). 

La calda de hojas posiblemente. es un comportamiento adapt.atl 
,el cual permiteraducir, la super'ficte foliar delam plantas ,(y 
ello1a,tranl'ipira.c:it"m:) durante ,las apocas de sequla. 
especies Q1.I9 poseenadaptac.iones morfQU,gicas y fisiolt'lgicas 

'arit'e ~Ie,stado de "tensi:6n"Q\1e provc.ca ',la escasez de 'agua (I(os­
"lowskí., llif71}. bien se,a presentando una tO,leT'anc:iá plasmatica a 
Iba~P!5 pc:<tenc.i,alem deaqua, á los qua se an"'ad~n en muchas oc::;asiones 
'iba.jos,pot.encialelliollime.ticos ,enla¡¡;a.via vasc:ula~. o pOt" otro lade>o 
f~ontandCt c:l3n,' una r.gulaci~<n este',mata1 ef,iciente <'Med'ina. 19ruÚ'~ 
',Este pÓdrla, ser, el ,casod~Bl!óndia~ mgm~ü,n. por lo menos ,parcial­
,m~nte. ya QuenCI prssentt.picosde produce ion en las epocas secas. 
Ademas.enrelac:ion a, la, dilitribuciOnmultimodal en, el tiempo ,de la, . 

• :ca~;da de hojaramc:a~ puede; ser que las E!!5peciJ$/)osean diferentes 
~ ¡'anqo'$ de ,!:olera,úc:ia_a la sequi:"" repar tiendo con ello el tiempo e 

',inte,ns,:dad de ~su'respúe$ta(Foste,r. 1983). ,,' 
Hay mlJ.cha$ otrascausa.!!!! quepue(ten influir en la caida d~ las 

',hojas c.orol) la edad dE! las hoja!!!!. ' yi,ilque enest¡¡ldo de senescencia 
1~&01o estAn apoyadas PQT' elementos ","culares, , por lo que son sus~ 

',cept lb les de'SI!!r elesprendida!!!! del ,ar bo lpor vientos fuer'tes; l'a 
'eí)mpeter/ti., con 'hojas jOv~·,es. la deficiencia mineral, el ti.po de 

.: fi¡uelo.la longitud ,del dI .. , la,s baJas intensidadés de ,luz, el 
prc'pio vient:o 'y las ll:uvia$ acarr'eando materi,al interceptado por la 

yveqetaCie¡n (Hoplf.in!!!!. 1966; John. 1973; L()llgman & Jerilk. l<nlt; 
6eYiéneau. ,.97á). 

La herbivoria auega un papel muy importante ya que se ha 
demostT'ado que tiene una re.1aci6n diTec:taconlo5 procesó de abs,c:i­
sie.r. fe.l iar. afee t. ando por ell el la !lH'odl.u:ción pr' iflliaria. e inclúso 
hasta estimú,laoooel cFttc:imient¿ a travé51 de un inc:reme,ntode la 
tasa de cicla,;e de 'nutrient.es. Wint (1lifes), J'ordan (1983a), Leigh& 
~indso.r (l,982lDbservaron unaqran abundanc:i ... de insect()~ em los 
Arboles justamente en la Apoca' de produc¡;:i6n de hojam. La 
tHstribüci6n y abundancia de 10m" indbiidupsHpifica y caracteriza 
la distribucilm espacial de la tarda df!! hojas de las especies, en 



conjuncioit con los cambios que sufr'eel follaje por debajo de 
e11ps. El af1,1\.1 i.si5 especiel de la cafdade hojes por espet::ies, 
demost\-·o en la selva tropical de los Tuxtlas qne los pat.·ones 
espat::iales de. la!!; e.speciesno variaron entre aflos. pero !!Si resultO 
dÚ"erente' la magnitud de la bioÍllasa acumulada en .cada sitio en 

.Pllll"'tiéular ,en relacldH Qbvia al. cambio en elapor-te total anual de 
cada \trla de las especies (Alvare;¡>;. 1984). Po¡- lo tanto;. la estruc­
tura y la composiciónflorfstica tienen una gran influencia en la 
r epay'Jicion de la hojan!lscaen el suelo (Bal'nhard, 1970; 'Alva,e~. 

1J!.!l!.,¡it..._) • . 
DebF.;resal,tarseel hec:hQ de que lasetlpecies que forman par·te 

. del sotr:'bosque de la. selva. o nO aparecen en los 1 istados (ej. 
~lliDgFa, aur'antiaca). o e5"t4'r poco n!ipreseritadas en los mismos 
(ej. r·1\trtonlcidenqron gllatemalensi!!> )" Debe r'ecrmoéer ise qÜe 51.\ apeo.­
te . dehodat'asca .estA sl.l.bestimacto, ya que eltamaf'¡o y Ú!. al tuna dE:! 
las trampas no· s~nlosoptimos pa. a su IÍlUe!stT eo. 

As! •.. desde el punto' de vist.aenergetico. son ml4)' importantes 
ya. que contribuyen a un a lniacfl\namien-to det¡mergia utiU'Z:able & 
cor:tqpl.n:o (3ordan. 1971>. aunque desal"ortunadamente no .sabemos si 
su i::~id& deho.jaraS(:a v-esulta o no despree:iable el) termil)os de la 
I:.;\ritidad de Peso seco (Edwards.1977>. 

1.2.3 ... Estruc:tw-as reprodUctivas. 
La calda de .,lor'esoc:un-io e!ltationalmente con m.a .pvC>por·ción 

mayor en 1aestación seca, que var id d.l 97 % en el primer af1c. a 
castal 50 %'. en los otros dos, presentitl)do una alta correlac:i6n con 
lap"i!C:ipitaC:ii!on (Alvarez. 1984). 

'& la "rae:cil'h'l. $no •• viden-te y la qUemAs varia en el CUt 50 

del,. '~o. y fu~ notoria,sú dism.iliucidi. en el 0.1timo padodo de 
estlildi·o.. posibieÍllente débido. alálmacenami.ento de energia' par-a 
ft,tt.ÍJ,rQs eventos reproductivos (Foster', . 1983, Carabias 8. Suevara. 
1,9a5>.- . " '.. " 

Puede. decirsE;!.qúe e!S ventajoso para las ~5pec:ies el .hecho ,de 
que' lA f.l0rac:í6n ocurra .en la tampóradasec.a. ya que dasplal!a la 

,fr'uc:tific:at!16Yl, auna temp:or- Ada lluviosa mAs fi'lvor'able,permi tiendo 
ade~.is. qttÍ! 110 hayaurl: d-a-fIo f!Sic:(ja las flor-es o que se ft.hiba la 
ac;ti.v1Ldadd!l!l poUr'.ízadorcpor el efecto de la mi1$me: precipitácion 

; (J:aek.lIIon. 1978; Kunkel,..westph.l& Kunkel,l979) • 
. ,PoT-otnlparte •. la flQT-acíonoc:ut-re cuaHd.o los . .lv·boteis astan' 

dejando caer sus flojas vie,ias:iCarabia1$&Guevafa. 2Q.!t~1!;'.!!.), y si 
~bos event,05 $~ encuentranligeramentedes"asados,se puede evitar 
el q~e exista cj)mpetenciaentreespeciesr'elacicmadA!5 'por los 
mJsmps poHnha.:torésy dhspersQl·es. HatHar acerca del proceso de 
flotaci6r. pl'drta seY' lII\ty e,¡(tenso y no es objetivo de .. te trabajo, 
por loqt..epu~e resumirse qi~e.·· .lavadaéii!on,", loE. patrones de 
flt<.raC;i,on. ,-eflejan factorn. aillbiEmt"llesheterQgimeOs (fotoperiodo. 
temp~atura y .hul!'lll!dad>. d~fer.m::íAl$ e,ntre génotipos o una plilstid-' 

. dadfenotipic:atRathcke t.. Lacey,l~h.· ' 
Como era de,e.sperarse" lo. frutos caen al sue10 ,en mayor 

,propCiI'r.:i.&r.an la ép,Q.Cil dE;! lluvias (entre lo3 y 75% del total anual), 
aprovech~o la qrancantidad de a9uaai~onible queeHiste en el' 
i',Imbi.ente. Hübo tamb'i.i!!n en el segundo ciclo una' .dismint..lci&n con 
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r~ectoal peso total del al'lo anterior. supcmiendo con ello nue:va.­
. mente un al.maeenaJlli.entode recursos, como al parecer ocurri6 en el 
primero de 10$ ciclo!!! (A1varez. 1'*34). . 

Exi!!!ten dos f,'!\t:ttl.rell imPod:antes que pued"," afectar la e!!lta-­
ciona! idadc en· la, catda de frutos: 

<'!l. Las semill.all tienl?nal inicio de la época lluviosa, 
sl.!ficiente· agua dispcmible. La fruc::ti'ficac.ifcn de muchas 
de las espae;iesocurre en la temporada lluviosa, lo 
eual prove!ee'! !!Iustrato adecuado déml.nerales. tempera­
tura y humedad para la germinaci6n .de las semillas 
(R<1l:thcke &, L~cey, 1·985). G<1l:rl<loód (19aS.· en Rathek)!! '?: 
lacey, mt .... e 1t .• ) enccmtro que 75 % de. 1 as, espec ies. 1e1'l0':'" 
!!las germi.naron al iniclo de las lluvias,perO' nó del:ie 
perder619 de vista que la cualidad e intensidad de la 
luz. el fotoperiodo y ,el C02,lIon factore,s que afect.an 
tambiél'l el inicio .de la germinaci6n. . 

b.Puede ser tll.le la dispcmibi.lidac! dé .1a5 e!Species 
\':Iblhd,:;¡::ac!oras. e.ste IJf~esiqnandoa las espeeies a ger"miwu· 
en diferentes lapsos e'ficienti:.o:ar la' di9¡persión (F'os"": 
1Ier ~ 2Jl.:.!iiL~1 Ratcke & Lacey, 1985 l. 

A gr:anc'lli?srasgoa,en la selva de los Tuxtlas si hay aumento en 
la . 'flr .... l"·ac!.6n.ba,ja la·'fructificac:ion .(earabias&' Guevara, 1985)~ 
Esto pe\"'lII'ite. una Ct)t'j1{~nua d.isponi::bi 1 idad de prppAgul~s la regenera­
ci6n . dé. la c:o~nidad,y que ind.ic:a tambi.énp'atrp~!!Icont1nuos de 
c:r~imiento alo larqo del an"'o. (Rathd<.e 8. LaceY. rul ..... ¡;;i,!.ll.}. 

t,?.4. Rama.s vfragmentoll m:,. identifica.dos. 
Las T'¡i!tmas, cayerém durante te,do el Periodo de lIIl.¡Iestreo. COn un 

mAximo én las tt'!mporadols de nbrtes, eon exeepcilín del cí.clo a::l-94 
en . el ~U!¡¡;¡t o.currieron valores m,ldmós desd:e 'el.mallde agostj) hasta. 
el inicio d!!! la temporad.aÍÍll;!rieinn,ada.En promed10,45 % qela calda 
total anlla1 de i"amasocu¡-ri~en esto,s memes • 

. En tos tr abajo!! coTtsul tados ésta fue la sepundt frac:c:i6n en 
iÍltp6r .tar:lcia.~.y én pr:ómediQI:('mst~tuy6 .2.1. t1'l1l. af!5... Los. vaIesTes 
t?.>:trelllDS es!tn _represer.tados por lOlltrabajo=1 di;' _,.rnhilU-d ( 1970) 
eon .2.9é1 t ha al'lo y Edwards (977) con 1.2t .ha afio .•.. 

. Eh· general, lall.ráiUa15soneo.leetadasen las· trampas con más 
frecuencial: en la temporada lluviosa. debido a que la maderamuer'h 
no se ca~del,lr'bol y empieza al descomponerse ahlmismo,ab50rbien-:­
dohumeidad, y finalmente. por e.lameeso de pella ... ~ rQmpel;I .yeaen al 
suelo. En elc:a!l!o de los Tuxtlas. los'''nort!!!s'' tienen también un 
e'fec:to mecAnico !!ohreTa calda' de ramas. 

Ladi'fic::ultad en e.te rubro del muestreo con trampas, es que 
no es.posible est.imar ad.cuadamente~a caidade granchl!!i 'fragmentoll 
leffqsos. En la.selv:ade les Tu)(Uas 'fue muestreado e15~e compc.nente 
utiH~andor.u~~ro!S fijo~ en el lIl1=.lo m¡-testreado a i'Ótervidos tr'i-

,m!9S ... t.,.ral.,es ...•.. es .. t. 1m.t;nd .. o .. !S.e ..... e' n. 1.05 t h'.i:. atta. ' .. (A. IV. ar.ez. t9 .. Ei~.). L~5 dlllttos 
para. .otr;!!:~ selvl!\"!I trop.ic:ales son:· Ghana. 0.11'1 t hEl al'lo- Clohn. 
lC¡>73). .Malasia 12..4 O;:ira" 111'78).' Suatema\aa:i9 y 6.5 (Kunkel~ 
Pdeiltlphllltlf" Kunkel. (979). Am.azcna.'!SO.94.t hi al'lÓ (.lordllltn 8: Murplw. 
·Hile~. én f'roctor. !!!§!J •. , 1993) y Australia 3.5 (proetcir. !!! §!.l.!!.. 
1 <;193). . 
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Nt~ hay mu.cho que det:ir ac::en::a de las fragmentos no idel1tifica­
dos. C!:.mo puode notarse en las qrl!;.fícas de distribuc:ioÍ"l tefflip.oral, 
los valores mes alto5 correspor~den al i,nicle. de la tempc,rada de 
lluvias" lo cual puede' se. con!Secuencia de un pico en la acti,iidad 
P-st~ciona.l de le,._ art.n!.podos (Halnes l!.: FCH¡¡ter; 1977)~ en particular 
de los ins~ctos CLevinqs·1l. Windsor. 19a2). o bien por' efecto de la 
des;,:omposiciónque este ocurrietldo en la pn:<pia trampa. EI<lel (1976) 
ronlaidero que existe una 'subestimar:iOn en el py-oceso de calda de 
hojarasca por este eT"ecto que va del 10 al 15%, mientras que para 
E:dwards . (1,977)fué de st'Ht. &1 1 Y.. En, el caso de la selva. de' Los 
Tuxtlas la .. esti,macion en alrededor del 7 Y. suponiendo qu~ la maVI:H 
pr'opoVciórr' de .los fraqméntos no idehtificados la constituye tejido 
vegetal en desc.ompos,'tción, , y asumiendo qUE! el peso de semilla'!!i y 
t~jido animal es despreciable. ' 

1..3" Int\ltn::epción de hojar asea por la vegl!!'tar:ióTI eH pie. 
En la selva de Los Tuxtlas, se determinaron 152 especi&s cüyos 

individlJI:t!¡t9l"tneranuna coCnP): icada estructura de la comunidad. Por 
e,jem¡::¡10.: el 86 Y. de los inpividuos '.ere ,em:alsntr-aApCIrr abajo del 
l!lÍtite de. los 7m. PI partir de &sta altura y hast;. los 31 m. 
apr: o ld,madi!¡mente cada. ;10 m se cubr'e el .100 % de la ¿ober"t:ura.ba.jan,~ 
do de_pues de esta altura a 61 Y. tBongers, F., .1. Popma. :I. Meave & 
J. Carabias. dat.os., no publicadoj5). , 

Lásp..ilmas cOneÍtitUYEm' un componente estructural iélpod;ante de, 
selva, fí:H'mando un elstrato"bien delimitado, y en este caso 

€!~t,r:ºf;ªr.:yL!1lI !!!!F'>:íl!;cmYÍ!l es la especie mas abundante. Dada la aiJ1pl i tud 
de 'su .ce:<bertura y II los lp05 individl1C<5, que hay en la hacUraa 
U~ongers§lt;'ªl",.~ dat.os no puplic:adc,s)~ intert:eptan y retienen una 
C'f!1:Rtidad 'signi:ficat:tva da' hojar.sea casi toda &tI la base de lo!!> 
p'écic¡los CAlVarez, :l,984}.. Parálelalllemte~ s!!l ha datermin~doque"la 
int.ercepción de. h'6Jal ,;UJca po. la c:ohert.l,lf la de hv~eta¡;:ión, qUj? no 
rebasa el nivel de ,les. 5 m de altura" fué de 0.34 y 0.09 t ha-l afio' 
en dos c:ic::los anuales (Alveire'Z ~ ~evrra., dato!!> no pUblic:adc,s>.A$i, 
rerl'l:,'eSBtltanen promedie:< 0.2.0 thá afio,' con utl,a el i str ;'buci6n. tempo­
r,alqüe c.e,incIde! con vialore5 ma}(;,mO!5 hac:ilil\' fi'nlil\le-:s de la estación 
lluvi.osa y dE!spt.\l!!!s de los "ne:<rt.es".. . 

Ri'!;::k,son .. & .Ric:ksort (1986) .h,an. obs(;¡rvado quels'palma ºª~mQ!2Q,= 
r!)ps~tiic!l.l~!:iá ini;erce!ptac:antidsdesil'll?0.rtantes de hojarasca 
Eltlunil aelvade Malasia, ' C:e:<nSided'mdola. un mecanismo que .puede 
f~ve:<rec:er el tr·ctnsporte de. nutrilllentc's hacia la zona de ra:lc&s al 
f!nátre:<llarso/ . unpr,oc:sso qe desI;:oillpÓsici6ri del la hójarasca intel"­
c:ep'ta~a, asl c:::omn por la capacidad quetienel'lpara absorber agua de 
lluvia Vl1uvi;¡t efectiva (Raich. 1,983). 

Todavla existe una ver:tiente !)otene:lald~ investigaci&n acorca 
rielo anterior.. Unea inh:;,ada muyrecientf!1illE!ter;¡c,.r Rai.t::h (rtQ,.; 

S;:ii,,) trabajando. conélitl!!l:,09!'lne marti.¡na y qLÍe no, ha pe:<c!ido probar 
,f;'e:<d.aVia sil:a deposi taci6" de nt.1trjiel}tes en ~;¡t zona de ra.h::es de. 
estos ind"viduo$ .esre;¡tlll/emte s~gnif:ic:ativ;¡ty diferente de la de 
los sitiosal.edaf'los. 

~simi!!!mo. deb$!' ce:<noc:é .... -se at"lnel papel r-etal de la PI oduc:c i6f. y 
desc:oinposiJ.;:i'Ón defloJarasca ¡::if:lr parte de, las palmas, ya qúe .estas 
no 59n fillciles ele !lll¡eparar e identificar' C:,Oll/O material ml.-erto y 
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fraqmentado en las tramPas. y si todavia la hoja cae completa,por 
su !:wantamal'lo no.es, posible que se deposi t"e en una n!!d de colecta 
ce.mo las I1ti 1 i %adas an este traba,},!" 
1. Compara¿ion de los resultados con otras Areas de e!!litudio en 

Lo!!> TU>lt 1. as. 
Esta pequel'la s.ec:cidn es con el fin de recalc,¡,u- el. hecho,de qHe 

la prbdul:c:idn de hoja; asea depende de las caracteristicas éstructu-
1 l1les yflor:i'sti¿~s. del sitio (BeTTlhard., 1970), asi come, de los 
r-ac:ür1l!lJ':ls. disponibles en el .mismo (Mooney B, aulmon, ~983) y de la 
acci.6n simultanea de los rltmosinternos de las especies (Devineau, 
197b>. ' . 

'En, otro sit,io de selva ubicado en las laderas del cerro del 
Viq{a (700 m~nm). la proc.lucciC'm total de hojarasca fue de 12.4' t ha 
al"!,o. valc<rqu~!!!ie! equipara al ,ciclo con m~s' olll te. pre:.duccf3n en ~l 
sitio de selva original, y losr'espec:tivCrs porcéntsjesde las 
E"strü~turas fW':!Ton también muy sej"ejantes= ,6:>5 % de hojas, 18 1( de 
rs,mas, :(S % '. de frutos y 1 % de flor'es (Sanc:hez t S •• ' datos no' pub 1 i­
cados) • 

De iqual forma, las tendencias temporales de'producc:iQn por 
es'tructura f'u\?on,iqual\?s que ,en .el otro si·tio deélelV4. Sin embar-
110<,1a dCHlfinanciade las especies cambie, completamente, ya¡ que h.s 
dominant{"¡$' desdl!! .el punto de vh$t~ de. ),a calda de hojarasca Tuer·on 
elr.:;~n~' ,.lsllt:s!if! (1.13 t ha, arto • e12§l:o.Ger:e.\'!\a.: !:Qhr:.i!. <0.81 
t haai'i'Cf) y Forns'feronia virlde!j!!tien!]! (().4 t hliTaff5J,qúienestUvie­
rr-!n una ~!,po,c::"", de m~lÜma proauccióndurillnte la élf!q!H.a. Pcsr otro 
l,'ado.~ especd..es como º'jlDºr.:Q!aªDe~ ª1-,b.J;"!!:§!,!!! y EJ.s~.!§ .!.t!!!tnlQª tuvienm 
un segundo pico durante las liuvias (Sancnel1:, S., datos no publica,­
dos) ;. 

, En.elmi.!!limo cie';].o <1994-1985). la .c:atda total. de hojarasca en 
ela~aMtla'l d'" (:15 a\'los) , fui!! de 8.8 t h§:l al"!¡:)l c:csrre.sppndiendó 6:>ct+A a 
las no,las, 1.4% a las ramas, 3.3% a los frutos y 0~8% >i. las flores··. 

Las épocas de maxiflla pr oduc:cidn f'úerem. al igual qt.!,een la 
solva:. duy-ant.e la_ sequla er. el caso dI\? hojas y flbres, er. los 
"nortes," en- el caso de las r'amlÍus. Sin embargo, es interiesant~ 
5e\,!alar dos'aspectosl 

,a. La .. ftUl:::ti'fic:'ar.:i.dn ocunio ant.es que en la selva. Con ello 
SE! 'e1>lpanden 10$ perle.do$¡ de fr:uctific:aci6n lo .cual puede 
inc,ement¡ar la, probabilidad de qUE! las sem'illas de las 
especies secuíÍdariaséilcanc:en los·clarosque se .-stan for­
mando en la :selva ,H~e.thc.ke &. Lacey. 1985) •. 

b.' Laca!.da de hojas fue mayor en este sitio que en la selva. 
Las espe¡::ies mas impoT"tai- .. t:es fUerOI'H 

Cecropi.a pbtu5ifol ia 
Rr-tb i nsonell .ami r andae 
Trichosoarlllun . ,méxi cM}Um 
Umchocar'pus 'guatema l Bns j,!EI 

F;'cú~. i,ttllipida 

t ha1 afl/5 t 
0.73 
0.53 
O.Sl 
0.50 

.0.48 

Cm" i e.sameí1te. l,..on!=.b'Jc.~q=!tJ!!! Y EJ.l;~!ii'lque 
er.itre las especies mas consp,cuas de la selva, 

también estl.!v~er-on 

pt'esental~on en el 
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una calda dI'.! ha,sta cuati'o ve¡ces may.or que en el sitio de 
en el ml!!<mo afio .. E:=;to puede signi.fica, qne el recambio' foliar 

apar'!'?nt!'?mente intei'.so.. 1'1eave (,1997). det!'?rmind por e;¡eimplo. 
(especie. sec.Ln-.d?u'ia de acahual) tl,enemayor 

hojas que especies prima.rias. Asimi~. la 
eSj::lI:cies es mas fuerte ante la váriabilidad am-

Est.e:.s valores altos. de productividad foliar, se ha sef'lalad9 
que ocurrE! E!n si,tíos que formatl parte de una cc.munidaden un proce­
SI"I sucesiIH.al, como lo seria el ac:ahual. (PeE':t. 1981; Reirier s. 
1993; Sprúgel ,198':). 

Quisiera pilntualizar para terminar esta, !¡>Ecc:i6n. que alrédedo,r; 
est.as h~p(',tasis falta aOn confirmar el .c:omport~mi,ento dEt las 

c'ompcmentesde la hojarasc:aenel ac::ahoaldurante mayor 
el.cIos, a5i corno t'all\biéTí es impcen9,tivo considerar otros 

'¡¡;tat'Í!,lales ,R!Áscon los, cual,es se eMpanda ,elespl!!ctra de variaciÓn 
tempoy'al de vegetac:iasec:ufll::laria, etlcuyo esi;:udio pL\edan c¡bt;erier ~ 
mas~dea,5;, alrespec:to, ya quel.a din-'mic:a temporal en la regenera­
tti&nde estos !!IIitio!!ll es mucho mas intensa. (Purata,1986} 

pe li!\prciductividadprimaria, neta. ('PPN) 

Ce:.mo' se, ha visto, c:iEtrtos aspectos de la productividad pueden 
ev&,luat'se Él partirtÍe los atribvto!iii fenole.gkos de las, e!!llpec:ies 
f!:,ieth,t¡;l73) .Ha sido.nec:esar1.Q Para la Élstimac:it!ln. de la,prodw:::ti­
vlct.adladete"minacHm y c:onoc:ij'lli<~ntode lO!iii pariodos,de c:rec:imien­
~o, 'la ri!!lac:i6n quee>!iste entre las fenofases y los cambiosam- ' 
bientales.asl . como la detenrlinac:ichl del especb-o fenometrico. 
irrt:efJradc. pClr la ,variab.i Iidad en el c:omportamien,to de lasfenc.fases 
de 1.",,<; E!species • ,cada una con sus respectivos h!lbif¡ós y respuestas 
ia ,cambios, el':! 1,as c::ondic:iones ámbíen1iales~ , 

. Ya se meriC;:i,onó .,er, un pri,nr::~pio. que la productivi.dadpl' tmaría' 
neta (PPNJ püede esT.ill\llu-:se, midiendD el aumento de peso' enEtl tlem­
po. Unlil fracdon,de es;ta materi>.ll que .e~tÁ incrementan8d labioma­
'!\a~forma estr,uc:turas .Qüe sepier'den pór ,mortalidadna,tural y este 
es el cal!ks de las hojas. POr .ello en estados madl,n-os de ,la vegata­
t:ie.n se'pI,Xed'.'!utilizar la calda de hojarasca como Un e.sti;:mador de 

':la . PPN. Ya que r10a~dlÍenta laproduc:tividad neta del ecp!!\istema 
<Golley. 1979~ Med,ina'to Klinge¡, 1983;. Sprugel.1985). Y<3Franken. 
Irml,S!rf. Kl il'ÍQl!! (f:979)habi!m sef'\a1adoque la c:alda de ho,ias era un 
)ndic:ador de .la prod.uc:tividad~ 

A ~raya!!!i de la ,utllizacidr. de. datos de P?N y hOJ¡iHaSCa en 
mllcnas .selval!'i del mundo, Jord,¡lnÜ9a3b) d.etet:min6 que la PPN es 1.3 
veces la .c;aida peho,iarast:aen ,1;ajSsalvas trc,¡:¡icalte~~ La e!i!¡timac:fe.n 
para ~un,' c;;onluntQ di!!.se:1 .... as,se, p.;;~lÉIéntaen el Apénd·i~le' 1. 

, A Iv¡!¡.rl!!z (19~4)eStime. que 1el PPN en la selva de los Tuwc1a!!!i 
eTadt~ 14.95 tha aÍ'ló~ considerandcvpan!téllo tanto la inter. c:epc:i5n 
:d':l!hojar asea., c:ocm:), la calda ~e ramll!sy tl'OTteÓs y el nivel de da?to 
c:.ausadopc,r 10 herbivor,osen e.ta selva, que es del 8% segt'tn Dirzo 
(1984) 11:', que s*? tró':\ducir'ta ¡;¡m Q.4~ t h;;1",I'1'1.'A Considerando sOlo, la 

'ca'tda de hC;c,larasca en l,as trampas de 105 c:iclc.s83"':84 (éste traba­
oto} ya:5~é6, (S!!nC:hez, S •• datbsncl public:ados}. la estimai::if,n se 
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eleva el 16~3 Y 16.1 .t hJil",rnJ, respectivamenté. 
Estos valores se encuentran por debaJo de las 2S toneladas 

prt.medio mencionadas por Lieth ,1975> para las selvas tropicales • 
. ,OtLtl'Qúe debe decirse que este al,ltor considera inclusive al ,pn:>duc:­
cion (le rafcl!is. aspecto poco conocido y cuantificado en estos 
ecosistemas; este fue e.stilllado POl- ejemplo en el Allla;¡o;onas en 1.17 t 
'há'l al'!'"J (1':. 1980). COlllpaT~ando entonces la 
;prod~ct~vidad la selva de los Tuxtla!!5 c.on l.as demás • 
. resultasuperior en todos los casos eltcepto que .la de Colombia 
,~¡::-oelster ~ Oe. las Salas, 1976i. Pé,o Medina & Klinge (Q,Q,l!. {;;!.:!;. ... ) 
lsel'ialan que la?PN supera las 20 toneladas en selvas de Afri.ca y 
'Asia . 

.Jc.rdan(1983) disqlte el hecho de que la prodl..u::tividad no var.ia 
,apreciabl<!\,!-ment.e entl"'eselvas eutro.ficas (como pl"'esumiblememte seria 
: la de Me>dco) V oloClc,tre,ficas (ce,mo la dll!l Amazcma.s). Segc'1n ,JQrdan 
;,'1,. Herrera <1.981). los. mecanismos de conservac;:i6n ;de nutrientes 5e'n 
·1 =\ nu3n pell" la cual. lf'JS valor'es de prodúctiviclad no difieren mucho 
:entre f.ri!!;,ta.!!;. selvas. ' 

.Es.tc.$ mec:anisfflC¡s $on= el desar-rollo Ell1hubel"ante de. una red de 
';raices finas seemidarias. la captac:itm de nutr a traves ele 
mic:c!rrizas" el desarl"'ollp de hojas est:lere.fi y su al"'reg'lo 

tqectflletr icc< en el . ..¡¡¡ los que puede. al'ladi'r:se érecimiel1to de 
:epT1'itas las. cuales pueden (a travl!!l!! oe los micro-
:c,rC¡áni~mos fi jar nitroqel'iO dÚ'ec:tamen:la¡¡ de I!lt~sfera. 
'a'.;! cnmo· lecimiento y desarre<llo ,de vegetácion 
·seclmdaria Stark & :lardan, 1978; Herrera. 30fdan, 

inne"&, Medina, 
Gentry (1983) 

olvidado v subestimado 
es la cOrltribuciál1 de 

}c:recimientó 
.enenri..a en el tronco 
sa foliar/lel'losa es 
·contribüyen ~c:on ,url 
tr'opir:ales. En la 

iset¡uramentet 
! icten'l;i. ficaldos, 

que un factor impe:,rtante que se ha 
en el anAlisis de la pre,duci:ividad. ty'c.pic-:al 
las lianas. En estas se ha erfiéientizade:. el 
ya que -<!lt:anzan el doselin",ir'tiendó pe'ca 

las so.pó-cta, ·por .10 que Sj.,\ aci.t'.<n bioma-' 
grande; Estima el autor que las lianas 

de la he.jarascatotal . en las selva!i1l 
selvaqtle 'estudiamos. tomancloen cuenta que 
val- e$pecies de liarlas entre los morfos no 
lianas be.Jucos mas impcJrtantelS (r§!j¡r.:ª~§!r:ª 

vI r 3, desccms. B!:J.!.l:tªF.l'an~f1lgnaia. t1ª!;;t!~r,lY!!ll 
":~l!H~~!.Y.!!! sp. ¡sumaron 0.24,. 0.21 Y 0.24 t hg- al'fb 

lo cual da un pro.medio del :3."77-
. . r~.specb::< él de hojas, datos que 'se 

mvr::tlO de la propuesta 8ent¡-y (Q.H ... {;;i:l;",,). 
L¿¡; pre,dur::tividi\\l:l esta limi tada desde lueqq por la enerqia 

y en buena. pfQppn::i3n p~r los íl';lCurSOS disponibles en el 
si t ¡:)¡'·incipalmente aqua y nl.d:,' i.entes , Tanto la capacidad 1'oto­
;'Sint~tica como la 'durac:it'.<n de la vida de la hc,j¡;¡' ·est!in limitadc>!:¡ 
por fac~óres amI;Jientilll,es, y por e.:iemplo. la p-cimera incr.emente. con 
el aHmento en la disponibU;idad de nutriént'es. agüao luz {Mooney e" 

1.1llC'¡-1, 1983 i , 
Eh tenninos globales podrf.a consideran,.e qll;;¡ climas similar'es 
¡ni ti¡ l¿H, est'ab1 ec.er· la r azoHable hl . de que. prodw::en c:.on­
ic,r-""is ambjéntalHs sj,milar!l1s y por 10 tanto de re;:::ursc.s tambien 
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o;;;t?mt1L~antes" "'H ~<!¡tD$. estan siend[', ,usados totalmente podrie: decirsE! 
1 a prock'ct i vidad es c:ompa.ri;)b le !l'mtre los si t ios Ok¡,oney &, 

1983). Resulta difJ.c:il,ertc:ontrát' pi!\i""ametros que Pe1·fllÍ.t •• lI 
@s'tablecer la validez de estas comparaciOnes ya que> la.s e5pecies 

Clemanera di1'erente a las c:ondici.one!!!l, ambientales: 
otro lado, Medh~a (comunicaciem per sorla! i COi'lsidera que 

aüttq"te las. metc<doloqia.s paraévalüar- la PPNfuer-an dí!Stintas, seria 
,v&l ida 1.... comparaciem siempre V cuandc. ésta ful!1sec:onfiable y 
si gni 1"1 ca tiva. 

Simplemente, debe tenerse cuidado al momento de establece,-se 
c:omprac:iC1nes. De hecho •. lor'd,,,n <1983'0) para es'tablecer la 
ionPP1'''-hojanasc:a splec:¡;:iono lc,s sitios de ac:uen:ioal nl':Hr,e¡'O 

at'lo5 de muestreef. as! como el las epocas de c:n!é:imierr.to de 
de los sistemas. 

los datos obtenidos hasta. 1\11 momento no, es pO$ible apoyar 
exil?',tent.es acerca de la variaciÓn de la 'PPN en la suc:e­

dé laperturb;;\c:ion la PPNdec:ae ya que los recursos 
" , li%adós c:ompletamént.é pues ,los individuos no son lo 
suficiehtemente numero1i!.os. Luego, conforme. van colonizando las 

" er:i 
sotot:¡¡':tsqUe 
gel, 1985) • 

hay. un créci.miemto ,progr!l!sivode, PPN hasta alcanzar un 
las e¡n las c:ualesse establece fLler·'temente el 
y las especies let'lo!!!ias mo¡-'¡opc,l :i.zan los recul"'SOS (Spr ti-

'iormeAte. hay un descenso de la producc:iéh. debido al 
aqcftamíento de los n,~c:ursos y el aumente< de las tasas de respi­
\",aciem(Sprl,lgel, QH si!.; Mooney i? Gulmon. QQ~it,,; Rapp, 1983:, 
Peet. 1981 1 • I 

Las prc.dw:::tivi.dacles nettl;s extrapoladas serIan 1.1.4 t a\'í'ó 
lhara I?l,at:ahual,V de 1.(1.5, 13.3, 16.3, Y 16" 1 pera los cuat:ro aflos 
.demuestreá e>d,stentes. Ante .J!l!stos datos surge.la preO,Lmta: esta' 
ósc::tlandl:<el sistemaalredecik,r de un valc'rmaximo de PPN. que apenas 
e!$tll' alcanzat'1dc,'? nebido' a l.as limitaciQnes del muestreo y la 
extrapolaci.on. Y'esultar'ia lIluy ar, iesgádc, hacl?r cualquier' asever a-
(:t01':l C!nl a esta interrogante. 

,~ .. ,Descompos:h: ion 

~g." 1 C6:eficientede desco.mposic:ión OO. 
E$te .t:oefic:hmte sirv:iO para 1;;\ primera estimación' de la 

de' descomposici6n de la hojarasca 'en el suelo (Devineau', 
basaeri la r'elar.: iéh', de la caida de la he jar asea con su 

ac{,tmt\l.ac,:;i~n en el süelo,. y Y"esul ta una apre.}:ima.cj;C'm muy general del 
proceso. 

En la !!lielvade los Tuxtl,a!!li ob de nI,test\-o estudio !!liS midió 
dl:H; atlt:<s la aC:l..lml..llactein de, la h¡¡:'.:íarasc:aen el 

selva obteniéndose 3.07 y :3 t ha en la temporadasec:a 
c:i:H·í'!IFC:U.tivo$. mientra!S que erl la tempcH'ada de lluvj,as 
f\.te!t~on lIIa,s bajos 1.l¡.0 y,t.lo6 l'"espec:tlvamente (Alvanez, 

Dic:::hq, ási, e.1· c;c.efic:illmte k anual fue de 2.9 y el tiempe, en 
ocurre el 50% de lél, descomposl,e.niHopkins. 1966l seria de 84 
para le! sE'lvaaltaper'errnifolia de los Tu>:tlas. Eri la 



80 

tabla 24, se muesb-an los coeficif?nt~s de descc1mposicic:on en algunas 
selvas tropicalps elr'l mundc'. Lomó puede"c,bservarse, oscilan enh-e 
1.5 en una splva asii!,tica (Hao] -KhoOf. f.o, Jin-Enng", 1983) y 3,8 ei"i 
otra afr"icana (!3ernhal-d, 1970} " El hecho de que los valc,¡-es de 1( 

sean mavores 1'1 1 indican que la descomposición (",curre en un lapso 
de un a\'lo ~ o i nc 1 use, en menD s que eso. 

El c("1efi.ciente mensual de descompo=,iciOn ( K'; Bernhard. 1970) 
mostrf., que" la menOl-" velocidad de descc,mposiciOn ocurriO durante la 
sequia (marzo-mavo). 

las determlnacicmesa traves de 1< implican una serie de pro­
blemas,por lo Que puede considerarsele como un indice imper'fec:to 
de la tasa derec~mbtode la tH:,jarasca en el suelo (Spain. 1984> ya.i"" 
QUe: 

i" Las fr:acciones de carda de hojar-asca pocas veces se 
separ"an de tal manen-a que sean comparables a la hojaras­
ca acumulada • .y los fragmentos no identificadós resulta 
casi imposiblecolectarlos del suelo. " 

ií. Hay tina pl!rdida de peso del material en las trampas. 
iii. La cald.a de gr"andes y-amas és muy variable en el espacio 

yen. el tiempo, aunque contribuyesígttificativamente a 
la h("darasca acumulada (Anderson8o Swift, 1983). 

iv. Es dificil que K pueda cumplir. en tl!l"minos dé ajuste ,a 
modelos, al menos con lés suposiciones del e>;pc;rnencial 
(Spain, QQ~~). 

En nuestrC', caso, allnquecoincide K con la aseveración gene¡-;,ü 
de que en las zc,ne,s¡ tropicales la descomnosiciOn es de 1 % por df.a 
(Kiffer, Pc..iiq & Kilbertus. 1981). la realidad "es. que el proceso es 
dife¡-·encial seqdn la espech?.. ' 

S.2,. Problemas metor.lnlOgicos er. el estudio de la descomposición. 
No es sl"'ncillo disel'lay' el ml.lest,eo y la metodologia adecuadas 

par'a desc:r-ibir un pn:,ceso tan heter-ogl!neo, talitc. en la liberaciÓn 
de losnutrienteE'.. ce'me, en el aPorte a ia ,~atel-ia org~nié:aen . el 
suelo <St'lift ... Russet.1-Smith f" Perfect, 1981>. 

De las metodoloqlas deE',cr ita$ p<'1ra el estudi.o de la d~:scc,mpo­
sición. el U$O de las "bolsas de malla ofl-ece las siguientes .ver.ta­
jas = perm¡ te conoce¡' como OClUTe la pel' dida dEll peso del mater ial a 
traves del tiempo. se COT.oce el .proceso para cada una de las espe­
cies. se .seleccionan el sitio de estudio en particular, y puede 
qe"terminarse el peso y contenido inicial de n¡,ltrientes. 

El "pl'-ob~ema pr inripal de este ml!todo e!S que el maten'ial vege­
tal confinadc, eH la bolsa esta aislado parcialmente de las coúdí­
ciones ambiemtales naturales en las cüales ocurre la desintegraci6n 
(Ed~~ards·, 1.977; Tanner , 1981; Andersc:<r1 8. Swi ft. gQ,,,!;.!!~) •. Én .primer 
lugar. la humedades relativamente distinta dentr.o y fuera de la 
bols.a roo sólo por-que se inhibe parcialménte el flujo dra agua a 
traves de. la m1'\11a, sino pm- la misma di.sposicion aqrega,da de un 
·paquete d~ ho,jas Llohn, 1980; .lensen, 1974). Es posible por tanto 
que la li.¡dviac.~,c.", sea una etapa dentro de la descomposición que 
sea siqnificativamer-r!;e afectada. 

En sequnno lugar", 1<'1 malla excluye la entrada d.!! diferentes 
grupc,s cie faUna rle la he.jarasca y del sueJ.C', dp!pendiendo del tama\'lc, 
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TABLA 24. Valores de K determinados para algunas selvas del1llUDdo. 

AUTOR Acumula- ca!da K LUGAR 
don t ba-1 

t ha-1 año-1 

(1) Jenny ~ !!... (1949) 5.04 8.5 1.69 Colombia 

(2)Co~forth (1970) 4.16 6.8 1.64 • ,:rrinidad 

(3) Ogawa{l978) 3.2 10.6 3.3 Ma1asia 

(3) Laudelot y Mayer 
(1954) 3.9 12.3 3.2 Zaire 

Puig (1979) 3.9 8.7 2.2 Guyana 

(2Hlopkins (1966) 3.0 7.2 2.4 Nigeda 

(2) Bernhard (1970) Banco 2.5 8.1 3.3 Costada Ma.rfil 

ti ti 2.1 7.8 3.8 " 
II~ - Yapo 2.4 6.6 2.8 .. 
.. ti 2.0 5.7 2.9 " 

Wooi-Khoon y Jin-

B<mg(l983) 3.1 7.4 1.5 Isla 'penaug 

:lira (1918) 4.5 11.1 2.5 Malasia 

Este trabajo 3.3 9.S 2.9 H6xico 

(1) en Edwards (1977) 

(2) se refiere sólo a las bojas 

(3) en Anderson y Swift (1983) 
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de aqüella, d<;> tal forma que pueden al tarar'Se! ademA s las las inter­
;¡.ccicm~s entre di!lStintas pobl<!lc:iones de fauna desintegrado.a· <Wit­
kamp & Olson. 1'6!~ Singh & Gupta, 1977). 

En terce..-:- tér"mino, es posible que haya por ello solamente un 
i.nQreso exhuberante de hifas de honr.:¡os, lo que podr!a oc:asíona¡­
inclusó la au:umulaci6n de calcio en las primerás etapas del la 
descoiTIposirion. o bien lo qlla puede OCUtTÍI-. e$qua micelios en el 
intp.Y"ifR de la be.lsa interfieran con el crecimiento de otras es­
truttura-s TunQ':<""?,.!'l veqetSltivas no solo no permitiendo que lleguen a 
eSe sustrato. sino inhibiendo el transporte de metabolitos de 
colonias micel iales yá establecidas <Singh 8, Gt~ptá. ee .... s.t:!t .... ; .John. 
9l.!. " r::i t : } . . 

Por .o1:raparte. las hojas-.en el suelo en condiciones naturales 
se encuentranme?':cladas en proporciones que pueden variar en el 
esp:acio' y en el. y rmconfinadas en un agregado monoespec:!­
fic:oen una bc,lsa. para lo cual en una estimac1.t'.<n mas- confiablé se 
y"eQüer:i.r-J:a de un cOnocimiento de esos porcentajes. 

Por" dltimo, en el. laboy:atcH lo y sobretodo' al final del e)(peri~ 
merltc<, puede ál;teran.e lac6mposición del matuilY"i¡;¡.l. por la. példida 
de materia al' los Temanentesdé la bolsa o .porque se pueda 
mezclar .en ocasiones incl'Jso con part!culas de suelo adhericdas a 
la mh,ÍIla. 'Parello, Edwards (1977) c:onsidera. que en estoseltperi­
mento s sE\! lSHbestima Ja desco.mposición ya que las hojas pY"imerti son 
.eUr'adas del suelo para . arm.;lr y.homo.geryeizar· el experimento lo 
r.:üál .detiéne. parcial y mome;ntaneamente elprQceso que se sigue 
despues,' cu:;lemi!fs. en c:ofldic:iones sem·inatur'alés. No tibstante, se 
t.r.;'1.ta de unmd:todo confiable y sobretr.:.do pY'&ctico y muy at:c:esible. 

3~3 Variabili.dad eliipaci.o-tempc.ra1 entre especies en la descomp05i-
c:Hm. . 

. Los .re!i>ul t.;tdos demos.tr'aron .. que la deSCOl!.lpOlilicitm: es siqni fi.ca­
ti.",ameni;ediferente entre las.l!!"S:pecielEi~ separ.lndossel.sramente en 
ail¡bos experiment.os ~iMi,?ída. !:Q:uls~tÜ.ª :aí,:IIt!!1HEl.Y las hojas. de 
Fi¡;y§' sob.re las palmas en cuanto al c~lrso temporal de la descompo-
sición. . 

La de!u::omposici4n de las hoj.as sobre las palmas es 
mucho IIt~S lentá e¡:.mparáda con la que en 'el, suelo. asicomo 
entre estás dltimas yl"loulseni';. Por otro lado. la ;descomposicion: 
etl N.ectillrldY"l.l.ambi,gensfue tres veces mas lenta con 'tespec:to a L'liS 
hojas' de Pseudolmediaoxyphyl1.aria y 51. veces' mas lenta con 
respecte:. a la!!" deL. .inSípida.. Es .deC:-ir-, 1015 rango. en las especies 
e~tan. por lo menos, entre 4 meses y dos al'1os •. Andef-son 8, S~üft 
(19a3)y Jfi!YlISE:!tl (1974.). sei'lalaron ta.mbi.~n que exj,steuri rango en las 
tasas dedescollÍposic:l.é.n de l~sespl!!"ci~s. ·asi·cOillO .de las'hojas y 
otr'c.s .c¡:.mpcmentes d.e la hojar.ascá.. Igualllle¡mtlt, Padgett U.976) en 
c:onclii::i.ones de laboratorio U!!harllfb disco.!! foHat:-es. yLa La.ro t. Rudd 
1.1-986) de1;.erminarr::m en sus respectivo"!ll trabájos unadescompo!i!>ici6n 

a nivel esnecificc$ L,¡u¡ tasas de desiliteqracion de la. 
ho";a!!i las lianas esr.pida y. que e.stan· c:onstij;u!das 
¡:n'"i.ncipalmentl!! por:- materiales lAqilel!i (Pike~ 1978, en Nadkarni. 
1984); allÍlmismo. la dElSitcdmposici6ndelas. partes reproductivas 
ocurr'e r4pidamente(Aru:lerson, Proi::tort. Vallac:k. 1982, en Proctor. 
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. '" .' J~esultl!ll~terl!'lsi'l.nte Clua la. d"';J!losic:i6n 'y des~nteq.hilc:i?n. de 'la 
hOjal"a<;;ca,. '¡posihlemente lá 1 de nutr,i'l!C'ltesal 

,<!idqüir¡¡ra of:¡l"!;, .. ccrllf.lc:.rtent"!! het~r'f')q~neo. '.' oc:urrec::on la 
'cie •. nespacll\il d'P. la.ho~ara$ca:~ P01"'lm lado.,: ~b"sI!!I;Ügl!lD§Y 

¡:tl:1yll.atia de~osi 1:a>,í'lqriancantidal';i de hÓ~li'!r.asc:a en el s!-lEflc y 
rlesaparec:a lentame..nte proporC:ionando-al suelo una prt"! 'ter:c ion ya ClUE! 
locubra,cC:t~ 'mat,rn- i aC:fl"q.anic:a c:onti nt.~amente. ;::e.ntr l.t;hNendo a fc:,rmar ' 
mier .... a.·mbi'l!'lrrt.es adecuados. para el desarrollo .. de pt,blaeiónes dec:q:-qa";' 
nis!Ilo5dalsu:elo y la hojara.sca.. ,0 qUiz<\tambiecr'l paral'la· germina"", 
,eiórt. de. lass~j llf.ls03-ecerra.1geó). 

. ..P-QFe~ eontrar:.io~ . E'. 
r&pid-il . desc;:omposieiólr cuya' 

, 'd:e laSh'lva;fen(-<m!!:'tlc.qlie 
tt.iefIenpic:os de- pr-o<,lüecúe.nr. 

I!!SPS:t: ie5'as~Mr el;I' ] a. ,'1 i bmac: i&~' dern l tr 
mayorrequerim1,entn..míe'nt.ras ot.ras e!;¡pe:f.::ies,ClL;iz@i·" se. 
i:"eaHzÍl\: pau1.atini;\mer!.teá' 
.' No:eldsten ttába,ir;:.sen lt')s cu:ales 
posi'clE!tli;e espades dé. veqehde.\, . l\; ... ,,:LtY',r1¡IU' 

. <197"'> 'llte'nC:io¡rill.,ClLte- se desinh!l'Fan 1i!tuna. tas<l.\ m~s. 
t:le<;,to ~ 'ia"'!1rimari.as~ lo ttual podd.a apoyar 
din'~"lliJ::a, 'ml hei':ho. de, l·aa l+:á c:aida deho j en" el. al::ahtJ-IIil L 

Con . 10$' exrtel" im!:'~n.tt,s .de dr;¡sf:c:,rmn;'sic: ;!e, trata~a;h.l!stamente: . 
·d~q.na'l j,z¿;¡r. la . hlndtesio;;L de-.:¡üelade!!ic::ompc,sie:it5n val" iar 

,lI::u:iil:lm;"ntm' .' i;;e-qilli l~ ... ~. cCí"u:;licic:q'1é~hej;er¡;:.cj-énmaa del Dwyer t:-
Ml!ifrt~.m . <i9¡::¡4} puh:tt.lf.lli:.;:arr.:.n,q.:.te,la.t;opc,qraflá delsuslo Jiu!?de 
(::,;o['ls'a-r dtfc~·r!l!nte!S 'me~da5d~hoJ~ra"da y !:té! . fisJ,c:as·, 
iil\l~rq~~(dó, diferente!'!¡potrhcio!)es mi,ero&ianas, . q.ue 
t:-Qnsi:tPientejff~rlt:eal'e:t:t.ari aH .'la .. ' dt:-s!= .. ,mpl':'l;;¡l. c: iór ,dadr. '",,¡''trI 

'. di'f)!!H~~!C'iá)'!;eH ,las CA~ acteristic;;\sintdnseca!$ del 
(Lá Carr.sll¡. Rüdd ... 19¡;ll"j). . , ' . 

, . Sep~ns!'!baqHeeídf:!splazamien:t.o SHP!,H':f,'i~iB:l del ,aqua pl'()voc.a\,­
do I?orl.a pe;'di~ri1-';e ;:nfl,uYl!')ra cpn:hlntamente<conla ¡n",yor ."\H::umuI.;; ..... 
~iÓTt' 'Of' h~d,\waséac.bs6r\;adae;'. i:.n::los c.on· ,e5".tas . cararted,sti-c;as 
(Alvail!!~ ~ 't994--i • Tradii:icJnalme-rrte se ha, C!reldr.:,·tal'ühié,:\. C:¡Úf\l 

·y:or<:-s. fltu::tt.ae:i.c'fÍl"!o;idi:ll~na5Y e!'5tac i"nalFlS enhUffiCl'dád '. v' 
'Que 5!~pr'e~!:,~.:t",rí"¡lt los clan:iS, , p-Qdri,an .ocasionar. rasa!'¡ ma¡o; .' 

d!=! .d.4l.'!!!icomp.ós:ic:á¿h, accHd~s a la'int.e>flsad:ir"jI,mil';iiI d.é¡ 1,,. r .... q~'·,'e~i;;!"=H·'l. 
;:¡"te Í5~'i:h~!!í.a;rroU a ianE!'st~5 luq""res' \ Har tshcn:"l"l. t"?7q; f1aF·t i.na.z:.... 
R6:m~.!;,;19B!";h . '. . .' ., 

Enel·ea.o;ió.. la; selva'de Lr.:s TUHÚa~.el· .anAIÚüs de·resu1:t",,-· 
'ín!iiC:~ ·~<:<·.!:':tt!ntra-rio ~ . E,sdec:i:r,n¡;:. eú !'!l 1-; en di f"eren:: ié\S 7~Cln~fi"-

cátivas-e~)~.,~ dest:'emp-o's i." i6r; niei'-¡,il"$.it lOS ¡;l.<'I •• a!5,.. pf'!í:-tdi ~¡.t',,:!. . . 
C':Ofl\t'<.· t;.!u'llpo(:t'!la hav,entre 10"1.-:)1''''105 y la se.l.va.Gdgal1&.~'tt;:t;c,11~ 

':( 19'77.1' y' t..i!! C¡"trCt~.,Rudd t 19R5J tá-lTlfilOC;,1:! .e-m:c.ntraron eH ferehc(ia!S' 
. ~t.l' ~'sJUol\i.mientr . .ls-~lies~fltef t'tl.t':.b1"el'va-Cl-aS¡;¡CW f;,ins6H (1971) 
',y:n~",yp.r.&t1j!i.of'riam <tlD"c:it.l. re<"lonocú,mdo l'\lHml'isqtterhnY ,~l\la 

'!Í.obr!!~t)!:,'siCiQfl· de.' hojar Í!\5c:á dl'l' va. te"!. edades el, el sLle:lo. cua'n·dad. 
qtieafl!!c:tal<,\.da"'lCt'impQs.icipn~ ." . . , 

El h~cho d';'qltela de'St:omPQsic:'il'',ü', ¡,Q vari'e etlt:.n¡~ los 'S~tio5, 
~arece indir:;?Ii"ctue los fac:tóres qw;:\ af<i't¡;zt.an ·;:wc<CI!!'5t:. deQ'QSl':DtIlP-<:<'" 
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sicl:on c;<omo la humedad. la temperatura y los< desintegradores se 
mantlenen relatl.vamemte constantes. Pero. por otra párte. es posi­
ble qU"l la te.-:n.ica no fuera suficientemente fina para detec:ta<c 
dif~~~'enr:i,R;5 lis I)oca magnitud (mj,t::roecoldgiéa!l)~ raz&n por la cual 
rJudil!ramo!l perl'sp:r en< lapDsibi.lidadde que las diferencias ~ 
pr esentan pn <la c:omposicion quimic<a de lO!l t!?jidos. Ello pr ovocar!a 
casi< s,,'qm amente liber aciéh', rl;ferev'.cia¡ de nHtrierctes. caffibiando 
eon ello la c:alid,ad de la hojarasca en descómposici6n. 

Si es evidemt"! en cambie. que las fluctuaciones climAtic:as 
entre a~os y entre estaciones del a~o con a la temperatura 
y sobretodo la precipitación. provocan diferencias en la dcscompo­
si c:iÓr,.La acumulacicht de agua al inicio de las lluvias ac:~ler.El el 
proceso. eón respecto a su veloc~.dad durante la temporada seca. 
Br~,ns9'n U97'7) y Swift. Russell""Sm.Hh&: Perfec:t <1981} observaron 
por su parte que las tasas;, de desc:ompolilici~ cambiaron entre dis­
f:intQ.s < ciclo!"> anuale5 al hiab(O!r un aumento en 1.;\< precipitacion 
<:l\.lr'il.ntF.1 !?l periodo de lj,j:¡eración de nutri.entes. . 

Desafof'i;unadamente. losdatos.de prec:ipitaci6n en la Estacion 
d':! Bír-,leoqia para e'il05 cic;16s no son totalmente con.,iabJ.es 'v estan 
irícompletos. pero en términos generales las velocidades de descom­
posición fueron ,mAl!! dl.pidas en el pI' imel'" expel im\il'hto <planopendi.:n,­
te} con respecto .al segundo (selva-claros), indicando. posiblemente_ 
con ello <un ciclo mAs hl':tmedo. . 

3.l~.Factore!¡; I!\mbientalesque. requlan la descomposicion. 
La temperatura '1 'a humedad son los factores primarios que 

c¡:mtr'olan la, descomposicil$n. La v<ú'iaci~n ambiental pcn" el los gef,e­
-r.ada se reflejan en la estacionalidas de la misma (Golléy.1983b). 
Cuando 1.a temperatúra< desciende .~. presenta una reducción en la 
actividad de los df!j!l;,ntegradore,s HUtkamp&: Ólson~ 1963:> disminú':" 
vetl¡;lol~.mateT ia cll,:'gAnlct\ QI!e se incorpc.ra al sttelo..~~nque egista 
todavla. ~fi,c:iérrítl!j!'. r'ec:ursc. (mater-ia veget~1) disponibr. (Singh &. 
Bupta.. 1~77;BeU • .loh.nson &: Gilmore. 1978). . 

, <Se ha reconocido que la temperatura y la ht..tmt;idad tiene.n wi 
I1"fectc.combinado ~,la descomposicion (pandey So, Singh. 1984). Las 
c:orrelaci'6rtss entre. estos y. la deSCOm¡:lOsicit"Jnfueron en general 
siqnificativas én todos los c:asos; dado el efecto marcado de la 
temporada .dt-> l'luVil!illlll.estll clan) que esta:scOlrelaciories se presen­
tare," pOI;' ellO en el· ciclo!:!, y no en el correspondÍ/ente lit la época 
de !!"~!quia,, . ' 

la h.umedad no so 1.0 afecta al proceso dir'ectamente 
la Ux·iviacil$n de. los compuestos ma!:l sc.lubles:,sino 
ctindicione.sadecuada.s quepermi ten el cree: imiento de 
ciones ~e of?sinteqral::loras(Sinqh <f.o Gupta.!llh.k!!",). 

a través ele 
también las 
las pobla':" 

Eláqua .e!5e!!eneialPar.it el ínetaboli!5DIo veget.al (·interc:ambio 
da iones. pr6cesosdll!i Ol<ido-redu1:c.ión, di:TusióT,;. absc)Y cíÓn, por 
ejl'!'mplp) y puede :i;ransprirtar ens.oll,1cidn cationes o compuestos 
.ol",qAniccs1t;si.lTiples como lo!ÍlC/lr'Dohi.dratos H1adqe, 1965 ) ..• 
.. . La .Ji.xiv<iaciónes mas impÓTttilYltll!i en las fásesinic:ial<es de la 
'desc:c.mposic:ión •. ocj!lsionandolá maVór pérdida dI!!! laftlatli!!ria .orgAni~a 
soluble Ukinson. 1977,Si.ngh< & Bupta, 1977) •. En algur¡os estpdios 
-Se ha determinado que el mayor porcenta~e de la liber¡ación de los 
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l'1:utriF'nte~ solubles (Na y K). puede ocurrír en un lapsc, que va de 
],;¡!:', orho !Semanas. hasta los seis mesp.s (St~af. Russell-Smith So 
Per1'ec:t. 1981). 

E" terminos proporcicH,,,,,les, estlluv pr.sible qUE' ese par ir.do se 
,,,,dt.n~ca Enr mHl::hn eH 'el Ci!\SO d¡;, .E:. insipi.da y.e... a:rmati'\..mientl as 
~Lle e.'" s\.tqest i.VD el hecher es que despue!i!l de 18 mes;es i1lt:.n pei'mat,ec:e 
aprox.j.maaamente el 35" del tejido foliar de Nectandra ambigens. 
Áttil'Jill (1961'1) tietermi.¡">f.que el 80 % dala lLüviacíon de.l Na y 
... t k oc:urrit". ".m un lapso rle sp.is meses. aumentandc. 5('.10 10. %. mas en 
el transcurso de 00$ aftoso Porótro lado, y. aunque no se trata de 
un resultado obtenido en U(lacomunidad tropical" si es 'interesante 
mencionar Que el 66% de los tejidos deLoliumsp. se perdieron en 

. !Sei!lS me,,~,<;¡, aumentando a 80 %.stHo hasta los c:uatroaÍ'fos LJenkh,-
!'con,; 19,<35. "l(l Dic:lünson~ 1974) • 

. D.espués de esa r6pidaliberaciCln inicial OCuy-ren modiflca­
cioro",!". físiccr-gttimtcas que afectan el reCl\rsc.. La Caro & Rudd 
<1,.985) c.onsideran. que el fracc:ionami,ento dala materia Drganica 
dener,de de 'lá cantidad Y. calida.d. de los po li <;"acar idos que constitu­
'len sobretodo la.'S paredes celulares. Para que se rompan los enlaces 
crl.ic:ocldic:os dcller, despolimer j.;;:¿>;·rse . a traves dt", u:na. hidrCllisi's 
E'f.%l.II'Atic:a. fünc:iórt menos gerlar'aU zad'a entr-e los desint.egr adóYl;~s. 
!,!ue encut;!ntran.cQn ellounabarTera " Resulta Qbvio entonces que' la 
VE!lc'fid~d en la descomposic.iOndisminuyahaC:i& las etapiotsposte­
i-toreSY se convierta en un proceso dependi.ente de la distribucion 
y '. ~Ü!!l!3oníbi lidad. dE1 los organi!ljmos d!'!sinteqraaor:es. quienes por 
lfH1püest6.al'!l.mdan y se distribuyen seqi:\n sus requerimiento'!! H)\tJljIl?l'B, 

t1!:l'rr-iam.1.Q8lt), Asi, po!!Jr.ia disminü.irl.a diferencia inic:íal .. qu.e 
elCiste . entre .los tipos de hojarasca éonf'orme avanza la desc-ompo5i-
c:):6n (Jensel1, 1974). . . 

3.4.1. El papel de li!!: fauna. desinteQradora. 
. El qq\1n abastec::imien.to de recursos ati-av6s de la ,hojaraf¡;c:a 

qUI!! cae al final de laepQca seca e$timula~ conjuntamente con la. 
t;~_\m!1lditd. la~ac:ti.vitt<ll:d de los desinteqradores(Staaf,1geiH. notAn­
dO$~unh'i!'éremE)nto .en su abundancia. por lo ql..le la longítudde la 
f".stad (",11 ht'\mecl.ies· c:dl tica par a Sil dasa/rollo <Ra i'~ Sr i v;astav .. , 
198?~ Levinq!!l$. ,Windst>r. 1992>. . 

Losc;ru!!I t acli'ms. quilClpodos .al a.l'las ,pse\.tdoescor"p iones ,co 1 e6p-
("s. him(!,'nóptE1roS. o·T.t6pter os, • homdptelO!!l, heml.p.teros. 6cal' os, 

rc;l~olf!"" ,térmitas y ibmbricl;!s. sena met.donado !ion los gr upos 
m:3l"" ,ill'¡gPf·tántes q~\e en ter mincisgÉdlfl'l' álesinr.:i·ementan sus pobla":". 
c:l.nne!Sen la tem¡:mrada.l hiviosa en otr~s sistemas tropicales. 
,JÍientras 'que lc,!ilIpsot:optE!'l"C:<s y tÍ!l!ianopteros pe.,er.:e que aumentan 
dürante la sequla .(.Jensen~ 1974, Levinqs &Windsor.1982.>. 

Estos orqanismoS contribuyen de ,..arias.maneras en la dasc::ompo-
. sit:H.!'I, Príme¡rq ¡;:c.n la propia desintegrá¿i~n de.ltaji.do véget,d 

<:IUt:!. por \.\0 lado. c'c:as1ona cambios Qu!.micr.,s en los.resic:!',lOS orgA­
n~cr~<;; v. pore<lotro. incrementan c::oneUo .la superficie para la 
áct:i.oy. de> l:!ar:t!l!Y'i.as .y honqos(Singh .&Gl.tpt:a. 1977.; Lavi.ngs So Wil.d-, 
S">r. op.cit.). E;:st:eos tHt:imr,s ,iueQan uh papé] importante eH la 
d~'5'-C)n'I:II::.!".i'::::i6n •. pr inclpalmer,te los act:ihomi.cetós (Padgett. 1976; 
F'onel. !.98.0).En seq-{.mdo luqar, pl!l;!den reducir la inmc.bili%acidn de 



nutrtent:!S''li en lr:,~ tejidos funqosl'"'s !Senescentes v. por. ñltime •• 
Il!uel'""s VPC!i?" a tnllves de !'iLl propio cuerpo fluyf..! una cantidad impol­
tanta deE:!nerqla ,SinClh ,&. l3upta. QQ .. ,~,.). " 

Su <,,1:l":ion !''h~pc"rHieen blll"mr~ medida de las propiedades organicas 
riel L", hc.ji'lí'a"l!'";a ya que esta altera la p.:¡.latabiH,dad de parte de los 
inteqrantes de la cc:.munidad desintegradora. cuya propia acción 
.;\1 tera por <;;eCJunda o mas vece!S la compo!'iici,(',n de la ho,jarasci;¡ 
<il\fectando 'el 'tino Y secuenr.:ia de 11!!\: invasiéh, de 10$ siguientes 
qrupos de desini;eqradc:.res(Di.e:kinson. 1974; l,_a Caro ,& Rudd, 1985); 
hiClusive la il',teracción f..!ntrf..! var ios de>f..!stos !!Ir. UI, me,mEmt.o dado 
... fecta su abundanci'a (Pearson & Derr, 1986l. 

A pal'"tir efe los trabajos d€~Dic:kinson (1974), Johnson,Cole B: 
6es~1 (1975):. Rai!l. ,Srivastava (1982) Y Pearson S: Deu'( 1986>. 
P'JE2df..!l?la!1ora.se 5'1 siguiente 1j,stado de otros factores que afectan 
la aj::tividad de los organismos, del suelo: 

a., Lla estrm::tura del suelo. Dependiendr. .. del ta,tna\'to de las 
partic:ulas, ¡se ve afectado el movimiento de los 
oroanismos o la. dispersión de plopAgulos, microbianos. 

b. Las c:C',rr lPl"itel'l de éllqua. Hay varios grupos como 
bau:::te?rias. tardigrados, rotiféros, 'Zc,o,sporas y algunos 
nemAtpdos Que son de existencia acuat,ic:a. 

r. .. Li.-s',c:ontlic:ionesatmosTeric:as del suelo. en cuanto a OZ ,y 
C02 .. Se ,requiere el Oz para la respiración, pero el COl 
pUede altprar el pH e inhibi,r el' crecimiento de algunos 
e,rganismos y de la respiración ,de las ratees. ' 

d .. La te>mperatura, que afecta el crecimiento de los 
cngiH,ismos debido a S\l ir,'!:erar:ci¿h, cl:m la disponibilida!l 
de hl.!,fIlt!di.\\d relativi.\\ y oxigeno. 

e. La luz. No sólo por el propio calentamiento que ocasiona 
em los niveles superiores de! l!Iuelo y en ,la capa de 
hojar'asca. ,q.ue provoca despla'Zamient~lS vertí,cales \:le los 
org<1l.nismc::.s que bUl!!!quen condiciones mas propicias. sino 
tambl.en por,que hay varios que presen,tan fototactísmo 
TtC!qatiVo; y. que nc. est.An por e'llc.en las capas superfi-
ciales. ' 

S.:"i. F¿.c:tOT ere, int.rinsecCls que regulan el pr'oc:eso de descomposicf¡.oT!. 
Contrariamente a lo que pudiera pensarse., la deséomposición 

!Rlede empe,ll!ar POCQ tiempo de5pI..Ul!!~ de qulél' se form!'i\ l¡!. hoja, vaque 
le,,,, ml,c:roorc¡ani'smos y h6!'rbivoros pueden actuar dt.\rante todo el 
"ic:l>:', de vida y Elf! la senescencia de la hed,a. tranSfiriendo'55! 
faci]mel¡te de unos a otros tJ'ens1:!n. 1974),/ /" 

Estos organil$mos se fijan a. las hojas, o ac:tdal"ll!i!ohf"'e ellias en 
el suelo, dQpe,lidil!!mdo en mayor medida de la cualidad delrec:LlTso, 
ElT'ed;ando, coneIlo!!ll, curso de la desc:omposlC:ión <Fogel ~ Crc.jJh;lck, 
1977). Edwards (1977 ~ t 9S¡::!). Ewell (1976 },/Tánner (1981), y Cuevás t. 
l'k'dhta (.!Cjl93. P'e, Fh?l:erra, 1986} sef'taJan que la veloci.dad d!!l df.~scon,­
p;7,~.ié::ie • .n de 1 as',hi:i.)as estA esh eC:heunemt,e Y"el ac: icltrada , con el conte­
ni do de n .. trientes en el material ",'egetal. de modo que mientras mAs 
alt4'" S~':!! l';!l c:contenido. mAs rApidaserA la del!Íoc.mposic:ii',n. 

Ele¡;:e!rra (198&) determinl". el contenido inicial de' mac:ronu­
t:rientes en lashn.j<,!:s de las ~,spec:ies Que estudió. Coincidió ¡;:on la 
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hl.!)e.i';esis arr1.ba· ,l)@·ncionad" ya qn@ qUIj!! L insípida, que es la 
espet,: ie con mayc:.'(" vele'c idad de d~·?scomposic: ion, tuvo mayor contenidc< 
';8 nu'brientÍ;¡s., . f':CH'l a Nactandra y Ps.cl.\dolmedia y pc.r ejem­
plcq . lósvaJ.or~s fu<'!ron: 3"O::¡;¡; de K. 3% d.e Ca, 0.65 % da Mg y 
0.92 ~4 de Na. E.. •. annatél tuvo ti"llllbién altc.scontenidos de N (1.1.5 
%). P (247.5 ppm) y Ca (1.93 %). 

Por su pau--te, Goozalaz-Iturbe (datos no publicados) ha estu­
("f i ad:o tambi.ér,el cf'ntemidt", defttltr 'lentes en la he, ~.;u asea de algunas 
especies importantes en la selva de lc.s Tuxtlas. Ei¡;~!ll! irl~j,J2;igª y 
P~-,itlse;ni.a armata tl!ViE!ron en ctener.al los valores ma5 al tos de 
c:oni;;';;ü do d~' ti:: 'O., alcaniarides ha5t~ 5 00(1 Y (:, OOOppm. résp.ec:t i vamen-
~;.'71~ en ca~o. del P .t¡¡¡;mbiem les e.sPElcies se?1aladas'pT:Elsentar¡:,n 
v¡¡ÜQrec; tos. con rango.a de 900 a 1 400 ppm en el caso de ficús y 
.-lo 900 al 300 para Poulsénia. Sin embargc" me>:ic:!!!i! .y 
Cordia ml!9alantha tuviero.n todavia cO'rtcentraciones altas de p. 
yene.l cas~ de lapri:mera. tieneta!!l<lu. de descomposición reliativa­
merrt,e lentás (equiparables estadIstic:amente a ~ás de elá~!!SQ1!!l§l9jª 
oxyphyllaria) " 

'Es impera.tivc. hacal" notar Que no es po.sibIe atribtül- a un scHo 
factor. en este caso ~l conterii.do de uno o dolS nutrientes, la 
velo,cl.dad da dasc:omposil::.ión de la materia muerta. Es lógico pensa¡·. 
r;omo SIi" h,,* Veni.do discut'iendes. que el' próc:esQ es elresultlildo de la 
interac:ciOn. de una' seria de factores invohicrados. Muy. impo¡---' 
tatltC!efl la descompo&icióri es .la rel.ac:iOn C/Nen el ma.tElr ialvege-
tál (Gol1ey~ 198aa~ Vitousek~ 1984) "Cuando éJ5ta reladón es alta. 
lt)sQ¡¡:'slntegradon;¡s esti.n relativamente limitados en N. por lo ctue 
en e!Stas' circuY'l!istanc:ias útil. izan el N QW? astA disponi.ble y le' 
incorporan. CI.lando laproporcion es baja. nC'J e!l!itAn l imi tados y 
ocurre tma.lil:Ít.~r!1j:l;on neta,· .de N inorgAnic:o él la solucio.ndel smBa. 
Ab;?r&, MeUllo, (1980) a.sE!Veran cjue loS cambios en peso durante le 
dli<'s¡:;olllposicion in,Hcan párdidas ,'espi.¡·"atorias dE:! e orgAnico y míen':" 
tra5 que .. iIIOdifl.c.ác:ione$ .. en: N indican cambios. en la cantidad de 
pl"otoplae¡ma. Asi;, lá 17elacit'!<n C/N repre5',enta. la proporcil.'!m de e 
respirado p.oruni dad de' N as·imi lado quepüede lit i 1 izarse c:omo una 
medi:da dE' la ef'ic:fenci.á de la util i?aci6ndelsH~trélto (Vi te.usek • 
. 19B?). . . . . 

E;'"sta relac i~n pUeQe al teral' se por la c~l idad del Si.lSt'; ato. 
Lugares. cón un.a conc:ef'lt.r.ac:i6n baja de N p"esduc~n .,!:i,iarasc:acon una 
prDPorC:ichl '. C/N. mAs ~l:ta. C:Qn ,-esPecto a sitios con las. caJ'at::ter 15- . 
tl.c:as. cont;r.adás CCUlj!!va-st. Medina, 198ó) • Ellitaho.,iarasc:a baja en N 
pr,.drla . U l;lerar 1.0' a la. d~scoÍílposic:i.on sólo. después de un int¡¡:trvalc, 
cinarídl!!,. por.lci Que loS dGsintégradores tomarlan ci .. talquier N dispo­
íli.hle énelsuelo./-Iaya!!il ev,idencia de que laminerÉd.izac:it'!<n dél N 
en . el suelo de la selva es '/IIucllo menor Ij!!nsi-t.ios donde . circulan 
ceht.idade:speqüef'las d¡-•• N anualmente (J'QT'dan •.. Toad. 80 Esc:alan-te. 
1979~J'ordan, Ca!!¡key. Escalant.et HEi!rrera. Montagnigi, Todd 80 Uhl, 
19¡;!t?:). St.liIaf.(·.¡:990) d~terminOctue.ladisponil;liÜdad del N, en 
l::esU!binand.ón con el bajo. contenido del ignina, provocan un incl'e­
mento en la. tasa de descomposición. 

Pocoseha>difund1do acerca del papel de las lignJ.nas. pecti­
na!!!. b:~ninps y mptabolitos secundarios en la desltomposici6n. La 
r:,p1..nH'm ~enerales que retardan el fenom"'l'no: 1) Bell. Johnson 8. 
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: G~ lmore .( lQ71'Ü ob'!;ervaron qU"'l los J;ani,nDs inhibieron el, la Mojaras-:­
: ca. de encino elcTPcimiento de muchos hOO<;Jos. 2) Nas significativo 
p~r.,3; está te!'lics. r~sulti!i; el hecho de Clue ~J;:!;~r:;d!:i:! ~l!!ttig!§l~ ti.ene 
conr::entracl.ones altas de metabolitos secundaric,s (Osuna. M •• comu­
Y'lcacidh pH"s~ni!\l). ]0 C"ual I?xplicaY"fa en lirIa buena parte su ley,ta 
d':'·scompo¡;;ic ion. 

La liQnine pueñe tambien inhibi'r la de-scomposición ya que esta 
S~ desct.mpf:iT1e pri.nci.palment.e en el suele, y en las capas mas profun­
dañ de laho,jarasca,y al, parece'!"' no llega a ser fraccionada En, las 

i bolsas de malla (Dwye~r f. Merri.am. 1984). As!.' la perdida al ini,cio 
:de 1.a descompc,sicifm de materi.ale~ solubles y fAcilmente desinte-

qr¡.'b1.fll!S incremf~ntan ta pro¡:u:·,rcif,n de 1 que va permaneciendc. 
~:~n 1;::\ ht:r,ia.rj.'~s=ica1 cqv~3. des'ini;eqrac;:3.ñn STSCt-uada exclusi-vamente 
pCrr '31qunos basidit)lTdc::eto!'l del suelo Ciensen, 1974). Dado' que es 
uno de lbs consti.tuyentes de las paredes j:elulares. es muy posible 
que aumentera su f:c¡nc:entrací&n en las HOjas dé! las especies cuya 
r:fe'S;¡::ompo!!;.ic:iem füe estudiada. 

'Por'otra parte •. es posible que la esc:lerofilia dada su rela­
ciCl,n con el contenido de agua de la hoja tenga, alguna influencia en 
el pr'ocesc m~smc de la descomposici6n. 

VI. LA IMPORTANCIA DE LA DF-SCOMPOSICIQN EN EL ECOSISTEMA. 

En este momento, es de inten, puntual i :lar C'onc:retamente dos 
aspec:tos, rélacionados cCn el' proceso de la desiriteghaci5n de la 

'II!",,'!;eria or:q~ntca en el súelo. 
Erl pt imer iuqar, la descomposición es ur) pr ccesc importante eH 

el cic:lode riutri,erites, ya que por medio de él se ge~ran la mayol' 
propoy-ci6n de los nLttrientes 'disponibles en el suelo. Ello ocurre 
por efect.O' de> la lixiviaci'onde cálll'9uestos solubles, l<l\ transfoy'má" 
cion nuimic:a lleváda a cabo por- mic::root'ganismos. o bien el fraccio"­
tlami,PtltO' de lOes teHdos vegetales qua permit.e el acceSo de menos 
qrupl7H!i dede~U.ntegr;ad!:",res. 

" Por- c,ti-(¡I l;ad€l~ ya que muchos de los organismos impltcados en 
1 1.,;í dS<;;C('/mpc,siC:1.ih"l pc,seen tasas met.abólicas y capacidaáesen:=:imati­

I:>,;,S 'muy,alt..;is. a tr'avés .. de este procese, 1"luY!ii!"una cantidad impc.r­
t"rlte, dc' emergi'<l\ en el ecosistema (Reinoys. 19a3). 

Al::It>llta\!l. Uf.!:. de 1(,,9 f¿,ctoy"es que t1et.el' minan \Si la descomposi-' 
cjl~Y •. !!le ha equilibra¡;!o con la produccich., as la aculIlulacidn de 

'1Tt,!1:er' ia orqAnica, eQ el suelo.. 10 cual tiene J'elación de alqüria 
; m.anera j:on elc:ambio neto de bí.omasa en el ecosistema. El corolariO' 
, a _to e!il ' la' r:lesc:omposic: i,ón también desempel'taun papel vi tal en 
la procfw:tivldad (S~rugE!l. 1985). . , 

, No obstantE~. J"anzen (197'1) di scute el hec.ho de que los' frutos, 
li'ol.s, semillas v los tejidos de 1011!1 animales muertos se pudren y 

J h'l'lChan a pl"'l"dgr va que .es la manera en qu~ los microorganismos del 
corm:;¡ 'i. ten ;.:on 10;5 I:'JrqaniSm05 mas qrande.. Lo anterior estA 

e-1:hl"?<::ho tie qUR el menciohado,- teHdo Rn descomposición 
infectado por toxinas u otrl;lrs productos microbiano!!!. 

contenido nutric:ional,e inhibiendo con ello el 
qr'IPO$ animai~. O!'isde éste punt.o de vill!lta. 101l!l 
(princ:ipiHment;?' Hongetsv bacteriall!l) son organis/tlOlI!I 
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que han dp"',;'!lt,pf.'f':í~dc. ttrl p<l\pel en la evolucion ';¡,] adaptArse ,a ut! li­
'2!ay- dir:ho:~ r~r:Hrso~" 

1 .!. DE'P .. si tac: iOI'l di fev' enei a 1 en. el suelo. 
Tre;.¡ p;Jeden C:CH1Si,dl9rarsE! como las grandes vias de deposi'i:16n 

Me i'lutr'ientE:!s al suelo. Estos son: lDS minera.les disueltDs en la 
Py ~ripiti'lci3r. inr:idente, lr.s acan'ea:do!!ii dE' la vegetación pen la 
lluvia. efpctiva V' los l.ibarad.os de 10'1\ hojarasca· a través de, la 
desc:~'mpo<Si,r:ie.n CPl!trker.. 1.993). En general, el N, P Y Ca se mueven 
muctl¡. a t.v' <"vE',s d.~ l,a hójl!trasc:a. el 1< a tr~avés de la lluvia éfecti­
va, Mn y tic¡ dE'rivanen mayor pn:.pc'rc::ión dé la hojar'asca y un poi:o 
dp. la lluvl,a efectiva y finalmente, 191 .Na y el S deben su ingreso 
.j¡¡¡bido a 1.1'< J.luvi.a inci>::lente, adü::ion,indose muy poco pe.r la noja­
ra$b:~Ü~nllev. McGinnis. r:lell~ent5. Child ~. Deriver, 1.975r FranÍ<:em, 
1979; .Jordán. f:\olley, Hall & Hall. 1980; IrmIer, 19a2~ Par Ket·, 
olhc:i:!;~; Salati 8. Voseo 1981.~ 3affr'é. 1985). 

'Estas vtas pnedcn val' iar' es¡:¡acial y tempor almente. La i luvia 
efecti,va. por, ejemplr;:, puede'modificarse e$tacic.nalmente ante los 
t:amblps fenr.<le,riicos del dc,sel, la edád de los indi.,viduos y el gr'ado 
dÍ'!ef'l?cto de'los nerbfvoros, .8ú impoy"tanciaes tan alta que en el 
Amazm-ia'!isLlml.'.r hast.;t el aa % de la precipitac:il.'.rn (Jordan, ~:!; ªl, .. , 
'1990). y sus ccmcent¡-'acicn1es de m:.ttrientjE'$ yposiblémente'sustasas 
!'le 1 h:i.vj,;i¡cion son m&s bajas al r::omlenzo, del cic.l o de vida de> 1 ... 
hoja. a~unf'mtando pr'Qqresivamente hasta la absci5i~.n. Por eJemplc., 
~5 en !?~te, mome!1to c:uamdo,.el N EllS traslocado. nuev<;tmente <;t las 
ramas. mientralS Que el Ca. y el Mq se Clu:::úmulan a travé.sde l.-a vida 
de la boj,9, (Parl<l"!'r. !!.n.:J;;;it.). 

, E'll cambio.. la dl!'f)osi'C16n dé TIl.lt.rient.es· a havés de] flujo 
canl'jrHu' e,,; mi!l:s peque¡>ja. en volumen y relativamente menos fi?StaltioH.-al 
en el tiem!'lo.d!!;?bido.a los8J11PUos pRriodos de .10.5 pro.cesosmatabe.­
UCo.S relac.:1.c-madCts con el.crecimiento. Alimentan e este proceso no. 
\1"¿.lo lc.s pf o~ios 1Íi!\""eun- J miento.s. que s~ geneY'aYi e>lllCts trc<flcos, SitIC' 

tambiép la cii\pt,aciol:'! d" nutriente. y agua po\- las epifitas (N",dkar­
ni, '198(1) Y ,el, fH-o.r:;e¡;o,o de descomposición de. la hc-darasc:a qL\é' desa-
rrollasob~'e la!!! palmas. . " 

Eh pa;Uc:ular, y con.tclerando también la calda y descomposi­
<::i&n de ho.jar,u:;ca, en promedi.O, la descompo!!Íicion es m.s lenta en 
;las hi-:tjas de'~ sobre las .palmas con respeeto a las' hojas de 
e-sti'\ especl e ,ene] suelo, prc'pCtr cion obs.er vada.· también 'entre.es·\:a 
i1U t tm&. '1 la!!!. !lo de Ptml~enia~ Por otra parte, la descomposición 
en Mpctandr:aes veces mas lenta con rE~.pec:i:oa Pseudolmedia . y 
s'!etF.! yec:e¡;o, mAs. cc>n respecto a Fl.cus. Como. se m;encionO ~nteriormen­
te,. la c:ál'itl-a dl'iÍ ho~arasc:á es mAcs alta en Nectandra y Péeudolmedia 
ocurriÍimdo locontr,ar io con la de Fic:us y Poul!!lenia. fldEllmas. la 
'J j,bl"'\-acil.'.rn dlt> nhtr'i~eYltes en laheday·asé:.l\ oCt~rremas;ler'ft.ametd;e· con 
r~'!\pE!c.to lit. la de los minerales que .E!stAn ya en solucion en la 
lluvia l.hc:td~te y 1"". lluvia efectiva:. 

E'!!lta J:lbér-ar.:,ión diferenr.:il\l de r-eeursos en el suelo depe¡',de en 
¡'Ütlma ly.st;arll;:tade} contenido de nntrimerltps. dI'!'! la. c:oncEdltl-aci6r, 
cI~ C"omp\.~€';j-¡tps. o.rqanicoscomplejt>lscomo los polifenoles, o de la 
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rom::entracidn de mC'tabol j tos s~',C:tutdar-io!S. de las condiciones" es 
tpmpe'ratura v hUmedad "pC'lf" $i mi$Jllos o a traves de su influencia en 
l,f,s "poblar.:icr'ies lie d~sinteQ,alic!t·f.'!"s. Sin embargo, una ve:!! en el"" 
"!uelo", la roe.yc.r r:¡;;ú-tede I'l!st<;.s rf:lcur!:"c<s no e'Stan dispcHlibles inllle­
.-liatal!\"ente (Vitc.usek. 1985). 

Se !!\~,b€~Que el N y PoI P (por menc:ic,nar alc1s m~s importantes) 
;,¡a ,'!b~'r.,."~mn r:~,"c. •. nitratos y fosfatos.. respectivameDte. tarobien es 
c~,nor::1,,<1e. que L'\ cC\r:¡ev::id<'\d. tie inte¡"c':1.mbio cat"~,,óni.co depende en gran 
m!:!flidi": del tipoy contenido de "an::illt.\sen el suelo. Asirohilroo. se 
t:let dRtermiliarl¡;:, q""e él agHaal disociarse y reacciDnar ct"""l elCO de 
la re<;;piraci6n form~n At:ido t:arb6nico que aCsuvez puede en su 
cll~f)c:iar.idn "prof-\ueir'" iono!!l b:ít'arbonato~ qúep~teden reac:ciQnar con.· 
r;:atiolies nutrU;i\to!!l que muchas veces serAn de est.a roarlEtra lixivi.a­
de,.!'; (rlependi~mil)' 'de la concentrac:i.é'm de losalemf.!ntos y deJ voh.ll1len 
de ¡¡u:¡ua). Por t'Ut.imD. se cOcnac:e q~.le el pH aciertr.g,ado de ac:ide'Z 
p'ledec inmOViH7.ar~lemE;nt('.scamo el P (.lardan, ",1983a), procéso que' 
Po. el'r.:l'mtrario puede roinimillar" laspérdidals de "nutrientes en el' 
~osistema (13';"in50n. 1977~ Shúre t.., Gottschalk. 1985). 

. La qr'aI1pregunt,a eS~ cuAnto es lo que se esta 1 iberando estA 
<;iettdo incon!:H::tranrlo nuevaroente a la vegetac:ion? (Aber & I'telillo, 
198m. 

?Modelol9 ~.Disponibilidad~ 

La disJlonibilirlad C de los nutrie"ntesdéf:lende de sí éstos ele:" 
,nenr,oBson flÍin~ralizados y en que "qrado la roineralizaCi6n excede la 
~nmQvilh:ó"lf:ion n"or los desintegrl\\do.res. "As!. laac:umu.lac:ion de un 
Erl~lI!&ntDPuedeiJ1t~?rpretarse COIllO un refle,lo del batanee que e>: is.i;e 
e'utr!!' la cli.sponibi:l idapdeenergia para su uiso y las fuentes del 
mismo en el s~.tbstrato ,,(Staaf~1980; LaCáro & RUdd.:t9f35) .. AlIiIilllis­
ÍIl~. . ~.ickson ~ •. Riic:kSt)n( 19~} augi"eren que los ftlét""odos involtu:::rados" 
fm ht adqúisi'Pionde nu.tr.il!'inte!!il «come, por e jeropl e, la "aSlociac:i6n con 
mi,.-:orrl.z~s, t:\Í'l:bi.tolllpai-lsitos y sisteroascap~ larifo.roes de .dess) 
Ilan '" estatlo baje,' intj!¡nsa presion de lIÍelec.c:H',n· a traves de la histo-
í"ia de vida de la eSp'elcie. " 

T¡-ad~" c:l"ona.l mente "se ha. pensado, deb i do a las' el 1 tas tasas . de 
. prcUtucc:il'\p y !'IoscompoSilci,ondá hojarasca, qu.e en la selva hay una 

" dispimibi Udl!\dcontrnuaderec:ulsos que pueden ser usados' a tI aves 
"elé todo el at'lo ¡:I'Or lase!!',peciE!SI (Mónk. 1966). " 

EF't.a c:ofltiYlua disponibilidad ,surge de la integr'aciorl de var ios 
c:ompol'"taro1ent(¡is. El!Itos modelos de disponibil it;lad qtte se 'proRonen a 
c:<:m't'inúát:ii,n. "resumensint:ét,icamente Ü," informaci6nque se ha pre­
I'Il'"1ntl\t1o ~ lQ l~q';lo d~ Itl!lte tn~bajo y tia han integrado. dad.a sü 
r.Qmni;;,t.1.bH ida~con "los modelos de di sponibi lidadde. propagulos 
pr:CiPlIestos porGueva.r~. (19a~). 
C.u-ac:tiri·:tac:i&nde l(')s fIlOdelos 
'Tille." 1 ~. Oi'Sp;;;:;¡bÚ idad leu"ga por ap¡;:.rte permanente (Figura 

Po"}". 
Se t;-at~ de esper.:ies pioneras con una prodl1c:c:~6n y dispersión 

(7('mt"inÍlal de pt-opagulos. pe<r lb que ,hay una disponibilidad cOlllplet,1l. 
durante tórlo elatlo. 

L~ calda'; de hc:.jara!!lca er'"E!!!Itas especies ocunetodo el al'lo con. 
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(b) 

eniles ----,..,-
Secas Lluvias Nortes 

Figura 20. Modelo tipo 1. {al Disponibilidad de 
PTop'sulos (Guevara.1986). La Unea 
continua. superior illdiea la produe­
ci6n y la inferior la persistencia • 
. La Une. pUDuada señala la disper­
si6n. (b}DispÓnibili'dad de nutrien­
tes. 



un pie!" m<,\,dme, hacia fina]a$ de 10\ temporada SE'ca del. al'lo el inicie. 
,dE? h~~.; lluvias. Fenológicamente. ""'5t05 coinci.den con un auw,ento' de 
hc<j"~,",, jdvenels y !!Seni les en los ltY·boles. asic:omo cqn una pr'evia 
rlisn'dnueii',ft 'dt~ las hoj<,s madl.tras (Cav'abias f" Güevai' a,1985 ). 

Se hipotetiza qt.\E! l.as hoja.s da estas eSPecies se dasintE>gl'''an 
roapidrur!enta '! 

E'.iemf'ilos: TI ichospenml.lffi mexiear.um y Cecropia obtÚsifolia. 

Tipo II~ Di.sp<mibilidad la¡-ga con mayor aporte estacional 
(Figura 21>. 

Estas aspacies son las mas abunclantas y dominantes del dosel y 
del estrato medio .superior de la se'¡.va. Presentan una produceic.rl, 
i::Iispersion' y parsistencla de propagulos estacional, é!;> decir, la 
fruc.tificl'i\ciém es en cortos. peric,dos en el al'1!=h de una ,manerd 
l.Titensa yno periÓdica (en término!;', de lcn;; individuos}<Car,~bias & 

,GÚe¡,/liít-a, 1985)" 
. Lacaida' de hojillTasr .. a OCI.\!' r e dUrante todo el aá"IQ. py"esen-

tant!r,:,se ",i valoTm~s alto al fil,al .de la épc..ca Sf.'irca. coicídiendo 
. CCH' unad~,sminucH'm de hojas .setüles. aumento de hojas j&venes y 
una tHSlT!i,nuclon previa de hojas madur~s. . 

, Lad~composic ion de hojarasc:a en estas eisp.ec 1 es oc:urnE. lenta­
mente. es. déc:ir~. para que se desintegrencopletamante sus ,tejidos 
lI>é ~equiere' p!:)r lo~s al'lo y medio. 16 que per'mite una disponi-b.f'-
l.idád potencial de nutrientes. l.rga.. '. . 

'. La clistr}bllción de' la hojarasca en.e~ espacio e,s amplia sc.bn;'! 
el su@lo ~ "teni·endo la particularidad de que estas especies aportan 
01 ,1It.r.yorflujo de nutr'hmtes. (PyIO, debido a su .. 1ta prc:.ducción 
.de hojara5ca~ 

PertE'ner.:en a ell'rte gr·upo:. Nectandra ambigens y Dussia me>iic.éina. 

Tipo III: DisponibUidad pan:::iail.<Figura 22). 
E5pE)cie~ cón p'roducci6n y dispe1'"sión comtinl.la de prop!gulos, 

peroeont.l'n .. ba~a persistencia e!!ltacional ql"lE: re!!! .. ll taen una dieipo­
nil:!ilid¿¡.d parcial du'l"ante todo el al'lcl~ a. .t¡~avés de la' alternarle).a 
de le.s individuos ,de la especie. Ello depende de la accesibilidad 
dDi sitio.' , 

E!!Iit.as especies tii!ttlen por lo menos .dos picos de calda de 
hojar,!5t::,~a.l~1'tot I,lIlO en las lluviás y otro en la sequia, siendo 
e-;;tel'H,timo mAs alto •.. En' las mismas épQC:~s en .lo.s ArbOles .hay una 
dl!3.minuci:6nde.hojas s~niles~ un fu,mento de hoja·s jovenes, as! ·1i:olilo 
una disminuc.i6n en un lap.so ante1:"ior de las hOjas' maduras • 

. . Sude:s;t:'.olllPosic:j dn eS f-:'pida (fiÍr. memos' de .un .al'lo) y Sus hoja$ 
Ii",erta!!l .p&Seel"l 10$ contenidQs m.;l.sal t.os de rRtt.rient.ep (P y p. Él 
flujpd", nutrient,s es. menor" queta.s e5peeiesqueperteneceÍc"l al 
tip,o ! 1 ~ .. f.!c.rque presentan una menor prodúc:ci6n .de hojarasca. Esta 
ee depÓositaen el suelo localmente • 

. ' Son 'especies y"ep,"esentativas: BtIT'fier." sim.u·Üb"" y Ficus insipi",: 

La disponibilidad de recursos no es constant.e, por 10 que la 
r:~~pues~Íi!; fc,tosi.ntli!ttica de . fa.., e!!lpeciEís Varta a través de 105 

¡:¡l-~eo;;os d'!! pE,'l'rtuV"bacion y regenerecitm de la ceomunidad. Las area.s 
""1\,·t;I"lrhadas son oC'.tpadas por 'especie5 pioneras que .tienen rApida5 
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Descomposición 

Modelo de disponibilidad tipo 11. 
(a) Disponibiliciad de propigulos 
. (Guevara. 1986). 

(b)Disponibilidad de nutrientes. 
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Descomposición 

Modelo de disponibilidad tipo lIt (a> 
Disponibilidad de prop(gulos (Guevara. 
19'86). La Hrtea contínua indica produc 
cíon y la di$contLnuadispersi5n.(b)­
Disponibilidad de. nutrientes. 
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t",~.,'lS. ele; crecimiento y descompe:,s1.r::ión, y utilizan los nutrientes 
. rH5fll:mihles '" travi!;s de t,'ó\sao¡¡ fotosintétiéas y ile absorcil.n. de 
nutrif'nt .. es muy altas (t~t:<oney 1. Gulmorr. 1,983; Chapín, 1983¡. Poste"';' 
T iíWmer:,t.e f,l'tIP.rI€!OCUYI· ir Ul',a 1 ¡,mi taciór, de nutr·í:erd:es debido a un 

decremento en el ahastecimientoo a los relativamente bajos reque­
rimi.entos cl~ 1Flo; <'lsnefl:ias(Vitóusel<, 1995). As!. los p,¡atroru;¡s de 
a·l:I'SQrc:i&n de nutrientes c:ambian de 'ma dependencia en la fenol'e,gia 
de la pl.'!!ntá a variaciones rle la disPQnibi lidad en el suelo (Cha­
l' in. Q!l.::..t:.i.l..). 

Ni'< estA clan:> .f.tn si es cierte. que 11':\ dispcmi!;:lilidád en los 
r.laro.s aumen'ba c;omo c;onsecuem:ia de la di.sminucióri en la competen­
ci.a, .0 sirealmP.nte tiEmJ'!' alq€m efecto significativo en el c:reci­
ml~ntode.l<'ls pli.\:ntulas. v ma." todavia. e\!li nec:~sarió continuar i1!n 
>')1, estudil"Jdelpape.1que juegan los claros en la dlnemic~ de los 

. nutrlé!ntes V en.l.a i.nfluenc.ia deestos.en la regeneración de la. 
comunidad. 

Para ello, !!\e:dl neces,ariG> contimlilll" la investigaciCln en los 
sic¡tlienté!S rubros: 

J. Ccmtri.bucidn de las. especies delsotooosque a la calda de 
h~,1i~r·;';SCa ya l/¡lproduetividad del sistema. . 

?~ Aumentar el eS¡n.\!¡lctro de especies¡ Em las que se describa y 
~j1illl ice el proceso . deqescompo!!s.ic ión. 

. 3" .~neter/ltinaci¿'nde la productivi.dad de ralces. con el fin de 
completar la estimadfm de la PPN. . 

··4. Debido a l'a' l'Ie,terogeneidad de la vegetaci6ri. es nel;:esario. 
tncremel1tar' elnómero de sitios [In los cuales describa la. cafda 
dI? hoiar;aséay secclmplementen con ello 1,'5 patrones' dee las espe'-

5 .• béser·ipc~6ny. aniUisis del proceso de . descomposición c:o~i-~. 
cI~randoe{ mosaico de depo5itac:iprí ,de la hoja;asca en, el suelo. 'Es 
dec:ir"c:onside:l':l!lndCl a las especiJ'!'s en su conjt:ínto. 

li.Ani\1i,sts. de la.desc:~ollÍici6n de 'flot:e,S¡,. frutos y ramas. 
7.E's Tlecesar,io ta~hl.n detei"mina¡-si eN~,~ealguna i¡nfluenci.a 

I?n ladeisct!<mposidt.ndebJ¡~ al tamal'lode 1l!l.ltial1a utilizada, .1a 
C'ual podl'i'a· est.aY" inhibie\'l~ el ingreso de al !;Junos grupos de des] n­
teQY-a:c1ot:1es. 

B.·' . Anal i:zar la p~rdida de los. rnity¡-iélntes en el i:urso de la 
t1soscpmpb.s 11:: 16n • 

'? E'nt"rminos del c::ic:l.o de nutY'ientes. describir y. analiza\" 
1;'1 flujo caulinai"y la lluviaefect.iva. . 

10" Analizar estos cambios en función'de la variacion de la 
v~qetat:ión.<:::on el 'fin de con.ocer cual es la relación . entre la 
tletÉ!!roqeneidad de deposit,;;¡ci6n y descomposici6n de la hojarasca con 
el T'lu.jQ de l'os,nutrient'el!ll y mas importanteiao'n. con ll!\regenera-
ci.6n,naf:ural ~e la ,i:omunidad. . 
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Apéndiee 1 

EstimaCión de la productividad primaria neta (PFN) a partir 

de ia ca1dade bojllJ:'asca en selvastropieales llÍÍ!Dedas del mundo. 

;Malásia 

. :Java 

.. Nu.eva. Guinea 
: Australia .. 
. Australia 
NiSería 
NigeJ:'ia 
Ghana 
Costa de Mufil 

ZaiJ;'e 

: Puerto Rico 
J8tnaica 

Guatemal. 
Guatemala 

Trinidad 

Panam! 
Pa~ 
ColGlÍlbia· 

Guyana 
VetíeZuela 
BJ:'a'sil 

Rrasil 
. Mé"ico 

1'1'1 . 
(t ba~ año-1) 

11.96 

7.7 

9.8 
12.8 
12.6 
6,0* 
7.3 

12.6 
12.4 
12.5 
12.1 
16.1 
11.9 

7.7 
8.6 
6.2 
'1.4 
7.2 
8.4 

11.7 
12.1 
13.1 
S.9* 
9.1'" 

13.6 
14.4 
15.6 
11.3 
11.2 
12.4 

. 12 .. 9 
8.3 
9.9 
6.0 

14.5 

PRECIPITACION 
(nnn) 

2054 

3380 

3985 
2544 
3609 
1321 
1200 
1650 
1800 
lS00 
2100 
2100 
1273 
1279 

'2600 
3080 
2600 

.2600 
2600 
2000 

• 3747 
3747 
2900 

.3300 
2500 
27ZS 
3000 
3000 
3373 
3521 
2277 
1771 
1771 
1566 
4706 

*considerandotínicamente la fracci6n foliaJ:'. 
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