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RESUMEN

La descomposicion puede ser definida como el cambio de la materia organica hasta
sus constituyentes quimicos elementales, debido a la accion conjunta de tres agentes
principales: el clima, la biota del suelo y la propia calidad del recurso. Esto da como

resultado una cascada de recursos durante todo el proceso.

La importancia ecologica de este proceso radica en sus productos finales: a) la
liberacion de nutrimentos (N, P, K, Ca, Mn, Mg) al sistema, parte de los cuales seran
retomados por la vegetacion; b) el mantenimiento del almacenaje de C en el suelo; ¢) la

formacién del nuevo suelo mediante la humificacion.

En este trabajo se evalu6 la descomposicion de la fraccion foliar hojarasca de cuatro
especies arboreas, en una selva alta perennifolia, por el método de las bolsas de malla, a
partir del peso seco remanente (PSR) y el cociente C/N. Se estimaron las tasas de
descomposicion basandose en el modelo exponencial negativo. Se determino el efecto de la
calidad del recurso (cuatro especies arboreas), del microambiente (piso de la selva y copa

de la palma Astrocaryum mexicanum) y del diametro de malla de las bolsas (1.5 y 3.5 mm).

La calidad del recurso (factores fisicos y quimicos que determinan la susceptibilidad
de cualquier sustrato de ser degradado) fue el factor con mayor efecto en la descomposicion
y el orden en el que las especies desaparecieron fue: (mas rapido) Ficus yoponensis (-
0.0219 dia™) > Poulsenia armata (-0.0132 dia™") > Nectandra ambigens (-0.0022 dia™) >
Pseudolmedia oxyphyllaria (-0.0021 dia™) (maés lento). Se discute que esto fue debido a las
diferentes concentraciones de sustancias labiles (ej. carbohidratos solubles) y recalcitrantes

(ej. lignina).

En cuanto a los microambientes, fue en el suelo donde se hallaron las tasas mas
altas de descomposicion (promedio de -0.0124 dia” vs. -0.0073 dia”' en la copa de 4.
mexicanum), sin embargo, esto fue apreciado mejor en F. yoponensis y P. armata, es decir,
en las especies de degradacion rapida. Este resultado puede estar relacionado con las

caracteristicas microclimaticas y de la fauna y microbiota de cada microambiente.



El efecto de las bolsas de malla fue poco significativo. Las bolsas con malla gruesa
presentaron de forma general las tasas mas altas de descomposicion (promedio de -0.0106
dia” vs. -0.0091 dia” en la malla fina), sin embargo, de manera especifica esto no siempre

se cumplio.

Se identific6 una primera etapa de rapida descomposicion, presuntamente
relacionada con la lixiviacion, en la cual, por lo general, no hubo diferencias

estadisticamente significativas entre tratamientos.

Aunque el cociente C/N no fue un buen pronosticador de la descomposicion, resulto
ser una herramienta 1til en la compresion de este proceso, esto debido al seguimiento que
se hizo en este trabajo en dos especies con tasas de descomposicion contrastantes (F.
yoponensis y N. ambigens). Los valores iniciales del cociente C/N fueron aproximadamente
100/1 para F. yoponensis y 58/1 para N. ambigens. F. yoponensis present6 un decremento
rapido al comienzo del experimento y lento hacia el final, mientras que en N. ambigens
disminuyé muy poco a través del tiempo; esto fue relacionado con la forma estructural en
que tanto el C como el N se encontrarian en las hojas. Comparando los microambientes, se
observé en el suelo que el decremento en el cociente C/N fue de manera constante, mientras
que en las muestras sobre A. mexicanwﬁ se observaron picos relacionados probablemente

con pulsos de liberacion de N.



I. INTRODUCCION

Los ecosistemas estan subdivididos en tres componentes principales: el subsistema
vegetal, el subsistema de los herbivoros y el subsistema de los desintegradores (Swift y
Anderson 1989). Los tres han sido estudiados de forma aislada y el 1ltimo ha recibido,
recientemente mas atencion, en particular en los ecosistemas de bosque (tropical y

templado) por su vinculacion con el ciclo del C (Alvarez-Sanchez y Harmon, en prensa).

Debido a lo anterior, la descomposicion de la materia organica juega un papel

importante en el ciclaje de nutrimentos en el ecosistema (Kato 1989).

La pérdida anual de hojas, ramas, flores, frutos y fragmentos de los arboles son las
formas mas usuales de caida de hojarasca. El fragmento foliar de la hojarasca abarca hasta
el 70% del total sobre el suelo lo que representa una importante entrada de nutrimentos al
suelo (Waring y Schlesinger 1985). De ésta manera, se mantiene el ciclo interno de los
nutrimentos, que incluyen: 1) La aportacion de los nutrimentos por la caida de hojarasca, 2)
la disponibilidad de nutrimentos debido a la descomposicion de la materia organica y 3) la
captura de nutrimentos por las raices de las plantas (Ewel 1976, Waring y Schlesinger
1985).

La descomposicion se refiere a los procesos quimicos y fisicos implicados en la
reduccion de la materia organica a sus constituyentes quimicos elementales y por la que se
transfieren nutrimentos al suelo. Este proceso se puede dividir en cuatro fases (Alvarez-
Sanchez, 2001):

1) Trituracion: Fraccionamiento de tejidos.
2) Lixiviacion: Pérdida de compuestos solubles por corrientes de agua.

3) Catabolismo: Transformacion realizada por hongos y bacterias de los compuestos
organicos a su forma inorganica, asi los nutrimentos son liberados al sistema y

utilizados por la vegetacion.

4) Humificacion: Neoformacion de materia organica.



Tres agentes principales afectan el proceso de la descomposicion: a) los agentes
biologicos (que comprenden a la fauna del suclo y microbiota), b) los agentes climaticos
(temperatura, humedad) tanto a gran escala como a nivel microambiental y ¢) la calidad del
recurso; estos ultimos determinan el crecimiento de las poblaciones animales y actividad de
los mismos. Sin embargo, en condiciones climaticas similares las diferencias se veran
determinadas por la calidad del recurso, como ocurre en los ecosistemas tropicales
humedos (Swift y Anderson 1989, Lavelle et al. 1993, Coiiteaux er al. 1995). Aerts (1997)
ha establecido que a escala global el clima, expresado como evapotranspiracion actual

(ETA), predice muy bien la descomposicion.

A escala regional, los bosques tropicales se particularizan por tener tasas de
descomposicion mas altas que en otros tipos de ecosistemas y debido a la fuerte actividad
de los desintegradores, promovida por temperaturas y precipitaciones elevadas (Swift y
Anderson 1989).

El presente trabajo es una aportacion al estudio de la descomposicion en la selva
alta perennifolia, que permite ademas analizar el efecto de dos microambientes que
comprenden dos estratos de la selva (piso y subdosel), de dos tratamientos metodoldgicos
(diferente tamaiio de malla) y el de la cﬁiidad del recurso. Respecto al primero, la selva alta
perennifolia ofrece una heterogeneidad espacial compleja que en el caso de Los Tuxtlas se
ve reforzada por la abundancia de Astrocaryum mexicanum, una palma en cuyo follaje es
interceptada hojarasca, cuyos valores alcanzan hasta los 27 Mg ha™ afio™ (Alvarez-Sanchez
y Guevara 1999). Esta hojarasca interceptada en el subdosel constituye un sustrato que se

desintegra in situ, aportando recursos al suelo a través del flujo caulinar.



II. ANTECEDENTES

A. - CAIDA DE HOJARASCA Y CICLAJE DE NUTRIMENTOS

La produccion de hojarasca es un proceso fundamental en los ecosistemas, ya que
constituye el enlace entre la produccion primaria y la descomposicion de la materia
organica (Alvarez—Sénchez y Guevara 1993). Este proceso es una via principal en el ciclaje
de nutrimentos y el principal vehiculo de regreso de éstos al suelo. Ademas, es posible usar
la caida de hojarasca como un estimador de la produccion primaria neta (Vitousek 1982,

Vogt et al. 1986, Proctor 1983).

En general, se menciona que los bosques tropicales producen aproximadamente 5
Mg ha" afio”' de materia organica seca, que entran al sistema de desintegradores (Golley
1983).

Después de la caida de hojarasca, el mantillo acumulado en la superficie del suelo
representa un almacén provisional de elementos que se liberan gradualmente, garantizando
el aporte permanente de nutrimentos al suelo, donde los desintegradores juegan un papel
determinante en el reciclamiento de parte de la materia organica hacia os acervos de
deposito o hacia los autétrofos nuevamente (Aber y Melillo 1991, Hernandez et al. 1992).
Los bosques tropicales, generalmente se desarrollan en suelos con baja disponibilidad de
nutrimentos, éstos se hallan almacenados en la biomasa producto de una rapida

descomposicién y absorcion.

B. - DESCOMPOSICION DE LA HOJARASCA
1. Factores biologicos
La descomposicion de la materia organica es el proceso mediante el cual hay una

transferencia de nutrimentos al suelo por la accion de organismos desintegradores,

comenzando con los invertebrados y terminando con los microorganismos del suelo.

INVERTEBRADOS DEL SUELO. En la primera etapa de la descomposicion las particulas

con un rango de tamafio que oscila desde una parte floral hasta un tronco de arbol deben ser



fragmentadas a piezas pequenias y mezcladas. En esta parte del proceso intervienen una
gran diversidad de invertebrados del suelo. Dentro de lo mas importantes tenemos a los
colémbolos y acaros que superan los 4 X 10° m? y prevalecen en bosques de coniferas. Por
su parte las lombrices de tierra (anélidos), son mas abundantes en zonas tropicales que en
templadas, y su biomasa supera los 250 g (peso fresco) m™. A pesar del gran nimero de
organismos del suelo en los bosques boreales y de coniferas, la biomasa total de animales
del suelo se incrementa por un factor de seis de los bosques boreales a los tropicales.
También, las termitas son muy abundantes en bosques calidos y tropicales (Waring y

Schlesinger 1985, Fragoso 1997).

La fauna del suelo puede dividirse en mesofauna que agrupa a Nematoda,
Enchytraeidae, Acari, Collembola y larvas de Diptera y la macrofauna que consiste de
organismos mayores, como Oligochaeta, Gastropoda, Crustacea, Diplopoda, Orthoptera
entre otros grupos. El propésito de esta division es el comparar las caracteristicas de los
organismos desintegradores en una variedad de sistemas (Kitazawa 1971). Barajas (1996),
en una selva himeda en Los Tuxtlas, Veracruz, hallé 19 grupos de meso y macrofauna y

cadenas tréficas mas complejas y diversas en hojas de lenta descomposicion.

MicroBIOTA. Esta se encargé de la mineralizacion, donde se liberan los
constituyentes basicos que seran transformados a sus formas inorganicas por hongos y
bacterias. Posteriormente los nutrimentos seran consumidos, absorbidos por los organismos
o lavados fuera del sistema. La descomposicion por la microbiota puede haber comenzado
en el dosel y continuar en el piso del bosque. Las hifas penetran la estructura celular de los
tejidos vegetales mientras las bacterias son predominantemente colonizadoras de

superficies (Edwards 1977, Golley 1983, Waring y Schlesinger 1985).

Los procesos de descomposicion se llevan acabo por la liberacion, por las bacterias
y los hongos del suelo, de enzimas extracelulares degradativas, que obtienen la energia
metabdlica a partir de los productos - CO; y H;O - de la degradacion enzimatica de la
materia organica muerta. Con frecuencia hay una secuencia de desintegradores implicada.
Por ejemplo, en la degradacion de la proteina vegetal participan muchas formas de bacterias

y hongos, incluyendo las bacterias nitrificantes, Nitrosomas y Nitrobacter (Burns 1982):



MINERALIZACION NITRIFICACION
(2, w2,
Proteina vegetal = Aminoacidos === NH," = NO, = NOy
wH,0 «£CO, vCO;, wWH,O  wCOp wH,0

2. Factores Climéaticos

TEMPERATURA Y HUMEDAD. La actividad microbiana se incrementa
exponencialmente con el incremento de la temperatura. Esta relacion con frecuencia
muestra una Qo de dos, es decir, un doble en actividad por 10°C de incremento en la
temperatura. Las altas temperaturas resultan en una rapida descomposicién en bosques

tropicales contra una lenta en bosques templados (Singh y Gupta 1977).

La mayoria de los bosques crecen en regiones mésicas, de tal manera que la
humedad del suelo no siempre es una limitante para la actividad microbiana. Sin embargo,
cuando la precipitacion no es bien distribuida a lo largo del afio, la humedad del suelo
puede limitar la descomposicion durante la temporada seca; ademas la lixiviacion es
facilitada en la temporada de lluvias (Schlesinger y Hasey 1981, Swift et al. 1981, Cornejo
et al. 1994).

EFECTOS MICROAMBIENTALES. Tanto la temperatura como la humedad operan en el
ambito de individuo. El rango en el tamafio de los organismos desintegradores determina
fluctuaciones significativas en estos factores en escalas que varian de micrones y segundos
(efectos microambientales) a metros y décadas. Los efectos microambientales van en
relacion con la estratificacion en el ambiente de bosque, la cual puede ser vertical (estratos
del dosel) y horizontal (estructura de mosaico en la cubierta de hojarasca en la superficie
del suelo de la selva) ocasionando heterogeneidad microclimatica. La alta diversidad en la
composicion de las comunidades del subsistema de los desintegradores es en parte producto
de esta variabilidad en el microambiente en tiempo y espacio (Swift y Anderson 1989,
Nadkarni y Matelson 1991).



3. Factores Edaficos

El suelo puede influir de diversas formas, directa o indirectamente en los procesos
de descomposicion de un bosque. De manera directa cuando los factores fisicos del
ambiente edafico afectan las tasas de degradacion de material organico enterrado. La tasa
de descomposicion de la hojarasca enterrada puede ser afectada por el pH del suelo, su
contenido de materia organica y concentracion de nutrimentos, y su caracter fisico. Los
mismos efectos pueden encontrarse en la hojarasca de la superficie, los cuales se han
demostrado al medir y comparar la descomposicion de un tipo de hojarasca en la superficie

de varios tipos de suelo (Swift y Anderson 1989).

Tanner (1981) demostré una clara diferencia entre la tasa de descomposicién en dos
sitios de bosque de montaiia en Jamaica para la fraccion foliar de la hojarasca de ocho
especies arboreas diferentes La descomposicion fue mas lenta en suelos ricos en humus,
con bajo pH, con alta capacidad de intercambio cationico, y con una gran capacidad de
retencion de agua. Por su parte, Vitousek y Sanford (1986) demostraron una dependencia
entre el ciclaje de nutrimentos y la cantidad y tipo de arcillas. Estas limitan la

descomposicion al recubrir los sustratos organicos y a los microorganismos.

Indirectamente, el tipo de suelo puede influenciar la descomposicion via la
composicion de la comunidad de desintegradores y la calidad del recurso que entra al suelo.
La composicion de la comunidad de desintegradores es afectada por variaciones en la
estructura fisica del suelo tales como el contenido de arcillas, el espacio poroso, la
capacidad para retener humedad, etc. Por su parte, el espectro que abarca la calidad del
recurso de plantas que crecen en distintos tipos de suelo puede variar, lo que afecta las

caracteristicas de la descomposicion del sitio (Swift y Anderson 1989).

4. Calidad del recurso

Bajo condiciones climaticas similares, las tasas de descomposicién son reguladas
por la calidad del sustrato, que puede ser definida como: la susceptibilidad del recurso de
ser degradado y que es determinada por la forma de vida de las plantas, el ambiente en el
que crecen y las diferentes estrategias de las plantas en la asignacion relativa de carbono y

nitrogeno para crecer y en la produccion de compuestos para proteccion de las mismas; una
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vez en el piso del bosque la hojarasca sigue influenciada por la composicién quimica vy,
ademads, por la estructura fisica del mantillo (Swift et al. 1979, Heal et al. 1997). La calidad
del sustrato es muy importante en cualquier fase de la descomposicion, ya que la baja
concentracion de algin elemento puede limitar la actividad microbiana impidiendo la
liberacion de nutrimentos que a su vez determinan la tasa de consumo por los organismos
del suelo. La calidad del mantillo estd determinada por el contenido inicial de N o el
cociente C/N, aunque, el P o el cociente C/P puede también afectar las tasas de

descomposicion (Schlesinger y Hasey 1981, Aerts 1997).

Otra caracteristica de la composicion del mantillo y que afecta la descomposicion es
el contenido inicial de lignina/N (Aerts 1997), que depende de la proporcién de cada uno de
los componentes que forman el mantillo (hojas, ramas, frutos, etc.) y que varian en calidad.
Por ejemplo, las raices finas (con mayor contenido de lignina) generalmente se

descomponen mas lentamente que las hojas (Aber y Melillo 1991).

C. - EL COCIENTE C/N

El uso de cocientes entre la concentracién de C organico y otros nutrimentos es de
gran ayuda para seguir la inmovilizacion de los nutrimentos llevada a cabo por la
microbiota. El cociente C'N en la hojarasca es importante debido a que el C es la fuente de
energia para la fijacion de N y también para la desnitrificacion. De esta manera, cuando el
cociente C/N es bajo entonces se inmovilizara mas N, y si por el contrario el N se halla en
altas concentraciones habra mas liberacion de N, el cual estara disponible para las plantas

(Skujins 1976, citado por Ettershank et al. 1978, Alvarez-Sanchez 2001).

De acuerdo con lo anterior, existe una fuerte relacion entre la respiracion microbiana
y la mineralizacion de nitrogeno, por lo tanto se sugiere que la disponibilidad de carbono es
importante en el ciclaje de N. Durante el crecimiento de la masa fiingica y microbiana, el N
(entre otros nutrimentos) es retenido en el tejido microbiano mientras el C es respirado
como CO,; de ésta manera el cociente C/N decrecera a lo largo de todo el proceso de
degradacion. Hacia el final de dicho proceso mucho del residuo consiste de tejido
microbiano que ha reemplazado el sustrato original. La inmovilizacion se lleva a cabo mas

rapidamente cuando la degradacién es mas rapida, aunque la cantidad total inmovilizada



por unidad de peso puede ser mayor para hojarasca que se degrade lentamente, como la

madera (Berg y Staaf 1982, Waring y Schlesinger 1985).

Ademas de utilizarse el cociente C/N como herramienta para dar seguimiento a los
dos elementos durante el proceso de descomposicion, ha sido largamente usado como
indicador de la calidad del recurso y para predecir tal proceso, sin embargo, hoy en dia son
empleados una variedad de cocientes y no solo el cociente C/N tales como los cocientes
C/P, lignina/P y lignina/N (Coiiteaux et al. 1995, Heal et al. 1997).

D. - ASTROCARYUM MEXICANUM COMO COLECTOR DE HOJARASCA

Astrocaryum mexicanum es una palma de la subfamilia Arecoidae y la tinica especie
en México. Esta palma se localiza a una altitud de 0 a 700 msnm. En la zona de estudio, es
la especie arborea de mayor abundancia dentro de la altura de uno a ocho metros y
representa cerca de un 100% de cobertura en los sitios maduros de selva (Popma et al.

1988, Martinez-Ramos 1991, Martinez- Ramos 1997).

Toda la planta se encuentra cubierta por espinas. Por esto, y por su arquitectura y su
abundancia, gran cantidad de hojarasca es interceptada en su follaje. Alvarez-Sanchez y
Guevara (1999) estimaron la cantidad de la intercepcion de hojarasca para dicha palma a lo
largo de dos afios, en la misma zona de estudio donde se realiz6 este trabajo. En el primer
afio reportaron 4.4 Mg ha™ afio” 0 47.9% de la caida total de hojarasca reportada para ese
afio. En al afio siguiente, se registré mas de seis veces el valor anterior (27.1 Mg ha™ afio™)
que equivale al 239.4% de la caida hojarasca reportada en ese afio. Los autores consideran
que existe una subestimacion en los calculos de la productividad primaria neta a partir del

mantillo debido a la labor de interceptacion de ésta palma (Fig. 1).

Como ya se menciond, la heterogeneidad climatica en la selva puede ser horizontal
(como mosaico en el suelo) y vertical (estratos de la selva). Debido a esto ultimo, 4.
mexicanum representa un sistema microambiental distinto del piso de la selva, en el que la
entrada de nutrimentos a partir de la caida de hojarasca via la descomposicion y el flujo

caulinar merece ser estudiado.



Figura 1. Vistas de Astrocarvum mexicanum: a ) Detalle de la interceptacion de la
hojarasca y b) apreciacion general de la copa de la palma (tomada de Alvarez-Sanchez y

Guevara, 1999).



I11. OBJETIVOS

El objetivo general de este trabajo fue evaluar el proceso de descomposicion de las

hojas de cuatro especies arboreas que se lleva a cabo en el dosel inferior constituido por A.

mexicanum Liebm. (Arecaceae) y a nivel del suelo, en una selva alta perennifolia.

1)

2)

3)

4)

5)

6)

Los objetivos particulares que se fijaron fueron los siguientes:

Determinar el efecto de la calidad del recurso en la descomposicion de la fraccion foliar
de la hojarasca de cuatro especies: Ficus yoponensis Desv. (Moraceae), Nectandra
ambigens (Blake) C. K. Allen (Lauraceae), Poulsenia armata (Miq.) Standl (Moraceae)
y Pseudolmedia oxyphyllaria Donn. Sm. (Moraceae).

Determinar que efecto tiene el microambiente (suelo y A. mexicanum) en dicho proceso.

Determinar si las aberturas de malla (1.5 y 3.5 mm) afectan las tasas de
descomposicion.
Evaluar la dinamica del cociente C/N en F yoponensis y N. ambigens tanto en el suelo

como en A. mexicanum.

Analizar el efecto de éstas dos especies y de los dos microambientes en la dinamica del

cociente C/N.

Obtener las tasas de descomposicion para todos los casos por medio del modelo

exponencial negativo.



1V. HIPOTESIS

Las hipotesis planteadas en el presente trabajo son las siguientes:

La descomposicion sera mas lenta en el estrato formado por 4. mexicanum con

respecto al suelo, debido a una menor acumulacion de la humedad.

Las hojas pertenecientes a . yoponensis y a P. armata se degradaran mas rapido que
en N. ambigens y Ps. oxyphyllaria debido a las diferencias en su composicion quimica y a
las caracteristicas fisicas, que en el caso de las primeras las hace mas susceptibles de

degradarse por su mayor cantidad de nutrimentos y de metabolitos primarios.

El tamafio de abertura de malla influira en la degradacion. Se espera que la

descomposicion en las bolsas de malla gruesa se promueva una mayor entrada de

organismos desintegradores.

Debido a que la concentracion de N en la materia residual se va incrementando a
través del proceso de descomposicion y que es inmovilizado en el tejido microbiano
mientras el C organico es respirado como CO3, se esperara un decremento en la proporcion
C/N a lo largo del proceso. La ini‘novilizacién ocurre mas rapidamente cuando la
degradacion es rapida. Podria suponerse entonces que el cociente C/N decrecera de manera

mas rapida en aquellos casos donde la descomposicion sea mas rapida.



V. ZONA DE ESTUDIO

A. - LOCALIZACION

El presente trabajo se realizo en la Estacion de Biologia Tropical “Los Tuxtlas”,
ubicada en la Sierra de Los Tuxtlas, al sureste del estado de Veracruz. La Estacion se
encuentra entre los 95°04° y 95°09” de longitud oeste y los 18°34’ y 18°36’ de latitud norte.
La altitud varia entre los 150 m en el este, hasta 650 msnm en el oeste. La estacion posee

una superficie de 700 ha (Dirzo et al. 1997b) (Fig. 2).

B. - CARACTERISTICAS FiSICAS

1. Fisiografia y Geologia

La sierra de Los Tuxtlas esta conformada por un gran nimero de conos volcanicos,
lo que contribuye a que el relieve sea muy escarpado, principalmente en la vertiente oeste.
La sierra se origina a partir de los 200 msnm. y se eleva hasta poco mas de 1700 m (Martin-

Del Pozzo 1997).

En la region de los Tuxtlas existe un relieve principalmente volcanico, constituido
por el macizo de San Andrés o de los Tuxtlas. Esta region se encuentra en la provincia
morfotectonica de la planicie costera del Golfo de México. La litologia del area es de edad
cenozoica y descansa de manera heterogénea sobre rocas provenientes del Cretacico. Los
sedimentos mas antiguos que afloran en el drea son arcillas tobaceas y areniscas marinas de
la Formacion La Laja del Oligoceno. En el Mioceno se depositaron las Formaciones
Concepcion Inferior y Concepcion Superior, que son ricas en micro y macrofauna (Martin-
Del Pozzo 1997).
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Figura 2. Ubicacion geografica de la Estacion de Biologia Tropical “Los Tuxtlas”,
Veracruz.



2. Suelos.

Los tipos de suelo que se han reportado son Feozem humico y livico, Gleysoles
éutricos y Arenosoles livicos o en términos de asociaciones: Andosol-Regosol, Andosol-

Luvisol-Feozem y Litosoles (Chizén 1984).

Los suelos de la zona de estudio tienen una buena aireacion y son poco acidos, lo
que propicia una fuerte actividad biologica que descompone en una forma rapida la
hojarasca, la cual, en general, es de tipo mejorante pues aporta altos contenidos de

nitrégeno

De acuerdo con un estudio edafolégico realizado en la Estacion de Biologia
Tropical de Los Tuxtlas, se reconocieron tres categorias de suelos que se diferencian por la
accion de factores locales tales como topografia y drenaje, aunque derivan del mismo
material de origen y sustentan un mismo tipo de vegetacion (Sommer-Cervantes, Flores-

Delgadillo y Gutiérrez-Ruiz, datos no publicados):

a) Suelos que se ubican a una altitud promedio de 470 msnm, y se encuentran en la
estacion mas cercana al volcan de San Martin. Los suelos son someros y

pedregosos (la zona es conocida como el pedregal).

b) Suelos ubicados a altitudes promedio de 340 msnm, que se presentan sobre
pendientes escarpadas (25 a 55%). Los suelos no son pedregosos, pero existe
una clara barrera a la infiltracion de agua aproximadamente a 90 cm de
profundidad y compuesta por cenizas volcanicas compactadas. Esta barrera
determina la presencia de un drenaje superficial pendiente abajo, mismo que
sirve de transporte a muchos materiales edaficos, ya sea en suspension o

solucion para depositarlas en las partes bajas.

¢) Suelos de la zona baja a una altitud de 215 msnm aproximadamente. Pendientes
moderadamente escarpadas (13 a 25%) ubicadas en el area conocida localmente
como la hectarea (cerca del limite SE de la estacion) y el Jardin Botanico. Se
presenta cierta pedregosidad y una capa de cenizas compactadas a 90 cm de
profundidad aproximadamente; y en ciertos lugares el flujo de agua estd
totalmente impedido, favoreciéndose manchones de condiciones reductoras en el

ambiente edafico.
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Flores-Delgadillo er al. (1999) mencionan que los suelos del lugar son jovenes y
que poseen una estructura que va de fina a masiva compacta, con textura limosa en el
horizonte superior y arcillosa a mayor profundidad, con un porcentaje de arena del 10% y
una porosidad del 40%. El contenido de humedad varia con la profundidad y es de hasta
6% a los 40 cm. El pH varia entre 6.8 y 6.2, mientras que la capacidad de intercambio
cationico fluctia entre los 11.4 a 34.4 meq/100 g. La materia organica presente en el suelo
oscila del 0.12 al 6.8%.

3. Hidrologia

Dentro de los recursos hidricos lénticos mas importantes de ésta zona se encuentran
los lagos de Catemaco, La Escondida, El Zacatal, La Encantada, las lagunas de
Sontecomapan y del Ostion y lago crater de San Martin. En cuanto a los Iéticos, los
principales son rio Grande de San Andrés, de La Palma, Salto de Eyipantla, arroyos Agrio y

Coyame y manantiales de aguas carbonatadas (Torres-Orozco et al. 1997).

4. Clima

La region de los Tuxtlas estd influida por la presencia de la sierra del mismo
nombre, la altitud y la exposicion de los lugares con respecto a los vientos humedos

provenientes del Golfo de México. Se localizan tres zonas térmicas:

a) Al suroeste se encuentra la muy calida donde la temperatura media anual (TMA) es

mayor a 26 °C; ésta es la zona, con menor humedad.

b) En direccion noroeste y donde la altitud es menor de 200 msnm la TMA oscila entre 26

y 24 °C, que es la que predomina en la mayor parte de la region.
c) A altitudes entre 600 y 1000 msnm la TMA es de 22 °C.

El clima es calido humedo del tipo A (C) con TMA de 22 °C, y la temperatura media

del mes mas frio es de 18 °C (Garcia 1981).

La precipitacion media anual es de 4900 mm. De junio a febrero es la época de lluvias,
mientras que de marzo a mayo es la época mas seca, sin embargo, esto es relativo ya que
llueve todo el afio. Los meses de invierno se caracterizan por la presencia de "nortes"

(invasiones de masas de aire frio que provienen del norte de los Estados Unidos de América



19

y del sur de Canadd, y que al cruzar las aguas del Golfo de México modifican su
temperatura y recogen humedad) debido a su cercania con la costa, los cuales aportan
aproximadamente ¢l 15% del total de la precipitacion anual y ocasigaga.gue la temperatura

descienda hasta los 10° C (Soto y Gama 1997).

IZT.

C. - VEGETACION

U.N.A.M_CAMPUS
El tipo de vegetacion corresponde al de una selva alta perennifolia (SAP) (Miranda

y Hernandez 1963, En: Ibarra-Manriquez et al. 1997), que es equivalente al bosque tropical
perennifolio (Rzedowski 1978, En: Ibarra-Manriquez et al. 1997), y similar al tropical rain
forest (Richards 1952, En: Ibarra-Manriquez et al. 1997) y al tropical wet forest (Holdridge
1967, En: Ibarra-Manriquez et al. 1997). La selva presenta un dosel que tiene alturas de 30
a 35 m, aunque puede llegar a 40 m, con especies como F. yoponensis, F. tecolutensis o
Ceiba petandra. A pesar de que el nimero de especies de palmas es muy bajo, su gran
abundancia imprime una fisonomia caracteristica a la comunidad; tal es el caso de
Astrocaryum mexicanum, Chamaedorea pinnatrifons y C. alternans (lbarra-Manriquez et
al. 1997).

En esta comunidad existen tres estratos poco diferenciados: el primero o inferior de
0 a 10 m de altura, dominado principalmente por A. mexicanum, Faramea occidentalis,
Trophis racemosa, T. mexicana y Guarea bijuga; el segundo o medio de 10 a 20 m de altura
que comprende principalmente a Ps. oxyphyllaria, Cymbopetallum bailloni, Dendropanax
arboreus y Stemmadenia donnell-smithii; y finalmente un tercero o estrato superior de 20 a
35 m donde se encuentran principalmente N. ambigens, P. armata, Dussia mexicana y

Brossimum alicastrum (Bongers et al. 1988, Ibarra-Manriquez et al. 1997).

Descripcidn de las especies estudiadas.

Ficus yoponensis Desv. (Moraceae).

Conocido como amate en la region, F. yoponensis es un arbol que alcanza los 35 m
de altura. Se encuentra distribuido desde México (Chiapas, Oaxaca, Veracruz) hasta
Panama y Venezuela y se le puede hallar a alturas entre 50 y 600 msnm (Ibarra-Manriquez
y Sanchez 1997).
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Sus hojas son simples, dispuestas en espiral, oblanceoladas, elipticas o
estrechamente elipticas, glabras y con abundante exudado blanco, 5 a 18 cm de largoy 3 a
7 cm de ancho, con la base aguda y el apice acuminado o cortamente acuminado (lbarra-

Manriquez y Sanchez 1997).

Con respecto a la caida de hojarasca, las hojas de ésta especie contribuyen de
manera significativa a la formacion de hojarasca en el piso de la selva, ocupando un lugar
preponderante con respecto a otras especies (0.2 Mg ha” afio™"). Existen dos maximos de
produccion anuales (uno en el periodo de menor precipitacion y otro durante las lluvias)
con un recambio mas intenso en las plantas localizadas en los sitios con vegetacion
secundaria que en aquellas que se encuentran en la vegetacion bajo dosel cerrado (Alvarez-

Sanchez y Guevara 1993).

La descomposicion de las hojas dura menos de seis meses debido al alto contenido
de nutrientes (ricas en Ca, K y P) (Ver Tabla 1), caracteristica que fluctia temporalmente y
presenta su maxima concentracion durante la época de lluvias (Alvarcz-Sénchez y Guevara
1993, Gonzalez-Iturbe 1988).

Nectandra ambigens (Blake) C. K. Allen (Lauraceae).

Los arboles de esta especie alcanzan una altura de 30 m y un dap de 80 cm. Se
encuentra distribuido en la vertiente del Golfo desde el norte de Oaxaca hasta el sur de
Tabasco y el norte de Chiapas y en la vertiente del Pacifico desde Nayarit probablemente
hasta Chiapas. Forma parte del estrato superior y a veces es dominante en las selvas altas y
medianas subperennifolias. Crece tanto en suelos derivados de materiales calizos como de

origen igneo (Pennington y Sarukhan 1998).

Bongers et al. (1988) determinaron que la densidad de individuos de esta especie en
la zona de estudio es de 76 individuos > 5 de altura y de 42 individuos > 10 cm de dap. El

Valor de Importancia en esta especie llega ser de hasta un 40% cuando ocupa el primer

lugar de dominancia (Dirzo ez al. 1997a).

Tiene yemas de 7 a 10 mm de largo, agudas, desnudas, sericeas, verde grisaceas,

pubescentes. Estipulas ausentes. Hojas dispuestas en espiral, simples; laminas de 11 X 3.8 a
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30 X 9.5 cm, oblongas o elipticas a veces ligeramente asimétricas con el margen entero,
apice acuminado, base aguda, verde oscuras y brillantes en el haz, verde grisaceas en el
envés, glabras en ambas superficies; laminas con glandulas transparentes; nervacion
prominente en el envés; peciolos de | a 2.54 cm de largo, sericeos en hojas jovenes, glabros
en las adultas; las hojas tienen un fuerte olor a aguacate cuando se estrujan; las hojas
jévenes tienen un fuerte color rosado o rojizo (Pennington y Sarukhan 1998). Esta especie
es la que mas aporta hojas a la caida de hojarasca (30%) (Alvarez-Sanchez y Guevara
1993).

Los arboles de esta especie cambian todas sus hojas entre marzo y mayo antes de
florecer y sus hojas tienen una lenta descomposicion debido a la baja concentracion de
nutrimentos (Ver Tabla 1) (Gonzalez-Iturbe 1988, Alvarez-Sanchez y Guevara 1993,
Alvarez-Sanchez y Becerra 1996).

Poulsenia armata (Miq.) Standl (Moraceae).

Este arbol alcanza alturas de hasta 25 m y un dap de hasta 60 cm, el tronco es
generalmente derecho, ocasionalmente acoralado, ramas horizontales o ascendentes, capa
redonda o irregular, densa. En cuanto a su distribucion, esta especie abarca en la vertiente
del Golfo desde la region de Los Tuxtlas, Veracruz hasta el Noroeste de Chiapas. Forma
parte de selvas altas o medianas perennifolias en zonas con clima Af o Am muy himedo y
crece sobre suelos derivados de material volcanico ("Los Tuxtlas" y la costa de Oaxaca) o
bien derivados de material calizo a metamorfico (norte de Chiapas y zona lacandona); su
amplitud altitudinal va desde el nivel del mar hasta 300-500 msnm. Estd asociado con
especies como Brossimum alicastrum, Pseudolmedia oxyphyllaria, Guatteria anomala,

Termindia amazonia (Pennington y Sarukhan 1998).

Las yemas de las hojas son de 3 a 6 cm de largo, agudas, cubiertas por dos estipulas
espinosas, agudas, glabras, verdes. Estipulas dos, de 3 a 6 cm de largo, linear lanceoladas,
espinosas, glabras, caedizas. Hojas dispuestas en espiral, simples; ldminas de 10 X 7.5 a 30
X 24 cm, casi orbiculares a ovadas con el margen repando o entero, apice obtuso con un
corto acumen, base truncada o cordada: verde oscuras o amarillento brillantes en la haz y

verde palidas en el envés: con pequefias espinas cortas y agudas a lo largo de los nervios,



coriaceas; peciolo de 1 a 2.5 cm de largo; glabras; hojas verde amarillentas cuando jovenes.

Los arboles de esta especie son perennifolios (Pennington y Sarukhan 1998).

Esta especie es de las que mas hojas aportan al piso de la selva (0.3 Mg ha™' afio™),
ademas tienen un contenido de nutrientes alto (Ver Tabla 1) y se descomponen rapidamente

(Gonzalez-Iturbe 1988, Alvarez y Guevara 1993, Alvarez-Sanchez y Becerra 1996).

Pseudolmedia oxyphyllaria Donn. Sm. (Moraceae).

Conocido en la region como tomatillo este arbol alcanza alturas de hasta 30 m y el
dap es de hasta 1 m. Su tronco es derecho con ramas ascendentes y luego colgantes, copa
redondeada y densa. Se encuentra en la vertiente del Golfo desde el norte de Puebla y
Veracruz hasta el sur de la Peninsula de Yucatdn y en la vertiente del Pacifico desde
Michoacan hasta Chiapas. Forma parte a veces abundantemente de selvas altas o medianas,
perennifolias y subperennifolias. En suelos de origen volcanico se encuentra asociada a
especies tales como Ulmus mexicana y diversas lauraceas; en suelos de origen calizo se
encuentra en selvas de Manilkara zapota y Brossimum alicastrum o de Guatteria anomala,

Dialium guianense y Termindia amazonia (Pennington y Sarukhan 1998).

Bongers et al. (1988) determinaron que es una de las especies mas abundantes en la
zona de estudio encontrandose hasta 400 individuos > 0.5 m de altura y 50 individuos > 10
cm de dap por hectarea. En una parcela de una hectarea donde se censaron todas las plantas
mayores a 1 cm dap esta especie alcanzé el segundo lugar tanto en una jerarquizacion que
utilizé los indices de distribucion como en una basada en las coberturas totales de las

especies.

Las hojas tienen yemas de 6 a 15 mm de largo, agudas, verde grisaceas, cubiertas de
pelos simples sedosos. Estipulas dos, de 6 a 13 mm de largo, agudas, pubescentes, caedizas.
Hojas alternas simples; laminas de 5 X 1.8 a 15 X 4.5 cm, estrechamente elipticas u
oblongas, con el margen entero, dpice acuminado, base redondeada o cuneada; verde
amarillentos a verde oscuras y brillantes en la haz, verde palidas o grisaceas en el envés,
glabras en ambas superficies; nervacion central amarillenta o rojiza y prominente en el
envés, ligeramente coriaceas; peciolos de 2 a 5 mm, glabros o pubescentes. Los arboles de

esta especie son perennifolios (Martinez-Ramos et al. 1997, Pennington y Sarukhan 1998).
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La caida de hojas puede ocurrir en cualquier momento del afio, con un pico muy
claro en la época de secas (37.04 % del total en abril) y un minimo de 2.48% (en agosto).
Las hojas en el suelo se descomponen a tasas muy lentas ya que las hojas tienen bajo
contenido de nutrientes (Ver Tabla 1) (Gonzalez-Iturbe 1988, Alvarez y Guevara 1993,
Alvarez-Sanchez y Becerra 1996).

En suma, las especies utilizadas constituyen las que mas hojarasca producen en la
zona de estudio (Alvarez-Sanchez y Guevara 1993) (Tabla 1). Ademas N. ambigens y P.
oxyphyllaria tienen hojas recalcitrantes con alta concentracion de metabolitos secundarios,
lignificadas, mientras que F. yoponensis y P. armata tienen hojas labiles y con menor

concentracién de metabolitos secundarios (Osuna, com. pers.).
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Tabla 1. Concentracién media de nutrimentos (% de peso seco) para dos aiios
de la fraccion foliar de la hojarasca de las especies estudiadas en la selva de Los
Tuxtlas, Veracruz (de Gonzalez-Iturbe 1988). Se muestran también la contribucion
anual promedio (Mg ha™ aiio™) a la caida de hojarasca (Alvarez y Guevara 1993).

Nectandra Pseudolmedia  Ficus yoponensis Poulsenia

ambigens oxyphyllaria armata
Mg 0.24 0.20 1.12 0.37
N 2.55 2.23 2.34 2.12
K 0.07 0.30 0.35 0.40
Ca 1.64 LTS 3.53 2.22
P 0.09 0.06 0.11 0.12
Caida de 1.:25 0.39 0.20 0.30

hojarasca
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VI. METODOS

A. - DISENO EXPERIMENTAL Y TRABAJO DE CAMPO

Se usé un disefio factorial (cuatro factores). Los factores fueron: especie: (M.
ambigens, Ps. oxyphyllaria, F. yoponensis, P. armata), tiempo de exposicién (11 cosechas
para el caso de N. ambigens y Ps. oxyphyllaria; 7 para F. yoponensis y P. armata),
microambiente (dosel inferior conformado por A. mexicanum y suelo) y tamaiio de apertura
de malla (fina y gruesa). Cada combinacion de tratamiento tuvo cinco réplicas (excepto en

P. oxyphyllaria que solo tuvo cuatro debido a la escasez de hojas en la época de colecta).

Se colecté hojarasca de las cuatro especies, la cual fue secada a temperatura
ambiente, sélo para quitar el exceso de humedad. Se elaboraron bolsas de malla de 20 X 20
cm con abertura de dos diferentes tamafios (1.5 y 3.5 mm de diametro); posteriormente,
fueron llenadas con 15 gramos (peso fresco) de hojarasca de cada una de las cuatro
especies. Para F yoponensis y P. armata, se usaron menos bolsas, debido a la rapida

degradacion de éstas dos especies (Alvarez-Sanchez y Becerra 1996) (Fig. 1, Anexo).

Para este trabajo se utiliz6 el método de bolsas de malla que es el mas usado en los
estudios de descomposicion. Se trata de un método directo cuya ventaja radica en permitir
la recuperacion del material en descomposicion y la realizacion de comparaciones entre

especies y sitios, asi como hacer manipulaciones experimentales (Wieder y Lang 1982).

El experimento consistio en colocar las bolsas en el piso de la selva y entre el follaje
de A. mexicanum en partes iguales. Para el primer caso se hizo una seleccion al azar de las
bolsas correspondientes a este sitio y se colocaron en dos parcelas de 7 hileras cada una.
Cada hilera media 4 m de longitud y en cada una de ellas se colocaron 20 bolsas. Cada
hilera distaba 50 cm una de otra. Para las bolsas correspondientes al subdosel (sobre A.
mexicanum), se realizaron 2 transectos de 60 metros cada uno. En estos transectos se hizo
una seleccion aleatoria para escoger a los individuos (70) en que se colocarian las bolsas
correspondientes. Las bolsas se distribuyeron en partes iguales en ambos transectos y se

colocaron dos bolsas aleatoriamente por individuo (Fig. 2, Anexo).

En total, se elaboraron 676 bolsas de malla codificadas de acuerdo al tratamiento

aplicado. La primera colecta consistié de muestras que no sufrieron exposicién y sélo se
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secaron por 48 horas a una temperatura de 80° C para obtener el peso seco; de esta forma

fueron el control del experimento.

Se realizaron 10 colectas (6 para F. yoponensis y P. armata), que abarcaron de
septiembre de 1996 a abril de 1997, comprendiendo finales de época de lluvias, nortes y
época seca. Los primeros 6 fueron aproximadamente cada dos semanas y los restantes
fueron mensuales (esto debido a que las primeras etapas del proceso de descomposicion
ocurren rapidamente). A partir de la colecta 7, sdélo permanecian bolsas de N. ambigens y
de P. oxyphyllaria. En cada cosecha se colectaron cinco repeticiones por tratamiento. En el
campo, el material fue extraido de las bolsas de mallas y colocado en bolsas de papel para

poder transportarlo al laboratorio.

B. - TRABAJO DE LABORATORIO

Este trabajo se realiz6 en los laboratorios de Ecologia y Especializado de Ecologia
de la Facultad de Ciencias de la UNAM. La hojarasca de cada colecta fue secada por 48
horas a una temperatura de 80° C en una estufa y se registro el peso seco obtenido en una

balanza analitica; con este dato se calculd el porcentaje de peso seco remanente por bolsa.

A una parte de las muestras pertenecientes a F. yoponensis y N. ambigens, tratadas
con malla grande y cuatro repeticiones por tratamiento (material correspondiente a 144
bolsas), se les destin6 a evaluacion de contenido de carbono y de nitrégeno, la cual fue

realizada en el Instituto de Ecologia, A. C. en la ciudad de Xalapa.

La técnica de determinacion del nitrogeno total fue el método con el semimicro
Kjeldahl. Mientras que el carbono organico se obtuvo por el método de la combustién seca
(reduccion a cenizas por calcinacion a 550 grados en la mufla) (Aguilar et al. 1987). Una

vez obtenidos estos valores se calcul6 el cociente C/N.

C. - ANALISIS ESTADISTICOS

1. Peso seco remanente.

Con los datos registrados se procedié a realizar dos analisis de varianza de cuatro

vias, donde los efectos principales fueron especie, tiempo de exposicion, microambiente y
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apertura de malla; la variable dependiente fue el porcentaje de peso seco remanente. El
primer analisis de varianza comprendio a las cuatro especies estudiadas durante 87 dias de
exposicion. Por su parte, el segundo analisis de varianza tomo en cuenta solo a N. ambigens
y Ps. oxyphyllaria durante 205 dias de tiempo de exposicion. Cuando el analisis mostraba
diferencias significativas en los efectos principales o en la interaccion entre factores se
llevé a cabo una prueba de comparacion multiple de medias mediante la prueba de Tukey

(Wieder y Lang 1982, Sokal y Rohlf 1979, Daniel 1991, Zar 1999).

Los datos se ajustaron a un modelo exponencial negativo para cada tratamiento, en
donde el porcentaje de peso seco remanente era la variable dependiente y el tiempo de

exposicion la variable independiente:
XdXo=e™

donde X, es el porcentaje de peso seco remanente inicial, X, es el porcentaje de peso
remanente en el tiempo t y (k) es la constante de descomposicion. Se escogi6 este modelo
debido a que explica de manera convincente lo ocurrido en el proceso de la descomposicion
y ademas nos permite obtener parametros de descomposicion de gran utilidad: A partir de
(k) se puede obtener la vida media calculando 0.6931/k y el tiempo necesario para que haya
una pérdida del 95% por medio de 3/k (Olson 1963, Wieder y Lang 1982).

2. El cociente C/N.

A las hojas N. ambigens y F. yoponensis se les evalud el contenido de C y N totales.
Para este analisis, se usaron muestras de malla gruesa y sdlo hubo cuatro repeticiones por
cada combinacion de tratamientos. Con los valores de C y N, se obtuvo el cociente C/N, el
cual fue la variable dependiente que se grafico en funcion del tiempo de exposicion
(variable independiente). Se realizaron dos analisis de varianza, uno de tres vias donde los
efectos principales fueron especie (F. yoponensis y N. ambigens), tiempo de exposicion
(hasta 72 dias) y microambiente (suelo y A. mexicanum), y otro de dos vias (inicamente
muestras de N. ambigens) donde los factores fueron microambiente (suelo y A. mexicanum)

y tiempo de exposicion (hasta 205 dias). Se realiz6 una prueba de Tukey a los efectos
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principales y a las interacciones con diferencias significativas en ¢l ANDEVA (Sokal y
Rohlf 1979, Daniel 1991, Zar 1999).

Las pruebas estadisticas se realizaron con el sofiware STATISTICA edicion 98,
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VII. RESULTADOS

A. - PESO SECO REMANENTE

En las figuras 3 y 4 se ilustran los resultados de peso seco remanente en funcion del
tiempo para los diferentes tratamientos. En adelante, las especies estudiadas seran referidas
por los nombres genéricos. Ficus y Poulsenia tuvieron una pérdida mayor de peso que las
otras dos especies. Esto se aprecia desde el primer muestreo (11 dias), cuando las muestras
de Ficus perdieron casi el 50% del peso original, mientras que Poulsenia mantuvo entre el
59 y 68% del peso original. Las otras especies perdieron en el primer muestreo entre el 15 y
el 20% del peso original para Nectandra y entre el 7 y el 15% para Pseudolmedia. En
general, conforme se incrementa el tiempo de exposicion, ocurre una diferenciacion entre

los tratamientos.

Ficus parece desintegrarse mas rapido que las demas especies, ya que en la altima
etapa (87 dias) perdio aproximadamente el 96% en las muestras sobre el suelo de malla
gruesa, y casi 78% en las muestras en la copa de 4. mexicanum en la misma apertura de
malla (Fig. 3). En las muestras de malla fina se perdié poco mas del 90% en las muestras

del suelo y mas del 76% en las que estaban sobre A. mexicanum (Fig. 4).

Poulsenia hacia el final del experimento disminuyé para el caso de las muestras en
malla gruesa sobre el suelo a 23.8% y sobre 4. mexicanum a 33.6% (Fig. 3); para el caso de
las muestras de malla fina permanecio con 31.7% y 30.6% del peso original para el caso del

suelo y de la palma, respectivamente (Fig. 4).

Tanto en Ficus como Poulsenia, las muestras sobre el suelo tuvieron una mayor
pérdida de materia. En cuanto al tamafio de malla, solamente en Ficus es mas clara una
mayor pérdida de materia en las muestras dentro de bolsas de malla gruesa tanto en el suelo

como en A. mexicanum.

En las especies de lenta degradacion, los valores hasta los 87 dias fueron como
sigue: en Nectandra, las muestras de malla gruesa sobre el suelo mantuvieron un 60.7% de

la masa original a los 72 dias y sobre la palma permanecié un 57.1% a los 87 dias (Fig. 3).
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En las bolsas de malla fina, los valores mas bajos de peso seco remanente fueron 66.1% en

el suelo y 62.3% sobre A. mexicanum (Fig. 4).

Por su parte, las muestras de Pseudolmedia mostraron como maxima pérdida de

materia valores de 64.4% en el suelo y 66.5% sobre A. mexicanum, esto para el caso de la

malla gruesa (Fig. 3). En las muestras en la malla fina, los valores mas bajos fueron a los 72

dias para el suelo (56.6%) y a los 87 dias para las palmas (65.1%) (Fig. 4).

Después de este periodo y hasta el final del experimento, la pérdida de materia en
estas dos especies se va haciendo muy gradual en cualquiera de los tratamientos. Tanto en
Nectandra como Pseudolmedia, después de 200 dias de iniciado el experimento, aun

permanecio en las bolsas entre el 50 y el 70% del peso original, para ambos tipos de malla.

En cuanto a microambientes, s6lo en las muestras de malla fina se logran ver ciertas
diferencias entre los dos microambientes, habiendo una mayor pérdida pero ligera de
materia en el suelo en las muestras de Pseudolmedia y el caso contrario en las de
Nectandra, es decir, una pérdida ligeramente mayor sobre A. mexicanum. En general,
parece que para estas especies después de los 87 dias, la pérdida de material es menor en

comparacion con lo perdido hasta antes-de esta fecha.

1. Analisis estadisticos.

El primer analisis de varianza (hasta los 87 dias) revel6 diferencias significativas en
todos los efectos principales: especie, microambiente, tiempo de exposicion y abertura de
malla, y en las interacciones especie-microambiente, especie-tiempo de exposicion,
microambiente-tiempo de exposicion y especie-microambiente-tiempo de exposicion; de
acuerdo con esta ultima interaccion se puede hablar de una dependencia entre los factores
especie, microambiente y el tiempo de exposicion. El efecto de la abertura de malla actia

de manera independiente de los demas efectos (Tabla 2).

La prueba de Tukey (o = 0.05) mostré que para las muestras del suelo, con
excepcion del tiempo 0 cuando todas las especies fueron iguales, en el resto de los tiempos

no hubo diferencias significativas entre Nectandra y Pseudolmedia.
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En las muestras sobre la palma se observé un patron diferente. De nuevo, no hubo
diferencias significativas entre las especies en el tiempo 0. En los tiempos 11 y 43 dias no
hubo diferencias significativas entre Nectandra y Pseudolmedia y en los tiempos 24, 57, 72
y 87 dias se formaron dos grupos; uno que comprendia a Ficus y Poulsenia y otro que

agrupaba a Nectandra y Pseudolmedia.

En Ficus solamente en los tres ultimos tiempos (57, 72 y 87 dias) hubo diferencias
significativas entre microambientes, siendo la perdida de peso mayor en el suelo. En
Poulsenia y Pseudolmedia tinicamente a los 72 dias hubo diferencias significativas entre
los microambientes siendo la pérdida de peso mayor en el suelo. En Nectandra no hubo

diferencias significativas entre microambientes a ningiin tiempo de exposicion.

En cuanto a tiempos de exposicion se formaron diferentes grupos en cada
combinacién de tratamientos que en general fueron para Ficus y Poulsenia grupos de
fechas pequefios y con pocos traslapes entre ellos, mientras que en Nectandra y
Pseudolmedia hay la formacion de grupos de fechas grandes y con la tendencia a ser mas
grandes a medida que aumenta el tiempo de exposicion y también hay mas traslape de
fechas. Lo anterior sugiere que grupos cortos y sin traslapes significan tasas de
descomposicion rapidas, por el contrario grupos mas grandes y traslapados indican tasas de

descomposicion lentas.

Anteriormente se mencioné que las diferencias en el efecto apertura de malla
ocurrian de manera independiente de los demas factores, por lo que éstas comprenden el
grueso de los datos. Tales diferencias entre aberturas de malla reflejan que la pérdida de
materia seria mayor en las muestras correspondientes a la malla gruesa, aunque esto no

seria constante en todos los tratamientos.

En el segundo anélisis de varianza (para Nectandra y Pseudolmedia hasta los 205
dias) se demostré que sélo hubo diferencias significativas en dos de los cuatro efectos
principales: especie y tiempo de exposicion asi como en las interacciones especie-
microambiente, especie-tiempo, microambiente-tiempo, especie-malla, tiempo de

exposicién-malla y especie-microambiente-tiempo de exposicion (Tabla 3).

Al igual que en el caso anterior existe una dependencia entre los factores especie,

microambiente y el tiempo de exposici6n de la ltima interaccion. Ademas, el efecto de la



Tabla 2. Resumen del anilisis de varianza para los datos de
proporcién de peso seco remanente, que comprende a las
cuatro especies hasta los 87 dias (*:a<.05, **:a<.01,
*rk:0<,001).

Efecto gl gl F nivel-p
Efecto Error

1. Especie 3 420 1326.89294 0 e
2. Microambiente 1 420 36.7747498 2.958E-09 ***
3. Tiempo de exp. 6 420 833.346008 0 ok
4. Malla 1 420 4.56450701 0.03321844 *

1X2 3 420 20.2450542 2.8456E-12 ***
1X3 18 - 420 41.0802383 0 i
2X3 6 420 15.8099155 2.1199E-16 ***
1X4 3 420 2.28253055 0.07853799 ns
2X4 1 420 0.00103539 097434586 ns
3X4 6 420 1.32064688 0.24647498 ns
1X2X3 18 420 2.03125811 0.0076655 **
1X2X4 3 420 1.36424994 0.25318712 ns
1X3X4 18 420 0.99040824 0.4695996 ns
2X3X4 6 420 031094486 0.93122482 ns

1X2X3X4 18 420 0.86740339 0.61904675 ns
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abertura de malla en la pérdida de masa depende tanto de la especie como del tiempo de

exposicion (Tabla 3).

Para el caso de la triple interaccion (tiempo de exposicion-microambiente-especie)
la prueba de Tukey mostré que en el suelo no existieron diferencias significativas a ningun
tiempo de exposicion entre las especies, mientras que sobre la palma solamente hubo
diferencias significativas en el ultimo periodo (205 dias) entre ambas especies, siendo la

proporcioén de peso remanente menor en Nectandra.

En Nectandra no se registraron diferencias significativas a ningin tiempo de
exposicion entre ambos microambientes, mientras que en Pseudolmedia sélo se
encontraron diferencias en el tiempo 72 entre ambos microambientes siendo la pérdida de
peso seco mayor en el suelo. A medida que el experimento se prolongé se formaron grupos
de tiempo mas grandes, hasta de ocho fechas en algunos casos, indicando pérdidas de peso

seco casi sin variacion y el tiempo 0 dias siempre formé un grupo aparte.
Con respecto a las interacciones con la abertura de malla, se encontrd lo siguiente:
a) Especie X apertura de malla:

Unicamente en la malla gruesa hubo diferencias significativas entre las dos
especies, siendo la pérdida de masa mayor en Nectandra. Sélo en Nectandra hubo
diferencias significativas entre las dos mallas, siendo mayor la pérdida de masa en la malla

gruesa.
b) Tiempo de exposicion X abertura de malla:

El patron de grupos de tiempo es muy parecido al anterior, es decir, se
forman grupos de tiempo mayores conforme transcurre el tiempo. Por otro lado,
unicamente a los 114 dias hubo diferencias significativas entre ambos tipos de malla,

siendo mayor la pérdida de masa en las muestras de malla gruesa.



Tabla 3. Resumen del anilisis de varianza para los datos de
proporcion de peso seco remanente, que comprende a Nectandra y
Pseudolmedia hasta los 205 dias (*:0<.05, **:a<.01, ***:a<.001).

Efecto gl gl F nivel-p
Efecto Error
1. Especie 1 308 19.648037 1.29624E-05 ***
2. Microambiente 1 308 1.59497774 0.207571656 ns
3. Tiempo de exp. 10 308 124.884697 0 L
4. Malla 1 308 2.86752796 0.09139467 ns
1X2 1 308 15.6660671 9.3879E-05 ***
1X3 10 308 2.17583442 0.019129222 *
2X3 10 ' 308 2.53788853 0.005941983 **
1X4 1 308 5.56296968 0.018968698 *
2X4 1 308 0.68059796 0.410019398 ns
3X4 10 308 2.48486876 0.007075646 **
1X2X3 10 308 1.87900376 0.047473527 *
1X2X4 1 308 2.2360971 0.135844752 ns
1X3X4 10 308 0.80229384 0.626635611 ns
2X3X4 10 308 0.50951082 0.883105218 ns

1X2X3X4 10 308 1.29992223 0.229508206 ns
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2. Tasas de descomposicion.

Las tasas de descomposicion (k) para las cuatro especies, en los dos sustratos y los
dos tipos de malla ocuparon un rango entre -0.0017 y -0.0352 (el segundo valor es 20 veces
mayor al primero), encontrandose las mas altas en Ficus y Poulsenia (> -0.0106), mientras
que Nectandra y Pseudolmedia registraron las mas bajas (< -0.0027) (Tabla 4). Con
respecto a los microambientes las tasas mas altas siempre ocurrieron en el suelo excepto en
el caso de Nectandra. Las hojas dentro de bolsas de malla gruesa tuvieron las tasas de
descomposicion mas altas, excepto en Poulsenia sobre A. mexicanum donde la tasa mas alta
ocurri6 cuando se usé la malla fina, y en Pseudolmedia sobre A. mexicanum donde las tasas

fueron practicamente iguales.

Los otros dos parametros (tiempo requerido para perder 50% (0.6931/k) y 95% (3/k)
del peso seco) al ser obtenidos mediante & sugieren patrones similares a las tasas de
descomposicion. Sin embargo, es interesante observar las diferencias en unidades de
tiempo (dias) en cada caso. Los rangos de datos de éstos dos parametros para las dos
especies de rapida descomposicion van de 20 (0.6931/k) y 85 dias (3/k) en Ficus en suelo
con bolsas de malla gruesa, a 65 y 283 dias, respectivamente, para Ficus sobre A.
mexicanum en bolsas de malla gruesa.

Para las otras dos especies, para el mismo caso, el rango va de 258 (0.6931/k) a
1118 dias (3/k) (poco mas de tres afios) en Nectandra sobre A. mexicanum en la malla
gruesa, a 420 dias y 1816 dias (casi cinco afios), respectivamente, en Nectandra en suelo en
la malla fina (Tabla 4).

B. - EL COCIENTE C/N
Existe una clara diferencia en la proporcion C/N inicial entre ambas especies. Ficus
tuvo los valores més altos con un cociente C/N de aproximadamente 100, en contraste con

Nectandra cuyos valores variaron de 54.39 a 61.92 (Fig. 5).

A los 11 dias se puede apreciar como en Ficus existi6 una disminucién en la
proporcién C/N en ambos microambientes, registrandose valores de 59.58 para las muestras

sobre A. mexicanum y 56.87 para las del suelo. Después de un decremento constante, el
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cociente C/N se situ6 en 38.34 para las muestras del suelo a los 72 dias. En cambio, las
muestras sobre la palma mostraron un comportamiento diferente, ya que posteriormente se
observaron dos picos, nunca sobrepasando un valor de 70. El valor final del cociente C/N
se colocd en 42.49 a los 87 dias en este microambiente (Fig. 5).

En las muestras de Nectandra en el suelo, el cociente C/N disminuyé de manera
gradual hasta los 87 dias (C/N = 39.69); a partir de este punto se observé que se estabilizé
hasta los 205 dias con valores alrededor de 40. Un patrén diferente se observd en las
muestras sobre 4. mexicanum; después del valor inicial hay un leve incremento que no
sobrepasa un valor de 56, sin embargo posteriormente se observaron varios incrementos y
decrementos (Fig. 5).

Una vez transformados los datos a logaritmo natural para que se ajustasen a una
distribucién normal, se procedi6 a realizar un primer analisis de varianza (hasta los 72 dias)
que mostré que hubo diferencias significativas en los efectos principales: especie,
microambiente y tiempo de exposicion, y en las interacciones especie-microambiente,
especie-tiempo de exposicién, microambiente-tiempo de exposicion y en la triple
interaccién especie-microambiente-tiempo de exposicion, es decir, se registré una
interdependencia en los tres factores (Tabla 5).

El andlisis post hoc de Tukey reveld que en la triple interaccion (especie-
microambiente-tiempo de exposicion), tanto en las muestras en el suelo como en las que
correspondieron a 4. mexicanum solamente hubo diferencias significativas en el primer

muestreo (0 dias) entre ambas especies. En este caso el cociente C/N fue mayor en Ficus.

En Nectandra tinicamente a los 72 dias hubo diferencias significativas entre ambos
microambientes, siendo la proporcién C/N menor en las muestras del suelo; en el caso de
Ficus hubo diferencias significativas entre las muestras del suelo y las de la palma a los 24,
57 y 72 dias, siendo menor la proporcién C/N en el suelo.

En cuanto a los tiempos de exposicién, en Nectandra se formaron grupos grandes,
de hecho, en las muestras sobre A. mexicanum no hubo diferencias significativas entre los
tiempos. En Ficus se formaron grupos pequefios.
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Un andlisis de varianza de dos vias aplicado a las muestras de Nectandra para el
tiempo total del experimento, reveld que los efectos principales tiempo de exposicion y
microambiente tuvieron diferencias significativas, y ademas se demostré una dependencia
mutua entre ambos factores cuando la interaccion tiempo de exposicion-microambiente

presento diferencias significativas (Tabla 6).

La prueba de Tukey mostré que las diferencias entre los microambientes solo se
encontraron a los 161 dias, siendo menor la proporcién C/N en el suelo. En cuanto a los
tiempos de exposicion, se formaron grupos grandes que comprendian varias fechas con
tendencia a ser mayores en las muestras sobre A. mexicanum, ademas, estos grupos

constituian periodos de tiempo alternados debido a los picos en los valores.



Tabla. 5. Resumen del anilisis de varianza para los datos de
logaritmo natural del cociente C/N que comprende a Ficus y
Nectandra hasta los 72 dias. (*:a<.05, ***:0<.001).

Efecto gl gl F nivel-p
Efecto Error
1. Especie 1 71 264211311 2.322E-06 ***
2. Microambiente 1 71 71.0931091 2.6468E-12 ***

3. Tiempo de exp. 5 71 55.6305504 3.3365E-23 ***
1X2 1 71 20.3187218 2.5242E-05 ***
1X3 5 71 249596386 2.0017E-14 ***
2X3 5 71 10.514555 1.4053E-07 ***
1X2X3 5 71 247736835 0.03985524 *

Tabla 6. Resumen del andlisis de varianza para los datos de
logaritmo natural del cociente C/N que comprende a Nectandra
hasta los 205 dias (**:a<.01, ***:a<.001).

Efecto gl gl F nivel-p
Efecto Error
1. Microambiente 1 66 12.6376991 0.00070463 ***
2. Tiempo de exp. 10 66 13.1586914 2.658E-12 ***
1X2 10 66 2.84448934 0.0053038 **

42
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VII1. DISCUSION

A. - LA IMPORTANCIA DE LA CALIDAD DEL RECURSO

Lavelle et al. (1993) proponen un modelo jerarquico de los factores bidticos y
abioticos que regulan el proceso de la descomposicion de la materia organica en los
ecosistemas de bosque. En dicho modelo, la microbiota y la macrofauna se encontrarian en
el primer nivel, la calidad del recurso ocuparia el siguiente puesto, seguida por las

caracteristicas edéficas y finalizando con las condiciones climaticas.

Sin embargo, en los bosques tropicales humedos tal modelo estaria modificado,
debido a que los factores edaficos y climaticos tendrian menor peso, ya que representan
condiciones favorables y constantes para el desarrollo de organismos desintegradores en el
ecosistema. De hecho, la calidad de los recursos posiblemente sea el factor determinante
mas importante en la dinimica de la descomposicion en estos sistemas (Janzen 1974, Swift
et al. 1979, Aerts 1997).

En las especies aqui estudiadas observamos un comportamiento de pérdida de
material en concordancia con el hallad(; por Alvarez-Sanchez y Becerra (1996), es decir, un
grupo de especies de lenta degradacion formado por Nectandra y Pseudolmedia, otro que
solo comprende a Poulsenia y otro a Ficus; éstas ultimas especies, de rapida degradacion,
tendieron a formar un solo grupo en las muestras sobre la palma a medida que avanzaba la

degradacion.

Por otro lado, las tasas de descomposicion obtenidas por el método exponencial
negativo (Olson 1963) resultaron similares a las obtenidas por Alvarez-Sanchez y Becerra
(1996), asi como también concuerdan con el rango de las tasas registradas en otros bosques
tropicales alrededor del mundo (Spain y Le Feuvre 1987, Songwe et al. 1995, Scowcroft
1997, Didham 1998).

El amplio rango que existe entre las tasas de descomposicion de las especies
estudiadas en este trabajo (de 0.0017 a 0.0352) posiblemente se debe a la variacién

estructural y de composicion quimica, ya que tales variaciones determinan la
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susceptibilidad por parte del recurso de ser atacado por la fauna desintegradora (Alexander
1977, Swift et al. 1979).

Hay evidencias de que los mecanismos de defensa anti-herbivoria tanto mecanicos
(¢j. dureza) como quimicos (ej. presencia de taninos), que existen en las hojas de las
plantas, actiian de manera directa en la calidad del recurso, aiin después de la absicion de la
hoja (Coley 1987, Gallardo y Merino 1993, Grime et al. 1996). Otra circunstancia que
afecta la calidad del recurso es la concentracion de nutrientes, la cual difiere entre especies:
se asume que una alta calidad en cuanto a la concentracion de nutrimentos en el recurso va
a ser preferida por los organismos desintegradores debido a que son esenciales para sus
funciones (Thaiutsa y Granger 1979, Heal et al. 1997). Los bosques humedos siempre
verdes, ademas de mostrar una mas amplia diversidad de especies que los bosques
templados, presentan una mayor variacion independiente en las concentraciones de
nutrientes, lignina y polifenoles en especies diferentes que crecen en el mismo tipo de suelo
(Swift y Anderson 1989, Aerts 1997).

Aunque en este trabajo no se estimoé algun indice de dureza, cualitativamente las
hojas de Nectandra y de Pseudolmedia presentaban mayor dureza y rigidez que las otras
especies. Por otro lado, Gonzalez-Iturbe (1988) obtuvo datos de las concentraciones de
nutrientes (promedio de dos afios) para las mismas especies; sus resultados sefialan una alta
concentracion de magnesio para Ficus en relacion con las demas especies. La
concentracion de potasio es mayor en Poulsenia, seguida de Ficus y Pseudolmedia,
mientras que en Nectandra el contenido de este elemento es bastante inferior. Ficus posee
la mayor concentracion de calcio, en segundo lugar Poulsenia y en tercero las otras dos
especies. En cuanto al fosforo, las mayores concentraciones las tienen Ficus y Poulsenia,
seguidas de Nectandra y finalmente Pseudolmedia. Por ultimo, el contenido de nitrégeno
es mayor en Nectandra, el segundo lugar lo ocupa Ficus, después Pseudolmedia y

Poulsenia al final.

Basindose en lo anterior, se puede mencionar, que las especies de rapida
degradacion (Ficus y Poulsenia) ocupan los primeros lugares en concentraciones de
nutrientes - con la excepcion del nitrégeno - y lo contrario sucede con las especies de lenta

degradacion (Nectandra y Pseudolmedia), lo que coincide con lo expuesto arriba.
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Sin embargo, hay que resaltar que los datos de contenido inicial de nitrogeno
obtenidos en este estudio defieren de los de Gonzilez-Iturbe (1988); si bien la
concentracion de este elemento sigue siendo mayor en Nectandra (1.5 - 1.7) con respecto a
Ficus (0.83), ambos datos son mas elevados en el trabajo citado (2.55 y 2.34, para
Nectandra y Ficus respectivamente). Por lo tanto es probable que haya variacion en el
contenido de los demas elementos. Estas diferencias pueden deberse a aspectos
metodologicos o a que Gonzalez-Iturbe (1988) considero la media de dos afios, lo cual

ocultaria acumulaciones periddicas de este elemento.

Heal et al. (1997) advierten que el nitrogeno es uno de los factores mas comunes
que limita la descomposicion de la hojarasca, ya que determina el crecimiento y la
transferencia en la biomasa microbiana que mineraliza al C organico. Por esto, la hojarasca
con una alta concentracion de N tiende a descomponerse mas rapido que la que contiene
concentraciones mas bajas de este elemento (Fog 1988). Sin embargo, una especie de lenta
descomposicion, como lo es Nectandra, tuvo una concentraciéon de N mayor que Ficus.
Probablemente, esto se debid a que el N en Nectandra forma parte de compuestos

recalcitrantes como la lignina y polifenoles (Coiiteaux et al. 1995).

A pesar de que en este estudio no se realizé una evaluacién del contenido de lignina
ni de polifenoles, se obtuvo el cociente C/N inicial, el cual ha sido largamente usado como
indicador de la calidad de la hojarasca. Heal er al. (1997) sefialan que a medida que
aumenta este cociente disminuye la calidad del recurso. Sin embargo, el cociente C/N
inicial obtenido en este trabajo para Ficus (rapida descomposicion) y Nectandra (lenta
descomposicion), que fue de 99.8 y 58.2 respectivamente, parece contradecir lo expuesto
anteriormente. Por otro lado, Sollins ef al. (1984) hallaron que la materia organica con los
niveles mas bajos del cociente C/N era la mas propensa a proteccion fisica, debido a la
absorcion a los materiales arcillosos que, posiblemente, provocaria una mayor complejidad
quimica que la materia organica con altos valores del cociente C/N. Sin embargo, esto no

fue demostrado en el presente estudio.

De hecho, se maneja que el nivel 6ptimo del cociente C/N para el crecimiento
microbiano es alrededor de 25 (Heal et al. 1997). El cociente C/N ha sido aceptado como

un indice general de la calidad de la hojarasca, cuya importancia radica en que el C es la
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fuente de energia de los microorganismos para la fijacion del N y también para la
desnitrificacion (Skujins 1976 citado por Ettershank et al. 1978, Waksman 1924 citado por
Heal et al. 1997). Sin embargo, hay que tomar en cuenta la forma en que se encuentra el C
en las células vegetales, la concentracion de otros nutrientes y la composicion de varios

compuestos vegetales secundarios (Heal et al. 1997).

En este trabajo la unica diferencia significativa entre ambas especies, basandose en
el cociente C/N, obtenida por las pruebas estadisticas, fue precisamente en el tiempo 0.
Después de esta fecha, los valores del cociente C/N para Ficus descendieron radicalmente
hasta 56.9 en suelo y 59.6 en la palma; los valores para Nectandra se colocaron en 54.2 en
el suelo y 55.4 en la palma. Este cambio en Ficus ocurre al mismo tiempo que se pierde
gran cantidad de materia (casi hasta un 50% del peso original) producto muy
probablemente de la lixiviacion. Este decremento se debe a una baja en la concentracion de
C, el cual es posible que se encuentre en gran proporcion en compuestos solubles (celulosa
y hemicelulosa, proteinas y acidos nucleicos) en esta especie (Berg y Staaf 1980). Reportes
preliminares indican que Ficus tiene altas concentraciones de carbohidratos (M. Osuna,

datos no publicados).

Hay que tomar en cuenta que de acuerdo con el modelo de cascada propuesto por
Swift et al. (1979), los subproductos formados durante la descomposicion variaran con
respecto al recurso inicial, de tal manera que aunque Ficus en un inicio pareceria dificil de

degradar, en etapas subsecuentes esto cambiaria.

Por su parte Nectandra a partir de los 87 dias parece no sufrir cambios en el
cociente C/N (con excepcion de un tiempo en las muestras en las palmas). Posiblemente, la
actividad microbiana se ve impedida por la acumulacion de compuestos recalcitrantes de

alto peso molecular como la lignina (Coiiteaux et al. 1995).

Es este hecho, el que la disminucién del cociente C/N en Ficus sea mas evidente, el

que marca la diferencia principal entre ambas especies con respecto a este pardmetro.
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B. - EFECTO DEL MICROAMBIENTE

La diferencia mas importante entre el piso de la selva y el estrato arbéreo dominado
por Astrocaryum mexicanum en la zona de estudio se refiere al contexto espacial. El piso de
la selva constituye un continuo de condiciones bidticas (poblaciones de meso y macro
fauna desintegradora y de microbiota) y abidticas (temperatura, humedad relativa)
homogéneas (sin descartar la variabilidad espacial debida por ejemplo a grado de
pendientes, sitios abruptos o afloramiento del material parental, etc.), por lo menos para los
sitios escogidos. Por otro lado, cada palma representa una isla, en la cual hay que
considerar que los aspectos bidticos y microambientales pueden diferir entre individuos de
Astrocaryum (debido por ejemplo a la arquitectura de la palma), ademas de que sufren mas

cambios en humedad por mayor efecto del aire sobre su copa.

Los datos obtenidos ofrecen una perspectiva general de la magnitud del proceso de

la descomposicion en ambos ambientes.

A este respecto, cabe resaltar que en los casos donde hubo diferencias significativas

entre microambientes la pérdida de peso fue mayor en el suelo.

Esto es particularmente evidente en Ficus en donde a partir de los 57 dias comenz6
a perderse mas material en el suelo. En la otra especie de rapida descomposicion
(Poulsenia), ésta diferencia s6lo se noto6 a los 72 dias; lo mismo ocurrié en Pseudolmedia,
salvo que en esta especie tal fecha representa un tercio del tiempo que esta especie estuvo
expuesta. En Nectandra no se observaron diferencias en la pérdida de material entre los

microambientes.

Lo anterior indica una dependencia entre la calidad del recurso y el microambiente.
Sin embargo, destaca el hecho de que la degradacion en Nectandra no resulté diferente
entre microambientes y de que Pseudolmedia solo haya mostrado en una fecha esta
diferencia a pesar de la extension del periodo de exposicion. Es claro que para estas
especies es necesario disefiar tiempos de exposicion mas largos, ya que los 205 dias de
exposicion no bastaron para cubrir la degradacién completa, lo que impide saber si existiria

una diferenciacion en etapas avanzadas de la descomposicién como ocurre en Ficus.

No hay que descartar, la posibilidad de que el empaquetamiento de las hojas en las

bolsas de malla reduzca las tasas de descomposicion, sobre todo de Nectandra y de
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Pseudolmedia. Al llenar las bolsas con 15 gramos de hojarasca, el material sufre una
compresion que aunada a las caracteristicas intrinsecas del material reduciria la velocidad

de degradacion del mismo (Scowcroft 1997).

No existen datos concretos referentes a la descomposicion de la hojarasca
interceptada en el sotobosque o dosel inferior en las selvas. Sin embargo, existen algunos
trabajos referentes al papel ecosistémico que juegan las palmas en las selvas como trampas
de hojarasca y como entrada alterna de nutrientes (Raich 1983, Rickson y Rickson 1986,
Alvarez-Sanchez y Guevara 1999). Alvarez-Sanchez y Guevara (1999), quienes trabajaron
en "Los Tuxtlas", demostraron que A. mexicanum, ademas de abundante, es una palma

eficiente para interceptar hojarasca.

También hay algunos estudios que evaluaron la descomposicion de la hojarasca
basandose en los estratos de la selva. Edwards (1977) estimo6 la pérdida de material debida
a reabsorcion en el arbol en hojas antes de la absicion y obtuvo un 10% como promedio y
destaca la importancia de que la lixiviacidn de los compuestos organicos e inorganicos
constituye un flujo significativo desde el dosel hacia el suelo. Nadkarni y Matelson (1991)
evaluaron la descomposicion de hojarasca de plantas vasculares con bolsas de malla en el
dosel de un bosque tropical himedo en Costa Rica, la cual resultoé considerablemente mas
lenta que la ocurrida en suelo. Las autoras sefialan que lo anterior puede deberse a
condiciones ambientales de sequedad y a bajas densidades de macroinvertebrados en el
dosel (citando a Nadkarni y Longino 1990), condiciones que, posiblemente, serian
parecidas en Astrocaryum. Clark et al. (1998), en la misma zona de estudio, evaluaron la
descomposicion de briofitas epifitas en dosel y suelo. Las tasas de descomposicion fueron
mayores en el suelo y, ademas, al comparar los resultados con los obtenidos por Nadkarni y
Matelson (1991), demostraron que la pérdida de masa era mayor en las plantas vasculares
que en las briofitas; argumentan que esto es debido al efecto que ejerce la calidad de la
hojarasca en la descomposicion, ya que las briofitas contienen concentraciones
relativamente altas de compuestos tipo lignina y compuestos alifticos polimerizados,

ambos recalcitrantes al ataque microbiano.

Los resultados del cociente C/N en este trabajo mostraron diferencias significativas

entre las muestras sobre las palmas y en el piso de la selva; éstas ultimas presentaron los
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U.N.A.M CAMPUS
valores mas bajos. En Nectandra las diferencias se observaron sélo a los 161 dias (valores

de 40.7 en suelo y 55.7 en la palma) como producto de una liberacion radical del nitrogeno
después de haber estado inmovilizado. En Ficus, las diferencias ocurrieron a los 24, 57 y 72

dias, debidas a pulsos de liberacion de N y de acumulacioén de C en las muestras sobre la

74 ]

De acuerdo con lo anterior, se puede apreciar que la diferencia principal de la
dinamica del cociente C/N entre ambos microambientes, mas que en magnitud, se debe a la
forma en que se desarrollan los cambios. El cociente C/N en las muestras del suelo en
ambas especies tiende a disminuir (con mayor rapidez en Ficus); en cambio en las muestras
sobre las palmas existe una serie de picos que provocan las diferencias significativas por
tiempo arriba descritas. Ademas, las pruebas estadisticas demostraron que en las palmas los
tiempos forman grupos grandes lo que sugiere que no hay un cambio significativo del
cociente C/N a través del tiempo y por ende que la actividad microbiana es baja o es
interrumpida por las condiciones microclimaticas. De hecho, es en el suelo donde es mas
clara la inmovilizacién del N a través del tiempo, la cual va en aumento constante. Asi
mismo, tal inmovilizacién es mejor apreciada en Ficus que en Nectandra, ya que en esta
especie es s6lo durante los primeros 72 dias cuando se nota claramente en las muestras del
suelo, después hay un retraso probablemente debido a la acumulacién de compuestos
recalcitrantes en las muestras. Otros estudios en suelo ya han sefialado el caricter
descendente del cociente C/N a través del tiempo en la hojarasca sobre el suelo, asi como
su relacion con la inmovilizacion del nitrgeno (Gosz et al. 1973, Schlesinger 1977, Staaf'y
Berg 1982, Melillo et al. 1989).

En la inmovilizacion del nitrégeno, la actividad microbiana juega un papel
importante. En ese caso, en las muestras sobre las palmas, la actividad microbiana (si la
hubo) se vio afectada por las condiciones microambientales. Por ejemplo, las condiciones
mas secas actuarian de manera directa sobre las poblaciones de hongos y bacterias, lo que
traeria como consecuencia la mortalidad de estos microbios y una liberacion del nitrogeno
en forma de amonio. De hecho, J. Alvarez-Sanchez y R. Rico (datos no publicados) han
determinado que existe un flujo caulinar en las palmas, el cual contiene nitratos en una
concentracion significativamente mayor con respecto a la que se presenta en el agua de

lluvia que cae directamente al suelo de la selva.
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También es probable que los picos de inmovilizacion de nitrégeno registrados en las
muestras sobre Astrocaryum puedan deberse a deposicion atmosférica de este elemento

como lo advierten Nadkamni y Matelson (1991).

Las condiciones microclimaticas arriba mencionadas no sélo afectan a las
poblaciones microbianas, sino también a las desintegradoras. No obstante, tales condiciones
promueven la diversidad biolégica como lo sugieren los datos de Iglesias er al. (2001)
quienes reportaron a Trimalaconothrus magnisetosus (Acari: Oribatei: Malaconothridae)
como especie nueva asociada a la hojarasca de Nectandra interceptada en A. mexicanum en
"Los Tuxtlas".

C. - EL CASO DE LA APERTURA DE MALLA

El efecto de la apertura de malla fue el de menor impacto en la descomposicion en
comparacion con los otros factores utilizados. De manera general, la pérdida de peso fue
mayor en las muestras dentro de bolsas de malla gruesa, sin importar la especie ni el
microambiente, ademas, el tipo de malla no afectd el orden en el que las especies se
degradaron ni tampoco el de los microambientes. Ademads, si se considera el efecto de las
mallas en combinacion con los demas factores existen ocasiones en que no hay diferencias
entre mallas. Por ejemplo, al comienzo del experimento no hubo diferencias entre mallas,
posteriormente ocurrié una separacion de los efectos, que fue mas evidente en Ficus; de

hecho en Nectandra y Pseudolmedia, no se observaron diferencias claras entre mallas.

Se puede resumir lo anterior sefialando que, aunque de modo poco significativo,
existe una barrera en el diametro de la malla utilizada para los macroinvertebrados de la
hojarasca encargados de la fragmentacion del material, produciendo este hecho, el retraso

de la descomposicion en la malla fina.

Swift y Anderson (1989) seifialan en esta revision el efecto que produce el didmetro
de malla en la descomposicion de la fraccion foliar de dos especies tropicales de Panama
(Gustavia superba (H. B. K.) Berg y Anacardium excelsum (Bert y Bulb)). Ellos utilizaron
tres tamafios de malla: 10 mm, 2mm y 80um. Las diferencias obtenidas fueron claras: a
mayor diametro de malla mayor descomposicién (patrén més marcado en 4. excelsum). Los

autores ademas identificaron un primer periodo sin diferencias entre tipos de malla, que
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adjudican a la lixiviacion y a la actividad microbiana. Asi mismo, Spain y Le Feuvre
(1987), en una selva tropicai éustmliana, obtuvieron que para las hojas de Pinus caribea (de
lenta descomposicion) no se encontré un efecto entre dos tamaifios de malla: 5 y 0.3 mm.
Sin embargo, en Eucalyptus alba y en una mezcla de hojas de la selva (de rapida
descomposicién), si lo hubo, en etapas posteriores, dando como resultado mayor pérdida de
material en la malla gruesa, situacion similar a la del presente estudio, concretamente al

caso de Ficus.

Es probable que los diametros de malla utilizados en este trabajo - 1.5 y 3.5 mm - en
realidad no constituyan una diferencia considerable en cuanto al impedimento del paso de
la fauna desintegradora a través de la malla, es decir, que el rango entre uno y otro no sea lo

suficientemente amplio que permita comparacion; con la excepcion, posiblemente, de las
muestras de Ficus.

Se han descrito diferentes desventajas-relacionadas con el uso de las bolsas de malla
en los experimentos en descomposicion. El método, probablemente, produzca errores
conceptuales ya que se enfoca al recurso residual y no toma en cuenta el destino de los
componentes labiles que se pierden de la bolsa, o el material que pudiera entrar o salir de la
bolsa debido a la manipulacion de la misma. También, como se mencioné anteriormente, el
empaquetamiento de las hojas podria alterar los resultados (Spain y Le Feuvre 1987, Heal
et al. 1997, Scowcroft 1997).

Sin embargo, se reconoce la importante contribucién del método de las bolsas de
malla al estudio de la descomposicion debido a su simplicidad y conveniencia, que
permiten la recuperacion de la mayoria del material en descomposicion y la realizacion de
comparaciones entre especies y sitios, asi como hacer manipulaciones experimentales
(Wieder y Lang, 1982, Heal et al. 1997).

D. - CONSIDERACIONES FINALES Y RECOMENDACIONES
1. Se ha mencionado ya el efecto de los diferentes factores considerados en este
trabajo en el proceso de la descomposicion, pero no se ha tratado la dindmica del proceso

mas que por medio del modelo exponencial negativo, el cual como lo advierten Wieder y
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Lang (1982), junto con el doble exponencial, ofrece mayor realismo en los aspectos tanto
matematicos como biolégicos, y permite obtener diversos parametros (vida media,
constante de descomposicion, etc.) de la descomposicion que resultan ser itiles

herramientas cuando se comparan tratamientos.

El modelo propone una tasa de descomposicién constante. Una vision
complementaria radica en la observacion del proceso directamente de los resultados
obtenidos del peso seco remanente. Se ha mencionado que hay una primera etapa en la
degradacion que ocurre de manera rapida, la cual se ha adjudicado a la lixiviacion de los
compuestos solubles, es decir, se trataria de un agente fisico como causante en mayor grado
de la degradacion en los comienzos del proceso. Este aspecto fue mas evidente en especies
de rapida descomposicion (Ficus y Poulsenia) como lo demuestran las pruebas estadisticas
al diferir significativamente el tiempo inicial del resto de los muestreos. Posteriormente,
hay un retraso en la degradacion, debido a la acumulacion de compuestos recalcitrantes. Es
probable que en cada fase del proceso actien en conjunto la lixiviacion, la accion
microbiana y la actividad de la meso y macrofauna y lo que variaria a través del tiempo
seria la proporcion de la accion de los tres agentes en cada subproducto de la cascada de
recursos (Heal ef al. 1997).

2. Este trabajo ofrece una primera perspectiva de como puede llevarse a cabo el
proceso de descomposicién en hojarasca interceptada en palmas y brinda una herramienta
al estudio de los ecosistemas tropicales al destacar una via alterna, a menudo desapercibida,

de entrada de nutrientes al sistema.

3. Sin embargo, surgieron algunas preguntas a raiz de este trabajo. En primer lugar,
la determinacion de la calidad del recurso requiere hoy en dia de analisis mas profundos. Se
identificoc un orden en el que las especies se descompusieron, pero quedé en la
incertidumbre, cuales compuestos quimicos o aspectos fisicos determinan exactamente la
descomposicion de las cuatro especies. Es recomendable, si se quieren conocer a detalle las
diferencias intrinsecas de cada tipo de hojarasca, determinar por ejemplo la concentraciéon
de lignina y polifenoles - y su relacion con el contenido de N - que determinan la
descomposicion en etapas tardias del proceso de descomposicién o los cocientes del

carbono con varios nutrientes que pueden indicar la degradacién en etapas tempranas.
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4. Es indudable que para futuras investigaciones se necesita tomar mediciones
microambientales en la palma y en el suelo (ej: humedad, temperatura, disponibilidad de
luz), ademas de realizar estudios taxonémicos y ecologicos de las comunidades de la meso
y macrofauna (ej: diversidad, riqueza, interacciones inter ¢ intraespecificas), con el fin de
determinar y comparar los aspectos fisicos y biologicos que intervienen en la

descomposicién en ambos microambientes.

5. A pesar de las desventajas referidas anteriormente al método de bolsas de malla,
se recomienda su uso en los estudios de descomposicion. Si la intenciéon es excluir
diferentes tamafios de la fauna desintegradora es aconsejable utilizar rangos amplios en el

grosor de malla.
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IX. CONCLUSIONES

Las especies estudiadas sufrieron una degradacion en diferente grado, ocurriendo en
el siguiente orden: (degradacion mas rapida) Ficus yoponensis > Poulsenia armata

> Nectandra ambigens > Pseudolmedia oxyphyllaria (degradacién més lenta).

Se asume que las caracteristicas fisicas y bidticas del piso de la selva promueven un
aceleramiento de la descomposicion en comparacion con Astrocaryum mexicanum,

por lo menos en Ficus y Poulsenia.

En general, las muestras en la malla gruesa sufrieron una degradacion mayor que las

de la malla fina, sin embargo, en muchos casos no hubo diferencias entre mallas.

Se detectd una primera fase de pérdida rapida de material posiblemente relacionada
con la lixiviacion de los compuestos solubles y una posterior en la que la
descomposicion se retrasa debido muy probablemente a la acumulacién de

compuestos recalcitrantes. Esto fue mas evidente en Ficus y Poulsenia.

Las tasas de descomposicion obtenidas concuerdan con las registradas en otros

sistemas de selva tropical en el mundo.

El cociente C/N, comun indicador de la calidad de hojarasca y predictor de la

descomposicion, no lo fue para Nectandra ni para Ficus.

El cociente C/N tendio a decrecer a través del tiempo, esto fue mas evidente en las

muestras del suelo.

La actividad microbiana como reflejo del cociente C/N demostré estar relacionada
con la calidad del sustrato, en otras palabras, Ficus resultd ser mas susceptible de
ataque microbiano, ya que la tasa de cambio del cociente C/N fue mas alta en esta

especie.

La manera en que las condiciones microambientales de Astrocaryum mexicanum
afectaron al cociente C/N, mas que en magnitud, fueron en cuanto a los pulsos de

liberacion de nitrogeno, lo cual constituye, probablemente, una entrada de nutrientes
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via flujo caulinar. Sin embargo, existe la posibilidad, de que actien otros agentes en

la dindmica del nitrogeno ademas de los microbios, como el nitrégeno atmosférico.
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ANEXO
Col.ecta de — Ficus, Poulsenia,
hojarasca »  Pseudolmedia,
en el campo Nectandra
Elaboracion de Secar a T°
bolsas de malla ambiente
20X20 cm
: 15 gramos
g por bolsa

De 7 all
colectas

Figura 1. Diagrama de flujo que ilustra los pasos seguidos en el disefio experimental
de este estudio.
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