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RESUMEN

La dinémica de la hojarasca en la selva alta perenni-
folia de los Tuxtlas se puede expresar a través de las siguien-
tes aseveraciones:

i. La cafda de hojarasca ocurrié durante todo el afio_
(8.12 y 10.16 t/hé/aﬁo en cada uno de los ciclos de muestreo),-
aunque presenté un méximo en la época de menos precipitacién.

Debido a la falta de agua, principalmente, la mixima__
defoliacién ocurre en las secas. Por otro lado, el estado de --
avanzada descomposicidn de las ramas y el efecto de los "nortes"
provocan que la cafda méxima sea entre enero, febrero y princi-
pios de marzo.

2. La distribucién temporal de caida de estructuras -
“reproductoras presenté un méximo pafa las flores en abril y en_
octubre-noviembre para los frutos. Esto puede ser reflejo de --
adaptaciones de las especies respecto a fenﬁmenos como la poli-
nizacién, la dispersién y 1la germinaciﬁn.

3. E1 principal constituyente de la hojarasca es la -
fraccién foliar (62.80% promedio para dos afios). Esté formada -

en su mayor parte por las hojas de Nectandra ambigens y los - -

fragmentos de hoja no identificados.

4. No existidé variacién signifiéativa interanual en -
la caida de las estructuras reconocidas. Sin embargo, la caida_
de hojarasca si Vari§ significativamente dentro de un mismo afio
pudiéndose agrupar, en general, en la que abarca los meses de -

secas y la de los meses de lluvias y nortes.






jas le dan forma a dicho patrén y las ramas proporcionan la ma-
yor cantidad delbiomasa en donde existe mids acumulacién en la -
hectdrea. Los comportamientos espaciales de cafda de hojas a ni
vel de especie se agruparon en 10ca1,-de-moderada y de amplia -
distribucién.

10..En.su caida, la hojarasca es interceptada en canti
dades significativas quedando retenidas en la vegetacidén de es-
tratos inferiores antes de llegar al suelo.

11. La mayor acumulacién de £0jarasca ocurrié en la --
témporada de sequia (més de 3 t/ha en abril de cada afio), tiem-
po en.el cuai el coeficiente de descomposicién mensual (k') ad-
quir16 valores cercanos a 0.4, en el segundo afio.

12. La mixima descomposicién ocurribé al inicio de la - .
época de 1luvias y se estimé que el tiempo necesario para la --
descbmposicién es de tres meses. |

13. Finalmente, los datos cuantitativos obtenidos en -
este trabajo permitieron comprobar y confirmar el comportamien-

to fenoldgico descrito para esta comunidad.



1. INTRODUCCION Y OBJETIVOS

Hablar de 1la dinémica de un ecosistema significa enten
der aspectos como el comportamiento fenolégico de las especies_
y las relaciones que guarda con el clima, el crecimiento de 1las
plantas, el ciclo de nutrientes y la productividad.

El proceso bésico en la dinémica de los ecosistemas 1lo
constituye 1la transferencia'delenergia y todas las funciones, -
por lo menos desde el punto de vista tréfico, dependen de la --
utiliéacién de una fuente externa de energia, en este caso, la_
luz solar.

La produccién primaria bruta (PPB) representa el efec-
to de la fotosintesis en el ecosistema y se traduce en la fija--
cién de energfa solar en materia orgénica nueva en un intervalo
de tiempo dado (Westlake, 1963; Etherington, 1975; Jordan, 1983).
La cantidad de materia que se utiliza para la formacibn de teji
dos y de substancias de reserva du?ante dicho periodo se conoce
como prbduccién primaria neta (PPN).

La produccién primaria varia dependiendo de las condi-
ciones particulares de un ecosistema ya que existen una gran di
versidad de factores que pueden estar 1imiténd01a: cambios de -

temperatura, concentracién de CO fertilidad del suelo (nu----

2’
trientes y materia orgéinica), disponibilidad de agua y su esta-

cionalidad, diferencias bioquimicas a nivel metabolismo y edad_
de las poblaciones (Etherington, 1975; Golley, 1979; Jordan, --
1983).
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Westlake (1963) y Woods y Gallegos (1970) mencionan -
dos métodos generales para determinar la productividad total -
anual:

a, Estudiando el incremento en biomasa. Esto resulta
técnicamente dificil y significa incluir todas las partes de -
_la planta.
| b. Determinando la tasa fotosintética ya sea a través_

de la produccién de oxigeno o el consumo de CO,. Este método -

&
también implica problemas de indole préctica ya que debe medir
se en gramos de o, asimilados por unidad de planta y por uni-
dad de tiempo.

Dadas las dificultades que implican las metodologfas_
anteriores, la mayoria de los trabajos se enfocan ﬁnicamente a
la PPN. Esta se encuentra relacionada con el incremento de ma-
teria vegetal por lo que puede obtenerse una estimacién adecua
da midiendo el aumento de peso en el tiempo. Parte de esta ma-
teria forma el tejido de estructuras que se pierden por muerte,
como es el caso de las hojas.

Es por esta razén que en estados maduros de la vegeta
cién se utiliza la caida de hojarasca (es decir, de los restos
que provienen de la Vegetacién) para estimar ia PPN, dado que
no existe un incremento de la productividad ncsta del ecosiste-
ma (Golley, 1979).

E1l anterior enfoque es uno de los tres bajo los cua--

les se llevan a cabo los estudios de caida de hojarasca (Proc-
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tor, 1983), No constituye una verdadera evaluacién de la PPN, -
pero sf ofrece una buena estimacién de la dinémica de la produc
cién, a pesar de que faltaria considerar las pérdidas foliares_
por herbivorfa, los &rboles muertos en pie y la biomasa hipégea.

Por otro lado, Wanner (1970) menciona que determinando
la respiracién del suelo se podria obtener una estimacidn indi-
recta de la PPN, pero existirian algunas fuentes de error como
la absorcién de substancias orgénicas directamente por las raf-
ces o indirectamente por micorrizas, la caida de grandes frag--
mentos lefiosos y la pérdida de substancias orgénicas por lixi--
viacién del suele.

Otro de los objetivos que se le han dado a los estu---
dios de caida de hojarasca es el de pretender cuantificarla co-
mo una via importante en el ciclo de nutrientes e indicar‘la =y
eficiencia de estos ciclos (Proctor, 1983), Este enfoque resul-
ta interesante dado que la produccién de hojarasca es el prin--
cipal aporte de nutrientes al sistema y determina en parte la -
velocidad con la que fluyen en é1, por 1lo que su correlacién --
con el contenido de nutrientes de la vegetacién permite conocer
la dinfmica del ciclo de la materia orgénica,

Como complemento al anflisis anterior, se ha pretendi-
do también con su estudio dar informacién sobre la velocidad de
descomposicién para 1o que adicionalmente se requiere de un co-
nocimiento de 1la acumulacidn de la hojarasca en el suelo, La --

utilizacién de la proporcibén caida-acumulacién origina un coefi
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ciente general de la.velocidad de descomposicién de la hojaras
ca (Proctor, op. cit.).

Por ﬁltimo, la caida de hojarasca (principalmente la_
de hojas, flores y frutos) permite dar informﬁcién acerca de -
la fenologfa de los 4rboles. La complementacién de la informa-
.ciéﬁ fenométrica (Lieth, 1973) obtenida a trévés de la cuanti-
ficacién de la cafda de hojarasca con la originada en estudios
fenolﬁgicos'permite generar, en un marco de eétructura y compo
sicién de la vegetacién, elementos que contribuyen a entender”
mucho acerca de la dinémica del ecosistema.

Con el desarrollo de esta tesis se pretende conocer -
la variacién en el tiempo y en el espacio de la productién de__
hojarasca resaltando'el papel que en ellaljuegan cada una de -
las especies, aportando paralelamente informacién acerca de 1la
dinfmica de su descomposicién ési como de la relacién que guar
da con factores ambientales.

Para ello, se plantearon los siguientes objetivos par
ticulares;

1. Cuantificar la cafda de hojas, flores, frutos y ra

mas durante dos ciclos anuales.

2. Determinar su variacién espacial y temporal.

3. Analizar la distribucién espacial y temporal de la

" cafda de hojas a nivel especifico.
4, Conocer la relacién de la cafda de hojarasca con -

factores ambientales (concretamente temperatura y
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precipitacién) y con aspectos de estructura y compo
sicibén de 1a comunidad.

5. Generar' informacién que permita contribuir al cono
cimiento de los procesos de produccién (PPN) y des-
composicién.

6. Complementar el conocimiento feholégico que se tie-
ne de la selva.

En México, desafortunadamente, son pocos los estudios_
que se han planteado hasta el momento para responder a las nece
sidades del conocimiento de la productividad de los ecosistemas.
De 1979 a la fecha se han publicado los resultados de algunas -
investigaciones, la mayorfa de las cuales se refiere a la' caida
de hojarasca: Jiménez y Martinez (1979) en un agroecosistema -
cafetalero, Almeida (1981) en praderas tropicales, Correa (1981)
en un bosque caducifolio, Lépez (1981) en un manglar, Alvarez -
(1982) en una selva tropical hﬁmeda, Carrillo (1982) en vegeta-
cién hérbécea, Carreén (1983) en un Bosque Meséfilo de Montaifia,
Vizcaino (1983) y Martinez (1984), estas Gltimas en comunidades
de selva baja y selva mediana caducifolia,

El trabajo que dié origen a la investigacién que forma
esta tesis, se iniciﬁ en el afio de 1981 integrindose al proyec-
to del laboratorio de Ecologia de la Facultad de Ciencias de 1la
UNAM "Regeneracién de los Ecosistemas Tropicales', como parte -
de los estudios de la estructura y procesos funcionales de la -

selva alta perennifolia que pretenden entender los cambios que
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ocurren cuando se cambian o modifican las condiciones PTrevale-

cientes. Con respecto a esto existen trabajos acerca de la es-

tructura-de la vegetacibén primaria y secundaria (Carabias, 1979)
de la fenologia de especies primarias y secundarias (Carabias,

en prensa), del banco de semillas (Alcocer, I., en preparacién;
-Salmerén, R., en preparacién) y lluvia de semillas (Guevara, S.
en preparacifén), entre otros.

Esta informacién, complementada con otras de tipo eco-
fisiolégico y de manejo de recursos permitir4d, en un futuro, ha
cer una evaluacién acerca de la capacidad de regeneracién de di
“chos ecosistemas, elementos con los cuales podrédn proponerse al
ternativas de conservacién y manejo de la selva hﬁmeda tropical.

Aportar més elementos cuantitativos de la fenologia de
la selva es el punto de partida con el cual se inicié el proyec
to de caida de hojarasca que pretende, a largo plazo, conocer -
aspectos de 1la dinémica del ciclo de nutriéntes, desde el acer-
vo presente en las hojas asi como su disponibilidad en el suelo
como consecuencia del fenémeno de descomposicién. También se in
tentard discutir caracteristicas adaptativas de las especies.

Los primeros resultados demostraron que la caida de ho
jarasca ocurre durante todo el afio (7.26 t/ha) con variaciones_
estacionales relacionadas claramente con la precipitacién, de~-
mostréndose ademés variabilidad significativa a través de los -
meses (Alvarez y Guevara, en prensa),

Aunque el muestreo utilizado fué'suficiente, se plan--

tearon algunas observaciones complementarias para detectar su--
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bestimaciones del muestreo: dos de las més importanteé consis--
tian en la insuficiencia del érea de las trampas para capturar_
Igrandes fragmentos de madera y, por otro lado, la intercepcién_
de la hojarasca en su caida por los estratos de la vegetacién.

Por ellos para esta tesis se planteé anexar en primer
lugar la medicibén de la cafida de grandes raﬁas a través de la -
recoleccién de la madera en el suelo y, por otra parte, la cuan

tificacibén de la intercepcién de hojarasca por Astrocaryum mexi-

canum, el principal constituyente del estrato bajo de la selva.
La estimacién de la acumulacién de hojarasca en el sue
lo permitié determinar finalmente el coeficiente de descomposi-

cibén, medida estimativa y general de este proceso.



II. ZONA DE ESTUDIO.

‘La presente investigacién se 1llev6 a cabo dentro de --
los terrenos de la Estacién de Biologia Tropical '"Los Tuxtlas'"
del Instituto de Biologfa de la UNAM. La Estacién se encuentra_
al sureste dei estado de Veracruz aproximédamente 3'33.5 km. de
Catemaco rumbo a la costa (Figura 1, a), en la regién montafiosa
conocida como los Tuxtlas.

EL clima de la regibn es célido-hﬁmedo del tipo Af(m)
w'(i")g segﬁn la clasificacién de climas de K8eppen modificada
por Garcia (1964). Esté caracterizado por una precipitacién -
promedio anual de 4,700 mm, presentando un minimo en abril y ma
yo y un méxiﬁo en julio con una canicula en el mes de agosto. -
La temperatura méxima se registra en junio (27.1°C) y la minima
en enero (21.1°C) (Figura 2). Es importante considerar la in--
fluencia de los llamados 'mortes", vientos fuertes que ocasio--
nan aumentos en la precipitacién y disminuciones en la tempera-
tura en los meses de enero y febrero, principalmente. Su efecto
no es s6lo climético, sino que también provoca dafios mecénicos_
en la vegetacién.

Soto (1976) adiciona caracteristicas climiticas de la_
regién de los Tuxtlas, y Lot-Helgueras (1976) detalla informa--
Ciéh acerca de la_localiiacién, altitud, geologfia y topografia_
de la zona.

La vegetaciﬁn del lugar se clasifica como Selva.Alta =

Perennifolia (Miranda y Hernéndez, 1963), localizéndose en algu
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nas éreas-vegefaci6n secundaria (acahuales) que se han origina-
do como resultado de su perturbacidn.
Existen en la vegetacién tres estratos arbéreos sefiala
dos por Carabias (1979) y Martinez (1980):
1. Entre 0 y 10 m. de altura caracterizado por la abun

dancia de la palma Astrocarym mexicanum.

2. E1 estrato medio entre 10 y 20 m. de altura.
3. El estrato superior que va de los 20 hasta los 35 m. de altura.
Las especies més importantes de la selva alta pe--

rennifolia de los Tuxtlas son: Astrocaryum mexicanum, Trophis -

mexicana, Cymbopetalum baillonii, Pseudolmeédia oxyphyllaria, --

Guarea glabra, Nectandra ambigens, Dendropanax arboreus, Stemma-

denia donnell-smithii y Poulsenia armata (Carabias, 1979).

E1 drea particular de estudio.
E1l trabajo se realizé en un 4rea de 100 x 100 m. ubica
da en una pcrcién.de selva localizada al norte de los edificios
de 1la estacién y al oeste del camino Catemaco-Montepfo (Figura_
1, E). Se caracteriza por la existencia de zonas planas, con -
pendiente iigera (entre 5° y 8°) y con pendiente pronunciada --
(mayores de 12°), asi como con pequefias cuencas que se originan
por arroyos que Cruzan a través de la hectédrea. Alvarez, 1982).
Existen 152 especies con d.a.p. 2 1 cm y 10 especies_'
de lianas y trepadoras (Bongers, F., J. Popma, J. Meave y J. Ca
rabias, en preparacién). La cobertura total es de 36,575.40 mz_

(366% del 4rea) y el 4drea basal total es de 38.1 mz, lo que re-

presenta un 0.38% de la superficie del suelo.
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La diversidad flor{stica aumenta con la disminucién en
altura de 1la vegetaciﬁn. Entre 1.3 y 7.0 m se encuentran 86% --
del total de los individuos con una cobertura que representa el
29.9% del total y cuya frea basal es de 7.3% con respecto a la_

total. Las palmas Astrocaryum mexicanum Yy el género Chamaedorea

aportan el 70% del 4rea basal f 74% de la cobertura.
En contraste, con la altura de los individuos se incre

menta el 4rea basal siendo Nectandra ambigens, Poulsenia armata,

Vatairea lundelli, Ficus insipida y Pseudolmedia oxyphyllaria -

las especies con valores més altos (Tabla 1). Sin embargo, los_

drboles mis altos no son los que poseen la mayor cobertura.

La cobertura total se mantiene relativamente constante
a cualquier altura, exceptuando el nivel por debajo de 7 m. A -
partir de éste y hasta 31 m. aproximadamente cada 10 m. se cu--
bre el 100% de 1a cobertura. Por arriba de 30 m, es de sélo 61%
del 4rea total,

Las especies con valores més altos de cobertura son: -

N. ambigens, P. oxyphyllaria, Dendropanax arboreus y P. armata

asf como las palmas (Tabla 1).

Finalmente Bongers et al. (ep. cit.) mencionan que el
inico estrato que se puede delimitar a nivel de una hectérea es
t4 formado por las palmas y arbustos, opinién que se contrapone
con las manifestadas en los primeros trabajos realizados en la_

selva de los Tuxtlas.
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Los datos para algunas especies, desde el punto de‘vig
ta estructural e incluyendo a las més importantes, se presentan
en la Tabla 1. Debe sefialarse ademls, que en la hectérea se en-

contraron especies secundarias como Cecropia obtusifolia, Aca--

lypha skutchii, A. diversifolia, Robinsonella mirandae y Trichos

permum mexicanum.
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ITTI. METODOLOGIA

1. Caida de hojarasca

En el presente trabajo se utilizaron 100 redes de malla
de nylon Nytal (abertura de la malla de 280 micras), cada una --
con un difmetro de 50 cm y de 51 cm de profundidad. De esta mane
.ra, el 4rea total cubierta por las redes es de 19.64 m?,

Dichas redes cénicas se sostuvieron en un armazbén de --
aluminio (Figura 3) y se colocaron sisteméticamente cada 10 m en
el drea de estudio.

Las trampas se colocaron en mayo de 1981, fecha a par--
tir de la cual se realizaron 18 colectas (cada 40 dfas en prome-
dio) hasta mayo de 1983, que es el perfodo de estudio que com---
prende esta tesis (Tabla 2).

‘En cada colecta, las redes se recogieron en grupos de -
10 y se cologaron de esa forma en bolsas grandes (aproximadamen-
te 90 x 80 cm) de tela pléstica de mosquitero para facilitar su_
transporte hasté el laboratorio.

Para evaluar el papel que juega la estratificacibén ver-
tical en la selva con respecto a la intercepcién de la hojarasca,
se describié la cobertura vegetal sobre cada una de las trampas_
(Alvarez, 1982).

El material colectado en las redes se dej6 secar aproxi
madamente una semana antes de proceder a su separacién. En este
paso se reconocieron, para cada trampa, los siguientes componen-

tes: hojas (separadas por morfoespecie), flores, frutos, ramas y
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TABLA 2. PERIODOS DE MUESTREO E INTERVALOS DE CO-
LECTA. LOS DIAS ACUMULADOS Y LOS DIAS --
ACUMULADOS POR CICLO SE REFIEREN SOLAMEN
TE A LA CAIDA DE HOJARASCA. o

TIPO DE COLECCION INTER- ACUMU- INTERVALO DIAS ACU DIAS ACUIM

AND  MES TRAMPAS MADERA  CEPCION LACION EN DIAS MULADOS ~ POR CICLO
1981 Junio X 45 45 - 45
Julio X 31 76 76
Agosto X 30 | 106 106
Septiembre X 26 132 132
Noviembre X 44 176 176
Diciembre X X X 30 206 206
1982 Febrero X X X 52 258 . 258
Marzo X X X 34 292 292
Abril X X X 37 329 329
Mayo X X X 24 353 353
Junio X X X " 25 378 25
Agosto X X X 52 430 77
Octubre X X X 62 492 139
Noviembre X X X X 54 546 193
1983 Enero X X X 60 606 253
Marzo X X X 33 639 286
Abril X %K X X 45 684 331
Mayo X X X 43 727 374
Julio X X 49 776
Agosto ' X X: X 34 810
Octubre X X 41 851
Noviembre X -.X 34 885
 Dicienbre X X X 32 017
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fragmentos no identificados (% 3 mm),

Cada uno de ello se guardd por separado en bolsas de_
papel de estraza (13x25 cm) en las que se anotaron los siguien
tes datos: nfimero de la colecta, nfimero de trampa, categoria -
de separacidn y, en el caso de las hojas, el nfimero de la espe
cie. Finalmente, se obtuvo el peso seco de‘dicho material de--

positando las muestras en un horno durante 48 horas a 100°C.

2, Cafda de Madera

El érea de las trampas resulta insuficiente para esti
mar la cafda de fragmentos grandes de ramas y pedazos de tron-
cos, ,dado que pegan en ellas y se rompen (quedando sélo una por
cién en la red) o bien, rebotan y caen al suelo.

Es por ello que en noviembre de 1982 se inicib la ---
cuantificacién de este proceso utilizando tres cuadros de 10 x
10 m delimitados en el suelo de la selva, El muestreo en estos
cuadros fijos se hizo cada tres meses (Tabla 2) y en cada oca-
sién se colectaron todas las ramas y troncos (2 3 cm de difme
tro, aproximadamente) que estuviesen dentro de los cuadros.

Debido a que resultaba imposible transportar toda la_
madera al laboratorio para obtener su peso seco, se cuantific6
el peso fresco en el campo, transportdndose sélo al laborato--
rio el equivalente al 10% del peso para cada cuadro.

Este componente se mantuvo en el horno por espacio de

25 dias a 100°C, parémetros que se delimitaron observando la es
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tabilizacién en el tiempo del peso seco de la primera muestra.

3. Intercepcién de hojarasca por Astrocaryum mexicanum

-~

La compleja estructura vertical de la selva (Pifiero,
Sarukhén y Martinez, 1977; Carabias, 1979; Bongers, F.,J. Pop-
ma, J. Meave y J. Carabias, en preparacién] ocasiona que una -
parte de la hojarasca que aportan plantas de estratos superio-
res, quede retenida en la cobertura vegetal inferior. En este

sentido, el estrato bajo (0-5.5 m) retiene cantidades importan

tes a través de su elemento principal: A. mexicanum (Pifiero,-

et al.,_gg. cit.; Bongers, et gl., op. siz.).

Para estimar la intercepqiﬁn de hojarasca por esta -
palma, se escogieron al azar dentro dg la hectérea de estudio
10 individuos, cuya cobertura total es de 52.97 mz. A partir -
de diéiembre de 1381 y hasta diciembre de 1983, se colectb ca-
da 40 dias en promedio la hojarasca retenida en las hojas de -
estos individuos asi como entre los pecfolos, transportando el
material al laboratorio en bolsas de polietileno (Tabla 2), se

céndolo a 100°C durante 48 horas.

4. Acumulacién de hojarasca

La medicibén de esta variable se planted, en primer -
lugar, para conocer como evoluciona a lo largo del tiempo la -
hojarasca en el suelo. En segundo lugar, se pretendid con ello

obtener elementos para estimar el coeficiente de descomposi---
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cién (K) (Devineau, 1976: Edwards, 1977; Birk. y- Simﬁson. - -
1980).

Este coeficiente relaciona la cafda de hojarasca en_
las trampas con la acumulaciﬁn de la misma en el suelo, de mo-
do que aunque si bien no resulta ser una'cuantificaéién exacta
del proceso de descomposicién, si da una idéa aceptable de su_
dinémica.

Se utilizaron 16 cuadros de 0.5 x 0.5 m (usando un -
marco de aluminio) distribﬁidos en grupos de cuatro en el mis-
mo ﬁﬁmero de'sitios fijos de iU x 10 m delimitados dentro_del

érea de trabajo. Estas zonas son distintas a las utilizadas pa
ra el muestreo de caida de madera. La hojarasca colectada de
cada cuadro se guard@ en bolsas de pléstico para su tratamien-
to posterior, que consistié en la obtencién del peso seco uti-
lizando el mismo procedimiento que en el caso de la intercep--
cién de hojarasca.

Las 18 colectas efectuadas abarcan de diciembre de -
1981 a diciembre de 1983 (Tabla 2), y en cada una de ellas los
cuadros de 0.5 x 0.5 m se localizaron al azar utilizando un --
sistema de coordenadas con parejas de nﬁmeros obtenidos aleato
riamente. Por supuesto, 5610 se reportan los datos correspon--
dientes a.K hasta mayo de 1983.

Asimismo , se calculé el coeficiente K' (Bernhard, -

1970) que denota la descompositiﬁn sobre bases mensuales. Segfin

este autor;
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K w a4 = (Lh = 1o}
Lo ‘s Ly

donde:
A = cafda de hojarasca por unidad de tiempo

L = cantidad acumulada en el suelo

Segfin Hopkins (1966), el nﬁmero de afios que se requie
ren para el 100% de la descomposicibén de la hojarasca puede ob-
tenerse con el reciproco de K, es decir:

1/3 = media de hojarasca en el suelo/cafida total anual

También se calculé este parémetro para la selva tropi

cal de los Tuxtlas.

5. Anélisis estadistico

Para realizar el anfdlisis de los datos de produccién_
de hojarasca se escogieron solamente las hojas, dado que confor
man elbporcentajé m@s alto con respecto al total de hojarasca.

Los resultados se analizaron en el Centro Cientffico
de IBM de México, usando el lenguaje APL., Para su utilizacién,
los datos se arreglaron en una matriz tridimensional especies--
trampas-colectas (135 x 100 x}lB) que facilita la obtencidn de

resultados parciales 6 combinados en dichas dimensiones,

5.1 Anélisis temporal

Se determiné el Coficiente de Variacidén (C) del peso
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seco por trampa para cada colecta y con base en ello se calculé
el tamafio de muestra asociado a un nivel de confianza de 95 y -

99% (Yamane, 1967):

- (z0)
(d")
‘donde:
n = tamafio de muestra
z = nivel de confiabilidad
dt= zC

\Jn real

También se obtuvo el tamafio de muestra para algunas -
especies importantes desde el punto de vista de su cafda de ho-
jas.

Un anélisis de varianza de los pesos secos a lo largo
de las colectas fué realizado segln Sokal y Rohlf (1969). Como_
una extensifén de este anflisis, se llevé a ‘cabo una comparacién
miltiple de medias utilizando la prueba de Tukey (Steel y Torrie,
1980).

"Asimismo, se realizaron los siguientes andlisis:

a) Mediante la prueba ji-cuadrada se prob6 la signifi-
cancia de la presencia del primer estrato de la sel
va sobre las trampas, en términos del peso seco cap
turado por todas ellas con respecto = las que no es
taban cubiertas por el estrato inferior.

b) Diferencia de las medias de peso sccz, entre ci---

clos, para los datos totales, por estructura, con -
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la prueba t-student.
c) Relacién de los datos de cafda de hojas (total y -
por estructura) con la precipitacién y la tempera-
tura utilizando el coefi&iente de correlacién (r).
Ademds, se determiné la correlacién con parémetros es
tructurales de la selva: cobertura,_érea basal y volumen de la

copa en 45 especies.

5.2 Anflisis espacial

Con el fin de visualizar la heterogeneidad espacial -
con que se distribuye la hojarasca en el suelo de la selvé, pa-
ra al mismo tiempo extraer algunas ideas acerca de su repercu--
sién en la descomposicién y el ciclo de nutrientes, se generd -
un programa de computadora que mediante el uso de algoritmos de
interpolécién lineal permiti6 obtener isolineas de produccién -
de hojarasca (Abdou y Wong, 1982).'Se analizaron la biomasa to-
tal (dénominada hojarasca en el texto y que no incluye flores,-
frutos y fragmentos no identificados), la biomasa foliar, las -
ramas asi como para especies interesantes desde el punto de vis
ta de su cafda de hojas.

Explicado de una manera sencilla, lo que se hizo en -
esta parte del andlisis fué interpolar datos esperados de la --
distribucién de la hojarasca en toda la hectérea realizéndolo a
partir de la suma para todo el afo de la hojarasca en cada tram

pa, de tal modo que en la zona donde se localicen las trampas -
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con mis biomasa acumulada se espera sea también el lugar con més
hojarasca en el suelo. Para ello, se obtuvieron nueve posibilida
des de isolfneas de produccién, ajusténdose su proporcibén en una
escala segGn los valores méximos y minimos observados en cada ca

sol



26
IV. RESULTADOS

En este capftulo se presentan los datos obtenidos en_
cuanto a la caida de hojarasca en las trampas resaltando la va--
riacién espacial y temporal para cada componente (exceptuando -
la distribucidén espacial de la cafda de flores, frutos y frag--
mentos no identificados), haciéndolo también a nivel especifico
con respecto a las hojas. En ambos casos se analiza la signifi-
cancia del muestreo.

Para complementar los resultados, se determinaron la_
cafda de grandes fragmentos lefiosos y la intercepcién de la ho-
jarasca por 1la vegetacién con el fin de determinar la cafda to-
tal de litter (término usado cuando_se considera la suma de to-
cas las variables medidas).

Por ﬁltimo, se estima la velocidad de descomposicién

por medio de la obtencién del coeficiente K.

1. Hojarasca en las trampas

1.1. Resultados globales. Distribuciﬁn temporal por es-

tructura,.

Para el primer ciclo de muestreo (81-82) la cafda de ho
jarasca fué de 8.12 t/ha/afio. De éstas, 5.46 (67.24%) correspon--
den a las hojas, 1.64 (20.20%) a las ramas, 0,083 (1.02%) a las -
estructuras florales y 0.081 a los frutos (1.0%).

El peso seco de los fragmentos no identificados fué de

0.92 t/ha/afio (11.33%) (Figura 4).
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H: 5.46 t/ha
R: 1.64
P: 0.92
F1: 0.083
Fr: 0.081
8§.12
H: 5.93 t/ha
R: 2.89
P: 0.64
Fr: 0.64
Fl: 0.06
10.16

Ao 2

Figura 4. Proporcién (%) de cada una de las estructuras con
respecto a la calda global para cada ciclo. H: hojas;
R: ramas; Fl: flores; Fr: frutos; P: fragmentos no --
identificados. A la derecha se sefialan los respecti--
vos totales.
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Los valor2s correspondientes al segundo afio de colec-
ta (82-83) fueron: 10.16 t/ha/afio para el total, 5.93 (58.37%)_
de hojas, 2.89 (28.44%) en ramas, 0,06 (0.59%) de las flores, -
0.64 (6.3%) para los frutos y los fragmentos no identificados -
_sumaron 0.64 t/ha/afio (6.3%) (Figura 4),

La mayor producciﬁn de hojarasca ocurriﬁ en la tempo-
rada seca, con valores de 5.50 gr/mzfdia en abril de 1982 y de_
5.69 en marzo de 1983. Sin embargo, en el primer ciclo de mues-
treo se observ6é un segundo miximo en febrero (2.33 gr/mzfdia).
En ambos perfodos, la cafda mfnima se registré en las lluvias:_
1.0 gr/mz/dia en diciembre de 1981 y 1.68 en octubre de 1982 --
(Figura 5).

La cafda de hojas mostr6 un patrén muy similarlal glo
bal. Los valores méximos se registraron en las mismas fechas --
4.60 y 3.52~gr/m2/d£a en abril y marzo, respectivamente. Asimis
mo, un segundo méximo ocurrié en el primer ciclo durante febre-
ro con 1.3 gr/mz/dia. Los valores minimos se resgistraron en di
ciembre de 1981 (0.67) y noviembre de 1982 (0.85) (Figura 5).

No 5610 fué mayor el peso seco cuantificado, sino que
también aumenté el nlmero de especies que cayé en esa época del
afio. En abril de ambos ciclos fué cuando se registraron més es-
pecies en las trampas (98), en tanto que en las lluvias se re--
gistraron los nfimeros menores: 67 y 69 en junio de 1981, 76 en_
diciembre del mismo afio y 78 en octubre del afio siguiente (Figu

ra 6).
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Del mismo modo,el nﬁmero promedio de especies por traimma también
aunentd en los mieses de abril con 13 y 18 especies, respectivamente, mien--
tras que otro ascenso se observé en febrero del primer ciclo con casi 10 es-
pegies por trampa. Los resultados de la figura 7 coinciden en su forma con -
los del patrén temporal de cafda de hojas: mfnimo en Diciembre  (1981) vy
octubre-noviembre (1982) con 7 especies por trampa en promedio.

La cafida de ramas vari6é en el primer afio de muestreo
de un méximo de 0.85 gr/mz/dia en febrero (1982) a un valor mi-
nimo de 0.20 durante diciembre de 1981. Pero en el segundo ci--
clo, el peso midximo se registré en marzo (1983) y fué de 2.10 -
gr/mzfdia, correspondiendo por otro lado el valor minimo a ma--
yo de 1983 (0.17) (Figura 5). |

La cafda de flores ocurrid con variaciones entre am--
bos periodos anuales. En la gréfica 5 puede verse que en ei pri
mer afio fué marcadamente estacional, presentando un méximo en -
abril de 1982 (0.172 gr/mz/diaJ y un minimo tanto en junio como
en agosto del afio anterior (0.002 gr/mz/dia). Sin embargo, para
el segundo ciclo se observaron dos registros méximos de 0.073 y
0.068 para junio (1982) y mayo (1983), respectivamente. La cai-
da minima de estructuras florales en el segundo ciclo ocurrié -
en octubre y fué de 0.005 gr/mz/dia.

La cafda de frutos registré fuertes variaciones en --
cuanto al peso total entre los afios, pero es interesante obser-
var que conservd el mismo comportamiento.a través de los dos --

ciclos de trabajo. Los valores miximos se registraron en noviem
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bre de ambos afios (0.064 y 0.342 gr/mzfdia), respectivamente),
observédndose por otro lado un registro mfnimo en abril (0.004 y
0.014, respectivamente), no obstante que en junio de 1981 no -
cayé en las trampas ningln fruto (FiguraIS).

Los valores de caida miximos de los fragmentos no --
identificados se observaron en junio (1981).con 0.53 gr/mzfdia
y agosto de 1982 (0.26). Los valores minimos ocurrieron en di-

ciembre (0.10) y en abril (0.07) (Figura 5).

1.2. Distribucién espacial

En-las figuras 8 y 9 se muestra la distribucién-espi
cial de la hojarasca (hojas + ramas) para cada uno de los afios
de muestreo. El1 patrén del aﬁo 1 es mds heterogéneo, siendo --
més evidente.la reparticién diferencial de restos vegetales en
el sﬁelo de la selva, lo que indica ﬁna variacién mayor éon -
respecto al afio 2, en el cual se observa un espaciamiento més_
grande ‘entre las lineas de produccién.

De las figuras resaltan dos aspectos:

a) Coinciden las zonas de mayor produccién de hoja--
rasca dentro de la hectdrea, aunque aparentemente
no es asi dado que 1los nﬁmeros en la escala para_
cada ciclo son diferentes. No obstante, los ran--
gbs de la escala del afio 1 son muy aproximados a
los del afio 2 considerando desfasamientos en la -
misma (Tabla 3). Esto se explica porque los valo-

res miximos y minimos variazron en ambos ciclos --
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Figura 9. Isolfneas de produccién de hojarasca en el afio 2

las letras "A" a
la "D" indican zonas que fueron de alta produccion en el primer ci-
clo. Los valores de”l1a escala se presentan en la Tabla 3.
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(recordar que en el afio 2 cay6 mds hojarasca).

b) Sin embargo, resalta la ausencia de cuatro zonas -
(marcadas en las figuras con las letras "A" a la -
"D") que resultaron de alta produccién en el pri--
mer afilo, y cuya ausencia es evidente en el segundo.

La distribucién espacial de las hojas en el ciclo 1 -
se presenta en la figura 10 y puede notarse que es la que pro--
porciona la configuracién del patrén global. La distribucién de
las ramas para el mismo ciclo (Figura 11) muestran que las iso-
1fneas que unen a los puntos con mayor biomasa son las que estén
coincidiendo con las zonas de mayor caida de hojarasca.

Las isolfneas de distribucién para las hojas en el --
afio 2 se muestran en la figura 12. Nuevamente, éstas delm@tmlz
configuran el patrén espacial, perc es importante sefialar que -
no se observaron grandes variaciones con respecto al patrﬁn fo-
liar del ciclo 1, ni en lo que se refiere a la configuracién es
pacial ni tampoco por lo que toca a los rangos de gramos acumu-
lados (Tabla 3).

La cafda de ramas en el afio 2 (Figura 13) nuevamente_
corresponde a las 4reas de mayor produccién con respecto al to-
tal global, aunque ya no se localizaron dos zonas de alta cafda
de ramas (letras E y F en la figura), mientras que el érea nar-
cada con la letra "G" resulté con valores mayores para el segun
do ciclo. La presencia de menos zonas con eclevada produccién --

contrasta con la midxima biomasa de ramas registrada en este cicle.















1.3 Variabilidad intra-anual. Significancia del

muestreo,

¢Cudles son recalmente las diferencias intra-anuales -
en el proceso de produccién de hojarasca?. iSon éstas significa
tivas?. aResultﬁ suficiente el muestreo realizado para la esti-
macién de la cafda?, Las anteriores son las preguntas bdsicas -
que quisieron contestarse en esta seccién.

Un primer anélisis llevado a cabo con el coeficiente
de variacién (C) obtenido para los datos de las trampas en cada
colecta, indica que existieron variaciones intramensuales en el
proceso de cafida de hojarasca. Este pardmetro tomd valores ex--
tremos de 0.31 y 0.71 (Tabla 4), con 1los minimos en los meses -
de la estacifén seca (en particular abril) cuando, la gran magni
tud de caida de hojas (refiriéndose con ello a més especies y -
mis biomasa) ocasiona que la desviacién estdndar sea mis pequefia
con respecto a la media de cafda por mes, aunque esta explica--
cién nd seria convincente con respecto a mayo de 1982 (C=0.60).
En otras palabras, 1o anterior se traduce, para los meses de la
estaci6n seca, en una mayor confiabilidad estadisticamente ha--
blando. Ademés, debe sefialarse que los valores m&ximos de C se_
registraron en el mes de novigmbre de ambos ciclos: 0.64 en el_
primero y 0.71 en el segundo.

La cafda de hojarasca presenté variaciones significa-
tivas a lo largo del afio pudiéndose distinguir, de manera subje

tiva, los meses de la época seca con respecto a los demés,









TABLA 5. ANALISIS DE VARIANZA DEL PESO SECO TOTAL POR TRAMPA A LO

LARGO DE LAS COLECTAS EN LOS DOS CICLOS DE MUESTREO. g.l.:
GRADOS DE LIBERTAD; S.C.: SUMA DE CUADRADOS; C.M.: CUADRA-
DO MEDIO; F: PRUEBA DE F, SIGNIFICATIVA A 0.01 Y 0.05.

T FUENTE DE
VARIACION g.1 s.C. C.M. F -

Afio 1 Meses 9 70,882.34  7,875.82 211.60 **
Error 990 36,847.53 3722
Total 999 107,729.87

Afio 2 Meses 7 36,087.06  5,155.29 116,02, **
Error 792 35,191.65 44.43
Total 799 71,278: 7}
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La coincidencia con el primer afio es que pueden sepa-
rarse los meses de secas de los del resto del afio. En este mo--
mento entonces se podria decir que quizé serfa suficiente medir
la cafida de hojarasca en algunos meses de la época de secas y -
de la temporada de lluvias para estimar el aporte anual de hoja
rasca.

Con ello se confirma el razonamiento de que los paré-
metros asociados a 1la caida de hojarasca en los meses de sequfa
guardan caracteristicas especiales (por lo que se refiere a la_
respuesta de las especies a la falta de agua, a los mecanismos_
de abscisién y a las condiciones ambientales como la luz, por -
ejemplo).

El anflisis efectuado hasta este punto requirié exami
nar si la cantidad de trampas utilizadas resulté suficiente pa-
ra cubrir la variabilidad inherente al proceso de cafda de hoja
rasca.

En la Tabla 4 se presentan los resultados obtenidos
que permiten afirmar que la cantidad de trampas utilizadas fué
suficiente ya que:

i) Con 95% de confiabilidad précticamente fué de 100_
trampas, con un tamafno minimo de 72 en marzo de --
1982 y un miximo de 107 para junio del mismo afio,

ii) Si bien es cierto que el rango de variacién para -

el 99% de confiabilidad fué mds amplio (83 en agos
to de 1981 hasta 123 para abril de 1983), el tama-
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Nectandra ambigens, Pseudolmedié oxyﬁhyllafia,fVﬁtairea iﬁﬁde-

11i, Poulsenia armata y Ficus insipida.

Si consideramos a la categoria "fragmentos de hoja_
no.reconocidos”, esta fracéién sumé 0.93 t/ha/afio, lo que re-
presenta 17.03% con respecto a la caida de hojas, Asf, N. am-
bigens y los fragmentos mencionados (las dos '"morfoespecies"
més importantes en el componente foliar) constituyen 2.2 t/ha/
ano, o sea, 40.29% de 1la fraccién foliar. No es posible eva--
luar la importancia real de estos fragmentos, ya que estén -~
ﬁnﬁtiﬁjﬂos por porciones de hojas de todas las especies cuya
contribucidén relativa quizé les esté restando valor.

Para el segundo afio, las cinco especies més impor--
tantes fueron las mismas que en el afio 1 y su porcentaje.acu-
mulado fué de 54.55 (Tabla 7). |

Otra vez son 37 las especies (34,58% del total re--
gistrado en estelciclo) que aportan el 90% de la caida de ho-
jas, aunque aparecen algunas que no estaban en el primer ci--

clo, como por ejemplo Alloph?llus caﬁpbstééhis, Biosimum ali-

castrum e Hiraea obovata.

En este ciclo el peso seco de los fragmentos de ho-
jas no identificados fué de 1.3 t/ha/afio (21.10% de las hojas)

que sumado al registrado para N. ambigeﬁé (1.3 t/ha/afio), da_

un total de 2.6, equivalente al 43.69% de toda la fraccién fo
liar (también en el segundo afio ambas son las "morfoespecies"

més importantes),



TABLA 7. PORCENTAJE DE BIOMASA DE LAS ESPECIES MAS IM-
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PORTANTES EN LO QUE SE REFIERE A LA CAIDA DE
HOJAS EN EL ARO

Nectandra ambigens

- Pseudolmedia oxyphyllaria 10.

Vatairea JTundellil
Poulsenia armata

Ficus insipida

Coccoloba barbadensis
Dendropanax arboreus
Dussia mexicana

Cordia megalantha
Fornsteronia viridescens

Spondias mombin

Lonchocarpus guatemalensis

Guarea glabra

Ficus sp. 2

Ampelocera hottlei
Davilla aspera
Psychotria simiarum
Oreopanax obtusifolius
Trichillia breviflora
Palmas

Salacia megistophylla
Cymbopetalum baillonii
Ficus sp. 3

Bursera simaruba
Hiraea obovata
Nectandra sp. 2

No identificada 73
Abuta panamensis

Ficus sp. 1

Cynometra retusa
~Araceae 1

‘Brosimum alicastrum
Eupatorium sp.
‘Dialium guianense
Allophyllus campostachis

Piper hispidum
Parathesis sp.

2.
% ACUMULADO  kg/ha

28.63 28.63 1,345.72

37 39.00 489.13
6.88 45.88 323.48
5.54 51.42 260.63
3.13 54.55 147.07
2.46 57.01 115.78
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 87.84
1.81 69.67 85.06
1.62 71.29 76.32
1.55 72.84 72.78
1.46 74.30 68.60
1.44 75.74 67.72
1,23 76.97 57.65
1.14 7811 §3.57
0.95 79.05 44.71
0.91 79.97 43.01
0.77 80.74 36.15
077 81,51 36.05
0.77 82.28 36.05
0.74 83.02 34.71
0.69- 83.71 32.38
0.65 84.36 30.73
0.64 85.00 30.26
0.63 85.63 29.75
0.61 86.24 28.62
0.56 86.80 26.33
0.53 87.33 25.10
0.53 87.86 24.88
0.46 88.32 21457
0.44 88.76 20.48
0.43 89.19 20.11
0.42 89.61 19.58
0.41 90.02 19.35
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Para poder hacer una observacién con mis detalle en
el curso de los dos ciclos de muestreo, en la Tabla 8 se pre-
sentan las especies due acumularon hasta el 75% de la cafida -
de hojas en cada colecta.

Las especies que aportaron una mayor cantidad de ho
~jarasca al sistema corresponden a aquellas que en los estu---
dios de estructura de la misma zona tienen 4rea basal, cober-
tura y volﬁmen de la copa mayores (Tabla 1).

Las correlaciones obtenidas con el fndice de Pear--
son para la cafida de hojas de 45 especies, las sefialadas en -
la Tabla 1, con respecto a los parémetros estructurales men--

cionados arriba fueron:

Afio 1 Ano 2

Area basal 0.943 0.927

P 0.0001 0.0001

Cobertura 0.513 0.528

P 0.0003 0.0002
Volumen de

la copa 0.842 0.841

P ~0.0001 0.0001
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Por otro lado, a lo largo de los dos aﬁos,‘se obser
v6 variaci6én a nivel interespecifico. Los comportamientos de
todas las especies pueden resumirse en ocho tipos generales -
que se presentan en la figura 14 y pueden agruparse como los_
de respuesta a la sequfa (los tres primerqs), los de 1la época
de lluvias y '"nortes" (los dos segundos) y los de distribu---

cién irregular (los tres Gltimos).

I. De respuesta a la sequfa.
1. Especies con un miximo en las secas de los dos -
afios, abril en el primero y en el segundo pudiendo ser en mar

zo, abril o mayo. Ejemplos representativos son: P. oxyphylla-

ria (Figura 15,a), Ampelocera hottlei, Davilla aspera, Cynome-

tra retusa, Bursera simaruba, Sapranthus microcarpus, Trichi-

1lia breviflora, A. campostachis, Orthion oblanceolatum, V. -

lundelli, B. alicastrum, Pouteria subrotata, Fornsteronia vi-

ridescens, Robinsonella mirandae, Ficus sp. 2 y Sapindus sa--

ponaria (Figura 14,1).

Este es el comportamiento més comfin al que también_
se ajustan los fragmentos de hojas nc identificados.

2. Aquellas especies con un mdximo en secas pero --
con diferencias entre los afios. La produccién mixima ocurrid_
en abril o mayo del primer ciclo, pico que es bastante mas al
to que la mixima cafda del segundo afio la cual se reparte en_

la estacién seca. Siguen este comportamiento Dendropanax arbo-
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Figura 14, Representacién esquemitica de los comportamientos de las es-

pecies de acuerdo a su caida de hojas. Tipo I: respuesta a la
sequia (1 a 3); Tipo IT; de la época de 1luvias (4 y 5); Tipo
III: distribucién irregular (6 a 8). La linea punteada indica
variaciones dentro de cada grupo.
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reus (Figura 15,b), Dussia mexicana, Turpinia occidentalis, -

Cymbopetalum baillonii, AspidosPerma megalocarpﬁn, Stemmade - -

nia donnel-smithii, Mechaenium floribundum, Abuta panamensis,

Trophis mexicana, Mortoniodendron guatemalensis, Hiraea obo--

vata y Lunania mexicana (Figura 14,2).

3. El comportamiento mds claro y constante, donde -
ambos méximos se presentaron a finales de las secas (mayo), -

lo tienen especies como N. ambigens (Figura 15,c), Guarea -~-

glabra, Lonchocarpus guatemalensis, Coccoloba barbadensis y -

Salacia megistophylla (Figura 14,3).

II. De 1luvias 6 'nortes'.

4. Especies con dos épécas de méxima produccién de_
hojarasca en el afio, una en los "nortes" (febrefo y enero pa-
ra cada afio, respectivamente) y otra més intensa que ocurrié_
en abril durante el primer ciclo, y que sucedié en abril o ma

yo del segundo. Ficus insipida (Figura 16,a), Poulsenia arma-

ta y Oreopanax obtusifolius son ejemplos muy claros (Figura
14,4).
5. La configuracién temporal mis peculiar la presen

taron Spondias mombin (Figura 16,b), Lasistema aregéta ¥ ke =

especie no identificada 92, con valores miximos de peso seco_
en el mes de enero para ambos ciclos. Constituyen las fnicas_
especies que no responden, a través de la caida de hojas, al_

"stress" de la época de sequia (Figura 14,5),
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las trampas), sé incluyé bajo el rubro de palmas a fodos aque-
1los fragmentos de hojas pertenecientes a individuos con esta_
forma de crecimiento.
Otras especies se registraron sélo esporddicamente_
en las trampas debido a su escasa abundancia en la hectéirea, -

como Cecropia obtusifolia en julio del afio 1 (0.031 gr/mz/dia)

-y tuvo un maximo en marzo del segundo ciclo de 0.008, no cayen
‘do en las trampas en agosto, octubre y mayo. Inga sp. fué un_
caso parecido con un miximo en abril del primer ciclo (0.022),
no registréndose en las trampas ni en junio y mayo del ﬁﬁo | b
asi como tampoco en juniq, agosto, abril y mayo del Segundo -
afio.

Erytroxylon tabascense y Swartzia guatemalenéis son

especies que no se encontraron en las trampas sino hasta el se
gundo afio, aunque ésto sélo ocurri6 en marzo, abril (la prime-
ra, con 0.003 y 0.002 gr/mz/dia, respectivamente) y mayo (la -
segunda, con 0.0008, 0.0007 y 0.0007, respectivamente).

Paré los grupos de la época de lluvias se llega a -
considerar inclusive incluido en esa época al mes de marzo del
segundo afio, ya que la colecta cérrespondiente a éste fué el -
dfa primero, es decir, inmediatamente después de los meses en_
los que se presentan lalmayoria de los 'nortes'".

En la selva de Los Tuxtlas casi la totalidad de las
especies guardan una mayor relacién con la precipitacidén en lo
que se trata a su caida de hojas (Tabla 9). Como puede notarse

existen variaciones desde especies con alta correlacibén signi-
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ficativa con la precipitacién durante los dos afios (como es el

caso de Nectandra ambigens, Croton nitens y Lonchocarpus gua-

temalensis), ¢ bien especies con alta correlaciém un afio y ba

ja en otro, sin coincidir los afios (entre otras: Pseudolmedia

oxyphyllaria, ﬁllophyllué'céﬁmétaﬂﬁsl y'Déﬁiila éSpera).

Por lo que toca a la correlacién con la temperatura,
en general los coeficientes son bajos, la finica excepcibén es --

Spondias mombin con valores de r=0,81 y 0,91, aspecto que resul

ta interesante ya que esta especie es una de las tres Gnicas --

que tienen su miximo en lluvias. Otras especies como D. aspera

y Fornsteronia viridescens tienen coeficientes aitos de correla

cibén témperatura-caida superiores a 0.7, pero sdlo.en uno de --
los afos.

Sin embargo, no existe una relacién directa dé estas
correlaciones' con los patrones tempbrales de caida de hojas pro---
puestos anteriormente (Figura 14) en la que pudiera ajustarse -
algln patr6én con algin tipo de comportamiento respecto a la tem
ﬁeratura y precipitacidn.

- Esta aseveracién concuerda con los resultados de las
correlaciones miltiples caida-temperatura+precipitacién, cuando
en todosllos casos éstas fesultéron més altas, excepto para A.

campostachys (afio 1), S. mombin (afio 2) y'Salacia megistophylla

(en ambos ciclos) (Tabla 9).
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mo Dendropanax arboreus (Figuras 22 y 23), Tri

chillia breviflora, Guarea glabra, Cymbopetalum

baillonii y también las palmas.

3. Especies con una distribucién completa de sus ho

jas a través de la selva. Es el caso de Nectan--

dra ambigens (Figuras 24 y 25) y Pseudolmedia --

oxyphyllaria, que con ello acent@an su importan

cia en el proceso de cafda de hojarasca. Debe no
tarse que estas especies son muy abundantes (Ta-

bla 1).

1.5. Tamafio de muestra por especie

El tamafio de muestra teérico fué calculado para al-
gunas especies (entre ellas las més importantes) sig&iendo -
mismo razonamiento que el planteado para la caida total de ho-
jarasca, el cual se mencionbé anteriormente.

Para ello, se exigié en las operaciones una certe:za,
para el error permisible, del 10% de s segﬁn la especie (Tanner
1980), luego de lo cual se procedibé a calcular el tamafio de ---
muestra con 95% de confiabilidad.

Los resultados se presentan en la Tabla 11, y lo més
relevante es que, independieﬁtemente de la jerarcuia de la espe
cie, tanto para el afio 1 como para el 2, el tamafic de muestra -

;esulté mayor a 323 trampas para el primero (en el caso de Tut -

pinia occidentalis, y de 372 para el segundo (el caso de las pal
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mas).

Los valores méximos fueron para Cynometra retusa --

(402 trampas) y Davilla aspera (394) para el primer y segunio

ciclo, respectivamente, Por otro lado, resalta de los datos -
que los valores mayores se registraron en el segundo afio.

Ya que el tamafio de muestra (tebrico) resulté muy -
alto, se procediﬁ a calcular cual es el error en gramos con -
que se muestreé con el tamafio de muestra real (es decir, el -
nimero promedio de trampas/afio en las que cayb la especie), -
al mismo tiempo que se determiné el porcentaje que representa
dicho error con respecto a la media de la especie, segfin sea_

el caso. La Tabla 12 agrupa los resultados,

2. Cafda de madera

La cafda de grandes ramas y troncos fué en el afio -

de 1983 de 1.5 t/ha, distribufdas de la siguiente manera:

Abril 0.59 t/ha
Agosto 0.19
Diciembre 0,72

Los valores méximos coinciden nuevamente para este_
tipo de estructuras lefiosas con la temporada lluviosa, lo que
reafirma el comportamiento de cafida de ramas encontrado en la
evaluacién por trampas (Figura 5),

Deben asimismo sefialarse otros dos aspectos: en di-

ciembre de 1982, al iniciar el muestreo, se colectd un equiva
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TABLA 12. ERROR COMETIDO (en gramos) CON LA ESTIMACIOV USANDO EL TAMANO

DE MUESTRA REAL PARA CADA ESPECIE.

ANO 1 _ ANO 2 _

..t.m.real’. Error "% de X t m.real” Error .. .% de Xx- .
Nectandra ambigens 78 5.4 21,58 86 4.6 17.39
Pseudolmedia oxyphyllaria 58 2.3 32,21 72 2.5 26.08
Guarea glabra 12 2.2 ~ 153452 18 1.6 106.74
Poulsenia armata 17 8.0 151,46 22 6.1 119.16
Ficus insipida 20 4,4 115,49 22 3.4 117,73
Dussia mexicana 20 4,0 114,58 24 1,9 66,58
Dendropanax arboreus 20 2.5 92.39 26 1.4 63.56
Cordia megalantha | 12 4,2 185.84 15 3.3 115.37
Coccoloba barbandensis 6 6.5 366.40 7 7.8 3430
Spondias mombin 12 2.4 144.93 15 242 127.54
Davilla aspera 31 1,0 70,67 35 0.7 52.63
Ampelocera hottlei 10 2.7 238.10 12 1,7 126.21
Lonchocarpus guatemalensis 13 3:8 7 - 251,16 21 . 2.5 149,61
Cynometra retusa 5 1.9 401,69 11 0.9 174.08
Turpinia occidentalis 5 0.4 301.72 1% 0.4 138.04
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lente a 2,9 t/ha que no se adjuntaron a los resultados debido
a que existfa una sobreposicidén de periodos en los que cayb -
al suelo dicha madera. Ademds, en la colecta de abril del mis
mo afio se registré la caida de un 4rbol cuyo peso seco estima
- do fué de 103.24 kg (dentro de uno de los cuadros de 10 x 10

m).

5. Intercepcién de hojarasca en las palmas

Utilizando los datos de cobertura de Astfocarym ﬁg—

Xicanum mencionados para esta hectérea de la selva, el meca-
nismo de intercepcién de hojarasca por dichas palmas se tradu
jouenIO.ZS t/ha/afio para el primer ciclo de muestreo (diciem-
bre 1981-noviembre 1982), 1lo que representa el 2,77% con res-
pecto al total de produccién para ese lapso. Durante el segun
do periodo de muestreo (enero-diciembre 1983) fue de 0.14 - -
t/ha/aﬁo.

Se detectaron miximos en mayo (0.285 gr/mz/dia] y. -
abril (0.124) de 1982 y 1983 respectivamente, 'regis_tr.';lndOSe -
un seguﬁdo pico a finales de 1; época de liuviag en el primer
afio (0.225 en'diciembre_de 1981) y después de los '"nortes" en
el segundo (0.104 en marzo de 1983) (Figura 26).

La prueba de ji-cuadrada demostré que es significa-
tiva (p €0.01) la presencia de este primer estrato sobre las
trampas. Los resultados fueron para el primer afio, x259.38'y;

para el segundo x2:283.82.
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4. Caida total de litter

Para estimar todo el aporte de litter, se sumaron -
los regultados obtenidos en cada una de las distintas metodo-
logias presentadas anteriormente (frampas+madera+intercepcién)
para el perfodo en que coincidieron los muestreos. Por esa ra
zén, y dado qué los datos de caida de hojarasca en las tram--
pas a partir de junio de 1983 aﬁn no estén analizados, se con
sideré para efectos de la estimacién de la céida de litter -
-un promedio de la hojarasca en los dos afios.

De esta manera, puede decirse que la caida total de
litter en un ciclo anual fué de: 9.14%1;5f0.14 = 10.78 t/ha/_

‘ano.

5. Coeficiente de descomposicién

La acumulacién de hojarasca en el suelo de la selva
fué mis alta durante los periodos de escasa precipitacién (Pi
gura 27). En ellos, se registraron valores miximos de 3.07 y_
3.56 t/ha en abril de cada afio,

Los valores minimos ocurrieron en 1la época 1luvio-
sa, de 1982, én octubre y noviembre (1.90 y 1.66 t/ha, respec
tivamente). Llama la atencién que en mayo del mismo afio la --
aéumulacién fué la minima registrada en todo el perfodo de --
| muestreo - (1.54 t/ha).

El coeficiente de descomposicién anugl (k)'fué de -

5.10 para el ciclo iniciado en las lluvias (diciembre de 1981
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V. DISCUSION

1., Significancia del muestreo. Comparaciones entre metodolo--

gias.

Uno de los problemas mﬁs serios al estudiar la caida
de hojarasca réside en el desarrollo del método de muestreo. -
Esto es obvio cuando se consultan los resultados de otros tra-
- bajos y se intenta compararlos entre si, dado que se encuen---
tran variaciones desde el nﬁmero de trampas, el tamafio y la --
forma de las mismas as{ como su distribucién.

| En los estudios donde se determina este proceso - -
en comunidades como la que nos ocupa, pocas veces los autores
justifiéan y analizan la significancia del muestreo realizado.

Sélo cuatro de los trabajos consultados analizan --
los.niveles de confianza &el muestreo. En una selva baja.cadg
cifolia Vizcaino (1933) utilizé-QS trampas que resultaron sig
nificativas, mientras que para Kubi¥ek (1977) el 4rea de mues
treo, estimada con la prueba de t, fué suficiente en un bosque
de encino.

Por lo que se refiere a las selvas tropicales, ﬁni—
camente son dos los cégos encontrados. Kira_(lQ?S) en Malasia
y Tanner (1980) en Jamaica, probaron que el muestreo fué su--
ficiente ya que la desviacibén estdndar de los datos fué menor
al 100% de la media.

| Como ya ha sido seﬁalado,-el muestreo de la caida -

de hojarasca en la selva de los Tuxtlas resulté suficiente, -
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asegurdndose ésto al menos con un 95% de confiabilidad.

La Tabla 13 muestra comparati?amente los resultados
de caida de hojarasca, de hojas y nﬁmero de trampas utilizadas
en varias comunidades de selvas tropicales. Leig y Windsor --
(1983) también utilizaron 100 trampas en el muestreo, aunque__
el 4rea cubierta por ellas en Barro Colorado, Panami, fué de_
50 mz. |

Edwards (197?) con menos trampas (64) colecté en --
64 m2 en su estudio llevado a cabo en Nueva Guinea,'asi como
también Puig (1979) quien estimé el proceso de produccién de_
hojarasca en Guyana utilizando 60 redes de 1 mz..

El otro extremo esté representado por trabajos como
el de Kunkel-Westphal y Kunkel (1979) en Australia y el de.Tg
nner (1980) en Jamaica, con 20 " distribuidos en igual nfime-
ro de trampas. Por otfo lado, Bféssel (1980) 5610 acupé v s S

trampas de 0.7 mz

cada una.

Hay que hacer notar que, en todos éstos y en otros_
trébajos mds (Tabla 13), no existen grandes diferencias en --
los resulfados obtenidos, sobre todo si se toma en cuenta la_
fraccién foliar, que en ia mayoria de los trabajos considera-

‘dos varia entre 5 y 6 toneladas por hectérea. |

Utilizar pocas trampas, a decir de Proctor (1983) -

dificulta 1las comparaciones y muchas veces no se hace ninguna

indicacién acerca de la confiabilidad de la media de los da--

tos.
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En algunas ocasiones especiales, y traténdose del -
muestreo de estructuras-reproductoras, otprre qge_los autores
aumentan considerablemente el tamafio de muestra, como Jackson
(1978) en Brasil, quién usé 120 trambas de 1.4 m? para deter-
minar 1la caida de flores, y Foster (1983 a) quien estimé la -
caida de frutos de Barro Colorado con 312 trampas de 0.5 mz.

A lo anterior, hay Que afiadir otros problemas meto-
dolégicos que complican la comparacién entre los distintos es
tudios: longitud del periodo de investigﬂcién, tamafio y forma
de las trampas, el intervalo entre colectas y la temperatura_
de secado del material (Alvarez, 1982; Proctor, EEJEEE'); asi
como también la definicién de las fracciones constituyentes -
de la hojarasca, en cuyo caso a veces se separa en hojarasca_
no leflosa y lefiosa (como Edwards, 1977) o bien, agrupando a -
flores y frutos en la categorfa de estructuras reproductivas_
(como Bernhard, 1970).

También resulta un probiema la definicién de los ti
pos de Vegetacién, ya que casi todos se consideran '"Tropical
Rain Forest'", pero existen diversas condiciones de tipo de --
suelo, altitud, regimenes de lluvia y temperatura, asi como -
de estructura y composicién de la vegetacién.

_Pasando a la estim;cién de la caida de hoias por es
pecie, con este an&lisis se pudo observar‘QUe, a mayor tamafio
de muestra real, menor es el porcentaje del error, para ambos

ciclos. Asi, las especies cuya caida de hojas se estimé como
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~la més confiable fueron Nectandra amﬁigéns ? Pseudolmedia - -

oxyphyllaria dado que en promedio cayeron en mis trampas (Ta-

bla 12).

Dicho razonamiento se confirm$ cuando se consulta--
ron los datos correspondientes a las ramas. Estas se localiza
ron en 95 tfampas en cada afio (valor promedio) traduciéndose_
en un error, promedio también, de 7.6 gr que fepresentan un -
10.74% con respecto a su media.

El contraste ocurre en especies como Salacia megisto-

phylla, Bursera simaruba y Croton nitens, con valores del or--

den de 618,'592 y 399 por ciento de error con respecto a las -
respectivas medias. Para las palmas este fué de 61.5% en prome
dio para 1los dos ciclos. |

Todo 1o mencioﬁado antes lleva a afirmar que: a) exis
te ﬁna subestimacién del muestreo a nivel especifico. b) Apa--
rentemente, resultaria costoso (en términos del nlmero de tram
'pas) muestrear con alta confiabilidad, si se decidiera.omiti:_
los resultados de especies que caen muy frecuentemente en las

trampas (como es el caso de N. ambigéns y P;.oxyphyllaria).

Se desprende de estos resultados que si se quisiera
hacer un estudio autoecolégico de alguna de estas especies - -
(desde el punto de vista de su produccién de hojarasca), ha---
bria que utilizar por lo menos més de 300 trampas pero distri-
bufdas en més de una hectéreg, ya que en esta superficie no se

refleja lo que en realidad es 1la distribucién de esas especies.
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tienen més-de siete individuos en la hectirea.
Las de distribucién moderada, alcanzan hasta 32 indi-

viduos (por ejemplo C. baillonii). En este caso una excepcién_

son las palmas, con 1605 individuos en toda 1la hectérea, pero_
presentan el proElema de que 5610 fragmentos de sus hojas caen
en las trampas, ademés de que su tasa de recambio de hojas es_
muy baja (Mendoza, 1981).

Finalmente, especies con méé de 40 individuos distri-
buyen sus hojas por toda la hectérea, como es el caso de Nec--

tand ra ambigens y Pseudolmedia 0xyphyllarié con 43 y 134 indi-

viduos respectivamente (aunque muchos individuos son juveniles).

3. Distribucién temporal y espaciai

Jordan (1983)_detgfmin§,_ luego de analizar los datos
de cafda de hojaraSca'y‘pfoduccién primaria neta en alrededor
de 34 selvas en el mundo, que la PPN es 1.3 veces la produc---
cién de hojarasca. Eso Querria decir que una primera estima--
Ciﬁn muy general de la PPN en la selva de los Tuxtlas es de --
14.01 t/ha/afio, faltando por considerar el dafio ocasionado por
los herbivoros, la biomasa hipbgea y la muerte de &rboles en -
pie. | .

Gran parte del control en la productividad se debe a_
efectos climéticos, especificamente en relaciﬁn al ingreso de

energia (Etheringtoh, 1975). En las zonas tropicales existen -

. condiciones de alta radiacién continua manteniéndose altas 1las
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temperaturas que, junto con la 11uvia abundante, aunque con va
riacifén estacional, determinan niveles altos de productividad.

Es asf que la temperatura y la precipitaciﬁn se con--
vierten en factores determinantes en la regulacién de la es---
tructura y de 1la dinfmica energética del ecosistema. Sus varia
'ciohe; estacionales reflejan una periodicidad en TEecursos como
el agua, la luz y el fotoPeriodo (Golley, 1979), cuya disponi-
bilidad determina a su vez la magnitud en la respuesta fenolé—
gica de los individuos.

En comunidades como la que nos ocupa, la caida de ho-
jarasca ocurre durante todo el afio presentando variaciones es-
tacionales que corresponden a una méxima produccién en la ép0~
ca de mayor "'stress" hidrico ambiental (Birk y Simpéon, 1980;
Leigh y Windsor, 1983). Bernharad (1970) y Wooi-Khoon y Jin-Eong
(1983) qonfirmaron con sus estudios la aseveracién anterior, -
mientras que Kira (1978) y Kunkel-Westphal y Kunkel (1979) se_
fialan haber registrado un segundo pico en la caﬁda de hojaras-
ca, el primero a mediados del verano-en Malasia, y el segundo
entre sep£iembre y enero en Guatemala. |

Duranté el primer afio del desarrollo de la investiga-
cién que constituye esta tesis, el 47.95% del total de la cai;
da de hojarasca ocurrié en los meses de mayor ''stress' hidrico
QUe son marzo, abril y mayo. En dichos meses'ﬁnicamente se pre
senté el 7.10% de-la'precifitacién anual. Por lo que toca al -

sgundo ciclo, la caida en los meses de-secas fué de 55.92% (de
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ahora en adelante se utilizari el término "stress" hidrico para
indicar que existe una falta de agua para remplazar la que se -
ha perdido por transpiraciémn). |

Lo antes mencionado significa qﬂe casi la mitad del pe
so seco cuantificado para la hojarasca en un afio cayé en sbélo -
tres meses, ﬁero lo m4s interesante es que a pesar de la marca-
da estacionalidad de este fenémeno,'no existieron diferencias -
significativas de las medias de los meses entre los afios (t=-2.01;
p < 0.01).

Considerando la progprcién méximo/minimo de cafda, pa-
rece que la ?ariacién en la produccién de hojarasca en el trépi
co hGmedo es més bien baja. Bernhard (op. cit.) la evalué por -
tres afios en una éelva de Cosfa de Marfil y fué de 1.1:1, igual
que la obtenida por Edwards (1977), aunque en este caso se refie
Te a‘una selva de elevada altitud; pof otro lado, Brassell (1980)
obtuvo un valor de 1.07:1. En el caso de lé selva de los Tuxtlas
la proporcidén mencionada adquirié un valor de 1:1.3.

Asi, es obvio que existe una correlacién entre la dis-
poﬁibilidad de agua y su estacionalidad con los procesos de cre
cimiento , 'produccién y posiblemente con 1la caida de hojarasca
en el ecosistema, habiéndose demostrado ya en varias ocasiones_
que la falta de agua (ya sea en forma de lluvia, como humedad -
del suelo o en el potencial de agua interno) provoca una dismi-
nucién en el crecimiento (Jordaﬁ, 1983).

Lugo (1978) encontrd qﬁe existe una alta correlacidén -

entre la precipitacién y la caida de hojarasca en una selva sub
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tropical en Puerto Rico. En el mismo contexto los coeficientes
de correlacién para tales variables en los Tuxtlas fueron de -
r=0.68 (p=0.03)y r=0.16 [p=0.?l) para los dos afios de trabajo.

Por otra parte, las correlaciones con la temperatura
péra la produccién total de hojarasca fueron més bajas (0.09 _
(p=0.79) vy 0.41 (p=0.30), para los ajfios 1 y Z respectivamente),
1o que sefiala su menor influencia en el proceso, aunque Jordan
(1983) opina que quiz4 exista también una relacién (con pocas_
evidencias hasta el momento) entre las altas producciones de -
los trépicds con respecto a la dualidad temperatura—radiacién_
fotoéintéticamenfe activa.

Obviamente, conforme se sume el efecto de las varia--
bles inmiscuidas en el proceso de caida de hojarascé, mayor se
r4 su relacién con este fenbémeno. Se obtuvieron también las co
rrelaciones de la.caida total con respeccto a la precipitacién;
y temperatura, consideréndolas conjuntamente en una correla---
cién mlltiple; el valor de los coeficientes Eambié a 0.68 (p=
0.12) y 0.54 (p=0.42).

fn algunas otras zonas se ha encontrado justamente un
comportamiento éontrario, es decir, con una produccién de hoja
rasca més intensa durante 1la época de lluvias. Tal es el caso_

de los trabajos de Miller y Hust (1957) <1 Nueva Zelanda (en -

Jackson, 1978), Cornforth (1970) en Trinidad, Edwards (1977)

en una selva tropical de Nueva Guinea, el propio Jackson (op.-

cit.) en Brasil (aunque se trata de una selva baja), Puig -
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(1979) en Guyana, Tanner (1980) en una selva alta perennifolia
de Jamaica y también Brassell (1980) en Australia.

Es posible que ello se deba a la conjuncién de tres -

causas:

a) Que la cafda de ramas sea alta debido a que absor-
ben humedad y se rompen finalmente en esta época -
lluviosa.

b) Que exista un desfasamiento en la época de mixima_
cafda de hojas de algunas especies.

c) Que la hojarasca retenida en la vegetacibn caiga -
al suelo como consecuencia del arrastre ocasionado
por la lluvia.

Esta filtima idea pudiera ayudar a explicar el hecho -

de que la intercepcién de hojarasca por Astrocaryum mexicanum

disminuya en los meses lluviosos. Esta palma es el elemento --
mis importante del estrato inferior de la selva (Pifiero, Saru-
khén y Gonzélez, 1977; Bongers, F., J. Popma, J. Meave y J. Ca
rabias, en preparacién) y por ello debe considerarse su in----
fluencia conjuntamente con las otras especies componentes de -
dicho estrato. Seguramente, incrementaré la magnitud de la ho-
jarasca (hablando en términos de peso seco) retenida en las co
pas de esos 4rboles, Debe recordarse que existieron diferen---
cias significativas del peso seco que se registrd en las tram-
pas cubierts por el estrato bajo de la vegetacibén, con respec-

to a las que no lo estaban.
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Las hojas son el componente mis importante de la pro--
duccibén global. Edwards (1977) encontr6 que pueden alcanzar va-
lores de hasta 96% en relacién al material no lefioso, en tanto
que John (1973) estimé esta fraccién en 77%.

En los Tuxtlas las hojas constituyen un promedio de --
63.97% de toda la hojarasca (Figura 4). Los resultados de cafda
de hojas en otras selvas del orbe se muestran en la Tabla 13 --
pudiéndose comprobar su alta proporcién, as{ como también que -
es el componente menos variable entre todos los estudios. En pro
medio constituyen 5.5 t/ha (Golley, 1979).

La abscisién de las hojas también es estacional ocu---
rriendo‘principalmente en los meses secos. Para el primer ciclo,
el 57.73% de este constituyente della hojarasca cayé en el pe--
riodo seco, mientras que en el segundo afio la cafda de hojas en
estos meses fué de 62.67% (recordar que se refiere al porcenta-
je en relacién a la cafda anual de hojas).

La defoliacibn ésté mds correlacionada con la precipi-
tacién que las otras categorfas. Estas correlaciones fueron - -
r=0.70 (p=0.01) y r=0.47 (p=0.24), mientras que con respecto a
la temperatura los coeficientes fueron de 0.11 (p=0.75) y 0.14_
(p=0.74) para los afios 1 y 2, respectivamente. Considerando am-
bos elementos climéticos a la vez, las correlaciones aumentaron
hasta 0.76 (p=0.05) y 0.59 (p=0.34).

Al igual que 1la produccidn total, no existid una varia

cién significativa del promedio de la cafda de hojas entre afios



97
(t=0.98%; p =.0.01) y el cociente méximo/minimo fué de 1:1.1.
Por el contrafio, Kunkel-Westphal y Kunkel (1979) si encontra--
ron en Guatemala diferencias significativas en la caida de ho--
jas de afio a afio.

‘La caidg de hojas estﬁ conformada por distintos compor
tamientos a nivel especffico pudiéndose agrupar, como ya se men
cioné, en especies de secas, de hlmedas y con comportamiento --
irregular. Es asi que se presentan diferéntes ritmos entre las

especieé (Leigh y Windsor, 1983) y seéuramente también a nivel_
individual. Tales discontinuidades intraespecificas sugieren; -
segﬁn Golley (1979), la influencia de factores genéticos.

En la Tabla 14 se pueden consultar las especies més im
portantés durante el mes de més iﬁtensa cafda en cada ciclo - -
(abril y marzo), asi como su respeétivo porcentaje con respecto
al total de produccién foliar para ese mes. |

Esencialmente las especies son las mismas, aunque el -
nivel jérérquico Qarié entre afios, Las difefencias més eviden--
tes se notan en: |

a. Las especies més importantes cambian entre si su po

sicién en los dos afios. Nectandra ambigens baja de

de 7.88 a 11.65%.
b. Los fragmentos de hojas no identificados aumentan -
su biomasa de una equivalente a 9.50% en abril del

primer afio, a 13.92 en marzo del segundo.

c. Ficus sp. 3 es una especie que forma parte del pico
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miximo en el primer ciclo pero no se encuentra _

en el segundo.

" Lonchocarpus gUatemalehsis'constituyen el segun-

do ciclo, pero no se les localizf entre las més_
importantes del primer afio.

e. Las demés especies [ﬁasta cubrir el 75% del to--
tal de las hojas) conservan con poca oscilacién_
su respectivo porcentaje.

Por lo que se refiere a su distribucién espacial, S.

mombin (84.33 kg en el primer afio y 87.84 en el segundo) casi -
no aument6 su biomasa de un afio al otro y conservé su patrén es

pacial con valores muy aproximados de 1las isolineas (Figuras 28

y'ZQ; Tabla 15). En cambio, L. guatemalensis s{ aument6é su bio-

masa de un ciclo a otro (77.03 kg a 85.06) por lo que aumentaron_
también los rangos de 1los nGimeros en las escalas, pero conser--
vando la apariencia de su patrén eépacial (Figuras 30 y 31; Ta--

bla 15). En el mismo caso esti Nectandra amBigéns con una dife-

rencia de 71.32 Kg.

Por lo contrario, la biomasa aportada por D. aspera

disminuyé de ?2.04 kg/ha/afio a 67.72 y el peso de las hojas acu
muladas en el suelo bajé en toda 1la hectérea. Otra vez, se man-
tuvo su distribucién espacial con las mismas caracteristicas en
tre los afios (Figuras 20 y 21, Tabla 10). io mismo ocurribd con

Pseudolmedia 0x?th11aria con una variacién entre ciclos de - -

. 125.53 kg.
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TABLA 15. VALORES (gr) DE. LAS.ISOLINEAS.DE.CAIDA DE HOJAS EN Spondias
‘mombin y Lonchocarpus guatemalensis

S, mombin A _ T guatomalensis
ESCALA .. ANO™T ~ ARO'2 """ " .. ANO 1 ANO 2
1 2.78 313 . 6.76 5.32
2 5.50 6.14 | 13:29 10.58
3 8.21 9.14 19,91 15.84
4 10,93 12,14 26,52 21410 .
5 13.64 15,15 33.14 26.36
6 16.36 18.15 | 39.76 31.62
7 19,07 21,15 46.37 36,87
8 21.78 24;;6 52.99 42,13

9 24,50 2716 59,60 - 47,39
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El ataque de los animales puede provocar la defoliacién
en algunos 4rboles 6 bien en una gran proporcién de ellos (Bray,-
1964). Edwards (op. EEEJ estimé los niveles de herbivorfa del or-
den del 10% del 4rea foliar total en Nueva Guinea; Leigh y Wind--
sor (1983) encontraron que el nivel de dafio resulté ser de 7.3% -
en una selva de Panami, mientras que en los Tuxtlas, México; Dir-
zo (1984) la determiné en un promedio del 8% (ocasionada fundamen
talmente por insectos). Aunque este autor aclara que existen va--
riaciones entre las especies, hace notar que una gran mayoria de
ellas presentan valores de dafio en pie del 10% 6 menos. Ello se -
traduciria en'una subestimacién de entre 0.5 y 1.4% con respecto_
a la fotosintesis total (Bray, op. cit.)'y del 1% en térmipos de
la produccién primaria neta. En la selva de los Tuxtlas, conside-
rando el promedio de cafda de hojas en los dos afios, el efecto --
por 165 herbivoros se traducirfa en 0.46 t/ha/afio por lo que la -
PPN seria entonces de 14.47 t/ha/afio. Bray (op. cit.)menciona que
un ataque seria eficiente si ocurriese inmediatamente antes de la
cafda de las hojas, para no afectar la produccién primaria.

En el estudio realizado por Dirzo (op. cit.), €1 descu-
brid que son varios los herbfvoros que afectan a las plantas de_
la comunidad, Analizando 56 especies encontrﬁ que sélo el 4% de -
las hojas muestreadas no presentaron dafio por insectos, mientras
que los otros tipos de dafio reconocidos fueron: patégenos (en - -
19.6% de las hojas), mamiferos (10.7) y dafio desconocido (3.5%).

Como se ve, el dafio por insectos es particularmente im-

portante y el mencionado autor supone que el efecto més comGn de_
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la defoliacién es la reduccibén del crecimiento o de la capacidad
reproductiva de los individuos.
Algunas observaciones realizadas por Wint (1983) en Pa
namé, revelaron que las hojas que se desprendieron durante el pe
riodo de estudio fueron aquellas que estaban severamente dafiadas,

En la selva de los Tuxtlas, las hojas de Nectandra ambigens que

cayeron en las trampas presentaban fuerte dafio por herbivoros. -
Estos datos sugieren en mucho que la abscisién foliar pudo haber
sido inducida por estos animales,

Sin embargo, en alguna ocasién Leigh y Windsor (1983)_
observaron que los insectos abundan en la época de produccién de
hojas, y parece que los animales prefieren las jévenes pero su =
efecto esté determinado por la forma en que crecen los hoyos con
respecto a la l4mina de la hoja,

El nivel de dafio por fit6fagos en las lianas fué més -
bajo y ocurriﬁ particularmente en la época de secas cuando hubo
menos presién sobre ellas debido a su menor apariencia o a su me
nor 4rea fotosintética. Estas observaciones fueron realizadas --
por Wint (198.'5_') en Panami y sugieren alglin efecto diferencial en
el proceso de abscisién de las hojas de las lianas con respecto_
a las de los 4rboles.

Esta posibilidad se investig6é en los Tuxtlas con los -
datos de la cafda de hojas de seis especies de lianas y bejucos:

Davilla aspera, Abuta panamensis, Fornsteronia viridescens, Me--

chaenium floribﬁndum, Eupatorium sp, y la especie no identifica

da 103. Sin embargo, no se encontré ninguna relacibén directa en_









111
vias, durante la cual cay6, para el primer afio, el 42.53% mien
tras que en los '"nortes! cayé un 31% del total de ramas. En el
segundo.ciclo, la caida en las lluvias fu€ de 28.95% y en los_
“nortes”de 54.80%, ambas también en relacibén a su propio total_
anual. En cambio, en la temporada seca cayb6 el 26.5% y 7.5%, -
respectivamente.

En la Tabla 17 se presenta un cuadro comparativo de 1la
caida de ramas en algunas selvas del trdépico hGmedo y puede no
tarse que existen variaciones desde 1.2 t/ha/afio (Edwards, - -
1977), hasta 2.96 (Bernhard, 1970), pero en todos los casos es
te componente fué el segundo més importante de 1la caida de ho-
jafasca. Lo més relevante es que, al igual que ocurre en los_
Tuxtlas, también se.ha observado en otros lugares un méximo de
la cafida de las ramas en las lluvias. Tal es el caso de Bern--
hard (op. cit.), Malaisse y Malaisse-Mousset (1970), Edwards --
(op. Eif') y Kunkel-Westphal y Kunkel (19f9), aunque Kira - --
(1978) no noté un comportamiento como el anterior.

La explicaciﬁn que se ha dado es que las ramas mueren
antes de‘caer y estén sujetas a la descomposicién en el érbol,
pueden absorber agua de lluvia y finalmente se rompen y caen.-
Ademés, el efecto mecénico ejercido por los "nortes" se afiade

" a esta explicacibén. La correlacién de la cafda de ramas en la_
selva con los datos de precipitacién fué de r=0.13 (p=0.71) y_
r=0.50 (p=0.21) para cada uno de los afios, de 0.45 (p=0.19) y

0.72 (p=0.04) con respecto a la temperatura y de 0.46 (p=0.44)
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TABLA 17. CAIDA DE RAMAS (t/ha/aﬁo)-EN ALGUNOS LU-
GARES DEL TROPICO HUMEDO.,

LUGAR ... . CAIDADERAMAS AUTOR
Malasia _ 2.43 : Kira (1978)
Costa de Marfil | 2.2y 2.96 Bernhard (1970)
Panam4 2.5 Leigh y Windsor

' (1983)
Guatemala 1.4 y 2.5 ‘Kunkel-Westphal y

o Kunkel (1979)

Nueva Guinea -_ 2 I ; Edwards (1977)
Guyana 1.9 ~ Puig (1979)

Los Tuxtlas, México - 1.64 y 2.89 Este trabajo
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TABLA 18. CAIDA DE FLORES Y/O FRUTOS (t/ha/afioc) EN ALGU-
NAS SELVAS TROPICALES.

LUGAR . .FLORES FRUTOS'}AMBOS LCATULT O R

Malasia - 0.082 0.381 Kira (1978)

Costa de Marfil 0.98 Bernhard (1970)

) 1.20
Panamé 1.00 Leigh y Windsor (1983)
Panami ' 0.93 Foster (1983 a)
Guatemala 0.38 Kunkel-Westphal vy
o Kunkel (1979)
0.14 '

Guyana .0.95 Puig (1979)

Gabén : 0.51 Hladik (1)
Malasia ' 0,35 Lim (1978) (1)
México . 0.083 0,081 Este trabajo

0.060 0,640

(1) En Leigh y Windsor (1983)
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res que afectan la estacionalidad de.la cafida de frutos;

a. Las semillas germinan al comienzo de la temporada
de lluvias, cuando tienen suficiente abastecimien
to hidrico para crecer. )

b. La.disponibilidad de agentes dispersores puede es
tar presionando a las especies a fructificar en -
diferentes lapsos de la temporada de lluvias, bien
sea para evitar la competencia entre tales disper-
sores 6 para maximizar su dispersién.

Por otro lado, Leigh y Windsor (1983) observaron que _
existe una correlacién entre la produccidén de frutos y la ferti
lidad del suelo.

Al misﬁo_tiempo, los frutos son fuente energética pa-
ra animales frugivoros a quienes se ha visto en una selva de Pa
namé que consumen 20 gr/mzfaﬁo (Leigh y Windsor, op. cit.).

Desde luego, existe una sincronia entre la distribu--
cién temporal de la cafda de flores y frutos: en la selva alta_
perennifolia dé Veracruz las épocas de méxima floracién son las
de menor fructificacién y viceversa (Cafabias, en prensa) (Figu
ra 5). La continua disponibilidad de estos propégulos en la sel
vé, es decir, de aquellos que son capaces de producir un indivi
duo establecido, es un elemento muy importante para entender la
dinfmica de la regeneracién luego de una perturbacibén (Guevara,
1982) .

Baker y Baker (1936) sugieren que existen ritmos -in--

ternos inherentes a las plantas que pueden modificar la periodi















122

La toma de nutrientes provenientes de la hojarasca y
su respectiva descomposicién estédn relacionados con los patro-
nes de disponibilidad de agua (Borman y Likens, 1967). Lugo --
(1978), Tanner (1981), Kiffer, Puig y Kilbertus (1981) y Ander
son y Swift (1983) observaron variaciones estacionales en la -
descomposicibén asociadas a la temporada lluviosa, llegéndose a
detectar variaciones interanuales.

En general, se dice que la descomposicién en zonas -
tropicales es de 1% por dfa (Kiffer et al., op. cit.); la méxi
ma descomposicién ocurre en las lluvias y el ascenso que Se ob
serva en agosto de 1982 pude explicarse si se piensa que es el
inicio de esta época, cuando apenas comienza el proceso de des
composiciﬁn (Figura 27); Woods y Gallegos (1970) también'obsez
varon este comportamiento en una selva de Panamd. La consi----
guiente liberacién de nutrientes de la hojarasca que ha perma-
necido acumulada hasta la etapa de aceleraciﬁn de la descompo-
sicién, puede ser una causa que aumente la probabilidad de so-
brevivencia dellas plﬁntulas que empiezan a germinar luego de
la cafda de frutos en la temporada lluﬁiosa (Smythe, 1970).

Por otra parte, resulta interesante que el dato de -
K'=0.75 para marzo de 1982 se presente en un mes seco. Sin em-
bargo, debe tenerse presente que el registro de ese mes refle-
ja la descomposicién de la hojarasca que ocurrié el mes ante--
rior, por lo que este punto estd influido quizéd por una preci-

pitacién mis alta en ese lapso o por el efecto de algfin '"nor--
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TABLA 19, TIEMPO NECESARIO PARA QUE OCURRA EL 100% DE LA
DESCOMPOSICION DE LA HOJARASCA EN ALGUNAS SEL-
VAS HUMEDAS.

LOCALIDAD s aal ey e e BAETIVOS ARWSE N TES
Nueva Guinea 0.4 Edwards (1977)
Puerto Rico : 0.43 Lugo (1978)
Ghana : | 0.5 ~John (1973)
Nigeria 0.2 Hopkins (1966)
Congo ' 0.3 Laudelot y Meyer
i (1954) **
Colpmbia 0.6 ~Jenny et. al. (1949)**
México | _ 0.3 J Este trabajo

** En Hopkins (1966).
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Es de sefialarse que todas estas especies estén agru-
padas en las categorfas con méxima abscisién en la temporada -
seca (propuestas en este estudio). En las figuras 34 y 35 se -
presentan los datos del porcentaje del peso seco acumulado pa-

ra Dussia mexicana, Brosimum alicastrum, Cordia megalantha y -

Bursera simaruba en los afios 1 y 2. Estos valores comprueban -

el caricter deciduo de las especies citadas debido a que la ma
yor parte de la biomasa (de la cafda de hojas) se registrd en_
los meses de sequia.

En cuanto a la cafda de hojés, se observé este com--

portamiento deciduo también en Lonchocarpus guatemalensis, Den-

dropanax arboreus y Cymbopetalum baillonni que no son menciona

das por Carabias (op. cit.) .
La Figura 36 muestra los datos correspondientes a --

Spondias mombin, donde se reafirma su mixima produccién en la

época de 'nortes'".
En el otro extremo se encuentran especies perennifo-
lias, con hojas seniles todo el afio, caso que se ejemplifica -

con Hiraea 6bovata, Eupatorium sp., Saldacia megistophylla, las

palmas, Trichillia breviflora, Abuta panamensis, ‘Ampelocera --

hottlei, Péythotria simiarum (Figura 36), Nectandra ambigens y

Pseudolmedia oxyphyllaria, entre otras.

Por lo que respecta a las flores y frutos, los picos
en la floracién fueron observados por Carabias (op. cit.) uno_

en abril-mayo (25% de especies con flor en el sitio I, que - -
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coincide con 1la hectérea de muestreo de esta tesis, y 15%Ien -
el sitio II, situado en el Jardfn Boténico de la Estacién de -
Biologfa) y otro en julio-agosto (15% de las especies con flor)
los cuales estén desfasados ligeramente con los méximos de'cai
da de flores (ver Figura 5). La méxima produccién de frufos la
registré la mencionada autora en el mes de octubre (en el si--
tio I con 50% de éspecies con fruto) que coincide con la tempo
rada de méxima abscisi6én. En el sitio II los méximos los.repor
ta para mayo y septiembre con 30% de las especies con fruto. -
Finalmente, en ambos casos, obsérvé que son més las especieg =
que estén floreciendo y fructificando.

| Muchos aspectos relacionados con la dinémica energé-
tica del ecosistema, como sén el comienzo y final de la tempo-
rada de crecimiento, la germinacién y algunos aspectos del ban
co de semillas, entre otros, pueden ser evaluados a partir de
la cuantificacién de 1la cafda de hojas, flores y frutos lo - -
cual permite la comprobacidén numérica de la evaluacién de las_
_fenofases de dichas estructuras (Lieth, 1973). También es po-
sible derivar informacién (til en estudios de productividad co
mo lo serian datos cuantitativos del crecimiento, de la produc
cién y- cambio de biomasa, longitud del periodo de crecimiento

y la comparacién de distintas fenofases.
Es por esta razén que resulta importante considerar
los estudios de cafda de hojarasca como parte del funcionamien

to energético del ecosistema y, en particular, desde un punto

de vista fenolégico.
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VI. CONCLUSIONES

La dinémica de la regeneracién de la selva alta pe-
rennifolia esté muy ligada a su compleja constitucién en mo--
sdicos con distintos perfodos de maduracién de la vegetacién.

Cada uno de éstos posee una cierta peculiaridad flo

ristica que determina cambios en las caracterfsticas estruc-
turales de la comunidad y, muy ligados a ellos, se presentan
variaciones en el espacio del proceso de cafda de hojarasca.
En primer lugar, la frecuencia y densidad de las especies 1li-
mita el aporte de hojarasca ocasionando, conjuntamente con la
arquitectura de las especies, que se depositen en el suelo Te
cursos de diversa fndole (cualitativamente hablando) donde --
las hojas aportan recursos energéticos utilizables a corto --
plazo, mientras que las ramas lo hacen a largo plazo. A 1o an
terior debe afiadirse la compleja distribucién que tienen es--
tos recursos en el suelo dados los distintos comportamientos
de las especies en cuanto a su cafda de hojas.
A Por otro lado, la cantidad de biomasa presente en -
la vegetacién, entendida en este caso en términos de su 4rea_
basal, se encuentra altamente correlacionada con el aporte de
hojarasca (en el sentido de la.PPN)'y; posiblemente, con la -
disponibilidad de recursos minerales.

Si a esta variacién espacial se afiaden los cambios_
a que esté sujeta la caida de hojarasca en el tiempo, se com-
prende la importancia de este proceso en el metabolismo del -

.
1 A
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pérdida del tejido vegetal, sino también estudiando en que pro
porcién se liberan los nutrientes en el suelo. El otro estudio
tiene por objetivo cuantificar los nutrientes contenidos en la
hojarasca al momento de su cafda, analizando si existen o no -
variaciones estacionalés en un contexto del comportamiento fe-
nolégico de las especies.

Sin duda alguna, queda todavfa mucho por hacer para_
poder entender completamente la din&mica de la hojarasca en la
selva de los Tuxtlas, Ahora se sabe que esté limitada por fac-
tores como la precipitacién, la temperatura, los efectos mecé-
nicos producidos por los vientos, por las caracteristicas es--
tructurales y florfsticas de la comunidad y por el comporta---
miento fen016g1c0 de las especies, entre las mis importantes,_
pero no se sabe afin que tan diferente es la descomposicién a -
nivel especﬁfico y si adquiere caracteristicas peculiares de--
pendiendo del moséico foliar en el pisg de la selva, tampoco -
se conoce la repercusién de estos fenémenos en el ciclo de nu-
trientes y, por otra parte, falta también considerar de que ma
nera se comportan los distintos grupos eéoiﬁgicos que habitan
la selva, en funcién de su cafda de hojarasca. Finalmente, es_
necesario conocer que papel desempefia realmente la-caida de ho
jarasca dentro del funcionamiento del ecosistema desde el pun-

to de vista de su complejo mosiico de regeneraciﬁn.
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