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RESUMEN

La acumulacién de hojarasca y su descomposicion, son vias criticas del flujo de materia
organica y de nutrientes en ecosistemas de selvas tropicales. Partiendo de la importancia
que implica la produccién de hojarasca en los ecosistemas terrestres, este trabajo tuvo
como objetivo, determinar la dinamica de la caida de hojarasca y su proceso de
descomposicién, en una selva nublada andina de tipo mixto a 2350 msnm. La hojarasca
fue colectada mensualmente durante un afio, con el empleo de trampas circulares (area=
0,25 m? ). La vegetacion produjo 7,71 Mg ha™ afio™ de hojarasca fina, a partir de la cual
se transfirieron 104,08 Kg ha” afio” de nitrégeno al suelo. La hojarasca presentd un
patron continuo de caida, con tres picos maximos en los meses de febrero (0,74 Mg ha™
mes™), mayo (0,79 Mg ha™ mes™) y agosto (0,93 Mg ha™ mes™); aunque algunos de estos
maximos coincidieron con periodos secos, no se evidencid una dependencia
estadisticamente significativa entre la caida de hojarasca y la precipitacién (r= -0,20). La
fraccién foliar dominé sobre el total de la hojarasca con 74,8% y estuvo constituida
principalmente por el aporte de las especies Alchornea triplinervia Spren., Billia
columbiana Pl. & Lindl.,, Temstroemia acrodantha Kobuski & Steryerm. y Clusia sp. Los
cambios en las cantidades mensuales de hojarasca, estuvieron dirigidos por grupos
sincronizados de especies. La perdida de peso de la hojarasca como medida de la
descomposicién, fue determinada utilizando el método tradicional de bolsas y ademas se
implementd una metodologia innovadora, por medio de capas de nylon (2 mm. mesh),
que consistid en simular la sobreposicion natural de la hojarasca sobre el suelo de la
selva. Los resultados de ambos metodos, reflejaron una tendencia similar de pérdida de
peso, y se ajustaron a un modelo exponencial simple; después de un ario, el peso residual
fue aproximadamente del 50%. Estos resultados sugieren que la calidad de la hojarasca
fue el factor con mayor influencia en las tasas de perdida de peso, ya que factores
climaticos como la temperatura y la humedad, fueron menos relevantes. Resultados
semejantes en cuanto a tasas anuales de descomposiciéon, se obtuvieron a través del
calculo de la constante de descomposicion (k.), para el mantilio total un k.= 1,97 y para el
mantillo foliar un k.= 2,02. Algunas de las especies dominantes de la selva, retranslocaron
en promedio, aproximadamente el 44% de N antes de que sus hojas formaran parte de la
hojarasca. Los meses de mayores transferencias de N, correspondieron a agosto (12,93
Kg N ha™), julio (11,40 Kg N ha™) y mayo (10,67 Kg N ha™), siendo también los meses de
mayor produccién de hojarasca. La concentracién de N en la hojarasca recién caida tuvo
pocas variaciones en el transcurso del estudio; sin embargo, esta concentracion fue
aumentando a través del proceso de descomposicién en los diferentes experimentos. EI N
total liberado en la descomposicién, fue en promedio para las bolsas de 0,81 g m? afo™
(56%) y paras las capas de 0,38 g m? afio™ (36%).



1. INTRODUCCION

La caida de hojarasca representa un enlace esencial en el ciclo organico
produccion-descomposicion y es un proceso fundamental de transferencia de nutrientes
desde el dosel de la vegetacidbn hasta el suelo del ecosistema (Sarmiento 1980;
Meentemeyer et al., 1982; Vitousek & Sanford 1986) (figura 1). Las variaciones anuales y
estacionales en la caida de hojarasca son altamente dependientes de los factores
climaticos de cada ecosistema, asi como de los factores edaficos (Meentemeyer et al
1982; Tamm 1991). Jordan (1971), citado por Meentemeyer et al (1982), determiné como
la disponibilidad de luz durante la estacién de crecimiento de las plantas, estaba
fuertemente relacionada con la produccion de hojarasca de los ecosistemas. Sin embargo
estos autores, refuerzan la idea y sugieren que la caida de hojarasca esta afectada por la
combinacién de un grupo de variables medio-ambientales que interactuan entre si, y
resaltan el trabajo de Bray & Gorham (1964), quienes relacionaron la produccion de
hojarasca con la latitud y cualitativamente con la temperatura, precipitacién y radiacion
solar.

Los nutrientes de las plantas son transferidos desde el suelo a las partes aéreas por
un proceso controlado biolégicamente por las raices (y micorrizas), mientras que el
retorno de nutrientes de la planta al suelo es un proceso complejo, y se hace a través de
la caida de hojarasca, lavado del dosel, excreciéon y absiciéon de raices. Los nutrientes
tomados y almacenados por la vegetacién, son regresados al suelo al caer la hojarasca,
por lo tanto el total de la hojarasca que cae en periodos anuales es indicador de la
produccién biolégica (Tamm 1991). En el ciclado de nutrientes, la hojarasca juega un
papel primordial pues es la principal via para la pérdida de N, P y Ca, mientras que
nutrientes como K y Mg tienen un caracter mas mévil y son liberados mas por lavado del
dosel que por la caida de hojarasca (Swift et al. 1979).

Los nutrientes que se encuentran en las hojas recién caidas, representan una
perdida para la planta. El costo de esta perdida puede ser considerado muy pequefio,
cuando la disponibilidad de los nutrientes en el suelo es alta y su toma es facil. En
ecosistemas con disponibilidad baja de nutrientes, la perdida de nutrientes a través del
desprendimiento de las hojas, requiere de adaptaciones especificas, como minimizar la
concentracién de nutrientes en las hojas y maximizar la retranslocacion desde las hojas
antes de su desprendimiento (Grubb 1977, Vitousek 1984, Veneklaas 1991).
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Figura 2. A. Modelo de descomposicion (Couteaux et al.(1995). En la fase 1, las concentraciones
altas de nutrientes (N, P, S), materiales solubles y celulosas, aumentan la pérdida de peso. En la
fase 2, predominan materiales lignificados, que dirigen una nérdida de peso menor. (+) indica
incremento y (-) un efecto negativo. B. Estructura en cascada del proceso de descomposicion

(s= sustrato, R1 y 2= recurso, MOS= materia organica del suelo, h=humificacion; m=mineralizacion;
s=sintesis, B.M= biomasa microbiana, NI= nutriente inorganico, L=lavado) (Swift et al. 1979).

2



Imagine una hoja fresca que cae desde una planta al suelo. Esta tiene una
combinacion de sustancias labiles disponibles y de sustancias no-labiles lignino-celulosas.
Ahora, imagine a la misma hoja que se mantiene en pie madura con una preponderancia
de constituyentes lignino-celulésicos. En ambos casos se iniciard el proceso de
descomposicion, a través de una sucesion de descomponedores que iran rompiendo este
material (figura 1). Dada la cantidad presente de materiales labiles y no-labiles y de
condiciones constantes de temperatura y humedad, habra una tasa de descomposicion
que se vera reflejada por la calidad del sustrato (Van Cleve 1974).

Campbell (1978) define al proceso de descomposicion como: “/a ruptura de materia
organica en compuestos organicos simples”. Los residuos adicionados a los suelos, son
primeramente rotos por enzimas extracelulares (producidas por heterétrofos), en
compuestos organicos fundamentales. Los heterétrofos, son en gran parte bacterias,
actinomicetes y hongos; también hay contribucién de micro, meso y macrofauna. Parte del
material organico es finalmente mineralizado a CO, por la actividad metabdlica de los
microorganismos Yy la fauna (figura 2). Existe una especie de secuencia sucesional de
heterétrofos, donde la microflora primaria es la que ataca los componentes fundamentales
para adicionar sustratos carbonaceos; estos son seguidos por una microfiora secundaria,
terciaria y hasta cuaternaria, que actua sobre las células y productos de la flora primaria.
No solo existe una secuencia de descomponedores de materiales labiles simples, sino
que también existe una secuencia de fases de colonizacion, explotacién, invasién y post-
invasion, que ocurre en la descomposicion de materiales mas resistentes y recalcitrantes
como ramas, ramitas y cortezas (Swift et al. 1979). La actividad microbiana es la
responsable del conjunto de procesos bioquimicos, que rompen los carbohidratos, lipidos
y proteinas.

La descomposicién de hojarasca (perdida de masa), envuelve dos procesos
simultaneos y fundamentales: 1). la mineralizaciéon y humificacién de lignina, celulosa y
otros compuestos a través de la sucesion de microorganismos; y 2). el lavado hacia el
suelo de compuestos solubles, donde el carbono C y el nitrdgeno N son progresivamente
mineralizados o inmovilizados (figura 2A). La mineralizacién de los constituyentes de la
hojarasca, contribuye aproximadamente a la salida de la mitad de CO, desde el suelo, y
esta proporcion se mantiene estable por su entrada anual relativamente constante, lo que
demuestra la importancia de la descomposicion de hojarasca como fuente directa de CO,
a la atmésfera (Couteaux et al. 1995).



El proceso de descomposicion es representado generalmente en forma modular,
como una estructura en cascada (Swift et al. 1979, figura 2B). El cambio progresivo de un
recurso primario S, a través de los estados Ry y R, transcurre durante un periodo de
tiempo tp a t; a t,. Sobre un periodo de tiempo dado, algunos productos de la
descomposicion del recurso S, empiezan a ser recursos del préximo modulo de la
cascada (R, y Rz). Durante cada uno de estos estados, la materia puede perderse del
sistema en forma de moléculas inorganicas (IN) y CO, (mineralizacién), puede ser
consumida por la biomasa microbiana (MB) o entrar a formar parte de la materia organica
del suelo (MOS) y asi sucesivamente.

Los anteriores procesos (incluyendo ademas tasas de descomposicion), estan
controlados tanto por factores abiéticos (clima), como por factores bibticos (composicién
quimica de la hojarasca 6 calidad del sustrato y organismos del suelo) (figura 1) (Fogel &
Cromack 1977). El clima es el factor dominante en areas sujetas a condiciones climaticas
desfavorables, mientras que la calidad de la hojarasca prevalece como reguiador en
condiciones climaticas favorables (Couteaux et al. 1995). Fogel & Cromack (1977)
sefalan la complejidad bioquimica de la hojarasca, indicando que el contenido de lignina
esta inversamente relacionado con la tasa de descomposicién. La calidad de la hojarasca
suele ser importante hasta estados avanzados de la descomposicién a través de sus
efectos en la formacion de humus (Aber & Melilo 1982, Couteaux et al. 1995).
Meentemeyer (1978), extendi6é el analisis de patrones geograficos de descomposicion,
basandose en el contenido de lignina y la evapotranspiracién actual (combina informaciéon
de temperatura y humedad).

La calidad del sustrato se puede definir por la composicién quimica del material en
descomposicion, el cual ha sido considerado como un factor critico determinante de la
tasa de descomposicion (Colteaux et al. 1995). Los indices quimicos de la calidad del
sustrato, incluyen concentraciones de elementos y de varias clases de compuestos
organicos. La concentracion de nitrégeno de los materiales de la planta, es importante
para controlar las tasas de descomposicion. Sin embargo, la disponibilidad de N tanto
endégena como exdgena al ecosistema como unico factor, no controla las tasas de
descomposicién (Prescoft 1995). En otras investigaciones se ha encontrado, que la
relacion lignina/nitrbgeno de la hojarasca puede ser un mejor indicador de las tasas de
descomposicién, que solamente el contenido de nitrégeno (Melillo et al. 1982, Taylor et al.
1989, Couteaux et al. 1995). La descomposiciéon de hojarasca con tasas lentas, puede dar
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como resultado la acumulacion de grandes reservas de nutrientes en los horizontes
superficiales del suelo y la limitacién de nutrientes para los productores primarios (Swift et
al. 1979, Coliteaux et al. 1995, Currie & Aber 1997).

En la calidad del sustrato, también se tiene en cuenta la proporcion en que se haya
representada las tres clases de carbono que forman parte de la hojarasca (figura 3). Estas
son: la lignino-celulosa (LC), la celulosa sin proteccion (C) y los extractivos (E). Toda la
biomasa de acidos insolubles junto con una cantidad equivalente de acidos solubles,
constituyen el material de la clase LC; este representa el volumen natural de lignina y
celulosa de los tejidos vegetales. La masa restante de acidos solubles entra en la reserva
del tipo C. A través del lavado, puede entrar al suelo del ecosistema el carbono de la
clase E, porque comprende material relativamente labil. La dinamica de la perdida de
peso esta relacionada con la dinamica de las clases de carbono de la hojarasca en
descomposicion. Los microorganismos crecen con eficiencias diferentes de acuerdo a
cada clase de carbono del sustrato (Currie & Aber 1997).

Como en las plantas, el nitrégeno en los suelos se encuentra tanto en forma organica
como inorganica. El nitrdgeno en forma organica esta usualmente en grandes moléculas
insolubles en agua. El nitrégeno organico en ecosistemas naturales se origina a partir de
la descomposicion de los organismos. Buena parte del N de la hojarasca fresca esta en
forma de proteinas o en productos de descomposicién de proteinas, por ej. péptidos y
aminoacidos. Estas sustancias son sustratos atractivos para los microorganismos, que a
menudo pueden usarlos como fuente de C, asi como fuente de N. Su tiempo de
residencia en el suelo es corto, a menos que estén protegidos mecanica o quimicamente,
por asociacion de sustancias menos atractivas, como por ej. paredes celulares (Tamm
1991). Cuando el N entra formando parte de la hojarasca, se encuentra dentro de las
fracciones (clases) lignino-celulosas y extractivos. La clase celulosa no aporta N desde la
hojarasca (Aber et al. 1984). Exégenamente, la disponibilidad de N (por ejemplo, desde la
deposicién), junto con algiun N mineralizado durante un tiempo corto de descomposicion,
entra a la reserva de N organico disponible (figura 4).

Los métodos mas ampliamente utilizados para medir descomposicién en los
ecosistemas terrestres, son la respiracion del suelo, la relaciébn entre la caida de
hojarasca/mantillo y la medida directa de la perdida de peso en bolsas de
descomposicion. Son los métodos mas convenientes para hacer comparaciones entre
estudios. Sin embargo, cada uno de ellos representa una simplificacion del proceso de

-
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descomposicion y, en ocasiones no producen verdaderas medidas de las tasas de
descomposicion. La respiracién del suelo, se deriva de la respiraciéon de toda la
comunidad heterotrofica principalmente de hongos y bacterias, mas la respiracion de las
raices vivas. La relacion entre la caida de hojarasca y el mantillo (k.) sobre el suelo del
ecosistema, se usa para comparar las tasas de descomposicién o tiempos de retorno de
los materiales del piso. La medida de la perdida de peso en las bolsas de
descomposicion, permite determinar las tasas de descomposicion en intervalos de tiempo.
A menudo, diferentes tamanos de red son empleados para excluir diferentes grupos de
animales. El marcaje de los materiales con radioisotopos, es otro método muy
conveniente cuando se quiere investigar la perdida de los elementos, ya sea por lavado,
catabolismo y consumo (Swift et al. 1979, Wieder & Lang 1982, Anderson & Swift 1983).

El estudio de la dinamica de la hojarasca y de la evolucion del proceso de
descomposicién, es esencial por el papel que desempefia en el mantenimiento de la
estructura y funcionamiento de los ecosistemas boscosos. Son pocas las investigaciones
llevadas a cabo sobre tan importante proceso en el ecosistema selva nublada, y es por
ello que este estudio pretende contribuir sobre un mejor conocimiento del funcionamiento
de un ecosistema de montana tropical fuertemente afectado por el avance de la frontera
agricola y ganadera.

En términos generales, la selva nublada es un ecosistema que ocupa en los sistemas
montaniosos tropicales, aquellas fajas altitudinales en las cuales formaciones de nieblas
orograficas presentes durante la mayor parte del afio, determinan que reciban
adicionaimente a la lluvia una cantidad de humedad por medio de captacion y/o
condensacion de pequeias gotitas de agua (intercepcién de la neblina), influyendo en el
régimen hidrico, en el balance de radiacién, asi como también en los demas parametros
climaticos, edaficos y ecolégicos (Huber 1986, Stadtmuller 1987, Hamilton et al. 1993). Este
ecosistema esta compuesto por una flora y forma estructural distintiva, caracterizada por
arboles que exhiben troncos y ramas retorcidas que alcanzan un dosel no mayor a 40
metros, con copas densas y compactas y una alta riqueza de epifitas en todos los estratos.

Se ha estimado que la superficie total de las selvas nubladas en el trépico humedo es
de 500000 Km? (Stadtmiiller 1987), lo cual equivale aproximadamente al 10 % del bosque
humedo tropical, aunque Persson (1974) citado por Hamilton et al. (1993), calcula que las
selvas nubladas constituyen una cuarta parte de las selvas humedas montanas y
subalpinas. Se encuentran principalmente en las montafas de América Tropical, sudeste
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de Asia y con menor frecuencia en Africa (Stadtmuiler 1987). En Venezuela, existen
principalmente dos areas de distribucion de las selvas nubladas como son, la Cordillera
de Los Andes y de La Costa, asi como también algunas “islas” de selvas sobre cumbres
aisladas en los Estados Lara, Falcdn y Yaracuy (Huber 1986).

Aunque cuando se habla de cobertura, la superficie que alcanzan las selvas nubladas
no es muy alta, existe en las ultimas décadas una constante presion sobre ellas,
caracterizada por una tala indiscriminada lo que ha ocasionado pérdida de biodiversidad y
exposicion de los suelos en pendientes fuertes. En el simposio sobre selvas de montana
tropical, Hamilton et al. (1993) consideran como punto primordial la conservacion de las
selvas nubladas por la disminucién cada vez mayor de su cobertura y porque, ademas del
interés cientifico que constituye un reservorio genético dotado de una alta diversidad de
especies endémicas, la selva nublada tiene una gran importancia para el ordenamiento
territorial, debido a su papel hidrolégico como reguladores de agua en las cuencas
hidrograficas, en combinacién con su capacidad de conservar los suelos en las laderas de

las montanas.

OBJETIVOS E HIPOTESIS

Teniendo en cuenta el papel fundamental que desempena la caida de hojarasca como
una medida de la productividad del ecosistema y como una via muy importante en el ciclado
de nutrientes (especialmente de N), y fonnador'de la materia organica del suelo, el objetivo
principal de este proyecto es conocer la dinamica de la produccién de hojarasca y su
proceso de descomposicién en el ecosistema selva nublada andina.

La hipétesis general del presente trabajo plantea que en un ecosistema humedo tropical
como la selva nublada, el patron de caida de la hojarasca no es estacional, como resultado
de las condiciones ambientales caracterizadas por un aporte continuo de humedad (en
forma de precipitacion e intercepcién de neblina) y por la poca variacion anual de la
temperatura. Tomando las condiciones climaticas anteriores (ademas de temperaturas
relativamente bajas), las tasas de descomposicion de la hojarasca y las transferencia del N a
través de la hojarasca en la selva nublada, deben ser mas lentas y menores con respecto a



ecosistemas boscosos de tierras bajas tropicales.

A continuacion se consideran por separado los diferentes aspectos abordados en el presente
estudio:

Obijetivo. a) Determinar y cuantificar el ritmo de produccion de la hojarasca a lo largo del

afno y su relacién con el patron de precipitacion.

Hipdtesis 1. A pesar de la estacionalidad en el patrén de precipitaciéon, no existe un estrés
hidrico pronunciado para las plantas que pudiese ocasionar la concentracion de la caida de
hojarasca en ciertos periodos, en un ecosistema como la selva nublada, donde la
intercepcion de neblina ayuda a mantener un ambiente frio y humedo durante todo el aiio. El
patron de caida de hojarasca debe ser independiente del patrén seguido por la precipitacion.

Objetivo. b) Analizar las variaciones de la calidad de la hojarasca total a través de la
cuantificacion de sus componentes: hojas, ramas finas, partes reproductivas y partes de
epifitas. Asi mismo, se ilustrara la dindmica de caida del material foliar de las especies
dominantes.

Hipotesis 22 Tomando en cuenta la constancia relativa de las condiciones hidricas y de
temperatura a lo largo del aiio en el ecosistema en general, se esperaria que las diferentes
especies respondan a factores intrinsecos particulares de cada una, lo que determina la
longevidad de la hoja, momentos de floracién-fructificacion, entre otros. Por otra parte, las
variaciones en los componentes de la hojarasca, pueden estar relacionadas con factores
exégenos, como el efecto del viento.

Objetivo. ¢) Implementar una nueva metodologia (capas de hojarasca) para estudiar la
dindmica de la descomposicién de la hojarasca, que permita simular las condiciones
naturales como transcurre el proceso. Los resultados obtenidos con esta nueva metodologia
podran ser comparados con los resultados de una metodologia tradicional (bolsas), con la
cual se haran mediciones paralelas.

Hipétesis 3. Dado que la metodologia de capas para medir descomposicion, simula de una
manera mas real la acumulaciéon de la hojarasca sobre la superficie del suelo y ademas,
permite el libre movimiento de la micro y mesofauna, se espera que las tasas de
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descomposicién obtenidas a partir de esta, sean mayores y mas parecidas a las condiciones
de campo, en comparacién con las tasas medidas en la hojarasca de las bolsas.

Objetivo. d) Determinar el efecto de la calidad y contenido de humedad de la hojarasca
sobre el proceso de descomposicion.

Hipotesis 4. Se esperaria que las tasas de descomposicién de la hojarasca de las especies
de la selva nublada, sean menores en comparaciéon con ecosistemas boscosos de tierras
bajas, debido a las condiciones climaticas (temperaturas menores y radiacién baja
ocasionada por la frecuente nubosidad), prevalecientes en el ecosistema. Las velocidades
de descomposicién estarian dirigidas por la calidad del material, el cual puede variar
temporalmente. Un tipo de hojarasca dada, tendra tasas de descomposicién particulares.
Esto tiene su implicacién en cuanto al tiempo de formacion y acumulacion de la materia
organica del suelo.

Hipotesis 5: La descomposicion de la hojarasca sobre la superficie del suelo de la selva
exhibe una variacién estacional, siendo substancialmente menor durante la estacion seca
que durante la estaciéon himeda.

Esta hipétesis se puso a prueba mediante el seguimiento del proceso en el transcurso de
las diferentes épocas climaticas, a través de una serie de curvas con diferencias

temporales en su inicio.

Objetivo. e) Calcular la concentracion y el flujo de N total que se transfiere desde la
vegetacién al suelo a través de la caida de hojarasca.

Objetivo. f) Analizar las variaciones en las concentraciones del N total en la hojarasca en
descomposicién, la dinamica de su flujo hacia el suelo e implicacion en cuanto a su
disponibilidad en el ecosistema selva nublada.

Hipétesis 6. Algunos autores postulan que el N es un nutriente limitante en las selvas
nubladas (Grubb 1977, Vitousek 1986, Tanner et al. 1992). La reduccién de la temperatura
en las montafas tropicales causa reduccién en las tasas de descomposiciéon y en la
liberacion de nutrientes (Proctor 1984; Vitousek 1984). En general, las selvas nubladas
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tienen concentraciones mas bajas de nitrdgeno en su biomasa y en el suelo, y ciclan
menos nitrégeno que las selvas tropicales de tierras bajas.
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2. METODOLOGIA
2.1 Descripcion del area de estudio

El estudio se llevd a cabo en la selva nublada de la Estacién de La Mucuy (~08 38'N -
70 14'W), ubicada en el Parque Nacional Sierra Nevada, estado Mérida, Venezuela (figura
5). Dentro de la faja altitudinal que abarca la selva nublada, las parcelas experimentales se
situaron a 2350 msnm. en el interior de una vegetacién que corresponde segun Lamprecht
(1954), a una selva nublada de tipo mixto (2300-2600 msnm.).

Geomorfolégicamente, Los Andes venezolanos (también conocidos como Cordillera
de Mérida), representan un levantamiento topografico-tecténico cuya culminacién se
encuentra en la Siera Nevada de Mérida. Esta culminacion se destaca geolégicamente,
porque en ella afloran las formaciones mas antiguas de edad posiblemente pre-cambrica (+
650 millones de afios). La mayor parte del terreno estd ocupado por rocas metamorficas,
destacandose los gneiss y los esquistos, con materiales componentes tales como: cuarzo,
feldespatos, biotita y moscovita. La topografia de la zona es bastante quebrada e iregular
con heterogeneidad de pendientes (Gonzalez de Juana et al. 1980).

El clima del area se caracteriza por precipitaciones altas y una humedad relativa que
oscila entre 80-100% en combinacién con la intercepcion de neblina, un ritmo anual de la
temperatura marcadamente isotérmico, con medias anuales alrededor de los 13,5 °C. La
precipitacion alcanzé un volumen aproximado de 3245 mm. durante el afo de estudio,
mientras que el promedio anual entre los afios 1991 a 1995, fue de 2291 mm.
Comparativamente con los afios anteriores, el afio de estudio fue muy humedo. El
climadiagrama de los registros de 5 afios consecutivos, muestra que la precipitacion sigue un
patrén bimodal, con volumenes minimos en los meses de diciembre, enero y febrero y dos
picos maximos, uno en abril y otro en noviembre (figura 6). Segun el climadiagrama, no existe
una estacion climaticamente seca; esto origina un balance hidrico positivo.

La selva nublada de! tipo mixto, posee una estructura compleja con estratos dificiles
de definir, dominada por arboles siempreverdes de dosel alto y cargados con numerosas
epifitas, especialmente musgos, liquenes, orquideas y bromelias. Los arboles del estrato
superior, por lo general con copas anchas, alcanzan en condiciones 6ptimas alturas de 25 a
30 m., donde domingn especies como Clusia sp, Alchomea tnplinervia, Ocotea sp,

Decussocarpus sp. entre otras. Los arboles de los estratos inferiores, poseen copas mas bien
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pequeiias y, a menudo deformadas debido a la competencia por el espacio y la luz. Uno de
los rasgos mas caracteristico del sotobosque es la presencia de helechos arborescentes de
la familia Cyatheaceae, siendo también importantes los géneros Chusquea, Gaulthena,
Chamaedorea, Miconia. (Observacion directa complementada con las descripciones de
Lamprecht 1954, Sarmiento et al. 1971).

El aspecto exterior es de una selva tupida, densamente cefrada, con poco espacio
entre copa y copa y en la estacion lluviosa del afo, cubierta por una capa densa de nubes y
neblina, lo cual determina un ambiente de luz muy complejo. En las selvas nubladas, la
cantidad de energia radiante que alcanza el piso de la selva puede ser extremadamente
pequefia, habiéndose reportado valores que oscilan entre 0,1-1,9% de la radiacién total que
llega al dosel, en la selva nublada de La Carbonera, Edo. Mérida (Garcia-Nuiiez & Azécar
1995, Cabrera & Az6car 1998).

Bajo estas condiciones climaticas y de vegetacion, los suelos alcanzan gran
profundidad en sustratos favorables y el perfil un alto grado de diferenciacion. En general, se
presentan perfiles ABC, con el horizonte A profundo y humifero, muy acido, pero sin humus
bruto. El horizonte B es casi siempre neto y profundo, con texturas variables segun el tipo de
roca madre (Sarmiento et. al, 1971).

Los suelos son franco arenosos, humicos, fuertemente acidos, con altos contenidos
de materia organica (13.70%), concentraciones altas de nitrégeno total (1.08%) y una
capacidad alta de intercambio catiénico (43.07 meg/100) (Tabla 1), segun los resultados del
laboratorio de suelos del Instituto de Geografia y Conservacién de Recursos Naturales,
(Noviembre de 1995) y caracterizado segun las consideraciones generales para interpretar

analisis de suelos de Instituto Geografico Agustin Codazzi IGAC de Colombia.

Tabla 1. Caracteristicas de los primeros 10 centimetros del suelo de la selva nublada de
La Mucuy (Analisis realizado por el Instituto de Geografia y Conservaciéon de Recursos
Naturales, Noviembre de 1995) (Herrera, datos sin publicar).

TexturapH (i) C. O. % M. O. % Ntotal% C/N P ppm CIC meq/100
Fa 450 7.95 13.70 1.08 7.36 070  43.07

— e w— — yom mow— ——
—— — m—— — e p—r
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—— —
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Resultados similares fueron encontrados por Manzanilla (1990) en la selva nublada
de La Montaria, donde los suelos se caracterizan por una acidez fuerte (pH 4,3-5,1), valores

de materia organica bastante altos (17% M.O.) en los horizontes superiores, con una
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saturacion de bases baja y capacidad de intercambio catidnico alta (35 meq/100). Se
incluyen estos resultados por que ambas selvas crecen sobre la misma formacién geolégica y
tienen similitud en la composicién de especies y estructura de la selva (La Mucuy y La
Montafia).

2. 2 Fase de campo y de laboratorio
Los objetivos propuestos, fueron abordados a través de la realizacion de las

siguientes actividades de campo y de laboratorio:

2. 2. 1 Delimitacién de las parcelas de estudio. Reconocimiento de la vegetacion y
estructura de la selva

En el area de estudio, se delimitaron 4 parcelas cada una con un area de 10x15
metros (150 m?), donde se ubicaron cestas y pantallas colectoras de hojarasca, asi como
bolsas y capas de descomposicion. En esta area, también se realizé6 un reconocimiento

general de la vegetacion (figura 7, anexo 1).

2. 2. 2 Recoleccién de la hojarasca

En las parcelas antes descritas, se ubicaron colectores circulares de 40 cm. de
altura y con un diametro de 56,6 cm. (area 0,25 m2) (Hughes et al. 1987). Cada colector
llevaba en su interior una bolsa plastica con orificios en su parte inferior para permitir el
drenaje del agua lluvia. En cada parcela se distribuyeron al azar 7 colectores (para un
total de 30 en el area de estudio). A partir de noviembre de 1995 y hasta octubre de
1996, la recoleccion de hojarasca se realizé cada 4 semanas.

Después de la recoleccion, las 30 muestras eran llevadas al laboratorio y secadas
hasta peso constante, aproximadamente durante 78 horas. Se les registro su peso seco
y posteriormente se separo la hojarasca por fracciones: hojas, ramas finas (< 2 cm.de
diametro), partes reproductivas (flores, frutos, semillas) y partes de epifitas. A cada
fraccion se le determino su peso seco. Asimismo, se separaron y pesaron las hojas de
las especies dominantes. La producciébn mensual de hojarasca se expresé en
megagramos por hectarea por mes (Mg ha’mes™) y la hojarasca anual en megagramos
por hectarea por afio (Mg ha™afio™), segun el Sistema Internacional de Medidas.

Paralelamente, se construyeron e instalaron en las parcelas, pantallas colectoras

de hojarasca de 1 m?, cuyo fin era el de captar la hojarasca que se emplearia en el
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proceso de descomposicion. El area de las pantallas respeta el area cubierta por la

hojarasca sobre el suelo.

2. 2. 3 Medida de la descomposicion

El método de bolsas de descomposicion es la técnica mas comunmente
empleada para medir descomposiciéon de hojarasca en ecosistemas terrestres (Anderson
et. al, 1983). Aunque el método puede subestimar la descomposicion, se asume que los
resultados reflejaran las tendencias caracteristicas de la descomposiciéon de hojarasca,
asi como también permite hacer comparaciones entre especies, sitios y manipulaciones
experimentales (Wieder & Lang 1982). Sin embargo, esta metodologia ha sido
ampliamente cuestionada por diversos autores (Anderson et. al 1983, Swift et al. 1979),
pues dependiendo del tamafio del ojo de malla, se pueden excluir grupos de
microorganismos y de fauna, o puede haber perdida de material de hojarasca; las
condiciones microclimaticas de la hojarasca confinada también pueden verse afectadas
(humedad y temperatura).

En este trabajo se estudia la descomposicién de hojarasca de la selva nublada,
mediante el empleo del método tradicional de bolsas y se implementa una nueva
metodologia que trata de acercarse mas a la realidad natural de la descomposicioén. Esta
consiste en simular la acumulacién natural de la hojarasca sobre el suelo del ecosistema.
En estos dos métodos llevados a cabo en forma paralela, se puso a prueba el efecto de
la calidad y cantidad de hojarasca producida, mediante variaciones en los tiempos de
inicio, para asi obtener familias de curvas de descomposicion, tanto de perdida de peso

como de dinamica del N.

- Bolsas

Se elaboraron un total de 36 bolsas de 25x25 cm. con una red de 2 mm. de ojo, y
se ubicaron al azar dentro de tres parcelas. El peso inicial dependié de la cantidad de
hojarasca producida bimensualmente (el material mensual se mantuvo en laboratorio
bajo condiciones ambientales). El material llevado a campo, correspondié a hojarasca
fresca. Este peso se extrapolo, con el peso seco de réplicas llevadas a la estufa a peso
constante. Tres grupos de bolsas con hojarasca en descomposicién fueron ubicados en
el campo. Cada grupo se inicio en un periodo climatico: Bolsa 1, periodo seco (=

enero); Bolsa 2, inicio de lluvias (t,= marzo); y Boisa 3, final del primer periodo de lluvias (
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to= mayo).
Mensualmente, se extrajeron tres bolsas de cada grupo, para la determinacién en
laboratorio del contenido relativo de humedad, pérdida de peso y concentracion de

nitrégeno total (método de micro-Kjeldahl, Muller 1961).

-Capas

Como se expuso anteriormente, se implementdé una nueva metodologia tratando
de mantener, por un lado, la estructura vertical de la deposiciéon de hojarasca, y por otro
lado, la libertad de acceso a la micro y mesofauna.

Se elaboraron 96 cuadrados abiertos de 25x25 cm. de la misma red (2 mm), 24
de los cuales fueron ubicados en cada parcela al inicio del estudio, sobre el mantillo.
Para garantizar que la acumulacién de hojarasca procedia unicamente de la vegetaciéon
de los diferentes estratos de la selva y no del arrastre horizontal, ya que la zona no es
completamente plana, se colocé una barrera de lamina de aluminio perpendicular a la
pendiente en el borde superior de cada grupo de cuadrados.

La hojarasca se colecté cada 4 semanas en las pantallas, y se mantuvo en el
laboratorio a condiciones ambientales. El material bimensual, se mezclé, homogeneiz6 y
su peso total (fresco) se dividié por el numero de cuadrados existentes en campo. Ya en
el campo, y sobre cada cuadrado, se coloco esta fraccion de material equivalente en
peso, al caido durante dos meses sobre {a misma superficie (25x25 cm.). Esta fraccién
de hojarasca se sujeto con un nuevo cuadrado de red colocado sobre ella.

Después de dos meses, una nueva capa de hojarasca fue colocada sobre la
anterior, pero aisladas por un cuadrado de red, permitiendo el paso por sus bordes, de
fauna edafica mayor a 2 mm. La acumulacién de capas sucesivas, intenta reproducir las
condiciones naturales de disposicidon de hojarasca que cae continuamente, y sepulta el
material caido anteriormente. Tres grupos de capas con hojarasca en descomposicion
fueron ubicados en el campo. Cada grupo se inicio en un periodo climatico: Capa 1,
periodo seco (= enero); Capa 2, inicio de lluvias (t,= marzo); y Capa 3, final del primer
periodo de lluvias ( t,= mayo).

Cada mes, se extrajeron 2 réplicas por parcela y por capa de hojarasca, para
determinar el contenido relativo de humedad, la pérdida de peso y el nitrbgeno total
(método de Micro-Kjeidahl; Muller 1961).
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E! contenido relativo de humedad de la hojarasca de bolsas y capas se calculdé con la
formula:

Contenido de humedad = peso humedo — peso seco / peso humedo *100

Con la implementacion de esta nueva metodologia, se tiene la precauciébn de tomar en

cuenta:

a) la heterogeneidad en la calidad de la hojarasca producida temporalmente. La
calidad de la hojarasca es el principal factor que afecta las tasas de descomposiciéon
en ambientes tropicales, con condiciones favorables de temperatura y humedad
(Couteaux et al. 1995);

b) la cantidad producida mensualmente de hojarasca, y que varié entre los meses de
estudio. Al realizar familias de curvas de descomposicion, se vera el efecto de la
calidad y cantidad de la hojarasca empleada en el inicio de cada curva;

¢) la secuencia de la sobreposicién de hojarasca, que es simulado con el empleo de
las capas;

d) el libre movimiento de la fauna descomponedora.

2. 2. 4 Capa de mantillo y Constante de descomposicion (k). Estado de la hojarasca
en el suelo de la selva.

La relacion entre la caida de hojarasca y la hojarasca acumulada sobre la
superficie del suelo, fue propuesta por Olson (1963) y denominada constante de
descomposicion (k.), como medida para comparar las tasas de descomposicién de la
hojarasca o tiempos de retorno de los materiales del piso de la selva. Este autor se bas6
en el supuesto de que, la fragmentacion de la hojarasca se caracteriza por seguir la
tendencia de un modelo exponencial simple, en condiciones donde la cantidad
acumulada sobre la superficie del suelo oscila alrededor de un valor estable.

Para la determinacién de esta constante de descomposicion, se realizaron
colectas de mantillo dentro del periodo de estudio, para lo cual el mantilio acumulado
sobre el suelo de la selva, se removié de ocho (8) cuadrantes de 50x50 cm., tomados de
las cuatro (4) parcelas a partir de un disefio completamente aleatorio. En cada
cuadrante, se recolect6 todo el material fino hasta alcanzar en profundidad a la capa de
humus intermezclada con el entramado de raices finas. Ya en el laboratorio, el mantillo

fue secado, pesado y separado en fracciones foliar y lefiosa siguiendo el mismo
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procedimiento empleado en la caida de hojarasca. Se realizaron tres colectas en los
meses de noviembre, junio y octubre.
El coeficiente de descomposicién (k.) estima la proporciéon de la capa de mantillo

descompuesta en un afio y se calculo con la ecuacion:

ke=1/X donde | = entrada anual de hojarasca al suelo del ecosistema (peso
seco por area

X = es la media anual de la capa de mantillo (peso seco por area)

Se obtuvieron los valores de k_ para la hojarasca total y para las fracciones foliar

y lefiosa fina.

2. 2. 5 Analisis Estadistico

En general se utlizan dos acercamientos analiticos para analizar Ila
descomposicion: el analisis de varianza (ANOVA a un nivel de p< 0,05) y modelos
matematicos de descomposicién. EI ANOVA es usado para examinar el efecto de los
tratamientos (bolsas y capas) sobre la tasa de descomposicién de hojarasca con tiempos
iniciales diferentes, con respecto a la cantidad media de peso residual y contenido de
nitrbgeno. También se empleo el ANOVA en el analisis de la produccién de hojarasca,
tanto para conocer la variabilidad espacial (30 colectores y 4 parcelas), como para
evaluar la variabilidad temporal a io largo de los 12 meses de estudio. En algunos
casos, se complemento el analisis con la aplicacién de correlaciones entre variables.

Para determinar las tasas constantes de descomposicién (k), se emplearon
modelos matematicos. Los modelos que mejor describen la tendencia a la perdida de
peso en el transcurso del tiempo, son los modelos lineal y exponencial simple. En cada

caso, se trato de ajustar la curva a la tendencia mas préxima de un modelo.
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3. DINAMICA DE LA HOJARASCA

3.1 RESULTADOS
3.1.1 Produccién de hojarasca

La vegetacion de la selva nublada de La Mucuy produjo 7,71 Mg ha” afo” de
hojarasca fina, durante el periodo comprendido entre noviembre de 1995 a octubre de 1996.
La hojarasca presenté un patron continuo de caida en el transcurso del afio y una distribucion
que exhibe tres puntos maximos en los meses de febrero, mayo y agosto (figura 8). La
cantidad mensual de hojarasca varié entre 0,37 y 0,93 Mg ha™', (en noviembre y agosto,

respectivamente) (figura 8, anexo 2).

No se evidencia una relacién muy clara entre los patrones de produccion de hojarasca
y de precipitacion (figura 8). Existen periodos donde se observa una relacion inversa entre
precipitacion y caida de hojarasca; sin embargo, no se aprecia una dependencia
estadisticamente significativa entre estas dos variables (figura 9; coeficiente de correlaciéon
negativo no-significativo, r= -0,20; P< 0,05). Es interesante resaltar que a pesar de este
resultado, dos de los puntos maximos de caida de hojarasca corresponden a los meses de
febrero y agosto, ambos con precipitaciones bajas (figura 8). El analisis de varianza (ANOVA)
denota diferencias significativas entre los meses (P< 0,05, n=12) y entre las parcelas (P< 0,05,
n=4), mientras que entre cestas colectoras, no se presentaron diferencias significativas
(P<0,05, n=7).

Al comparar las cantidades de hojarasca registrada en los meses con volumenes de
precipitacién mayores y menores a 250 mm., se puede apreciar como en los meses con < 250
mm. (nov, ene, feb, abr, jul, agt), la hojarasca caida representa el 54,9% (4,23 Mg ha™ afio™)
de la producida anualmente, mientras que en los meses con > 250 mm. (dic, mrz, may, jun,
sept, oct), ésta representa el 45.1% (3,48 Mg ha™ afio™). Aunque en los meses con menores
precipitaciones se produjo un poco mas de hojarasca, la diferencia entre los porcentajes es de
solo el 9.9%. Los resultados anteriores, permiten confirmar la poca correlacion entre cantidad
de hojarasca y volumenes de precipitacion.

El viento también puede ejercer un efecto sobre el desprendimiento de las diferentes
partes de las plantas, segin se puede observar en la escala de Beaufort (Lorente 1961),

donde velocidades del viento mayores a 8,0 m™ s alcanzan a mover hojas, ramitas y hasta
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Figura 8. Caida de hojarasca y precipitacion mensual en la selva nublada
de La Mucuy (Nov. 1995-Oct. 1996). Las barras indican {os errores estandar (n=30).
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Figura 9. Relacién entre precipitacion (mm.) y caida de hojarasca (Mg ha'mes™)
en la selva nublada de La Mucuy (Nov. 1995-Oct. 1996).
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Figura 10. Produccion mensual de fracciones de hojarasca en ta selva nublada de
La Mucuy (Nov.95-Oct96). Las barras indican los errores estandar (n=4).



arbolitos. En este estudio, se han tomado los datos de velocidad del viento registrados en el
centro del valle del rio Chama (Estacion Aeropuerto), cuyas velocidades pueden tener algun
efecto sobre la selva nublada de La Mucuy. En los meses de febrero, marzo, abril, agosto y
octubre, aumentd el nimero de dias con velocidades del viento mayores a 8,0 m” s”, el cual
no fue significativo en cuanto a la cantidad de hojarasca producida en algunos de estos
meses. Al parecer el efecto de la fuerza del viento no fue tan determinante en la cantidad de
hojarasca producida en la selva, pues en el mes mayo donde hubo un aporte significativo de

hojarasca, las velocidades del viento fueron menores a 8,0 m™s™ (tabla 2).

Tabla 2. Efecto de la velocidad del viento (m"s") sobre la vegetacién de La Mucuy, segun la
Escala de Beaufort (Lorente 1961). Datos tomados de la Estacion Mérida-Aeropuerto (1479
msnm) (nov. 1995- oct. 1996)

Mes numero de dias con numero de dias con numero de dias con
veloc. 5,5-7,9 m™s™ veloc. 8,0-10,7 m's™ veloc. 10,8-13,8 m™'s™

noviembre 16 15 -
diciembre 16 15 -
enero 11 18

febrero 1 27

marzo 8 20 2
abril 5 17 4
mayo 14 11 --
junio 13 15 -
julio 13 15 2
agosto 5 20 6
septiembre 9 14 5
octubre 8 21 1

Velocidades del viento de 5,5-7,9 m™'s” = mueve hojas y ramitas
Velocidades del viento de 8,0-10,7 m's™ = mueve arbolitos
Velocidades del viento de 10,8-13,8 m's™ = mueve ramas grandes

3. 1. 2 Componentes de la hojarasca

La hojarasca producida en selva de La Mucuy, esta constituida por las fracciones de
hojas, ramas finas (< 2 cm. de diametro), partes reproductivas (flores-frutos) y partes de
epifitas. La contribucion de las diferentes fracciones estuvo dominada por las hojas, cuyo
aporte fue de 5,26 Mg ha™ afio™” (74,84%), seguida por las ramas finas con 1,60 Mg ha™ afio™
20,82%), las partes reproductivas con 0,28 Mg ha™ afio™ (3,86%) y finalmente por las epifitas
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(0,05 Mg ha™ afio™ (0,46%) (anexo 2).
El material foliar y lefioso siguen un ritmo similar de caida a lo largo del afo (figura 10).
En cualquier época, las hojas fueron el componente principal de la hojarasca, mientras que el

aporte de ramas finas aunque fue importante en la mayoria de los meses, en diciembre y junio,
su participacion fue poco significativa. La proporcion de las hojas varié entre 88,20% en junio,
hasta un minimo de 65,10% en febrero, contrario a lo ocurrido con la fraccién lefiosa con un
maximo en febrero de 32,60% y un minimo en junio del 8% (anexo 3). Las partes
reproductivas alcanzaron valores porcentuales mayores entre los meses de marzo-mayo,

mientras que las epifitas no exhibieron un aporte porcentual significativo a la hojarasca.

La produccién de las partes reproductivas (flores-frutos-semillas), se incrementé entre
los meses de marzo a mayo (primer pico de precipitaciones; figs. 8 y 10), con una produccién
méxima en mayo (0,045 Mg ha”; anexo 2). Aunque el aporte fue pequefio, el material
reproductivo se produjo constantemente en el transcurso del aino. Las correlaciones entre las
diferentes fracciones de la hojarasca y los volimenes de precipitacién, no fueron significativas
(P<0,05; hojas r= -0,30, ramas r= -0,43, partes reproductivas r= 34,3).

Aunque las epifitas representan un elemento estructural y floristico importante de la
vegetacion de la selva nublada de La Mucuy, su participacion en la produccién anual de
hojarasca dentro de las parcelas de estudio, fue baja y los aportes mensuales no superaron el
2,60% (anexos 2 y 3).

3. 1. 3 Aporte del material foliar

Teniendo en cuenta que las hojas son la fraccién principal de la hojarasca, se ha
considerado relevante analizar la contribuciéon de las 10 especies dominantes. Estas especies
aportaron 2,53 Mg ha™ afio™ lo que equivale a un 48% del total de fraccion de hojas producida
(526 Mg ha” afo™)(anexo 4). Entre estas 10 especies, hay que destacar a Alchomea
triplinervia (0,73 Mg ha™ afio™), Ocotea sp. (0,37 Mg ha™ afio™), Cinchona pubescens (0,32
Mg ha™ afo™), Billia columbiana (0,31 Mg ha™ afo™) y Clusia sp. (0,30 Mg ha™ afio™") todas

ellas con porte arbéreo. El resto de especies donde se incluyen Temstroemia acrodantha,
Hedyosmum glabratum, Beilschmiedia sp., Miconia sp. y Rubiaceae sp1, tuvieron aportes

menores de hojarasca (figura 11).
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En general, tanto las especies dominantes como las no-dominantes, produjeron
continuamente material foliar a la hojarasca en el transcurso del afio, pero con variaciones en

los aportes mensuales (figura 11).

Las especies dominantes siguieron diferentes patrones, a partir de lo cual se han
dividido en grupos de andlisis. Algunas especies alcanzaron su aporte maximo de hojarasca,
durante la primera época de descenso en las precipitaciones, entre los meses de diciembre a
febrero; dentro de este grupo (grupo A) se encuentran: Temstroemia acrodantha y Ocotea sp.
ambas con un comportamiento monomodal de produccion de hojas y Clusia sp (grupo D), con
una tendencia bimodal. Es también considerable el aporte realizado en este pico, por
Alchomea triplinervia (grupo C). En la época de transicion de las estaciones sequia-lluvia
(febrero-marzo), Cinchona pubescens y Billia columbiana (grupo B) aportaron cantidades altas
de hojas a la hojarasca. Durante el segundo periodo seco (junio-agosto), otras especies
desprendieron cantidades considerables de hojas, destacandose Beilschmiedia sp, Alchornea
triplinervia y Hedyosmum glabratum (grupo C); hay que destacar la contribuciéon de Billia
columbiana y Cinchona pubescens, (grupo B). Ciertas especies poseen en el transcurso del
afo, dos picos maximos de produccion de hojas que coincidieron con los dos periodos de
disminucién de las precipitaciones registrados durante el periodo de estudio. Son ellas, Clusia
sp., Miconia sp. y Rubiaceae sp1 (grupo D, figura 11).

El ritmo de caida de las hojas de las diferentes especies de la selva (dominantes y no
dominantes), se caracterizé por una produccién maxima en agosto, y minima en noviembre y
marzo (figura 11).

3. 2 ANALISIS Y DISCUSION

3. 2. 1 Patrones de caida de la hojarasca

Teobricamente, se pueden distinguir dos patrones extremos de caida de hojarasca: 1).
La hojarasca cae en el momento mas favorable a la descomposicién (por ejemplo, en el
maximo de la estacion lluviosa, en selvas humedas tropicales) o puede coincidir con la
temporada de maxima sequia (bosques tropicales deciduos). 2). Es mas tipico de bosques
templados; la hojarasca entra al piso del bosque al inicio de las condiciones desfavorables de
invierno (temperaturas bajas) (Swift et al. 1979, Vitousek & Sanford 1986).
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Aunqgue en las selvas humedas tropicales, la caida de hojarasca y su acumulacion
como mantillo, son procesos continuos y relativamente constantes a lo largo del afo

(Sarmiento 1980), pueden ocurrir periodos de produccién maxima y minima, lo que determina

distintos patrones de caida de hojarasca en estas selvas. El incremento en la caida de
hojarasca después de una estacidn seca, ha sido frecuentemente documentado en selvas
tropicales de diferentes altitudes (Edwards 1977; Bruijnzeel 1984; Proctor et al. 1989; Pendry
& Proctor 1996). En algunas selvas se ha encontrado un aumento en la caida de hojarasca en
medio de la estacién seca (Scott et al. 1992, Lisanework & Michelsen 1994, Monedero &
Gonzalez 1995), o durante la estacion humeda (Proctor et al. 1983; Tanner et al. 1992). En
una selva montana baja de Nueva Guinea (Edwards 1977), la vegetacion de las cimas tuvo un
patron de caida de hojarasca mas estacional que la vegetacion que crecia en la pendiente y
valle. Sin embargo, Tanner (1980) no encontré ninguna diferencia estacional en la caida de
hojarasca entre las cimas y pendientes en selvas de montafia de Jamaica. Estos patrones
particulares de caida de hojarasca estuvieron determinados por la abundancia y distribucion

de especies siempreverdes y deciduas, que componen cada vegetacion.

El patréon de caida de hojarasca en La Mucuy, se puede comparar con la tendencia
seguida en ofras investigaciones realizadas en aios anteriores en selvas nubladas de Los
Andes venezolanos (figura 12). El patrén seguido por la caida de hojarasca en selva de La
Mucuy y en el estudio de Fassbender & Grimm (1981) en la selva nublada de La Carbonera,
no solo son coincidentes en los maximos y minimos, sino que ademas tuvieron aportes
semejantes en la hojarasca mensual, asi como la produccién anual (anexo 5). Los resultados
obtenidos por Tanner et. al (1992), en la selva nublada de La Montaiia, refleja una tendencia
mas suave con maximos y minimos menos pronunciados que en las dos selvas nubladas
anteriores. Sin embargo, se presento un maximo de caida en el mes de mayo, asi como un

periodo de disminucién en el aporte de hojarasca entre los meses de septiembre a diciembre.

La produccioén de hojarasca para el afo de estudio (nov. 1985-oct. 1986) en la selva
nublada de La Montafia fue mucho mas baja (5,00 Mg ha™ afio™'), en comparacién con las
selvas nubladas de La Carbonera (6,97 Mg ha™ afo™) y La Mucuy (7,71 Mg ha™ afio™) (anexo
5). La metodologia empleada en cada estudio hizo posible esta comparacion, ya que tanto en
la Montafia como en La Carbonera, se distribuyeron al azar colectores con un area de
captacion de 1 m’. La metodologia y el muestreo utilizado en La Montafia, no fueron la causa

principal de una recoleccion baja de hojarasca.
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Figura 12. Caida de hojarasca en selvas nubladas de Los Andes venezolanos.
Selva nublada de La Mucuy (Nov. 1995-Oct 1996); Selva nublada de La Montaia

{Nov.1985-Oct.1986), Tanner et. al (1992); Selva nublada de La Carbonera (1973-1974),
Fassbender & Grimm (1981).



El ritmo de produccion de restos vegetales en las selvas nubladas de La Carbonera
(Fassbender & Grimm 1981) y La Mucuy, no respondieron claramente a los efectos del
descenso en las precipitaciones. Tanner et al. (1992), registraron en la selva nublada de La
Montana, una produccién menor de hojarasca en periodos mas secos. Estos autores

encuentran una correlacion positiva significativa entre hojarasca y precipitacion.

Los resultados no revelan patrones estacionales pronunciados en la caida de hojarasca

en la selva nublada de La Mucuy. La disminucién de los volimenes de precipitacién (como en
el mes de enero con 126,20 mm.), no son tan drasticos para la vegetacién y probablemente no

son la causa de un estrés hidrico; el suelo y la atmésfera del ecosistema tienen aportes extras
de humedad en forma de intercepcién de neblina (Fassbender & Grimm 1981, Manzanilla
1991, Tanner et al. 1992, Ataroff 1998), lo cual es un reflejo de que la disponibilidad de agua
no es un factor limitante en un ambiente hiimedo como la selva nublada. El coeficiente de
correlacion entre caida de hojarasca y precipitaciéon, no indica la existencia clara de un efecto
fisiologico periédico. El reemplazo de las hojas viejas por nuevas, es probablemente un

proceso constante en este ecosistema, y que depende de cada especie en particular.

Garcia-Nuiiez (1992), trabajando en la selva nublada de La Carbonera, con dos
especies adaptadas a ambientes contrastantes de luz, Alchomea tnplinervia (sol) y
Decussucarpus rospligliosi (sombra), encontré que a pesar de la estacionalidad en el patron de
precipitaciones, la constancia relativa a lo largo del afio de los componentes del potencial
hidrico de las dos especies, era un indicativo de que no se presentaron diferencias hidricas
estacionales marcadas para ninguna de las dos especies, ya que el ambiente se mantuvo con
buena disponibilidad hidrica. Estos resultados pudieran relacionarse con la produccién
constante de hojarasca en las selvas nubladas de La Mucuy, La Carbonera y La Montaia, y la
ausencia de un periodo de estrés hidrico para las especies, que pudiera ocasionar una
defoliacion masiva de la vegetacion.

El aumento de la presencia de hojas y sobretodo de ramas en la hojarasca de La
Mucuy, ocurrié después del incremento en el numero de dias con velocidades del viento
mayores a 10,8 m™'s’, y que coincidié con los periodos de menores precipitaciones. La

interrrelacién de estos dos factores, tuvo posiblemente una influencia mayor sobre la dinamica

de caida foliar de las especies, y pudieron ser la causa de los picos maximos de produccion de
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hojarasca, especialmente en el mes de agosto. El pico de caida de hojarasca en el mes de

febrero, estuvo constituido principaimente por un aumento de fracciones lefiosas.

Tanto los patrones de caida de hojarasca, como las cantidades anuales difiere entre
las selvas humedas tropicales (tabla 3). La cantidad de hojarasca en la vegetacién de
montafia, disminuye con la altitud sin ser el unico factor que influye, pues factores como la
fertiidad del suelo, también afectan su produccién a una misma altitud, como es el caso
encontrado por Cuevas & Medina (1986), entre selvas amazénicas de tierra firme, caatinga y
bana. Con el incremento en la altitud en las montafias humedas tropicales, ocurren cambios en

la estructura y fisionomia de las selvas (Bruijnzel! & Proctor 1993).

Las cantidades de hojarasca registrada en selvas de montafia, por encima de los 1000
msnm. reportan valores medios de 6,12 Mg ha™ afo™. La selva nublada de La Mucuy aporta
cantidades considerables de hojarasca (7,71 Mg ha™ afio™), con relacién a las selvas nubladas
mas productoras de hojarasca como en Sarawak con 11 Mg ha™ afio™ (Proctor et al. 1983) y
en Loma de Hierro, con 10,7 Mg ha™ afio” (Monedero & Gonzalez 1995). Entre las selvas
nubladas del norte de Los Andes, La Mucuy es la selva que reporta la mayor produccion de
hojarasca (tabla 3). La cantidad de hojarasca media anual para estas selvas andinas, es de
5,38 Mg ha™ afio™. El valor registrado en La Mucuy es muy cercano a otras selvas en altitudes
equivalentes como la selva de La Carbonera, 6,97 Mg ha™ afio™ (Fassbender & Grimm 1981) y

la selva de la Cordillera Central de Colombia, con 7,03 Mg ha™ afio™ (Veneklaas 1991).

Los valores de produccion de hojarasca total en selva nublada de La Mucuy (7,71 Mg
ha™ afio™), asi como los obtenidos para las hojas (5,62 Mg ha™ afio™ ; 74,80 %), ramas finas
(1,59 Mg ha™ afio™ ; 20,9 %), partes reproductoras (0,27 Mg ha™ afio™ ; 3,8 %) y partes de
epifitas (0,04 Mg ha™ afio™ ; 0,5%), se ubican dentro de los rangos registrados en la literatura

para selvas tropicales y sobretodo para selvas nubladas (tabla 3).

3. 2. 2 Dinamica de caida de los componentes de la hojarasca

Durante todo el afo, las hojas dominaron la hojarasca de La Mucuy,.con un 74,8 %
anual. En la mayoria de las selvas nubladas, su participacion en la hojarasca es superior al 65
% (tabla 3), (Veneklaas 1991; Monedero & Gonzalez 1995) y al 74 % (Edwards 1977, Tanner
1980, Tanner et al. 1992, Rodriguez & Rosas 1993). Segun Grubb (1977), la produccién de

hojarasca, particularmente de hojas declina con la altitud mucho menos que la biomasa y la
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produccibn de madera. Esto es indicativo de una reducciéon de la productividad de la
vegetacion al aumentar la altitud (Grubb 1977, Veneklaas 1991).

Aunque la produccién de madera disminuye con la altitud (Grubb 1977, Garkoti & Singh
1995), esta tendencia no se refleja (tabla 3), pues lo que esta mostrando son valores de ramas
finas y no de material lefioso grueso en pie, ni el ingreso anual de madera al suelo de los

ecosistemas.

Resulta dificil establecer una comparacion entre la producciéon de ramas finas en los
diferentes ecosistemas montanos (tabla 3), ya que en las investigaciones no se especifica
exactamente el diametro de las ramas, ni el tamano ni numero de los colectores y, es posible
que hayan sobre y subestimaciones. En lineas generales, en selvas nubladas las ramas estan
representadas entre el 14 al 22,7 % de la hojarasca total, exceptuando una alta produccion en
La Carbonera (33 %) y una produccién muy baja en Jamaica (3,6 %).

La cantidad de epifitas en la hojarasca de La Mucuy (0,05 Mg ha™ afio™"), es muy baja
en comparacién con otras selvas nubladas andinas (tabla 3), sobretodo comparada con una
selva cercana como es la selva nublada de La Carbonera, donde se produjeron 0,23 Mg ha’
afo™ de hojarasca de epifitas (Fassbender & Grimm 1981), y es también baja si se considera

que las epifitas son un elemento estructural muy importante de la vegetacién de la selva de La

Mucuy. Las epifitas son usualmente abundantes en las selvas nubladas y constituyen una
masa substancial de materia organica viva y muerta del dosel de los arboles (Stadtmuller
1987, Bruijnzeel & Proctor 1993). La riqueza de las epifitas como componente floristico de las
selvas nubladas de Los Andes, ha sido estudiado en la selva nublada de La Montafia (Edo.
Mérida), por Kelly et al. (1994), donde las epifitas constituyen el 50 % de las especies (120
especies en 1,5 ha).

Veneklaas (1991), observé que de la vegetaciéon epifita, las briofitas especialmente
tienden a monr sobre las ramas y sobre la corteza de troncos de arboles en pie. Aunque en
nuestra investigacion los colectores estaban distribuidos al azar, es posible que parte de las
epifitas pudieron caer fuera de los colectores, después de la perturbacién accidental por
animales o por la accion de vientos fuertes. Algunas de las epifitas encontradas en los
colectores, estaban fijadas sobre ramas caidas y/o eran aun material fresco. Segun esto, se
podria pensar que la dinamica de la caida de epifitas depende en gran medida de la dinamica

de caida del material lenoso.
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La mayoria de especies de la selva nublada de La Mucuy, inician posiblemente la
floracion y fructificacion en la transicion entre la estacion seca y la estacion lluviosa o antes
(febrero-marzo) y posteriormente, cuando empieza la temporada de Hluvias en el mes de
marzo, las flores y frutos caen al suelo de la selva formando parte de la hojarasca (figura 10).
Es al final de la temporada de lluvias, cuando es mas frecuente que las partes reproductoras
formen parte de la hojarasca. También hay que agregar la importancia del efecto de los
vientos sobre la dispersion de semillas, que forma parte de la hojarasca. Segun una
investigacion realizada por Kelly et al. (1994) sobre la flora de la selva nublada de La Montafa,
se encontré6 que la mayoria de la flora (65% , principalmente epifitas) tienen diasporas
dispersadas por el viento (polvillo, comose, aladas) y el 29% de las especies (incluso la

mayoria de arboles y arbustos), poseen frutos suculentos.

Los picos maximos de caida del material foliar, pueden explicarse como el resultado de
la fenologia de las diferentes especies, asi como del tiempo de vida de las hojas. La
distribucién temporal de la hojarasca, presenté una alta variabilidad debido al aporte de las
especies dominantes y a una alta heterogeneidad (diversidad) de otras especies de la selva
(figura 11). Algunas especies tuvieron patrones muy marcados, como es el caso de la
distribucién bimodal de Clusia sp, y monomodal de Billia columbiana, Tenrstroemia acrodantha

y Beilschmedia sp, principalmente.

La ocurrencia de un aumento en el mes de enero de la caida de hojas, estuvo
conformada por el aporte principalmente de las especies dominantes Clusia sp., Alchornea
triplinervia y Ocotea sp. Para este pico, las especies restantes no fueron relevantes. En mayo,
donde igualmente hubo un pico de caida de hojas, prevalece el aporte de las especies no-
dominates. Una caida de hojas maxima en agosto, fue producto del aporte de la mayoria de

especies, tanto dominantes como no-dominantes.

La produccién de hojarasca en la selva nublada, aunque no tuvo una alta correlacién
con el patron de precipitacion, se vio influenciada por la disminucion en los volimenes de
precipitacién en meses previos a las caidas maximas. Los momentos de caidas maximas de
hojas difiere entre las especies, ya sea como una respuesta ante descensos previos en la
precipitacion, al efecto de las gotas lluvia y del viento sobre el desprendimiento de las hojas,

asi como la longevidad de las hojas de cada especie. Este es un ecosistema con una
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Tabla 3. Produccion anual de hojarasca en selvas tropicales (Mg ha™ afio™)

Lugar- Altitud msnm

Total Hojas Ramas Reprod. Epifitas

Ref
SELVAS NUBLADAS
Andes Venezolanos
La Carbonera 2200 6,97 3,38 2,27 1,09 0,23 1
% (48) (33) (16) (3)
La Montafa 2600 4.50 2
La Mucuy 2350 7,71 5,62 1,59 0,27 0,04 3
% (74,8) (20,9) (3,8) (0,5)
Cordillera de la Costa
Loma de Hierro 1355 10,70 7,7 1,9 1,1 —— 4
% (72,00 (17,7) (10,3) -—--
Andes Colombianos
Cordillera Central 2550 7,03 4,61 1,086 0,66 0,22 5
% (65,8) (15,1) (9,4) (3,2)
Cordillera Central 3370 4,31 2,82 0,76 0,27 0,23 5
% (65,42) (17,6) (6,26) (5,33)
Cord. Oriental Carpanta 3100 1,79 1,33 0,25 0,09 —_ 6
% (74,3) (14,0) (50 —_—
OTRAS SELVAS DE MONTANA
Jamaica 1650 6,6 49 1,6 —_ 0.18 7
% (74,2) (22,7) --—- (2,8)
55 53 0,2 —_— 0.004 7

% (96.3) (36) -— (0,07)
Nueva Guinea-Oceania 2400 7.55 6,35 1.2 —_— — 8
% (84) 16) — @ —
Himalaya-Asia
Bosque de Arce 2750 6,30 9
Bosque de Abedul 3150 4,80 9
Bosque de Rhododendron 3300 3,50 9
Sarawak 1310 11,0 57 3,2 0,4 — 10
% (51,8) (29,1) (3,6) —_—

1860 3,6 2,3 0.6 0.1 — 10
% (63,8) (166) (2,77) -——-
SELVAS DE TIERRAS BAJAS
Amazonas-Tierra firme 100 1026 7,57 2,28 0,40 —_— 11
% (73,85) (22,24) (3,90) ——
Amazonas-Caatinga 100 5,61 3,99 1,36 021 -—o- 11
% (71,12) (24,2) (3,74) —
Amazonas-Bana 100 2,43 2,07 0,26 0,12 — 1
% (85,2) (10,7) (5,0) —-
Amazonas-Tierra firme 9,28 6,30 1,34 1,21 —_— 12
% (68) (14,4) (13,0) -——
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Continuacién de ia Tabla 3.

Lugar Altitud msnm -l T;t—al I:I-ojas —Iiama;- Repr-;d Eplﬂ?as B R;f—
Brunei
Bukit Belalong 200 10,6 7,9 1,8 0,5 _ 13
% (745) (17,00 47) ——
500 10,50 7.9 1,6 0,5 E — 13
% (75,2) (15,2) (47) -——
850 8,30 6,0 1,3 0,5 — 13
% (723) (156) (60 ——
Africa — Etiopia 2500 10,87 14

—— —
— w—

Referencias: 1. Fassbender & Grimm (1981); 2. Tanner et al. (1992); 3. Ramirez & Ataroff (1999); 4.
Monedero & Gonzéles (1996); 5. Veneklaas (1991); 6. Rodriguez & Rosas (1993); 7. Tanner (1980); 8.
Edwards (1977); 9. Garkoti et al. (1995); 10. Proctor et al. (1983); 11. Cuevas & Medina (1986); 12. Scott
et al. 1992; 13. Pendry & Proctor (1996); 14. Lisanework & Michelsen (1994).

* Hojarasca no lefiosa (reprod+epifitas)

complejidad alta (en formas de vida y especies), donde cada especie o grupo de especies
tienen respuestas particulares ante diversos factores bibticos y abibticos. El reemplazo de

hojas viejas por hojas nuevas, parece ser un proceso constante en la selva nublada.
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4. DESCOMPOSICION DE LA HOJARASCA

4.1 RESULTADOS

La dinamica de descomposicion de la hojarasca en la selva nublada de La Mucuy, se
caracterizé por presentar dos fases bien diferenciadas. Una primera fase (Fase 1), se ha
definido como aquelia fase inicial dominada principalmente por perdidas fuertes de peso. Esta
fase tiene distinta duracién dependiendo de la metodologia utilizada (bolsas o capas). En la
metodologia de bolsas, comprende desde el momento de la ubicacion en campo de la
hojarasca (%), hasta los dos meses siguientes (t; y t;), y en la metodologia de capas, abarca
unicamente el primer mes (de % a t;). Una segunda fase (Fase 2), que sigue a la anterior,
donde las variaciones en el peso de la hojarasca residual, fueron poco pronunciadas. Esta
fase se extiende desde el segundo mes (en capas) y desde el tercer mes (en bolsas), hasta el

ultimo registro, segun el experimento (12, 10 u 8 meses).

4.1.1 Pérdida de peso. Tasas de descomposicion.

A continuacién, se presentan los resultados de perdida de peso de la hojarasca en
descomposicion, medidos con el método de bolsas, a partir de tres momentos diferentes del
afno: enero, mes de inicio para la hojarasca confinada en la bolsa 1, marzo para la bolsa 2 y

mayo para la bolsa 3 de descomposicion.

e Bolsas

Bolsa 1. En este experimento, se observaron las mayores variaciones en las perdidas de peso

de la hojarasca. La hojarasca inicial tuvo un peso seco aproximado de 4,9 gramos.

Fase 1: En esta fase, la hojarasca sufre una perdida muy rapida de peso. Durante el primer
mes (enero () a febrero (t;)), mantuvo un 85,5% de su masa inicial. El cambio mas fuerte, se
presentd en el segundo mes (entre febrero (t;) y marzo (t;)), donde la hojarasca residual
conservaba unicamente el 40,8% de su peso inicial. En el primer mes, la tasa de perdida fue

del 15,5% y en el segundo mes, del 44,7% (figura 13a, anexo 6).
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Fase 2: A partir del tercer mes (marzo), las variaciones en el peso de la hojarasca residual,
fueron menores. El residuo de hojarasca alcanz6 al termino de un ano, un peso del 25% (1,2
g) con respecto al peso inicial (4,9 g) (figura 13a, anexo 6). Durante esta fase, las tasas de
perdida de peso entre meses, no superaron el 10%.

Bolsa 2. En este experimento, ocurri6 algo similar al anterior (bolsa 1), pero menos
pronunciado al inicio del proceso. El peso seco inicial de la hojarasca fue aproximadamente de
4,7 gramos.

Fase 1. La hojarasca presenté perdidas de peso durante los dos primeros meses de la
descomposicion (marzo (1) a mayo (tz)) (figura 13b). Pasé del 100% de su peso, al 81,3% en
el transcurso del primer mes (marzo-abril), y después en el segundo mes (mayo), al 63,7%
(anexo 8). La tasa de perdida de peso fue aproximadamente del 18%, entre cada uno de estos

meses.

Fase 2: Después del tercer mes, las variaciones en el peso, fueron menores y durante este
mes, la hojarasca residual mantenia un peso del 62%. Ya en el décimo mes (ty), la bolsa 2

conservaba un 36% de hojarasca residual (anexo 8).

Bolsa 3. Al igual que en los dos casos anteriores, se registraron las mayores perdidas de
masa al inicio del proceso, aunque con variaciones menos drasticas (figura 13c). El peso inicial
de la hojarasca fue de 2,86 gramos (100%). |

Fase 1: Entre el t, y el t; (mayo-junio), el peso disminuy6é a un 83,6%. En el segundo mes, la

hojarasca residual mantenia el 79,7% del peso, con una tasa de perdida del 20,3% (anexo 10).

Fase 2: A partir del tercer mes, las tasas fueron inferiores al 10%, hasta el Ultimo mes de
registro (ts), cuando la hojarasca residual aun conservaba aproximadamente, la mitad de su
peso‘ inicial (1,45 g) (anexo 10).

Al hacer comparaciones estadisticas entre las curvas seguidas por las bolsas, a través
de los ocho primeros meses (coincidentes en los tres experimentos), se encontraron
diferencias significativas entre ellas. Estas diferencias son marcadas entre la bolsa 1 y las

bolsas 2 y 3 (ANOVA; p<0,05, n=3), durante la fase 1 de la descomposicién de la hojarasca.
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En la fase 2 (entre el tercero (t3) y el ultimo mes, inclusive), las diferencias son menores, y la
hojarasca residual, descompone aproximadamente a la misma tasa dentro de las tres bolsas
(figuras 13a, b y c; figuras 14 y 16).

Como resultado de las diferencias halladas entre curvas, también se realizaron
comparaciones estadisticas entre las medias mensuales de los tres experimentos (ANOVA de
una via; p<0,05, n=3), y se encontré6 que las diferencias resultan principalmente en las

perdidas de peso de la hojarasca residual, entre t, y t; (figuras 14 y 16).

e Capas
La descomposicion de la hojarasca confinada en las capas, siguié una tendencia de
perdida de peso, menos pronunciada y constante, que la registrada con el método de bolsas.

A continuacion, se presenta los resultados de los experimentos de la metodologia de capas,

iniciados en diferentes momentos: en enero (capa 1), en marzo (capa 2) y en mayo (capa 3).

Capa 1: La hojarasca residual mantuvo al finalizar el afo, aproximadamente el 50% (2,34

gramos) de su peso original (4,70 gramos de peso seco) (anexo 7).

Fase 1: Durante el primer mes, la hojarasca conservaba aproximadamente el 84,4% de su
peso original, lo que equivale a una tasa de perdida del 15,6% (t; a t;), siendo ésta la mayor

registrada en el transcurso de su descomposicion.

Fase 2: En los meses siguientes, no se presentaron variaciones fuertes, y el descenso en el
peso se realiz6 de forma paulatina (aproximadamente con tasas que fluctuaron entre el 5% y

el 12% entre los meses) (figura 13d).

Capa 2: el patrén seguido por la perdida de peso de la hojarasca en la capa 2, fue similar al

experimento de hojarasca en la capa 1. Se inicio con un peso seco de 5,9 gramos.

Fase 1: La hojarasca perdié durante el primer mes, aproximadamente un 19% de su peso
inicial.

Fase 2: La hojarasca residual tuvo un incremento del 10% en su peso, en el segundo mes

(anexo 9).Hay que resaltar que durante esta fase, se registro un patrén consecutivo de
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perdidas y aumentos en el peso de la hojarasca residual (figura 13e). Se puede observar como
después de la primera perdida (fase 1), se inicia un incremento, seguido de un pequeio
descenso y de otra perdida mayor (de t; a t;). Ese patrén se repite desde t4 a t;, momento
después del cual se presentaron solo perdidas. Al hacer el ultimo registro de peso (tio), la
hojarasca residual retuvo el 58,4% de su peso inicial (anexo 9).

Capa 3: Como el experimento bolsa 3, este experimento abarcd a partir del mes de mayo,
ocho meses de descomposiciéon de hojarasca. El peso seco inicial de la hojarasca fue de 5,2

gramos.
Fase 1: Al final del primer mes, la hojarasca residual disminuy6 su peso al 81,9% (figura 13f).
Fase 2: En el transcurso del segundo mes, hubo un aumento de peso del 1,9%, (83,8%).

Como en la capa 2, la curva de descomposicion se caracterizé por seguir una tendencia de
patrones repetitivos de perdidas y aumentos (después de t;, entre t, - ts y entre t5 - tg). Al final

del 8 mes, la hojarasca residual mantuvo el 54,2% de su peso inicial (anexo 11).

Las curvas de perdida de peso de la hojarasca confinada en las capas, en el transcurso
de los 8 pnmeros meses, son estadisticamente similares y no se encontraron diferencias
significativas entre ellas (ANOVA; p < 0.05, n=8) (figuras 15y 16).

En términos generales, la hojarasca dentro de las capas, present6 tasas relativas de
descomposicion menores, que las registradas por la hojarasca confinada en las bolsas. Al
termino de los 8 primeros meses de la descomposicion, la mayor perdida de peso se registro
en la bolsa 1 (75%) y en la capa 3 (45,8%). Los incrementos en el peso de la hojarasca
residual, fueron comunes en la evoluciéon de la descomposiciéon de la hojarasca de las capas,
mientras que en los experimentos de las bolsas, fue un proceso mas atenuado y predominé la
perdida de peso. En la fase 2 de las capas (t, a t;), se hizo mas evidente el incremento del

peso de la hojarasca residual.

4. 1. 2 Contenido de humedad de la hojarasca en descomposicién

Ademas de los registros de la precipitacion, también se determiné el porcentaje de
humedad retenida por la hojarasca en el transcurso de su descomposicién, variable importante

a tener en cuenta a escala microclimatica dentro del proceso de descomposicion.
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En términos generales, la hojarasca en descomposicién en la selva nublada presenté
contenidos de humedad caracterizados por incrementos en una primera etapa (transicion entre
la época seca y humeda), para luego mantener valores altos y estables, en una etapa
posterior (época lluviosa), hasta el mes de septiembre, donde la hojarasca empieza a perder
humedad. En la metodologia de capas (capa 1 y capa 2), la humedad de la hojarasca sigui6
una tendencia muy parecida al patron de precipitacién, con aumentos y disminuciones que se

reflejan sobretodo durante las primeras fases del proceso (enero a mayo) (figura 17).

Dentro de las capas, la humedad de la hojarasca varié en un rango entre un 39,7% a
un 84,6% y dentro de las bolsas, del 32,8% al 85,3%. Los valores minimos fueron hallados
principalmente en la hojarasca inicial (excepto en la capa 2), y los incrementos maximos entre
los meses de enero-febrero y abril-mayo (figuras 17). Los registros de humedad estuvieron

predominantemente por encima del 60% (entre mayo y septiembre).

Al inicio del proceso de descomposicidon, la hojarasca obtuvo un incremento
aproximado del 25% en la humedad. Sin embargo, en la hojarasca de las capas 1 y 2, hubo
una marcada disminucién después de este incremento (marzo-abril), consecuente con el
patrén de precipitacion (figura 8), mientras que en la hojarasca de las bolsas, continuaron los
aumentos en la humedad. A partir del mes de mayo, ocurrieron leves aumentos y
disminuciones, hasta septiembre cuando se alcanzaron los valores maximos (entre 78-84,6%
para capas y entre 79,3-85,3% para bolsas). En los siguientes meses y hasta enero,
predominaron las perdidas de humedad. Unicamente los residuos de hojarasca de las bolsas 2

y 3, experimentaron un leve incremento durante este lapso (= 5%).

En relacién con las tasas de descomposicion y perdidas de peso (figura 13), los
mayores incrementos en los contenidos de humedad de la hojarasca, se encontraron durante
la primera fase, momento en el cual se produjeron las perdidas de peso mayores y tasas de

descomposicidon maximas.

Cuando se comparan los contenidos relativos de humedad entre experimentos de una
misma metodologia (capas 1, 2 y 3), se aprecian ligeras diferencias (figura 17) relacionadas
con la posicidbn que ocupa cada capa. En esta metodologia, la capa de hojarasca que iba
quedando mas externa en el transcurso del tiempo, registré contenidos menores de humedad,
que aquellas ubicadas en posiciones mas internas, ya fuera en contacto con el mantillo y suelo

(capa 1) o en medio de dos capas (capa 2).
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Con respecto a la metodologia de bolsas, los contenidos de humedad de la hojarasca
también presentaron ligeras diferencias, relacionadas con el tiempo de inicio de cada
experimento (bolsa 1, 2 y 3). Estas diferencias estuvieron determinadas por las cantidades de

hojarasca acumulada naturalmente sobre cada bolsa. En este caso, cada bolsa se encontraba

cubierta, en su parte superior por la hojarasca que iba cayendo de la vegetacion y en su parte
inferior, estaba en contacto con el mantillo y con el suelo. Una acumulacion mayor de
hojarasca sobre la bolsa 1, permiti® mantener contenidos de humedad mas altos que la

hojarasca en la bolsa 2 y esta a su vez, que la hojarasca en la bolsa 3 (figura 17).

A partir de los resultados anteriores, se puede apreciar el efecto que tiene el método
utilizado, sobre los contenidos de humedad de la hojarasca durante los primeros meses de la

descomposicién, y su relacion con el patrén de precipitacion.

4. 1. 3 Ajuste de la descomposicion a modelos matematicos

La tendencia que sigue el proceso de descomposicion puede ser expresado a partir de
modelos matematicos, que sirven para estimar las constantes que describen la perdida de
masa a través del tiempo. La expresién matematica mas sencilla de la descomposicion, es
aquella que muestra una relacion simple lineal entre el peso residual de la hojarasca y el
tiempo. En algunos casos, la tendencia puede ser curvilineal y se expresa como un modelo
exponencial negativo (Olson 1963, Wieder & Lang 1982); en otros casos menos comunes, los

modelos incluyen funciones cuadraticas y potenciales (Wieder & Lang 1982).

Los modelos que mas se ajustan a la evolucion del proceso de descomposiciéon de
hojarasca en la selva nublada de La Mucuy, son los modelos lineal y exponencial negativos
(figura 18). El modelo lineal negativo (X; = xo — kt) se ajust6 bien a casi todos los experimentos
(? > 0,85), aunque la bolsa 1 presenté un valor bajo del coeficiente de regresion (* = 0,58).
Sin embargo, la descomposicién de la hojarasca tuvo un mejor ajuste con el empleo del
modelo exponencial negativo, y presentd valores de regresion mas altos, que los registrados
con el modelo lineal. En la mayoria de los experimentos, los valores de regresién estuvieron
por encima de ? > 0,90, con excepcion de la descomposicién en la bolsa 1, con un ? = 0,68
(figura 18).
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A partir del modelo exponencial negativo (x = xoe"“), se encontr6 que las constantes de
descomposicion (k), variaron en rangos mensuales entre 0,05 y 0,10, y expresadas en una
base anual entre 0,6 y 1,2. En general, los valores mas bajos de k fueron registrados para las

capas (excepto en la capa 3) y los mayores, para las bolsas.

4. 1. 4 Constante de descomposicion (k)

La capa de mantillo acumulada durante un afio sobre la superficie del suelo de la selva
nublada de La Mucuy, tuvo un promedio de 3,91 Mg ha™, y estuvo constituida principalmente
por material foliar (~75%) y por una fraccidon menor de material lefioso (~20%). Este material
fue de facil identificacion en los estados avanzados del proceso de descomposicién, pues

otras fracciones como partes reproductivas y partes de epifitas, no pudieron ser diferenciadas.

En las cuatro (4) parcelas, tanto la acumulacion de los restos de hojas y ramas finas, asi como
el mantilio total, fue mayor en la primera recoleccidn correspondiente al mes de noviembre,

que en las dos colectas posteriores de junio y octubre (tabla 4).

Tabla 4. Capa promedio de mantillo (Mg ha™) y Constante de descomposicion (k.) en la selva
nublada de La Mucuy (n=8; * error estandar)

— — — — N ————————————
e ———

Fraccion / mes Noviembre Tunlo Octubre Tnantillo Ht;i;rasca ke
Hojas 2,98+0,04 2,41+0,36 2,95+0,17 2,78 562 2,02
Ramas finas 1,91+0,40 0,62+0,04 0,63+0,21 1,05 1,59 1,50
Mantillo total 4,94+0,44 3,05+0,38 3,74+0,32 3,91 7,71 1,97

— — ———— ———
—— — — e —

111

La constante de descomposicion k. de la fraccion foliar fue ligeramente superior al k.
estimado para el mantillo total, el cual fue a su vez mayor que el k. para la fraccioén lefiosa
(tabla 4). Es claro, que existen diferencias substanciales entre las tasas de descomposicién de
las hojas y los otros componentes de la hojarasca fina; esto indica que el material foliar que
llega hasta el piso de la selva, se descompone mas rapidamente en un mismo lapso, que las

ramas y la hojarasca total (suma de todas las fracciones).
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Ademas de obtener su peso fresco y seco, al mantillo total también se le registro el
contenido de humedad, con los siguientes resultados: en el mes de noviembre el mantilio tuvo
un porcentaje de humedad del 72,92%, en junio del 72,66% y en septiembre de 69,76%.

4. 2 ANALISIS Y DISCUSION

4. 2. 1 Evolucién del proceso de descomposicion

Los cambios fisicos y quimicos de un sustrato, y que son conocidos como
descomposicion, son atribuidos al efecto de tres procesos distintivos: lavado, catabolismo y
consumo, los cuales son controlados principalmente por tres factores: clima, calidad de la
hojarasca y naturaleza y abundancia de los organismos descomponedores (Swift et al. 1979,
Anderson & Swift 1983, Colteaux et al. 1995) (figura 1y 2).

El lavado puede ser considerado como un mecanismo de flujo o perdida de masa de la
hojarasca en descomposicion, pero es raramente medido en las investigaciones. La tasa de
lavado del material esta directamente relacionada con la frecuencia e intensidad de las
precipitaciones (Swift et al. 1979). Los materiales de la hojarasca en descomposicion que son
facilmente lavados, comprenden compuestos de carbono organico disuelto, caracterizados
como complejos de acidos organicos de alto peso molecular, donde van también incluidos
nutrientes como el N. Estos pueden ser categorizados como sustancias humicas o
prehumicas, consistentes de productos incompletos de la descomposicion o modificacioén
microbiana (Currie & Aber 1997). Ademas, la cantidad de material lavable también esta
relacionado con el contenido de agua soluble del material y de su accesibilidad al agua (Swift
et al 1979, Cornejo et al. 1994). Aunque este mecanismo no fue medido en este trabajo,
puede tener una influencia marcada en la primera fase de la descomposicion de la hojarasca,
si se tiene en cuenta la presencia continua de lluvias en la selva nublada (figura 8). Los
tratamientos iniciados en la época lluviosa como la bolsa 2 y capa 2 (con marzo como tp),
perdieron durante el primer mes, su mayor peso (aproximadamente el 20%), con respecto a
tratamientos iniciados en otros periodos del afio. Es posible que también haya afectado y
contribuido a la perdida rapida de peso de la hojarasca contenida en la bolsa 1.

Probablemente esta hojarasca estaba constituida por proporciones considerables de
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sustancias solubles o relativamente solubles, que desaparecieron rapidamente por efecto del
lavado en las etapas iniciales de la descomposicién.

Las curvas de descomposicién de la hojarasca obtenidas en este estudio, siguen el
patron de la curva clasica de descomposicién (exponencial negativa). La tendencia de la
perdida de peso, fue dividida en dos fases: fase 7, un periodo inicial de perdida rapida de
masa. En esta fase o etapa, la perdida rapida del peso de la hojarasca, puede relacionarse
con la fragmentacién del material, movimiento y perdidas de fragmentos (materiales de
carbohidratos solubles) y al consumo por parte de organismos descomponedores, de una
hojarasca rica en carbono (produccién de CO,) (Melillo et al. 1989, Currie & Aber 1997). En los
estados iniciales de la descomposicion, el carbono estd plenamente disponible para los
microorganismos. Al pasar de un tiempo a otro (4 a t), hay un cambio del sustrato
(hojarasca) por perdida de peso y hay un cambio en las caracteristicas fisicas y en la
composicion quimica del material restante (hojarasca residual) (Swift et al. 1979).

La etapa temprana del proceso de descomposicion (fase 1), esta caracterizada por una
desaparicion relativamente rapida de celulosa y por las tasas maximas en la actividad de la
enzima celulasa. Eventualmente, la actividad de la celulasa declina y continua un proceso de
descomposicion caracterizado por tasas lentas de perdida de masa y actividad enzimatica. En
una fase 2, cuando las tasas de descomposicidon disminuyen, la dindmica de la fracciéon de la
lignino-celulosa, empieza a incrementarse a medida que continua el proceso (Melillo et al.
1989, Currie & Aber 1997).

El método de las bolsas puede subestimar el proceso de descomposicion (Wieder &
Lang 1982); sin embargo, se asume que los resultados reflejan la tendencia caracteristica de
la descomposicién de hojarasca en ecosistemas terrestres, y permite hacer comparaciones
entre especies, sitios y manipulaciones experimentales, a la vez que es el método mas
ampliamente utilizado en las investigaciones.

La perdida de peso de la hojarasca obtenida con el método de bolsas (bolsa 1) en La
selva nublada de La Mucuy, muestra que después de un aio, se habia perdido el 75% del
peso original. Este resultado puede ser considerado como alto, con respecto a los reportes de
otras investigaciones de descomposicién realizadas con esta técnica. Montagnini et al. (1993),
encontraron que en un ecosistema agroforestal a 500 msnm. (Costa Rica), la perdida de peso

fue mayor en bolsas que contenian material heterogéneo (o mezclado), que en bolsas
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que tenian un solo tipo de material (de una misma especie). Al cabo del primer afo, la
hojarasca heterogénea habia perdido dentro de las bolsas, el 50% de su peso. Asimismo,
utilizando la técnica de las bolsas, la descomposicién de la hojarasca de una de las especies
dominantes Cullenia ceylanica, de una selva humeda de tierras bajas (Sri Lanka), present6
una perdida anual de peso del 63% (Maheswaran & Gunatilleke 1988). En una selva montana
(Etiopia), al finalizar el primer afo, la hojarasca habia perdido el 75% de su peso inicial
(Lisanework & Micheisen 1994). Schinner (1982), realizé con el empleo de bolsas, un estudio
sobre el efecto de la altitud en las tasas de descomposicion de hojarasca de ecosistemas
templados (Alpes austriacos). Después de un afo, a una altitud de 2250 msnm., se
descompuso el 46% de la hojarasca, a 1920 msnm., el 76% y a 1560 msnm., el 86%. De la
misma manera, la actividad enzimatica y la evolucién del CO, del suelo, disminuyeron con la
altitud. Para especies arbéreas de la zona templada (Europa Central, Francia), la perdida de

peso de la hojarasca durante el primer afo, estuvo entre un 25-34% (Garay et al. 1986).

La principal diferencia entre el disefio de los métodos bolsas y capas, es la disposicién
del material confinado, lo cual pudo afectar las condiciones ambientales a nivel microclimatico
(temperatura y humedad, asi como el ingreso de organismos mayores a 2 mm). En la fase 1,
se encontraron las mayores diferencias. En esta fase que abarca los primeros momentos de la
descomposicion, en la hojarasca de las bolsas se observo (sin importar el mes de inicio), que
hubo una perdida continua de masa. En las capas, esa perdida se refleja solo entre el inicio y
el primer mes, ya que transcurrido este, se presenta una pequefia ganancia de peso. Esta
ganancia en peso, pudo ser el resultado del ingreso de nuevo material por parte de la fauna
descomponedora (insectos, artropodos, milidpodos etc), que tenia acceso libre a la hojarasca
en descomposicion. En la fase 2, la hojarasca residual (de los diferentes experimentos y
métodos), fue posiblemente similar en sus caracteristicas quimicas y fisicas, y las perdidas y
ganancias en peso fueron mas suaves y no se presentaron diferencias marcadas entre
metodologias y entre meses (figura 16 y ANOVA).

La calidad del recurso es una definicion compuesta del valor de un recurso, como el
alimento de un organismo y envuelve tanto un criterio fisico como quimico. El alimento
satisface los requerimientos fisicos (propiedades de la superficie, textura, etc.) y quimicos
(fagoestimulante, factor de crecimiento y nutricional), para que ocurra la ingestiéon y
colonizacion (Swift et al 1979, Anderson & Swift 1983). Se han reconocido tres grupos
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principales de compuestos, clasificados en base a su significado para los organismos
descomponedores: 1- fuentes de carbono y energia; 2- fuentes de nutrientes; 3- modificadores
(moléculas que inhiben o estimulan la actividad de los descomponedores). Las principales
fuentes de carbono y energia en los materiales de las plantas, son los polisacaridos y la lignina
de sus paredes celulares. La lignina puede ser la caracteristica mas importante en la calidad
del recurso y es degradada mas lentamente que la celulosa. El grado de lignificaciéon, es
generalmente mayor en tejidos lefiosos que en hojas, hierbas o pastos. La acumulaciéon de
celulosa es otra caracteristica de los tejidos lefiosos. La amplitud de patrones de variacion en
la descomposicién estan relacionados con las proporciones de materiales metabolisables
(azucares, etanol o compuestos solubles en agua) y materiales recalcitrantes (lignina). La
concentracion inicial de N de la hojarasca (y su disponibilidad), parece estar relacionada con
la subsecuente tasa de descomposicion.

La descomposicion de la hojarasca al término del 8 mes en la bolsa 2 y en la capa 2, se
caracterizé por mantener las mayores cantidades de hojarasca residual. Este hecho se puede
relacionar con la calidad del material inicial empleado en estos experimentos. Correspondié a
la hojarasca producida en los meses de enero y febrero (figura 10), la cual estuvo integrada
por una proporcion considerable de material lefioso (~29%). Si bien es sabido, la velocidad de
descomposicion de este tipo de material es menor, debido a sus caracteristicas estructurales
(lignificacién y acumulacion de celulosa en las paredes celulares pobres en nutrientes,
Veneklaas 1991). Asi mismo, el material foliar estuvo conformado principalmente por hojas de
Clusia sp. y Ocotea sp. (figura 11), (las hojas de estas especies se distinguen por su caracter
coriaceo).

Estudios anatomicos de especies de selvas tropicales (Maheswaran & Gunatilleke
1988, Tanner 1977), revelaron que las especies con hojas mas coriaceas, tienen un mayor
numero de células lignificadas, una cuticula mas gruesa y una concentracién menor de N,
hecho que se ha traducido en tasas menores de descomposicidn de la hojarasca de estas
especies. Las diferencias entre las tasas de descomposicion de los diversos materiales de la
planta, han sido atribuidas a las diferencias en las proporciones relativas de las fracciones
labiles y recalcitrantes presentes inicialmente en cada tipo de material de la hojarasca (Swift et
al. 1979, Melillo et al. 1982, Colteaux et al. 1995).
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Las tasas de descomposicion, han sido predecidas utilizando varios parametros
(descriptores) de la calidad de la hojarasca, para analizar la dindmica de la descomposicion en
bosques templados. Son ellos: los contenidos de lignina, de nutrientes (N y P), la relacion C:N
y lignina:N (Taylor et al. 1989). Con el empleo de los descriptores anteriores de
descomposicioén, estos autores concluyen, que cuando el material es muy rico en lignina (como
en las aciculas de pino), Ia relacién entre la lignina:N , es un buen descriptor de las tasas de
descomposicion, mientras que la concentraciéon de N y la relacion C:N, son mejores predictores
de la tasa de perdida de peso de sustratos bajos en lignina. Aunque los factores que controlan
la degradacion de lignina no son muy claros, hay evidencias de que la disponibilidad de
compuestos labiles de C, como simples azucares, pueden incrementar la tasa de ruptura de la
lignina. Los compuestos labiles facilitan la degradacién de lignina, por su funcionamiento como
co-metabolitos (Melillo et al. 1982, McClaugherty et al. 1985).

En los ecosistemas boscosos, el C soluble que se lava desde la hojarasca fresca y de
los exudados de raices, es probablemente una fuente importante de estos compuestos labiles
de C (Smith 1969). Existen evidencias de estudios de laboratorio, donde la disponibilidad baja
de N puede disminuir la tasa de descomposicion de la lignina. Investigaciones realizadas sobre
el sistema enzimatico lignolitico del hongo Phanerochaete chrysosponium, permiten llegar a la
conclusion, de que al menos para este hongo, niveles bajos tanto de amonio o de algunos
amino-acidos, pudieran reducir la tasa de degradacion de la lignina (Fenn et al. 1981 en Melillo
et al. 1989).

Una relacion significativa aunque no-lineal, ha sido encontrada entre la proporcidn
inicial relativa de fracciones labiles y recalcitrantes y el contenido inicial de lignina y la relacién
C:N inicial. Los materiales con alto contenido de lignina o una relacién C:N alta, tendran una
fraccion recalcitrante alta y se descompondran mas lentamente, que materiales con contenido
inicial de lignina relativamente bajo o una relacién C:N baja (Swift et al. 1979, Melillo et al.
1982, Taylor et al. 1989, Colteaux et al. 1995).

4. 2. 2 Contenido de humedad de la hojarasca.

El agua afecta el proceso de descomposicién, directamente a través del lavado e
indirectamente a través de su efecto sobre los descomponedores. La humedad de la hojarasca

y del suelo, dependen del suministro del agua por la precipitacién, de la intercepcién de la
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vegetacion y de las pérdidas por evapotranspiracioén y drenaje (Swift et al. 1979, Couteaux et
al. 1995).

El contenido de humedad de la hojarasca inicial de las bolsas y de las capas (en el ty),
oscil6 entre el 32 y 50%, el cual correspondié al valor alcanzado por la hojarasca seca al aire
en las condiciones del laboratorio. Una vez colocada en condiciones de campo, la hojarasca

empez6 a ganar humedad aun en los meses con pocas precipitaciones (figura 17).

El contenido bajo de humedad de la hojarasca, puede limitar la actividad metabdlica de
los descomponedores y a medida que aumentan los niveles de humedad, la actividad
metabdlica se incrementa hasta alcanzar un éptimo. Normalmente, el agua adicional no afecta
el metabolismo. Solo cuando se alcanzan condiciones anaeroébicas, se reducen las tasas de
descomposiciébn de algunos compuestos bioquimicos y algunos procesos son suprimidos
completamente, por ejemplo, la descomposicion de la lignina (Swift et al. 1979, Coluteaux et al.
1995). El aumento de las condiciones de humedad de la hojarasca en La Mucuy durante las
etapas iniciales, pueden haber servido para que las poblaciones de descomponedores

encontrasen un sustrato de buena calidad tanto fisico como quimico (poco degradado).

Las diferencias mas marcadas en el contenido de humedad de la hojarasca inicial,
fueron encontradas en la bolsa 2 y en la capa 2, y se debié posiblemente a la calidad
heterogénea del material, ya la retencién de humedad de la hojarasca pudo depender no solo
del tipo de material foliar y lefioso, sino de la proporcién en que se encontraban, asi como de
su estado de fragmentacion y degradacion. A medida que iba evolucionando Ila
descomposiciéon de la hojarasca, iban cambiando las propiedades de retencion de humedad
del residuo. La hojarasca residual debié llegar a un estado (es decir, a partir de la fase 2),
donde las propiedades de retencibn de humedad fueron las mismas en ltodos los
experimentos. Esto pudo haber contribuido a que en el avance de la descomposicién en la
fase 2, las perdidas de peso y tasas de descomposicion de los experimentos hayan sido
similares.

Las principales diferencias metodologicas en cuanto a retencién de humedad, se
reflejaron sobretodo, en el sellamiento lateral de las bolsas, lo cual disminuyd la libre
circulacién del aire, manteniendo un ambiente mas humedo dentro de la bolsa, asi como la
caida y acumulacién libre de la hojarasca, que hizo que las bolsas quedasen en un ambiente

con una menor tasa de evaporacién de la humedad. Por otra parte, la hojarasca dentro de las
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capas, mantuvo un contacto mas directo con el aire circulante, llevandose consigo la humedad
de la hojarasca mas superficial (dependié de su velocidad y humedad relativa), disminuyendo
las resistencias a las perdidas de calor latente por evaporacién y manteniendo mas humeda a
la capa mas intemé (capa 1).

In situ, podemos representar a través del afio de estudio, la acumulacién de las capas
de hojarasca, estimando la evolucién en la descomposicion y la entrada de una nueva
hojarasca al suelo (figura 19).

Una tasa mayor de descomposicién de la hojarasca de las bolsas (en los primeros
meses), pudo deberse en parte, a un contenido de humedad mayor (ademas de la calidad de
la hojarasca), que favorecié la actividad de las poblaciones de descomponedores. Este
resultado puede relacionarse, con el estudio de Cornejo et al. (1994), quienes realizaron
experimentos sobre el efecto de la irrigacion en la descomposicién de hojarasca, en una selva
humeda (Barro Colorado, Panama). Dichos autores, encontraron que la hojarasca desaparecié
mas rapidamente en parcelas irrigadas que en parcelas control. Esto fue el reflejo del aumento
del lavado y de la actividad microbiana con el incremento en la disponibilidad de agua. Sin
embargo, la actividad microbiana no solo dependié de la humedad, sino también de la calidad
del sustrato.

Las tasas de descomposicion de la hojarasca en una selva humeda de tierras bajas (Sri
Lanka), se incrementaron con la frecuencia de las lluvias y disminuyeron durante la estacion
seca (Maheswaran & Gunatilleke 1988). Estos autores encontraron una correlaciéon positiva
que indicaba la dependencia de la descomposiciéon con la disponibilidad de la humedad en el
ambiente. En ofra investigacién en selvas tropicales (Barro Colorado, Panama), Wright &
Cornejo (1990) determinaron que la estacionalidad en la entrada de hojarasca al piso de la
selva no estuvo afectada por la irrigacién. El avance en la descomposiciéon de la hojarasca en
condiciones de irrigacion, sugirié que la liberacién y mineralizacién de nutrientes ocurrira en los

estados iniciales, cuando la descomposicién no estuvo limitada por una estacién seca.

Esto hecho puede tener un profundo impacto sobre el tiempo de la entrada de
nutrientes a la selva. Donde no existen periodos de sequia, hay una descomposicién rapida en
el piso de la selva, que se inicia cuando cae la hojarasca y la entrada de nutrientes de la
descomposicion, reflejaria la caida estacional de la hojarasca. En contraste, en ecosistemas

con una estacién seca marcada, se retrasa la descomposicion; en la siguiente estacion
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IFigura 19. Estimacion de la acumulacién de hojarasca (en gramos por m2) y su evolucion sobre
¢l suelo de la selva nublada de La Mucuy (enero de 1996 a enero de 1997). Las flechas
inclican que continuamente esta cayendo hojarasca sobre la superficie del suelo.



lluviosa, se inicia una descomposicién sincronizada de toda la hojarasca acumulada durante la

estacion seca. Como consecuencia, un pulso fuerte de nutrientes de la hojarasca en
descomposicion se liberaran en la estacion humeda (Cornejo et al. 1994, Wieder & Wright
1995).

Los ciclos alternados de las épocas humedas y secas en los ecosistemas, logran
estimular la actividad microbiana; la sequia puede cambiar la composicion de la comunidad
microbiana, dentro de los cuales los hongos son mas tolerantes a esta condiciébn que las
bacterias (Hendrix et al. 1986, Cornejo et al. 1994). Los efectos indirectos de la temperatura y
la humedad (ciclos de congelamiento-descongelamiento y lluvia-sequia), tienen influencia en
las tasas de descomposicion y en la proporcion de compuestos mineralizados y lavados. A
estos efectos generalmente se les atribuye la muerte de ciertos microorganismos y la

mineralizacién parcial de productos de la biomasa microbiana (Colteaux et al. 1995).

4. 2. 3 Descripcion de la descomposicién a través de modelos matemaéticos

- Modelo lineal

El modelo lineal considera que las tasas de descomposicién son constantes a través
del proceso. Si una cantidad muy pequefia de masa se pierde en el curso de la
descomposicién, puede ser adecuado utilizar la funcién lineal. La hojarasca que tiene una
cantidad muy pequeiia de compuestos tanto lavables y labiles, puede seguir un modelo lineal
al menos los dos primeros afos. Segun Olson (1963), el modelo lineal negativo, es aplicable
en el caso de que haya una entrada constante de hojarasca, L, donde la tasa instantanea de

cambio es el limite entre At y Ax, acercandose a 0; dx/dt=L —kx.

Aunque el proceso de descomposicion parece no ser lineal, se han obtenido buenas
aproximaciones con este modelo. Autores como Edwards (1977) en una selva de montafna de
Nueva Guinea, Fassbender & Grimm (1981), en la selva nublada de La Carbonera y Monedero
& Gonzalez (1995) en la selva nublada de Loma de Hierro, plantean que el peso de la

hojarasca desaparece en intervalos de tiempo, en una forma que sigue un modelo lineal.
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Fassbender & Grimm (1981) en la selva nublada de La Carbonera, cercana al area de
este estudio (con vegetacion y condiciones ambientales similares a La Mucuy), encuentran
que la curva de descomposicién tanto para las hojas como para las ramas, sigue un modelo
lineal, y presenta una correlaciéon estadisticamente significativa entre el peso restante de la
muestra y el tiempo de descomposiciéon (r = -0,98 para hojas y r = -0,560 para las ramas).
Segun estos autores, si se extiende la linea de descomposicién seguida por la fraccién hojas
hasta el eje x, estas se descompondrian en 20 meses, de lo cual resulta una tasa anual de
descomposicién del 72%.

En la selva nublada de La Mucuy, la descomposicién de la hojarasca tiene una buena
aproximacién al modelo lineal negativo, aunque no parece ser el modelo mas realista, pues
haria suponer que la composicién quimica del material es homogéneo, como para perder la
misma proporcibn de peso en intervalos iguales de tiempo (de un mes a otro). Otra
caracteristica a tener en cuenta, es que la entrada de hojarasca tendria que tener cantidades

similares entre un mes y otro y eso no ocurre.

La produccién continua de hojarasca en La Mucuy, con aportes maximos y minimos y
de diferentes calidades de material, impone velocidades cambiantes de descomposicién, aun
cuando la temperatura y la humedad se mantienen relativamente constantes a lo largo de los
diferentes periodos climaticos. Las velocidades de descomposicion en la selva nublada,
parecen estar dirigidas principalmente por la calidad del material, el cual puede depender de
la relacion C:N, de la proporcidon de compuestos de diferente degradabilidad, del efecto del
lavado sobre compuestos solubles de la hojarasca, unido a las condiciones de alta

precipitacion (humedad de la hojarasca) y a la topografia abrupta del terreno.

Wieder & Lang (1982) critican el modelo lineal, porque puede llegar a subestimar los
primeros estados de descomposicion y sobrestimar los estados tardios. Segun estos autores,

el modelo matematico mas realista matematica y biolégicamente, es el modelo exponencial.

- Modelo exponencial

La base fundamental del modelo exponencial simple, asume que: a medida que
procede la descomposicidn, compuestos solubles y de relativamente facil degradabilidad

como azucares, almidones, proteinas, son rapidamente utilizados por los descomponedores,
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mientras que materiales recaicitrantes como celulosa, grasas, ceras, taninos y ligninas, tienen
una perdida lenta y tasas relativamente bajas (Wieder & Lang 1982). Con el tiempo, la
proporcion relativa de estos materiales recalcitrantes aumentara progresivamente y la tasa de
descomposicién disminuira.

El modelo exponencial negativo es el que mejor ilustra a un sustrato simple
homogéneo, donde las moléculas como celulosa o lignina, empiezan a descomponerse bajo
condiciones ambientales relativamente estables. En un recurso natural mas complejo, la
perdida total de peso podria por lo tanto reflejar, la suma de las curvas de descomposicion de
los sustratos individuales. Esta hipétesis fue propuesta por Minderman (1968) (en Swift et al
1979), quien examind las tasas de perdida de peso de los principales constituyentes de la
hojarasca, designando varias tasas de perdida, con rangos del 10% anual para fenoles y del
99% para azucares. La hipétesis anterior propone tasas diferenciales de descomposicién,
donde los compuestos solubles de fuentes primarias desaparecen mas rapidamente que los
polisacaridos de paredes celulares. La perdida rapida de compuestos solubles de facil
utilizacién, son asimilados y catabolizados por la microflora descomponedora y/o lavados. Con
una tasa de perdida lenta, hay una interacciéon entre los componentes y/o la produccién de

nuevos componentes, que son principaimente de origen microbiano (figura 2B).

Las tasas de descomposicién (k) encontradas para la hojarasca de la selva nublada de

La Mucuy, a través del modelo exponencial negativo estuvieron en un rango mensual -0,05 a

-0,10. A partir de estas tasas mensuales, se obtuvieron rangos anuales de k = -0,6 a -1,2.
Segun estas tasas, al llegar a un afno, la hojarasca de la bolsa 2 y capa 2, habria perdido un
peso del 67% y 47%, respectivamente, mientras que la hojarasca de la bolsa 3 y capa 3, un
59,4% y 61% de su peso. A través de este modelo, se puede estimar que al cabo de 36 meses
(3 anos), la hojarasca debera descomponerse casi en su totalidad sobre el suelo de la selva
nublada, quedando en promedio un 8,9% de peso residual (para capas y bolsas, exceptuando
la boisa 1).

Mediante el empleo de la técnica de bolsas, diversos son los estudios de
descomposicién, tanto en ecosistemas templados como tropicales, que se han ajustado a un
modelo exponencial. En un bosque deciduo de la zona templada (Hubbard Brook Experimental
Forest), Melillo et al. (1982) describen la descomposicién de hojarasca a través de un modelo

exponencial y obtiene un k anual que estuvo en un rango entre -0,08 a -0,47. Los valores de k
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estimados para arboles de balsamo y roble (Montarias rocosas, USA), variaron entre -0,28 a -
0,30 (Taylor et al. 1989). En selvas tropicales bajas (Pernambuco, Brasil), Sampaio et al.
(1993), estimaron valores de k, en rangos de -0,62 a -3,3. En una selva humeda tropical (Sri
Lanka), el promedio de valores de descomposicion (k), de una funcion exponencial simple fue
de -0,902 (Maheswaran & Gunatilleke 1988). Trabajando con los efectos de la irrigacion sobre
la descomposicion, Wieder & Wright (1995) encuentran valores de k entre -2,96 y -3,41, para
parcelas control e irrigadas, respectivamente. El efecto de la fertilidad del suelo en las
constantes de descomposiciéon (k), se puede ver claramente en los resultados obtenidos para
diversos tipos de vegetacion amazénica (Cuevas & Medina 1986, Vitousek & Sanford 1986).
En un oxisol de la amazonia venezolana, la descomposicion fue relativamente lenta (k= -1,1);
sin embargo fue aun mas lenta en dos spodosoles adyacentes (k= -0,34 a -0,42 en bana y k= -
0,78, en caatinga). Similarmente, la descomposicién fue un poco mayor (k= -1,08) en una
planicie de inundacion de una varzea relativamente fértil, que en una planicie de inundacion
del igapo (k= -0,48). A 2300 msnm. en una selva montana humeda (Etiopia), se encontré que

la hojarasca descomponia con un k= -1,5 (Lisanework & Michelsen 1994).

Harmon et al. (1995) encuentran que los detritos de madera de la mayoria de las
especies estudiadas del bosque seco tropical, no se descomponen linealmente con el tiempo,
sino que su tendencia se aproxima mas a un modelo exponencial negativo. Estos autores
encontraron diferencias sustanciales en las tasas de descomposicion de las ramas finas de

diversas especies, donde el rango estuvo entre k= -0,151 a -1,019.

El modelo exponencial, se aproxima mas a la tendencia seguida por la hojarasca en
descomposicién de la selva nublada de La Mucuy (figura 18), en donde se ven mejor
reflejadas las diferencias en las velocidades de descomposicién, tanto de la calidad del
material foliar aportado (diversas especies), como de las diversas fracciones de la hojarasca,

cada una con caracteristicas estructurales particulares.

4. 2. 4 Constante de descomposicion (k) del mantillo

La acumulacién de hojarasca sobre la superficie del suelo de la selva nublada de La
Mucuy, es un proceso continuo durante todo el afio. Para el afio de estudio, se encontré6 una

capa promedio de mantillo de 3,91 Mg ha™. Este valor es relativamente bajo en comparacion
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con la cantidad de hojarasca acumulada sobre el suelo de la selva nublada de Loma de Hierro,
con 7,27 Mg ha™ (Monedero & Gonzalez 1995) y de diversas localidades de la Amazonia,
donde el rango vario entre 4,6-9,1 Mg ha™ (Scott et al. 1992). El promedio de mantillo en la
selva de La Mucuy, se encuentra por debajo de las cantidades reportadas por Edwards (1977)

de 4,94-7,10 Mg ha™ en ecosistemas forestales montanos (Nueva Guinea).

Los valores de la constante de descomposicién para el mantillo totai (k. =1,97), indican
que aproximadamente el 50% del mantillo sobre el suelo de la selva, especialmente la fraccién
hojas, es reemplazado cada afo. El material lefioso fino se descompone mas lentamente, con
un k. = 1,50 que sefiala que el 34% de este material se descompone en el transcurso de un
ano. Scott et al. (1992) en una selva amazénica (Roraima, Brasil), reporta valores promedio de
k. para el mantillo total de 2,94, para la fraccion foliar k. = 2,01 y para la madera fina k. = 0,76.
Tanner (1981) estimé para distintas selvas de montafias tropicales (Jamaica), que los
porcentajes de descomposicion anual de la fraccion hojas del mantillo, variaron entre el 44-
68%.

En selvas humedas tropicales de montana en Nueva Guinea, Edwards (1977), calculé
un k. = 1,2 (1,18 para la fraccidon no-lefosa), cuya tasa es considerada como relativamente
baja para una selva humeda tropical. Este autor cree, que las tasas bajas en la
descomposicion, son el resultado de la reduccién de temperatura con la altitud, efecto térmico
que se ha relacionado directamente con el aumento del contenido de materia organica en el
suelo. Sin embargo, Grubb (1977) destaca que en las selvas de montafia, las tasas de
descomposicién no estan simplemente relacionadas con factores como la temperatura, porque
también depende fuertemente de las especies y de sus caracteristicas foliares (contenido de
nutrientes, dureza --- tendencia al escleromorfismo). Monedero & Gonzalez (1995) obtuvieron
un k; = 1,6 para el mantillo de Loma de Hierro. Si bien estos valores estan por debajo de los
valores sefialados para las selvas tropicales (k. entre 2,0 y 5,0), son superiores a los obtenidos

en bosques y ecosistemas templados (tabla 5).

Los resultados resumidos para una variedad de ecosistemas terrestres (tabla 5),
apoyan la proposiciéon hecha por Olson (1963), acerca de que el retomo de la hojarasca en
selvas tropicales es menor a un ano (k. > 1). En estas selvas, el total de la hojarasca fina
incluye alrededor de un 30-40 % de material lefioso, el cual tiene una tasa de retorno menor al
del material foliar. En los ecosistemas humedos tropicales, se presenta una variacion amplia

en las tasas de descomposicion (con valores de k. entre 2,0 — 5,0, e inclusive menores en
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algunos sitios) (Anderson & Swift 1983, Cuevas & Medina 1986, Scott et al. 1992); estas
variaciones en las tasas de descomposicién estan correlacionadas con el clima y la fertilidad
del suelo. Wieder & Wright (1995), encontraron un valor promedio de k = 2,0 en la
descomposicién de mantillo de una selva humeda tropical (Barro Colorado, Panama), valor
relativamente bajo para este tipo de ecosistema. A través del estudio de la descomposicion del
mantillo foliar de especies tropicales de usos multiples (selva montana, Africa), Mwiinga et al.
1994, estimaron k., con un amplio rango de variacién, ki= 1,4 a 5,0. En estudios sobre el
efecto de la altitud en las constantes de descomposicidon en selvas tropicales (Brunei) Pendry
& Proctor (1996), se encuentra que a medida que se asciende, disminuyen las tasas de
retorno de la hojarasca (k. = 2,0 a una altitud de 200 m., k.= 1,6 a 500 m. y k.= 1,5 a 850 m.).
Los bosques templados exhiben valores mas bajos de k_ y rangos menos amplios (k. entre
0,13 — 1,5) (Swift et al. 1979, Schinner 1982, Vitousek & Sanford 1986) (tabla 5).

Las selvas nubladas y selvas tropicales de montaiha, se encuentran en rangos
intermedios. La selva nublada de La Mucuy, posee una tasa intermedia de desapariciéon de
mantillo (k. = 2,0), entre la selva humeda tropical de menor aititud y los bosques templados
(tabla 5).

Tabla 5. Constante de descomposicidn en diferentes ecosistemas y caracterizacién de las
velocidades de descomposicidén (Swift et al 1979)

s wm— m—— m——
—

Ecosistema Constante de descomposicién (k) VeTocidad de descomposiciérT
BOREAL

Tundra 0.13

Taiga 0.13 Lento
TEMPLADO

Bosque deciduo 0.50

Praderas 1.50 Media
TROPICAL

Selva nublada 20

Sabana 3.0

Selva ecuatorial 5.0 Rapida
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5. NITROGENO

5. 1 RESULTADOS

Los procesos cualitativa y cuantitativamente mas importantes dentro del ciclado del
nitrégeno, son las transferencias entre la vegetacion, la fauna, los microorganismos y el suelo
(Sarmiento 1980, Tamm 1991). En esta seccion se presentan los resultados de la dinamica del
nitrbgeno total (organico+inorganico) en la selva nublada de La Mucuy, en cuanto a: su flujo
desde la vegetacion hasta la superficie del suelo (a través de la hojarasca), cambios en la

concentracion y en el flujo, a medida que avanza el proceso de descomposicion.

5. 1. 1 Concentracién y flujo de nitrégeno desde la hojarasca

La concentracion de nitrégeno en la hojarasca recién caida, varié en un rango entre
11,59-16,70 mg g para las distintas fracciones (tabla 6). Las concentraciones se pueden
diferenciar claramente: las mas altas se encontraron en las partes reproductivas y las mas
bajas en la fraccién lefiosa. La concentracion de nitrégeno del material foliar fue relativamente
alta (13,70 mg g™') y dependi6 del aporte realizado por las diferentes especies de la selva
(tabla 6). En las epifitas, la concentracion de N (12,65 mg g™), provino en su mayor parte de

material foliar.

Tabla 6. Concentracion (mg g™) y flujo (Kg ha™ afio™) de nitrégeno en las fracciones de la
hojarasca (n=6; + error estandar).

Fraccion - Nmgg” N Kg ha™ afto™

Hojas 13,70 £ 0,30 77,07

Ramas 11,57 £ 0,90 18,48

Reproductivas 16,70 £ 1,10 4,77

Epifitas 12,65 £ 0,66 0,76

Hojarasca Total _L __1350+0,15 . ___ 104,51 -

El flujo del N a través de las diferentes fracciones, indica que las hojas son el

componente de la hojarasca con mayor participacion, alcanzando a transferir 77,07 Kg ha™
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afio”’. Las ramas, pese a que contienen las concentraciones mas bajas de este nutriente,
aportaron cantidades considerables (18,48 Kg ha’ afo™ de N). Debido a que las partes
reproductivas y partes de epifitas participaron con cantidades pequefias en la hojarasca del
area de estudio, su contribucién en la transferencia de N fue baja (4,77 y 0,76 Kg haafio™

respectivamente).

Las concentraciones de N en el material foliar de algunas de las especies mas
representativas (en cuanto a su abundancia y aporte de hojarasca) en el area de estudio, son
considerablemente mas bajas en las hojas senescentes que en el material foliar verde (tabla
7). Las concentraciones de N y el porcentaje de retranslocacion (es decir, la cantidad de N
foliar que se transporta antes de la absicién a otras partes de la planta, posiblemente a
estructuras en crecimiento o a 6rganos de reserva), difiere entre estas especies. Las hojas de
Clusia sp., muestran las mayores tasas de retransiocacion de N (51,5 %), aunque con una
concentracion relativamente baja (12,1 mg g'1). Alchomea triplinervia, posee las hojas con las
concentraciones mas altas de N (17,7 mg g”), logrando retranslocar el 42.7% de su N antes de
formar parte de la hojarasca. Es la especie que hace el principal aporte de N, transfiriendo en
su hojarasca aproximadamente 7,4 Kg ha™ afio™ de N al suelo del ecosistema. Ocotea sp. una
especie muy importante por su participacién en la hojarasca, también registré valores altos de
N en sus hojas verdes (16,1 mg g") y en su hojarasca (9,8 mg g™). La especie de la familia
Melastomataceae, retransloca relativamente las cantidades mas bajas de N (solo el 8% del N

foliar), cuyas hojas verdes poseen una concentracién de N de 13,0 mg g

Tabla 7. Concentracion de nitrégeno en hojas verdes y recién caidas de algunas de las
principales especies de las parcelas de estudio (n=6 ; + error estandar).

Especie Nmgg” Nmgg” % de retranslocacion
Material fresco Hojarasca recién caida

Alchornea triplinervia 17,72 + 0,08 10,15+ 0,82 42,72

Ocotea sp 16,10 + 0,90 9,80 + 0,55 39,00

Melastomataceae 13,00+1,13 12,05+ 0,78 8,00

Clusia sp, 12,12+0,89 5,87 +0,39 51,56
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Figura 20. Flujo mensual de N a través de la produccién de hojarasca en el
ecosistema selva nublada andina, La Mucuy (nov. 1995 - oct. 1996).



La caida continua de hojarasca en el ecosistema selva nublada, representa también
una via de transferencia continua de nutrientes, particularmente de nitrégeno. El flujo de
nitrégeno que se incorpora al piso de la selva a través de la hojarasca recién caida, va a
depender mas de la cantidad de hojarasca producida por la vegetacion, que de la
concentracion de N de la misma, ya que esta se mantiene relativamente constante a io largo
del afio (13,2 — 13,9 mg g'). Los meses en donde las transferencias fueron mayores,
corresponden a los meses de agosto (12,93 Kg N ha™), julio (11,40 Kg N ha™") y mayo (10,67
Kg N ha™) (figura 20, tabla 8), siendo también los meses de mayor produccién de hojarasca
(figura 8). Para el afio de estudio, la vegetacién transfirié al suelo del ecosistema 104,51 Kg

ha™ de nitrégeno total.

Tabla 8. Caida de hojarasca, concentracion y flujo de N en la selva nublada de La Mucuy
(Nov. 1995-Oct. 1996).

Mes o Mg ha " Nmgg'* Kg ha™ -
Noviembre 0,37+0,004 13,3 4,92
Diciembre 0,50+0,007 13,3 6,65
Enero 0,70+0,017 13,2 9,24
Febrero 0,74+0,025 13,2 9,77
Marzo 0,41+0,005 13,5 5,54
Abril 0,67+0,007 13,5 9,05
Mayo 0,79+0,011 13,5 10,67
Junio 0,50+40,025 13,5 6,75
Julio 0,82+0,011 13,9 11,40
Agosto 0,93+0,010 13,9 12,93
Septiembre 0,62+0,011 13,6 8,43
Qctubre 0,66+0,048 13,6 8,98
Total afio 7,711+0,180 13,8 104,51

* medidas bimensuales de Ia concentracién de N.

5. 1. 2 Concentracion de nitrégeno en la hojarasca en descomposicion

Como se menciono anteriormente, la concentracion N de la hojarasca recién caida no
tuvo muchas variaciones entre meses. De la hojarasca utilizada para el seguimiento del
proceso de descomposicién, aquella producida en los meses de marzo y abril, fue la que
registro una concentracion relativamente mayor de N (1,35%). Esta hojarasca fue utilizada en

el inicio de los experimentos, bolsa 3 y capa 3.
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La concentracion de N en la hojarasca en descomposiciéon (bolsas y capas), evidencia
un comportamiento dinamico caracterizado por variaciones (aumentos y disminuciones) a lo
largo del afio. Al finalizar los registros de los diferentes experimentos de descomposicion, se

encontraron concentraciones de N mayores que las reportadas al inicio del proceso (figura 21).

Asimismo, es interesante resaltar que al final de los experimentos, la hojarasca en las 3 capas
siempre presentaron concentraciones mas bajas de N, que sus respectivos experimentos de

boisas.

e Bolsa1y Capa1

En el transcurso de la descomposicion de la hojarasca de la bolsa 1 y la capa 1, la
concentracion de N siguié tendencias similares. La concentraciéon inicial en ambos
experimentos fue de 1,33%. En la capa 1, las concentraciones siempre fueron menores (entre
1,23-1,77 %), que en la bolsa 1 (entre 1,35-2,08 %) (figura 21).

En la dinamica del N, cabe destacar, el comportamiento “bimodal” que siguen las dos
curvas, donde sobresale un maximo en el mes de marzo y otro en septiembre (bolsa 1) y
octubre (capa 1). Asimismo, las dos curvas coinciden con un descenso en el mes de junio. Al
comienzo del proceso, se produjo un incremento en la concentracién (desde enero (i) hasta
marzo (t;)), continuando con disminuciones durante los 4 meses siguientes, (de marzo (t;) a
junio (ts)), donde la hojarasca de la capa 1, alcanzé una concentracién de N menor que la
inicial (1,23%). Después del mes de junio, dominan los aumentos en la bolsa 1, hasta el mes
de septiembre, y en la capa 1 hasta octubre. En estos meses se alcanzaron las
concentraciones maximas de N (2,08% en la bolsa 1y 1,77% en la capa 1). A partir de
octubre (ti0) y hasta el ultimo registro, solo hay disminuciones. La concentracién final de N

llegé hasta 1,71% en la hojarasca de la bolsa 1 y hasta 1,48% para la capa 1.

e Bolsa 2y Capa2.

En términos generales, la dinamica de los cambios en la concentracién de N en este
experimento siguié tendencias similares que en el anterior (bolsa 1 y capa 1). Sin embargo, los
cambios fueron menos pronunciados, observandose una tendencia hacia el aumento. Las

variaciones mas fuertes se produjeron entre septiembre y octubre en la hojarasca de la bolsa

64



Figura 21
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2, donde hubo un aumento desde 1,40% a 1,90% de N (figura 21). La concentracién inicial de
N fue de 1,32% y al hacer el Ultimo registro en enero (ti0), en la bolsa 2 la concentracion se
encontraba en 1,84% y en la capa 2 en 1,52%. En ningin momento las concentraciones

descendieron por debajo de la concentracion inicial.

e Bolsa 3y Capa3.

En este experimento, la dinamica de la concentracion de N es similar a los anteriores.
Ambas, bolsa 3 y capa 3, muestran el mismo comportamiento, aunque la hojarasca de la bolsa
3 siempre registro valores mas altos (figura 21). El patrén seguido también se caracterizé por
variaciones suaves. Durante los dos primeros meses (mayo (to) a julio (t2)), hubo disminuciones
en la concentracién de N, seguidas principalmente por aumentos, hasta el ultimo mes del
experimento (mas marcado en la bolsa 3). A través de los ocho meses de estudio, las
concentraciones siempre estuvieron por encima del valor inicial (1,35%) y al final del
experimento, la hojarasca de la bolsa 3 registré6 una concentracién de N de 1,90% y la capa 3
de 1,60%.

Para dar una mejor explicacion sobre la dinamica de la descomposicién de la
hojarasca, Aber & Melillo (1980), han demostrado que este proceso puede ser descrito a partir
de la relacion lineal simple entre el peso residual de la hojarasca (en %) y la concentraciéon de
N en ese material residual. En la selva nublada de La Mucuy, las funciones lineales inversas
obtenidas para los diferentes experimentos (bolsas y capas), (figura 22), arrojaron coeficientes
de correlacion relativamente altos (= 0,59 a r= 0,85). Las concentraciones de N se
incrementaron de forma lineal como funcién de la pérdida de peso, principalmente en los
experimentos 2 y 3. Una disminucion tanto en concentracién de N como en peso en la bolsa 1
y capa 1, se tradujeron en una relacion lineal con coeficientes de correlaciébn menores (figura
22).

5. 1. 3 Flujo de nitrégeno en la hojarasca en descomposicion

La dinamica del nitrégeno, se estudio en términos absolutos (g N m?), a partir de las
concentraciones de N medidas y de los valores de peso de la hojarasca residual a lo largo del

proceso de descomposicion. Con este propésito se disefiaron los diferentes experimentos de
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descomposicion (1, 2, 3), en donde se tomé en cuenta por una parte, la calidad y cantidad de

la hojarasca producida por la vegetacion, y las variaciones en las condiciones ambientales.

Esta dindmica esta caracterizada por periodos de aumentos y disminuciones en el
contenido de N, que reflejan fases de bioacumulacién y de liberacién. A partir de los resultados
e independientemente del peso inicial de la muestra, se puede observar, en términos
generales, que en todos los experimentos el contenido de nitrégeno disminuyé en el
transcurso del proceso (figura 23). Sin embargo, se pueden apreciar diferencias en las tasas
de flujo de nitrégeno entre los diferentes experimentos. Los valores del contenido de N
registrados mensualmente, fueron ajustados mediante un modelo exponencial, permiti€ndonos
visualizar diferencias en las tasas de flujo, a través de la pendiente de las lineas de tendencia
(figura 23). En el experimento 1 (bolsa y capa), es en donde se observa una mayor tasa de
pérdida de N, representando un total de N liberado, entre 0,40 — 0,72 g N m? afio™, para capa
y bolsa, respectivamente. El experimento 2, presenté una tasa de flujo de N menor, en
comparacién con el anterior, no obstante, el total liberado, en el transcurso del proceso (10
meses) es ligeramente mayor, tanto para la capa (0,42 g N m? ) como para la bolsa (1,03 g N
m'z). Finalmente, en el experimento 3, la tasa de flujo de N y el total liberado, es similar al
anterior, en el caso de la capa (0,47 g N m?; periodo 8 meses). En la bolsa, el flujo de N y el

total liberado fueron excepcionalmente bajo (0,158 g N m?; periodo 8 meses).

5. 2 ANALISIS Y DISCUSION

El nitrégeno es un constituyente primordial y esencial de las células vivas. Dentro de los
recursos primarios y secundarios, el nitrbgeno esta en amplia combinaciéon organica en
proteinas, aminoacidos, aminoazucares, bases heterociclicas, acidos nucleicos y co-enzimas.
En la materia organica del suelo, esta presente adicionalmente en formas quimicas poco
definidas, de complejos de proteinas-taninos y fracciones de humus. Fuera de la solucién del
suelo, poco nitrégeno esta en estado inorganico, como nitrato, nitrito y amonio (Tamm 1991,
Coteaux et al. 1995).

La descomposicion de hojarasca no implica que el N es transferido inmediatamente a N
inorganico o transformado en un numero limitado de compuestos organicos de bajo peso

molecular, en formas disponibles para las plantas y micorrizas. La degradacién quimica de Ia
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hojarasca es hecha por microorganismos y si ellos pueden producir enzimas extracelulares, el
N es tomado por los mismos microorganismos. La tasa en que el N microbiano es transferido a

una reserva disponible, depende de la relaciéon C:N del sustrato o de la tasa de muerte de los
microorganismos. Los animales necesitan consumir cantidades grandes de sustancias ricas en
energia (con alto contenido de C), para su actividad respiratoria. El N es utilizado para el
mantenimiento de sus tejidos y para funciones de propagacién. Normaimente, es menor el
requerimiento de N que de compuestos de carbono ricos en energia (Swift et al. 1979, Melillo
et al. 1982, Tamm 1991).

5. 2. 1 Transferencia de N desde la vegetacioén al suelo

La caida de hojarasca representa un enlace esencial en el ciclo organico produccion-
descomposicion y es un proceso fundamental de transferencia de nutrientes desde el dosel de
la vegetacion hasta el suelo del ecosistema (Sarmiento 1980; Meentemeyer et al, 1982;

Vitousek & Sanford 1986). En el ciclado de nutrientes, la hojarasca juega un papel primordial

pues es la principal via para la transferencia de N, P y Ca, mientras que nutrientes como Ky
Mg tienen un caracter mas movil y son liberados principalmente por lavado del dosel (Swift et
al. 1979).

La concentracion de nitrégeno de las diversas fracciones de la hojarasca en la selva de
La Mucuy, permitié diferenciar la cantidad de N que contienen y que fluye a través de cada
una de ellas hasta la superficie del suelo. El principal componente de la hojarasca por peso
seco es el material foliar. En La Mucuy, los tejidos fotosintéticos presentaron una
concentracion relativamente alta de N (13,7 mg g"), representando un alto aporte en peso (5,6
Mg ha™ aﬁo“). Es a través de esta via, que una proporcioén alta de los nutrientes tomados por

la planta, son liberados y reciclados a través de los ciclos biogeoquimicos.

La distribucién de los nutrientes en la planta esta determinada por la actividad relativa
de los tejidos, y en los tejidos mas productivos se acumula una concentracién mayor de
nutrientes. Es asi como en un tejido fotosintético siempre hay la mayor concentracion de
nutrientes, seguido por 6rganos de reserva y raices jovenes. Los tejidos perennes tienen

concentraciones mas bajas (Swift et al. 1979).
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La concentracion relativamente alta N en las partes reproductivas (16,70 mg g'1) se
encuentra formando parte de pequefias cantidades de proteinas y acidos nucleicos en flores,
frutos y semillas. La concentracidn menor de N en las ramas (11,57 mg g"), se debe a que
parte de su peso seco, esta constituido por materiales de paredes celulares, pobres en
nutrientes (Veneklaas 1991), y porque son tejidos perennes. La relacion entre la cantidad de
madera de la hojarasca y su contenido de nutrientes, es probablemente lo que hace que la
contribucién de las ramas sea baja en nutrientes (Grubb & Edwards 1982). Se debe tener en
cuenta que los registros de material lefioso de la hojarasca en La Mucuy, solo correspondieron

a material muy fino y poco representativo del total del material lefioso del ecosistema.

La concentracion de N de las epifitas (12,6 mg g"') es relativamente menor en
comparacién con las diferentes fracciones. El contenido de nutrientes en las epifitas tiende a
mantenerse a través del reciclaje en el dosel del ecosistema vegetal (Veneklaas 1991). Se
conoce que las epifitas tienen estrategias de conservaciéon de nutrientes (Benzing 1981) y
pueden, en palabras de Nadkarni (1984), ser “participantes importantes en el confiscamiento y

movimiento de elementos minerales en los sistemas vegetales”. Este autor estima para un

rango de selvas nubladas, que el capital mineral contenido en las epifitas, es superior al 45%
del encontrado en el follaje. En la selva nublada de La Mucuy, no parece ser asi, al menos que
la biomasa de las epifitas fuera superior que la biomasa del follaje (pues las hojas tienen

mayores concentraciones de N).

Investigaciones llevadas a cabo en selvas nubladas andinas sobre la concentracién de
N en la hojarasca (tabla 9), demuestran que las partes reproductivas poseen la concentracion
mas alta de este nutriente, mientras que las hojas de la selva de La Mucuy registran los
valores mas altos de N con respecto al resto de selvas. La contribuciéon particular de grandes
cantidades de hojas de ciertas especies con un contenido relativamente alto de N (por ej.
Alchomea triplinervia) en La Mucuy, constituye un factor importante que pudiera explicar su
diferencia con otras selvas nubladas. Dentro de las epifitas, Veneklaas (1991), separé las

concentraciones de N de epifitas vasculares (5,6 mg g”) y epifitas criptéfitas (16,5 mg g™).

Las variaciones en el flujo de N a través de la hojarasca fina en selva de La Mucuy,
dependieron no solo de la calidad del material, sino también de las cantidades de hojarasca

producida, asi como de las cantidades en que se encontraba representada cada fraccion.
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Tabla 9. Concentracion de nitrégeno (mg g™) en las fracciones de la hojarasca de selvas
nubladas del norte de Los Andes

y——e

S ———————
S ———————— e ———————————

Selva —Hojar;sca total Fracciones
Hojas Ramas Reproduc. Epifitas

———— a—

Andes Colombianos

1. Cord. Central 11,6 11,1 7.3 16,5 11,0
Andes Venezolanos

Sierra de La Culata

2. La Carbonera 9.9 11,5 56 15,0 443
Sierra Nevada

3. La Montaiia 121 e e e -———--

4. La Mucuy 13,5 13,7 11,5 _ 161 _ 12,6 _

Referencias: 1. Veneklaas (1991); 2. Fassbender & Grimm (1981); 3. Tanner et al. (1992). 3. Trabajo
actual.

Segun los resultados obtenidos, las hojas constituyen la principal via de transporte de
N desde la vegetacion al suelo de este ecosistema (77,07 Kg ha™ afio™), siendo a su vez la
mas alta en comparacion con otras selvas nubladas andinas (tabla 10) . La transferencia de N
a partir de partes reproductivas es baja (4,77 Kg ha™ afio™) aunque su concentracién es alta,
debido a que hubo poco ingreso de esta fracciéon a la produccién anual de hojarasca. Como se
puede observar, en otras selvas nublada como La Carbonera (tabla 10), este fraccién es
fundamental en el flujo de N (16,3 Kg ha™ afio™). El transporte anual de N por parte de las
ramas (18,48 Kg ha™ aﬁo") es importante en La Mucuy, ya que a pesar de que la
concentracion de N en sus téjidos es baja, su aporte en peso a la hojarasca total no es
despreciable. A pesar de que la concentracién de N en las epifitas es considerablemente alta,
estas transfieren cantidades muy bajas de N al suelo del ecosistema, debido a que produjeron
poco peso en hojarasca. Es posible que para este ecosistema jueguen un papel fundamental
en el reciclado de N en el dosel, y que no haya sido detectado por no emplear una
metodologia exclusiva de captacién de epifitas. Debido a que es una fraccion de la hojarasca
poco medida en cuanto a transporte de nutrientes en las selvas nubladas, es dificil hacer un

analisis referente al aporte de N.

Vitousek (1984) encontré que en algunas selvas tropicales de tierras bajas existe una
alta circulacion de nitrégeno, lo que sugiere que probablemente el N no es un nutriente

limitante en estas selvas. Por otra parte, Grubb (1977) y Pendry & Proctor (1996) observaron
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que en las selvas de montafia habian cantidades bajas de N, tendencia que se acentua a
medida que aumenta la altitud, con la subsecuente posibilidad de que este nutriente puede ser

mas limitante en las selvas de montafia que en selvas de tierras bajas tropicales.

Tabla 10. Transferencias de nitrégeno (Kg ha™ afio™) a través de las distintas fracciones de la
hojarasca en selvas nubladas del norte de Los Andes

v —
e ———————

Sitio-Selva nublada m.s.n.m Hojas Ramas Partes reprod. Epifitas Hojarasca total
Colombia

1. Cordillera Central 2550 513 7.8 11,0 -——- 81,9

2. Cordillera Central 3370 220 45 25 e 342
Venezuela

3. La Carbonera 2200 39,0 12,8 16,3 1,02 69,1

4. La Mucuy 2350 770 185 47 0,76 104,1

5. La Montaiia 2600 00 eeeem e e e 52,0

———t— —— v — —— T ————————— ———
—— —g — e —— e —— S —— —————

Referencias: Ver tabla anterior.

Una de las razones por las cuales se han encontrado transferencias bajas de N desde
la vegetacion al suelo en los ecosistemas de montana, se deben a las cantidades iguaimente
bajas de hojarasca fina que pueden ser la causa de la baja disponibilidad de nutrientes en el
suelo (Edwards & Grubb 1982, Fassbender & Grimm 1981). Después de fertilizar durante 4
afios el suelo de una selva nublada en los Andes venezolanos, Tanner et al. (1992)
encontraron que la caida de hojarasca fue significativamente mas alta en parcelas fertilizadas
con N+P, comparadas con parcelas control (sin adicion de nutrientes). Las concentraciones de
N en la hojarasca no estuvieron afectadas con la fertilizacion con N o con P. Este resultado

permitié suponer, que el N es un nutriente limitante en la productividad de esta selva nublada.

Dichos autores también reportaron niveles muy bajos de flujo de N en la hojarasca (52
Kg ha™ afio™), en comparacién con La Mucuy (104 Kg ha™ afio™), si se tiene en cuenta que
son selvas nubladas muy préximas entre si. La principal razén para esta diferencia, es la
cantidad tan baja de hojarasca promedio producida en la selva de La Montaia (Tanner et al.
1992), que transfiere a la vez cantidades bajas de nitrégeno, aunque la concentracion de N en

la hojarasca total no fue baja (12,1 mg g™).
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Una propiedad caracteristica del N en la planta, es la alta movilidad de este nutriente
que puede ser redistribuido facilmente entre los diferentes érganos de la planta. Cuando el
tejido empieza a envejecer (sobretodo las hojas), a menudo parte del N es retranslocado
desde este tejido hasta tejidos en crecimiento u é6rganos de almacenamiento, incluyendo
semillas. El transporte de N desde los tejidos a otras partes de la planta, esta influenciado
tanto por factores externos como intermnos. Si el N se encuentra en exceso en el ambiente, una
alta proporcién del contenido de N puede permanecer en la hojarasca (Tamm 1991). La
capacidad fotosintética de las hojas esta fuertemente correlacionada con la concentracion de

nutrientes en sus tejidos (especialmente de N) (Vitousek & Sanford 1986).

La concentracion de nutrientes en las hojas, es sensible a las variaciones en las
cantidades relativas de tejido estructural dentro de las hojas (Grubb 1977); la presencia de
material estructural bajo en nutrientes dentro de hojas esclerdfilas, diluye el contenido de
nutrientes y produce bajas concentraciones. Las hojas pueden ser escleréfilas como una
adaptacion a la baja disponibilidad de agua, baja disponibilidad de nutrientes o a una alta
presion por herbivoros. Cuando los nutrientes en hojas escleréfilas son expresados en base al

area de la hoja, a menudo son iguales o exceden los nutrientes en hojas menos escleréfilas.

La relacién entre morfologia de la hoja y concentracién de N, es un aspecto que esta

bien documentado, encontrandose que en condiciones de baja disponibilidad de N, las plantas

tienden a producir hojas mas gruesas, con una acumulacién mayor de carbohidratos
estructurales y con contenidos menores de N por gramo de peso seco (Medina 1984). Para
diferentes especies arbéreas en un gradiente sucesional de una selva nublada tropical, se
reportaron valores de N foliar que van desde 36,65 mg g", para Heliocarpus amencanus
(especie de la sucesién temprana), 17,58 mg g’ en Hyeronima moritziana (especie de la
sucesion tardia), hasta 15,57 mg g" en Angiosperma fendlen (especie de la selva primaria)
(Afez 1987).

La dinamica de la concentraciéon de N de la hojarasca producida por la vegetacion en el
transcurso del estudio (tabla 7), estuvo influenciada asimismo por la dindmica foliar de las
especies dominantes. Es interesante observar, como en los meses de julio y agosto donde se

registré la concentracion mas alta de N (13,9 mg g™*), también se produjo el mayor aporte foliar

de la especie Alchornea tnplinervia (figura 11). Esta especie presenté una concentraciéon de N
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en el material foliar fresco de 17,7 mg g”' y de 10,2 mg g, en ese material en forma de
hojarasca. No hay que descartar el aporte de otras especies, que pueden haber ejercido su

influencia en el flujo de N en el ecosistema.
La concentracién de N total en las hojas, es un aspecto que difiere entre especies de la

selva nublada y que refleja hasta cierto punto su estado nutricional. Una mayor concentracion
de N por unidad de peso seco (17,72 mg g”') de la especie colonizadora de claros Alchomea
triplinervia, es una caracteristica que indica un mejor estado nutricional inherente a esta
especie (Garcia-Nunez et al. 1995). En el caso de Clusia sp., su concentracion menor de N
(12,12 mg g") y hojas mas escleréfilas, son caracteristicas propias de las especies de

sucesion tardia y/o primaria (tolerantes a la sombra) de crecimiento lento.

Las especies tienden a minimizar la concentracion de nutrientes en las hojas, y ha
maximizar la retranslocacién desde las hojas antes de que estas caigan (Grubb 1977, Medina
1984, Vitousek 1984). Las diferencias en la concentracién de N en las hojas maduras frescas y

recién caidas, pueden ser interpretadas como causa de la retranslocacién de este nutriente.

Es interesante resaltar que los arboles de las selvas humedas tropicales de montafia,
pueden retranslocar alrededor de la mitad del contenido de N de sus hojas antes de la
formacion de hojarasca (Vitousek & Sanford 1986) (tabla 11).

Tabla 11. Cantidad de fitomasa de hojarasca, concentracion de nitrégeno (mg g™) y
porcentajes de retranslocaciéon en N de hojas y hojarasca de algunas selvas tropicales de
montafa

Localidad Altitud msnm  Hojas hojarasca Nitrégeno
(Mg ha™ aﬁo'1) hojas frescas hojas hojarasca %
Malasia
Sabah 610 4,1 14,5 10,5 28
790 3,7 17,2 10,5 39
870 33 13,4 8,3 38
América Tropical
Puerto Rico 1000 24 99 7.7 22
Jamaica 1550 50 13,0 7.6 42
Venezuela (SE) 2300 34 17,4 12,0 32
Venezuela (LM) 2350 52 17,1 13,7 20
Nueva Guinea 2500 6,1 13,2 11,1 16
Colombia 2550 46 17.8 10,8 39
3370 2,8 14,7 9,0 39
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Referencias: Sabah, Proctor et al. (1989); Nueva Guinea, Grubb & Edwards (1982); Jamaica, Tanner
(1977); Puerto Rico, Medina et al. (1981); Venezuela (SE), Steinhhardt (1979); Venezuela (LM), presente
estudio; Colombia, Veneklaas (1991).

Vitousek & Sanford (1986), reportan concentraciones de N (mg g") en material foliar
fresco en selvas de montana entre 6,1-17,8; selvas que crecen sobre suelos moderamente
fértiles, tiene en sus hojas concentraciones de N superiores a 20,0 mg g, oxisoles/ultisoles

entre 12,7-19,3 y spodosoles entre 7,4-11,6.

5. 2. 2 Evolucién de la concentraciéon de nitrégeno en la hojarasca en descomposicion

La concentraciéon de nitrégeno experimenta cambios en el transcurso del estudio de
descomposiciéon. Sin embargo, no hubo grandes diferencias en la concentracién inicial
encontrada en la hojarasca recién caida empleada para los diferentes experimentos (t;), donde
el rango de valores estuvieron entre 1,32% y 1,35%. Tanner et al. (1992), reportan para la
selva nublada de La Montana, que la concentracién de N de la hojarasca recién caida vari
entre 1,10-1,25%, valores relativamente mas bajos a los obtenidos en La Mucuy. Estos
autores, tuvieron como premisa de su investigacién, que el N es un limitante en selvas
nubladas y fertilizaron algunas parcelas con N, obteniendo que la concentracion de N no

afect6 ni la cantidad de hojarasca producida, ni la concentraciéon de N en la misma.

En la selva nublada de La Mucuy, el aporte de material heterogéneo en cuanto a su
calidad (numerosas especies y diversas fracciones) en el transcurso del afio, no afect las
concentraciones iniciales de N del conjunto total de la hojarasca, que al homogeneizarse en
una sola muestra, presentaron registros similares entre épocas. Estos resultados también
indican, que la hojarasca que continuamente esta aportando la vegetacién al suelo, transfiere
en promedio, concentraciones similares de N a lo largo del afo. Lo que varian, son las
cantidades de hojarasca que se produce mes tras mes, traduciéndose en aportes mayores o
menores de N, al suelo del ecosistema. Sin embargo, no hay que perder de vista, que la
calidad de la hojarasca puede variar a lo largo del afo, afectando las tasas de
descomposicion, 1o que determinard, las tasas de liberacién o bioacumulaciéon de acuerdo a la

relacién C:N del material y a los aportes externos.

75



La concentracién final de N siempre fue mayor que la inicial en todos los experimentos.
En las capas, el incremento en la concentraciéon del N al final de cada experimento fue de 12,
14,2 y 12%, y en las bolsas, del 26, 40 y 46% (experimentos 1, 2 y 3, respectivamente). El
registro de una concentracién mayor de N al final de los experimentos de descomposicion ha
sido reportado repetidas veces (mediante el uso de la técnica de bolsas). La concentracion de
N se incremento en un 17%, después de un afo de descomposicién de la hojarasca de
especies nativas utilizadas en la agroforesteria de una selva tropical baja (Costa Rica),
(Montagnini et al. 1993). En otra selva humeda tropical (Sri Lanka), Maheswaran & Gunatilleke
(1988), encontraron que diferentes tipos de hojarasca en descomposicién, mostraban un
incremento de un 33-55% en la concentracion de N. La descomposiciéon de hojarasca en un
ecosistema boscoso templado, experimento al cabo de un afio, un aumento en la
concentracion de N del 76% (Garay et al. 1986). El incremento en la concentracién de
nitrégeno durante la descomposicion, es un fenémeno ampliamente conocido y puede ser
explicado por uno o mas de los siguientes mecanismos: toma de N de los alrededores de la
hojarasca en descomposicion a través de hifas fungales (translocacion fungal), precipitacion
atmosférica (absorcién de amonio), caida de material fresco, polvo, insectos e inmobilizacion
(Melillo et al. 1982, Anderson et al. 1983, Garay et al. 1986, Cuevas & Medina 1988, Comejo
et al. 1994).

La interpretacion de los valores relativos de N es muy delicada. Ellos reflejan los
cambios cualitativos de la materia organica en el transcurso del tiempo, sin necesariamente
implicar los mecanismos que intervienen en el curso de la descomposicion. Un incremento en

la concentracion relativa de N, puede ser consecuencia de la pérdida progresiva de ia materia

organica (mineralizacion de carbono), a medida que la hojarasca se descompone, y/o un
aporte exterior (como se explicdé en el parrafo anterior). Esta tendencia se ve claramente
reflejada en la figura 22, en donde se relaciona el peso residual (%) vs. la concentracion de N
(%). Por ofra parte, los periodos de descenso, significan una perdida neta de N del material en

descomposicién.

Es dificil, especular con exactitud, hasta cuando puede continuar o declinar el
incremento lineal de la concentracion de N con respecto a la perdida de peso en los
experimentos 2 y 3 (figura 22). En el experimento 1 (bolsa y capa), se empieza a observar un

descenso paralelo de N (%) y peso (%) después del noveno mes, debido al avanzado estado
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de descomposicion de la hojarasca. Este hecho va disminuyendo la relacion lineal (y los
coeficientes de correlacion), y se esperaria que en meses posteriores, ésta relacion sera
menor (figura 22). Durante los estados iniciales de la descomposicién (que en la selva de La
Mucuy pudieran aproximarse a los nueve primeros meses), la hojarasca residual se va
tornando mas recalcitrante y mas rica en N, (incremento en la concentracion); en esta etapa,
los microorganismos pudiesen estar limitados tanto por la calidad del C, como por la
disponibilidad del N (Swift et al. 1979, MacCaugherty et al. 1985).

Este tipo de tendencia entre la concentracién de N y el peso residual ha sido reportada
por Aber y Melillo (1980), Melilo et al (1982) y MacCaugherty et al. (1985), en la
descomposicién foliar de una variedad de arboles de bosques templados. Estos autores
sugieren que esta relacién puede ser utilizada como un indice de la calidad del material
(contenido inicial de lignina). Asi mismo, un analisis de los cambios de las cantidades
absolutas de N, en relaciéon a los cambios en las cantidades absolutas de carbono, indican que
a un contenido inicial de lignina mayor, se inmobilizara una mayor cantidad de N, por unidad
de carbono respirado. Este fenémeno puede dar como resultado, la formacién de complejos

de lignina - N metaestables (ej., humus) (Melilio et al. 1982).

El aumento inicial en la concentracién de N en los diferentes experimentos (bolsas y
capas), también tiene estrecha relacién con: los incrementos en la humedad de la hojarasca
(figura 17), la perdida rapida de peso inicial (sobretodo en bolsas) y, a un efecto estimulador
en la actividad y crecimiento poblacional de los organismos descomponedores. Mas adelante,
y en el transcurso del proceso de descomposicion, estos efectos parecen ir disminuyendo y
otros factores como la calidad de la hojarasca, pueden tomarse mas relevantes. En una selva
decidua (Barro Colorado, Panama), Comejo et al. (1994), demostraron que al irrigar en una
epoca seca a la hojarasca en descomposicion de diversas especies de arboles, se
incrementaron las concentraciones de nitrégeno, llegando a niveles estables durante los
primeros 5 meses de exposicién. Estas observaciones también permitieron concluir que el

aumento de la humedad de la hojarasca, incrementaba la formacién de colonias de bacterias,

mientras que los periodos donde la hojarasca estuvo menos humeda, fueron condiciones
propicias para un aumento en la actividad de los hongos. Cuando las condiciones de humedad
durante los primeros estados de descomposicidon son oOptimas, hay un aumento en la
concentracion de N de la hojarasca (Anderson et al. 1983, Cuevas & Medina 1988, Wieder &
Wright 1995).
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Un caso particular ocurrié en el experimento 1 (bolsa y capa), donde la concentracion
de N no solo se incremento al inicio del proceso, sino que después de transcurridos varios
meses, se evidencio un nuevo incremento (figura 21). Este aumento en la concentracién de N
puede tener relaciéon con la importacion de N de fuentes externas, es decir desde capas
nuevas de hojarasca, mas superficiales (y menos degradadas), hasta capas mas profundas
(en estados mas avanzados de descomposicion). Por otra parte, el lavado de compuestos
solubles de N, podria explicar el enriquecimiento en N de la hojarasca en descomposicion
(Currie & Aber 1997).

5. 2. 3 Flujo del nitrégeno total en la descomposicién

En la literatura se destaca que la dinamica de los nutrientes de la hojarasca en
descomposicion sigue las siguientes tres fases: lavado, bioacumulacion (inmobilizacién) y
liberacién. El lavado y/o acumulaciéon puede preceder la liberacion final, dependiendo de la
propiedades iniciales fisicas y quimicas de la hojarasca, el ambiente fisico y la actividad de los
descomponedores (Swift et al. 1979, Paul & Juma 1981). Los nutrientes son gradualmente
liberados durante el proceso de descomposicibn y empiezan a ser disponibles para la
produccion del ecosistema. La descomposicion de las hojas, puede ser considerada una
funcién analoga llamada, “fertilizantes de liberaciéon lenta” (Budelman 1988 en Mwiinga et al.
1994).

En la descomposicién de hojarasca en la selva de La Mucuy, posiblemente sucedan
estas tres fases, sin embargo es dificil distinguirlas y ubicar el momento en que ocurren cada

una da ellas.

Cuando la hojarasca fresca empez6 su descomposicion sobre el suelo de la selva, se
presentd una fase inicial muy corta de acumulacién de nitrégeno, en los experimentos bolsa 1
y capa 1 (figura 23). Este aumento en la reserva de N, pudo estar relacionada con un periodo
de inmovilizacion del N por parte de los organismos descomponedores, asi como de una
época seca paralela y poca humedad de la hojarasca. Aunque en este estudio, no se
determiné la relacion C:N, que se emplea como un indice de equilibrio entre la inmovilizacién y
mineralizacion del N, se pudiera pensar que la demanda de este nutriente es mayor en esta
etapa, y que los descomponedores estarian importando cierta cantidad de N, como amonio o

nitrato desde la solucién del suelo, transportado por hifas fungales en el material o
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inmobilizado en las células bacterianas hasta alcanzar el punto de balance. Los organismos
descomponedores, tienen relaciones estrechas C:nutrientes que indican una alta demanda de
nutrientes (Couteaux et al. 1995).

La fase de inmovilizacibn de constituyentes nitrogenados, llega hasta cuando se
alcance una actividad respiratoria suficiente, que da un cambio carbono-nitrogeno, que es
aproximadamente de 20 o 22:1. Posteriormente, disminuye la limitacidn por este nutriente, y
comienza una fase de liberacion. La inmovilizacion y acumulacién del N es un indicador del
crecimiento concomitante de microorganismos descomponedores a medida que avanza la
descomposicion (Swift et al 1979). Con una actividad metabdlica continua, se llega a la
mineralizacién, que es la produccién a partir de fuentes organicas de nutrientes inorganicos
por la descomposicion. La produccion neta de amonio o nitrato procede via oxidacion
catabdlica o por vias de reduccién (Coleman et al. 1980). El concepto del efecto regulador de
la relaciéon C:nutriente se basa sobre el supuesto de que las concentraciones de nutrientes
particularmente de N, estan comunmente limitando la actividad de los organismos
descomponedores. Cuando los contenidos de N son bajos (C:N por encima de 25:1), el
carbono es respirado y eliminado desde la materia organica, mientras que el N es
bioacumulado y convertido en proteina microbial. Entonces, el N es inmovilizado hasta la
muerte de los microorganismos y reciclado, y por ende, disminuye la relacién C:N, al tiempo
que el carbono es liberado. Cuando las concentraciones de N son mas altas (C:N alrededor de
25:1), el N ya no es limitante para el crecimiento microbiano, y otros nutrientes o factores
ambientales aumentan en importancia y el N incrementa su disponibilidad para las plantas
(Swift et al. 1979, House et al. 1984).

En nuestro estudio encontramos, que en general para todos los experimentos (a
excepcion del pequefio aumento en la capa 1y bolsa 1, mencionado anteriomente), 1o que se

evidencia es una liberaciéon continua de N a lo largo del proceso de descomposicion.

La disminuciébn de la reserva del N, pudo deberse al lavado de compuestos
hidrosolubles de N en el material en descomposicion; es posible que se diera principalmente
en la fase 1, donde la hojarasca aun esta ligeramente fragmentada y descompuesta. Mas

adelante (fase 2), la hojarasca ha sufrido una transformacién mayor mecanica y bioquimica, y
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es posible que en el transcurso de esta fase, la liberacion del N se este dando por
mineralizaciéon o por {a combinacién de ambos procesos. Para bosques humedos montanos
(New Hampshire, USA), Currie & Aber (1997), encuentran que la cantidad de nitrogeno
organico soluble (NOS), que se pierde por lavado en el proceso de descomposicion, es
relativamente alta (0,66 g N m? ario™).

E! flujo de N medido (g N m'2), corresponde a la cantidad de este elemento transferida
por la hojarasca caida en un m’ durante dos meses. En el periodo de descomposicion
estudiado en los diferentes experimentos (12 meses), se liberaron en promedio alrededor del
56% (bolsas 1y 2) y 36% (capas). Este resultado nos indica que transcurrido un afo, queda
en reserva aproximadamente la mitad del N contenido inicialmente en el material. Las
cantidades de N liberadas, fueron relativamente bajas, y dependieron de la cantidad de
hojarasca acumulada sobre el suelo. A través del modelo exponencial negativo ajustado a los
valores mensuales, se encontré que la cantidad de total de N liberado estuvo en un rango
anual de 0,27 a 0,44 g N m? (capas) y de 0,72 a 0,89 g N m? (bolsa 1y 2). Esta variabilidad
en el rango anual nos indica que la cantidad de N liberado en el proceso de descomposicion
depende: de la cantidad acumulada de hojarasca, de su calidad y de las condiciones

ambientaies a lo [argo del ario.

Algunos estudios, donde se ha tomado en cuenta la cantidad de hojarasca acumulada
sobre el suelo del ecosistema, y como a partir de su descomposicion se va liberando el N
muestran que: Después de un afo de descomposicion, la cantidad de N liberado fue de un 22
a 43% del N total de la hojarasca, en especies dominantes de una selva tropical baja
(Maheswaran & Gunatilleke 1988). La evolucién estacional del contenido de N en la hojarasca
en descomposicion de arboles deciduos (Francia), se caracterizé por una alternancia de
periodos de acumulacion y pérdida (Garay et al. 1986). Las fases de aumento se situaron al
final de la primavera y durante el verano, mientras que las fases de disminucion se situaron a
través del otofio e inviemo. Al cabo de un afio, la hojarasca habia perdido el 48% del
contenido inicial de N (inicial = 4,40 g N m™; al afio = 2,27 g N m™). La entrada de N al suelo
por la descomposicién de [as hojas de especies exdticas en una selva montana (Etiopia), fue
en general menor (entre 1,51 a 5,47 g N m? afio™"), que el N liberado por la descomposicién de
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las especies de la selva natural (8,55 ¢ N m? afio™) (Lisanework & Michelsen 1994). Estos
valores son altos, ya que en esta investigacion los autores no respetaron la cantidad de
hojarasca producida por area, e indiferentemente se introdujeron 25 gramos de hojarasca en
las bolsas de descomposicién.
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1.

6. CONCLUSIONES

La vegetacion de la selva nublada de La Mucuy, produjo cantidades relativamente altas de
hojarasca durante el periodo de estudio, siendo la selva nublada del norte de Los Andes,
con la mayor produccién de hojarasca; sin embargo, las cantidades producidas se

encuentran dentro del rango de valores obtenidos para diversas selvas nubladas.

La produccion de hojarasca en la selva nublada de La Mucuy, presentd un patréon continuo
de caida, donde sobresalieron tres picos maximos en los meses de febrero (0,74 Mg ha™
mes™"), mayo (0,79 Mg ha™ mes™) y agosto (0,93 Mg ha™ mes™). Aunque algunos de estos
maximos coincidieron con un descenso en los volumenes de la precipitacion, no se
evidencié una dependencia estadisticamente significativa entre la caida de hojarasca y la

precipitacion (r= -0.20).

La fracciéon foliar domind sobre el total de la hojarasca (74,8%) y estuvo constituida
principalmente por el aporte de las especies Alchornea triplinervia Spren., Billia columbiana
Pl. & Lindl., Ternstroemia acrodantha Kobuski & Steryerm. y Clusia sp. La dinamica de
caida de las hojas (fenologia foliar), fue el resultado de respuestas a factores intrinsecos
de las diferentes especies. El patrdbn de caida presenté una aita variabilidad, debido al
aporte tanto de las especies dominantes, como de otras especies de la selva, donde se

denota la diVersidad floristica y estructural de la vegetacion de la selva nublada.

Los patrones de produccion de los restos vegetales, fueron similares en las selvas
nubladas andinas de La Mucuy, La Carbonera y La Montafia. En estos ecosistemas se
encontré que la disminucién de los volimenes de precipitacién, no son tan drasticos para
la vegetacion y probablemente no son la causa de un estrés hidrico, que pudiese
ocasionar una defoliacibn masiva; el suelo y la atmoésfera tienen aportes extras de
humedad en forma de intercepcién de neblina, lo cual es un reflejo de que la disponibilidad
de agua, no es un factor limitante en un ambiente humedo como el ecosistema selva

nublada.
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5. La tasa de retomo o constante de descomposicion (k) de la capa de mantillo acumulada
sobre la superficie del suelo de la selva nublada, indica que aproximadamente dos veces
por afno, el mantillo (especiaimente la fraccion foliar), es reemplazado. La selva nublada de
La Mucuy, posee una velocidad intermedia de desaparicion del mantillo, entre la selva

himeda tropical baja y los bosques templados.

6. Se definieron dos fases en el transcurso de la descomposicion de la hojarasca. Una fase
inicial (fase 1), con una tasa mayor de descomposicién, que estuvo influenciada
principalmente por el tipo de hojarasca y por sus caracteristicas de retencién de humedad.
En esta fase, hay una mayor actividad de los organismos descomponedores, por la riqueza
nutricional de la hojarasca fresca. En la segunda fase, el efecto de la humedad de la
hojarasca podria considerarse como secundario, siendo posiblemente el efecto de otros
factores de la calidad de la hojarasca, como la relacion C:N y las proporciones de los
diferentes constituyentes (como celulosa y lignina, principalmente), la causa del descenso

en las tasas de descomposicién de una hojarasca mas fragmentada y degradada.

7. En la selva nublada de La Mucuy, la descomposicién de la hojarasca tuvo una buena
aproximaciéon al modelo lineal negativo; sin embargo, el modelo exponencial negativo
ilustra mejor la tendencia seguida por la pérdida de peso de la hojarasca. A través de este
modelo, se pudo estimar que aproximadamente al cabo de 3 afios, se habra

descompuesto casi la totalidad de la hojarasca sobre el suelo de la selva.

8. La cantidad del N total transferido que se incorporé al piso de la selva a través de la caida
de hojarasca, dependié de la cantidad de hojarasca producida por la vegetacién, mas que
de la concentracion de N, la cual se mantuvo relativamente constante a lo largo del afio.
En La Mucuy, los tejidos fotosintéticos presentaron una concentracion relativamente alta de
N. Es a través de esta via, que una proporcién alta de los nutrientes tomados por la planta,

son liberados y reciclados a través de los ciclos biogeoquimicos.
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9.

10.

1.

12.

La interpretacién de los valores de concentraciéon de N es muy delicada. Ellos reflejan los
cambios cualitativos de la materia organica en el transcurso del tiempo, sin necesariamente
implicar los mecanismos que intervienen en el curso de la descomposiciéon. El incremento
en la concentracion de N en todos los experimentos, pudo ser consecuencia de la pérdida
progresiva de la materia organica, a medida que la hojarasca se descomponia y/o de un

aporte exterior.

La cantidad de N total liberado a través de la descomposicion de la hojarasca, registré
valores relativamente bajos, los cuales dependieron de la cantidad de hojarasca producida.
Para el afio de estudio, aproximadamente la mitad del N fue liberado desde el material en
descomposicién, posiblemente como efecto del lavado de compuesto hidrosolubles o de la

mineralizacion.

Hubo una mayor variabilidad en los resultados obtenidos a través de la metodologia de
bolsas. En la metodologia de capas, se respeto la heterogeneidad del material, la cantidad,
la sobreposicion de capas y el movimiento libre de los organismos. A partir de esta
metodologia, se obtuvieron resultados mas reales, y sirvi6 como punto de comparacién con

la metodologia de bolsas.

Al llevar a cabo investigaciones sobre la descomposicion de hojarasca en ecosistemas con
vegetacion siempreverde, es muy importante tener en cuenta las variaciones que pudiesen
existir en los tiempos de caida de las hojas de las diferentes especies (ecosistemas con
alta diversidad). Este hecho tiene un efecto importante en la cantidad y calidad de la
hojarasca que se acumula sobre la superficie del suelo del ecosistema, en las tasas de
retorno, en la formacién de materia organica del suelo (MOS) y en la liberacion final de los

nutrientes.
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Anexo 3. Aporte porcentual (%) de las distintas fracciones a la hojarasca

Mes Hojas Ramas Reproductivas Epifitas
Noviembre 74,40 22,90 2,30 0,40
Diciembre 81,00 12,60 3,80 2,60
Enero 71,30 26,00 2,50 0,20
Febrero 65,10 32,60 2,10 0,20
Marzo 70,30 21,20 8,20 0,30
Abril 74,70 19,20 6,00 0,10
Mayo 73,70 20,30 5,70 0,30
Junio 88,20 8,00 3,70 0,10
Julio 77,60 20,20 1,80 0,40
Agosto 75,90 20,90 2,80 0,40
Septiembre 73,50 24,30 2,10 0,10
Octubre 72,40 21,70 5,40 0,50
Media anual 74,84 +1,70 20,82+ 1,85 3,86 + 0,61 0,46 + 0,20

Anexo 5. Produccion mensual de hojarasca (Mg ha™')
en tres selvas nubladas de Los Andes venezolanos.

Selva nublada La Carbonera La Montafia La Mucuy
Mes/Periodo 1973-1974 1985-1986 1995-1996
Noviembre 0,31 0,22 0,37
Diciembre 0,36 0,27 0,50
Enero 0,79 0,30 0,70
Febrero 0,34 0,22 0,74
Marzo 0,29 0,54 0,41
Abril 0,58 0,57 0,67
Mayo 1,40 0,81 0,79
Junio 0,51 0,54 0,50
Julio 0,72 0,48 0,82
Agosto 0,88 0,45 0,93
Septiembre 0,38 0,39 0,62
Octubre 0,40 0,18 0,66
Mg ha™ afio™ 6,97 497 7,71
Referencias:

La Carbonera (2650 msnm), Fassbender & Grimm (1981)
La Montafia (2500 msnmy), Tanner et al. (1992)
La Mucuy (2350 msnm), presente estudio
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