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RESUMEN

La densidad expresada en biomasa y el incremento de fustes y ramas en parcelas
permanentes de muestreo, localizadas en tres bosques naturales maduros de la llanu-
ra aluvial inundable, adyacentes al rio Ucayali, en la Amazonia Peruana, fueron estu-
diados durante un periodo de cuatro afios. Adicionalmente, en las mismas parcelas
de muestreo se recolectd, semanalmente, durante un afio, el depdsito caido de detrito
fino. Los tres bosques, que localmente son conocidos como restinga alta, restinga
baja y tahuampa, estan situados en suelos aluviales ricos en nutrientes. La inunda-
cion en ellos promedi6 1, 2 y 4 meses por afio, respectivamente. El depdsito de detri-
to fino fue alrededor de 700 g/m?/aiio en los tres bosques, de los cuales el 60% estuvo
constituido por hojas. El depésito de detrito parece correlacionarse con la inunda-
cion y la precipitacién, pero el factor més probable que induce la defoliacidn es la
inhibicién del crecimiento causado por la inundacién. Las hojas que caen al final
o justo después de la inundacién, tuvieron areas especificas foliares menores que
aquellas hojas que caen durante el resto del afio (aproximadamente 60cm?/g versus
110cm?g). El drea foliar especifica promedio anual se increment6 con la disminu-
cion promedio del periodo de inundacién de los bosques. Asumiendo en 12 meses la
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duracién de una hoja, el indice de drea foliar se estimé en 4,2-4,4. Estos datos
podrian incrementarse al efectuar las correcciones por pérdida a causa de herbivoros
y por la clasificacién errénea del detrito foliar como desperdicio. Para drboles
con mds de 10 cm DAP el volumen de madera de los tres tipos de bosque fue de
662-750 m*/ha y el incremento del volumen de madera fue de 23-28 m*/ha/afio. Las
densidades del volumen de madera pesada en los bosques fue de 0,55-0,66. El pro-
medio de la biomasa viva sobre la superficie del suelo de los tres bosques fue de 34
493-48 692 g/m?. En la masa viva sobre el suelo se registré una produccién primaria
neta (PPN) de 2 082-2 558 g/m?afio, sin contar las pérdidas por herbivoros. Este
nivel concuerda con el rango observado en los bosques himedos tropicales, pero es
bajo en comparacion a los bosques de la llanura aluvial inundable de la Amazonia
brasilefia, en donde se registré un PPN de hasta 3 360 g/m?%afio. Sin embargo, en los
bosques de la llanura aluvial inundable brasilefios se aplicé un método diferente de
evaluacién. En este estudio se registr un alto nivel de produccién de biomasa en
comparacion con otros bosques lluviosos tropicales (1 709 versus 734 g/m?/afio).
Esto es significativo teniendo en cuenta que, durante las inundaciones, los procesos
de crecimiento de los arboles son inhibidos por varios meses cada afio y que este
evento coincide con los meses de mas alta precipitacion.

Palabras clave: Zonas himedas, drea foliar especifica, indice de drea foliar, densi-
dad de la madera, carbon.

ABSTRACT

During a four-year period the biomass density and increment of stems and branches
were studied in one-hectares permanent sample plots located in three ripe natural
flood plain forests adjacent to the Ucayali river in the Peruvian Amazon. Additionally,
on the same sample plots fine litter fall was collected on a weekly basis during one
year. The three forests which are locally known as high restinga, low restinga and
tahuampa are situated on nutrient rich alluvial soils. They were on the average
inundated for 1, 2 and 4 months per year, respectively. The fine litter fall was around
700 g/m?/year in all three forests, by which around 60% was identified as leaves. The
litter fall seemed to be correlated with both flooding and precipitation, but the most
probable factor inducing leaf shedding was growth inhibition caused by flooding.
Leaves falling at the end of and just after the inundation had lower specific leaf areas
than leaves dropping during the rest of the year (approximately 60 cm?/g versus 110
cm?/g). The average annual specific leaf area increased with decreasing average
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flooding period of the forests. Under the assumption of a 12 month leaf duration the
leaf area index was estimated to be 4,2-4,4. Corrections for herbivory losses and
erroneous classification of leaf litter as trash would result in higher values. For trees
larger than 10 cm diameter at breast height the wood volume of the three forest types
was 662-750 m’/ha, and the wood volume increment was 23-28 m*ha/year. The
volume weighted wood densities was 0,55-0,66 g/c3m in the forests. The average
aboveground living biomass of the three forests was 34 493-48 692 g/m”. A NPP of
2082 -2 558 g/m? /year was registered in the aboveground living biomass, excluding
losses to herbivory. This level was within the range observed in tropical moist forests,
but low in comparison to flood plain forests in the Brazilian Amazon, where a NPP
of up to 3 360 g/m?/year was registered. However, in the Brazilian flood plain forests
a differing method was applied. In the present study a high level of wood biomass
production was registered in comparison to other tropical rain forests (1 709 versus
734 g/m?/year). This is noteworthy taking into consideration that growth processes
of trees are inhibited several months each year during the flooding, and this event is
coincident with the months of highest precipitation.

Key words: Wetlands, specific leaf area, leaf area index, wood density, carbon.

1. INTRODUCCION

Con el fin de entender como estdn organizados y como funcionan los ecosistemas
forestales, es necesario conseguir informacién sobre su estructura y dindmica. Tal
informacidn es también un importante prerrequisito para el desarrollo de los sistemas
de manejo adaptados. En esta responsabilidad es importante el rol de la densidad de
biomasa y la produccién primaria neta (PPN). Consecuentemente, desde afios atrds,
mucha de la investigacién se ha concentrado en aspectos relacionados con estos
pardmetros asociados (por ej. Lieth y Whittaker, 1975; Murphy, 1975; UNESCO,
1978a, b; Medina y Klinge, 1983; Brown y Lugo, 1984; Jordan, 1983, 1985, 1989;
Ryan et al., 1994; Brown, 1997; Base de Datos PPN, 1999). Sin embargo, aun exis-
ten problemas, especialmente los relacionados con la eleccion de la metodologia y el
muestreo en tiempo y espacio. Esto se hace mds pronunciado en los complejos
ecosistemas de bosque hiimedo tropical, los cuales cubren una vasta 4rea y por ende
varian considerablemente en estructura, composicion floristica y dindmica de bos-
que (Whittaker y Marks, 1975; Proctor, 1983, 1984; Brown, 1997). Por ejemplo,
debido a que las propiedades del subsuelo son dificiles de estudiar, muchos estudios
se han concentrado en aspectos de la superficie del suelo (UNESCO, 1978a; Medina
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y Klinge, 1983; Base de Datos PPN, 1999). Las pérdidas de PPN por causa de herbi-
voros puede ser significativa, pero igualmente dificil de estimar (por ej. Coley, 1982;
Janzen, 1983; Wint; 1983; Morrow, 1984).

Una mayor preocupacion acerca de que los cambios climéticos son provocados por
un elevado contenido de CO, atmosférico, ha acentuado la necesidad de conocer la
biomasa mundial y su dindmica. Se cree que las principales causas del mayor conte-
nido de CO, atmosférico, son las emisiones por combustion de fuentes fosiles de
energia, pero otros factores, como los cambios en la cobertura de la vegetacion, pue-
den también influir significativamente en el ciclo de carbono mundial (informes en
Apps y Price, 1996). El rol de los bosques tropicales atrajo especial atencidn, sin
embargo existen pocos datos que pueden ser usados en el desarrollo de modelos para
el contenido y flujo del carbono (por ej. Brown y Lugo, 1984; informes en Apps y
Prince, 1996; Brown, 1997).

Worbes (1997), estudié la densidad de biomasa y PPN de dos rodales jévenes de
bosque de la llanura aluvial inundable con suelos ricos en nutrientes cerca de Manaos,
Brasil. Registré un promedio de densidades de biomasa moderado (25 800 y 27 900
g/m?) y altos niveles de PPN (2 380 y 3 360 g/m?/afio), sin contar con la pérdida por
herbivoros. Sin embargo, la gran extension de los bosques de la llanura aluvial
inundable amazodnica, justifica realizar posteriores estudios a fin de observar si se
mantienen estos niveles en otros lugares y otros tipos de bosque. Este estudio contri-
buye con datos sobre densidad de biomasa, PPN y otros pardmetros relacionados en
tres tipos de bosque de la llanura aluvial inundable de la selva baja de la Amazonia
Peruana. En las parcelas permanentes de muestreo, se monitored durante cuatro afios
la densidad de la biomasa viva en la superficie del suelo y el incremento de fustes y
ramas. En las mismas parcelas de muestreo se recolecté semanalmente, durante un
afio, el depdsito de detritos finos, lo cual permitié estimar el indice de drea foliar
(IAF).

2. AREA DE ESTUDIO

Los estudios de campo fueron realizados en tres bosques de la llanura aluvial inundable
en las localidades de Braga-Supay y Lobillo, aproximadamente a 10 km al suroeste
de Jenaro Herrera (4°55°S, 73°44°0), en el Bajo Ucayali, en la Amazonia Peruana.
En Braga-Supay se estudiaron los tipos de bosque de restinga alta y restinga baja,
mientras que en Lobillo se estudi6 el tipo de bosque de tahuampa. En todos los casos
la vegetacion fue de bosque lluvioso primario alto y cerrado, aunque los drboles de
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las especies mas valiosas pudieron haber sido talados hace mas de 30 afios. El bosque
de restinga baja es probablemente una etapa de sucesiéon mas joven que la de los
demads bosques. Los tres bosques se inundan anualmente durante la creciente del rio
Ucayali que llega al maximo alrededor del mes de abril. El promedio aproximado de
los periodos de inundacidn anual fue: restinga alta un mes, restinga baja dos meses y
tahuampa cuatro meses. En el periodo 1966-1997 el promedio de precipitacion anual
fue de 2 715mm/afio. Los meses menos lluviosos van de junio a setiembre con preci-
pitaciones mensuales de 142-186mm. Los aspectos generales de los bosques de la
Ilanura aluvial inundable peruana fueron descritos por Kvist y Nebel (1999), mien-
tras que los detalles especificos de los lugares de estudio fueron dados por Nebel
et al. (1999a, 1999b, 1999c).

3. METODOS

3.1. Recoleccion de datos

En 1993 se establecieron, en cada uno de los tres tipos de bosque de la llanura aluvial
inundable, tres parcelas permanentes de muestreo de una hectdrea. Cada parcela de
muestreo estaba dividida en 25 subparcelas de 20x20m cada una, con excepcién de
una parcela en donde se establecieron 24 subparcelas. Se inventari6 toda la vegeta-
cién con didmetro a la altura del pecho (DAP) por encima de los 10 cm (estrato
superior; Nebel et al., 1999a) y en los dos bosques de restinga se elaboraron
submuestras de la vegetacion por encima de 1,5 m de altura y hasta 10 cm de DAP
(sotobosque; Nebel et al., 1999b). En cada tipo de bosque se dejé una parcela perma-
nente de muestreo como parcela de control sin tratamiento, en un experimento
silvicultural. Los datos de la dindmica del bosque se colectaron durante el periodo
1993-1997 midiendo repetidamente todos los individuos en 1994, 1995y 1997 (Nebel
etal., 1999c). Los datos del inventario de 1993 se usaron para estimar la densidad de
la biomasa viva sobre la superficie del suelo, mientras que la correspondiente PPN se
estimé mediante mediciones repetidas en las parcelas sin tratamiento.

El estudio del depdsito de detrito fino siguié basicamente las recomendaciones dadas
por Proctor (1983). Dentro de cada una de las tres parcelas permanentes de muestreo
no intervenidas, de los tres tipos de bosque, se colocaron, en 1997, 25 trampas de
detrito en posiciones seleccionadas aleatoriamente en cada una de las 25 subparcelas
de 20x20 m. En el caso en que la posicion estuviera ocupada por un arbol, se colocd
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la trampa a un lugar cercano al seleccionado. Una canasta de 10 cm de fondo, elabo-
rada con una malla metdlica de 2mm sujeta a una estructura de tubo de pldstico,
delimitaba una superficie de trampa de detrito de 50 cm?; luego, en la parte superior,
se colocé una tela de tejido fino, a fin de retener adecuadamente el detrito fino que
cayera. También, para cuando el agua de la inundacién alcanzara las trampas, fueron
colocados postes de 1 m de altura por encima del suelo, lo que permiti6 elevar las
trampas por encima del agua y la vegetacion circundante.

Semanalmente y en el periodo del 2/12/97 al 24/11/98, se colectd el detrito fino
incluyendo pequefias ramas con didmetros de hasta 2 cm. Cada semana, se recolecta-
ron las piezas de tela colocadas en la parte superior de la malla metdlica de cada
trampa, con su contenido, siendo reemplazadas por otras piezas de tela vacias. Para
25 de los 52 censos se dibujé en un papel los contornos de las hojas recolectadas con
una proporcidn drea/peso conocida. Estos fueron luego cortados y pesados. El detri-
to de cada trampa fue colocado entre hojas de periédico y puesto en una prensa que
fue usada para secar el material de detrito en una secador de plantas a base de kero-
sene por espacio de 3-4 dfas. Las tres fracciones consistentes en hojas, partes
reproductivas y pequefias ramas, corteza y desperdicio fueron pesadas separadamen-
te, inmediatamente después de secadas y almacenadas en bolsas de plastico. Una
muestra representativa de detrito perteneciente a todo el periodo de recoleccién fue
secada en estufa hasta alcanzar peso constante en un laboratorio y se determiné un
factor de conversion para la relacion entre el peso de la planta seca en prensa y peso
seco en estufa. El drea foliar especifica (AFE) se determiné como la relacion drea de
la hojalpeso de la hoja seca. Los datos fueron utilizados para estimar el depdsito de
detrito fino, AFE, TAF, biomasa, contenido de carbén y PPN en el estrato inferior del
bosque (superficie del suelo) consistente en hojas, partes reproductivas y pequeiias
ramas, corteza y desperdicios.

3.2. Estimacion de parametros

Para estimar el AFE, IAF, la biomasa y la PPN se aplicaron métodos no destructivos
de muestreo, debido a que estos requirieron menos tiempo y se pudieron integrar
mejor en un proyecto donde las parcelas de muestreo fueron usadas para otros propé-
sitos (Kvist et al., 1999; Nebel et al., 1999a, 1999b, 1999c). Segiin Medina y Klinge
(1983) se asumid una duracién de vida de 12 meses para las tres fracciones de detrito
fino de hojas, partes reproductivas y pequeflas ramas, corteza y desperdicios. Conse-
cuentemente, tanto el estimado de IAF como de la biomasa, para este componente de
bosque, son valores anuales promedio.
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Para cada una de las 52 recolecciones semanales se calcularon las contribuciones al
IAF como el producto del AFE por el peso del detrito foliar. En las semanas donde el
AFE no fue medido directamente, el estimado se hizo por extrapolacién.

La biomasa viva por sobre la superficie del suelo, como la biomasa de las hojas, las
partes reproductivas y pequefias ramas, la corteza y los desperdicios, fueron estima-
das como el dep6sito de detrito acumulado durante el afio. La biomasa viva por sobre
la superficie del suelo, como la de los fustes y ramas se calcularon en base a la suma
de las biomasas de los drboles individuales. Se utiliz6é un factor de forma comin de
0,6 para el volumen de los fustes y ramas de todas las especies (por ej. Muller y
Nielsen, 1965; Cannell, 1984). La densidad de 1a madera de varias especies fue con-
sultada en trabajos anteriores (Chichignoud et al., 1990; Kroll et al., 1994; Brown,
1997). Se estim6 una relacion DAP-altura para todas las especies representadas por
mds de 20 individuos, en las parcelas permanentes de muestreo. El resto de indivi-
duos fueron agrupados, determindndose una relacién comin. En todos los casos se
utilizé la siguiente funcién logaritmica:

h=a+blIn(d)
en donde h es la altura y d es el DAP.

La PPN por sobre la superficie del suelo, excluyendo la pérdida por herbivoros, se
calcul6 como la suma de la PPN de la fraccién de detrito fino, del sotobosque y del
bosque de estrato superior. La PPN de la fraccién de detrito fino se encontré suman-
do las 52 recolecciones semanales de detrito fino. Los estimados de la PPN del
sotobosque y del bosque de estrato superior se determinaron promediando dos
biomasas periddicas (1993-1995 y 1995-1997). Cada incremento periddico fue cal-
culado como la suma de los incrementos de los arboles individuales en las parcelas
de muestreo.

El contenido de carbono de la biomasa se estimé como el 50% de la biomasa seca en

estufa (Brown, 1997).

3.3. Analisis estadistico

Las diferencias entre los tipos de bosque en relacién a las sumas anuales de depdsito
de detrito fino calculado para cada subparcela fueron probadas en el SAS® procedi-
miento GLM, usando un anélisis univariado de varianza con los tipos de bosque
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como factores fijos. Se ejecutaron comparaciones en pares utilizando la prueba de
Tukey-Kramer. Pruebas similares se realizaron para el AFE y el IAF.

Los pardmetros de depdsito de detrito fueron sujetos a un anélisis de varianza con el
procedimiento GLM en un modelo mixto con el tipo de bosque, el tiempo y la com-
binacién tipo de bosque X tiempo, considerados como factores fijos y las trampas
por tipo de bosque como factores aleatorios.

A partir de las mediciones de 1993, se calcularon el volumen y la biomasa para cada
subparcela de las nueve parcelas de una hectarea. Las diferencias entre los tipos de
bosque fueron probadas con el procedimiento MIXTO usando un andlisis de variancia
univariado con el tipo de bosque como factor fijo y las parcelas de una hectdrea
localizadas dentro del tipo de bosque como efecto aleatorio.

Las diferencias entre los tipos de bosque en relacion al incremento de volumen y a la
biomasa fueron probadas en base a los promedios de dos incrementos periddicos
(1993-1997 y 1995-1997) para cada subparcela, en las tres parcelas de una hectarea
sin tratamiento. El procedimiento MIXTO fue utilizado con el tipo de bosque consi-
derado como factor fijo y las subparcelas colocadas dentro del tipo de bosque como
efecto aleatorio.

4. RESULTADOS

4.1. Deposito de detrito fino y AFE

El dep6sito total de detrito fino durante el periodo de estudio fue de 693-714 g/m?/
afio (Cuadro 1). La fraccién foliar fue del 60% del total del depésito de detrito fino.
El 16% estaba constituido por partes reproductivas y el 24% restante consistié de
pequeias ramas, corteza y desperdicios. No se observaron diferencias significativas
entre los tipos de bosque, excepto para la fraccion de pequefias ramas, corteza y
desperdicios, las cuales fueron significativamente mds bajas en la tahuampa que en
la restinga alta (Cuadro 1).

El depésito de detrito fino varié considerablemente durante todo el afio y, al parecer,
hubo una correlacién entre la inundacidn del bosque y la precipitacién. Cuando los
bosques estuvieron inundados de enero a abril, el depdsito de detrito fino se acelerd,
decayendo después hasta julio. A partir de alli y durante todo el periodo seco del afio,
el depdsito se estabilizé en un nivel mas o menos constante (Figura 1). Se detectaron
significativas interacciones relacionadas al depdsito de detrito entre el tipo de bos-
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que y el tiempo, lo que implica que el patrén de tiempo del depdsito de detrito en los
bosques fue diferente.

El 4rea foliar especifica (AFE) promedio de las hojas, en la restinga alta, fue
significativamente diferente del AFE de las hojas de tahuampa (Cuadro 2). Los valo-
res de AFE durante los meses de marzo a junio fueron alrededor de 60 cm?/g, mien-
tras que los valores durante el resto del afio fueron de aproximadamente 110 cm?/g
(Figura 2). Se encontraron interacciones significativas entre el tipo de bosque y el
tiempo con respecto al AFE de las colecciones de detrito foliar, lo que significa que
el patrén del tiempo del AFE de las hojas depositadas fue diferente en los bosques. El
indice de drea foliar fue de 4,2-4,4 y no se encontraron diferencias significativas
entre los tipos de bosque.

4.2. Biomasa, carbono y PPN

El volumen de las ramas y fustes del estrato superior vivo de los tres tipos de bosque
varid de 662 a 750 m*/ha y el incremento de volumen fue de 23-28 m*/ha/afio. Entre
los tipos de bosque se encontraron estrechas diferencias significativas relacionadas
con el volumen en pie (P = 0,09). La densidad estimada del volumen de madera
pesada para el inventario de 1993 fue de 0,55 en la restinga alta, pero alcanzé valores
considerablemente altos de 0,62 y 0,66 en la restinga baja y la tahuampa, respectiva-
mente (Cuadro 3).

Cuadro 1. Depésito anual de fracciones de detrito fino recolectados en 25 trampas
de 52 colecciones semanales en cada uno de los tres tipos de bosque
durante el periodo 2/12/97-24/11/98. Promedio y limites al 95% de in-
tervalo de confianza.

Restinga alta  Restinga baja Tahuampa Total
(g/m?*afio) (g/m?*afio) (g/m*afio) (g/m?*afio)

Hojas 41720 a 43022 a 411+22a 419=+12

Pequeiias ramas, corteza y 187+ 15a 169 = 11 ab 159+9b 172 +7
desperdicios

Partes reproductivas 97+13a 115+12a 123+ 16 a 112+ 8
Total 702 +37a 714+35a 693 +25a 70318

Los niimeros con las mismas letras no son diferentes significativamente para un ©<=0,05.
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Cuadro 2. Promedio anual de area foliar especifica de las hojas recolectadas por 25
trampas en 25 recolecciones semanales de tres tipos de bosque de la
llanura inundable durante el periodo 2/12/97 — 24/11/98. Indice de area
foliar de los mismos bosques de llanura inundable. Se asume una dura-
ci6én de la hoja de 12 meses. El indice de drea foliar se calculé como el
producto del 4rea foliar especifica por el peso del detrito foliar de cada
una de las 52 recolecciones semanales. Promedios y limites de confianza

al 95%.
Restinga alta Restinga baja  Tahuampa Total
Area foliar especifica 102,9 +3,7 a 98,2+35ab 94, 7+38Db 98,6 +2,1
(cm?/g)
Indice de 4rea foliar 44+02a 44+03a 42+02a 4,3+0,1

Los niimeros con las mismas letras no son diferentes significativamente para un ©<=0,05.

La biomasa de los fustes y ramas vivas sobre la superficie del suelo de los estratos
superiores de bosque fueron de 34 493 a 48 691 g/m? (Cuadro 4) y los valores para el
bosque de tahuampa fueron significativamente mads altos que para los bosques de
restinga. El promedio total de la biomasa viva por sobre la superficie del suelo fue de
44 034 g/m?, correspondiéndole 22 017 g/m? al contenido de carbono (Cuadro 4). En
promedio, la biomasa del sotobosque y de la fraccion de detrito fino constituyeron el
8,3% y el 1,6% del total de la biomasa, respectivamente.
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Cuadro 3. Volumen en pie e incremento del volumen en pie de los fustes y ramas

del estrato superior vivo sobre la superficie del suelo en los tres tipos de
bosques de la llanura aluvial inundable. Densidad del volumen de made-
ra pesada de los tres tipos de bosques de la llanura aluvial inundable
calculados a partir de las densidades de la madera dados por Chichignoud
et al. (1990), Kroll et al. (1994) y Brown (1997). Promedio y limites de

confianza al 95%.

Restinga Restinga Tahuampa
alta baja
Volumen de fuste y ramas del estrato 654+86a 618+x97b 7T73+68a
superior vivo (m*ha)
Incremento en volumen de fuste y ramas del 23+4a 28+5a 26+2a
estrato superior vivo (m*/ha/afio)
Densidad del volumen de madera pesada 0,55 0,62 0,66

(g/em’)

Los nimeros con letras iguales no difieren significativamente para un ©<=0,05.

La PPN de la biomasa viva de los fustes y ramas en los estratos superiores del bosque
fue de 1 185—1 675 g/m?afio. En los sotobosques de la restinga la PPN fue de 191-
254 g/m?afio para toda la biomasa de fustes y ramas vivas por sobre la superficie del
suelo. Entre los tipos de bosque se detectaron, a partir del PPN, estrechas diferencias

significativas en los estratos superiores (P=0,07).
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Cuadro 4. Biomasa viva por sobre la superficie del suelo de los diferentes estratos
del bosque en los tres tipos de bosque de la llanura aluvial inundable.
Los valores para las fracciones de fuste y rama del estrato superior y del
sotobosque se basaron en cuatro inventarios forestales realizados duran-
te 1993-1997 en parcelas permanentes de muestreo de una hectarea. Los
valores para la fraccién de detrito fino fueron estimados a partir del de-
posito anual de detrito fino recolectado por 25 trampas en 25 recoleccio-
nes semanales en los tres tipos de bosque durante el periodo 2/12/97 —
24/11/98. El contenido de carbén fue estimado como el 50% de la biomasa:
Seca a la estufa. Promedios y limites de confianza al 95%.

Restinga alta Restinga baja Tahuampa Total
(g/m?) (g/m?*) (g/m?) (g/m?)

Biomasa de fuste y 34493 +3740a 35793+6311a 48691 +4312b 39682 +2 894
ramas del estrato
superior vivo

Biomasa de fuste 3686421 a 3610+386a — 3649 =269
y ramas del
sotobosque

Biomasa viva de la 702 +37 a 714 +35a 693 +25a 703 18
fraccion de detrito
fino

Biomasa viva por 38 881 40 117 49 384! 44 034
sobre la superficie
del suelo

Contenido de 19 441 20 059 24 692! 22017
carbono de la

biomasa viva por

sobre la superficie

del suelo

1 No se incluye la biomasa viva del sotobosque.
Los niimeros con las mismas letras no son diferentes significativamente para un ©<=0,05
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5. DISCUSION

5.1. Depésito de detrito fino

Se sabe que la inundacién de los drboles en los bosques de la llanura aluvial inundable
causa la latencia cambial (Gill, 1970; Crawford, 1982; Hook, 1984; Kozlowski, 1984,
Junk, 1989; Schluter et al., 1994; Armstrong et al., 1994; Worbes, 1997). Asimismo,
el crecimiento y desarrollo de las hojas pueden ser inhibidos durante la inundacién y
a menudo sucede una extensiva abscision de las hojas (Kozlowski, 1984; Richards,
1996). De acuerdo a estas observaciones, en el presente estudio se observd, durante
la inundacién, una mayor caida de las hojas (Figura 1), similares resultados se obtu-
vieron en bosques de la llanura aluvial inundable de Brasil (Worbes, 1986, 1997).
Las interacciones significativas entre tipos de bosque y tiempo, con respecto al depd-
sito de detrito, pueden haber sido causadas por la ocurrencia de la inundacién en
diferentes épocas en los tres tipos de bosque, lo que redunda en diferentes épocas de
mayor depdsito de detrito. También se ha reportado correlacion entre la caida de
hojas y los periodos relativamente secos (por ej. Wright y Cornejo, 1990; Richards,
1996), aunque en un experimento donde se regaron los bosques durante el periodo
seco, no se pudo demostrar que la sequia favoreciera la caida de las hojas (Wright y
Cornejo, 1990). En el presente estudio, la mayor caida de hojas coincidié con la
inundacién y con los meses mds lluviosos del afio (Figura 1; Kvist y Nebel, 1999).

Comparado con otros estudios, el depdsito de detrito fino en las localidades de Bra-
ga-Supay y Lobillo fue modesto. Los 700 g/m?*afio contrastan con los valores que a
menudo exceden los 900 g/m*afio de otros bosques lluviosos de la selva baja tropi-
cal (por ej. UNESCO, 1978a; Leigh y Windsor, 1982; Jordan, 1983, 1985, 1989;
Medina y Klinge, 1983; Proctor, 1984) y los 1 060 g/m?/afio de un bosque compara-
tivo de la llanura aluvial inundable amazoénica de Manaos (Worbes, 1997). Los estu-
dios de depoésitos de detrito, generalmente, se han basado en muestras demasiado
pequefias que solamente representaban una porcién de afio (Proctor, 1983). En este
estudio se aplicé un nimero relativamente grande de trampas, asi como se hicieron
recolecciones frecuentes en todo el periodo de un afio con el fin de obtener una
muestra satisfactoria de recolecciones de detrito que fuera mds representativa tanto
en tiempo como en espacio. De esta manera, se obtuvieron estimados estadisticamente
aceptables de depdsito de detrito (Cuadro 1) y se detectd una considerable variacién
anual (Figura 1). Bajo las condiciones de campo puede ser dificil conseguir recolec-
tar depdsito de detrito fino seco al horno a peso constante. Sin embargo, tal como lo
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sefialé Proctor (1983), pueda que se tenga grandes diferencias en los estimados de
depésito de detrito ocasionados por las diferencias en los métodos de secado aplica-
dos. En el presente estudio se registré una pérdida de peso promedio de 8,6% en las
recolecciones de detrito que fueron secadas a peso constante en el laboratorio luego
de haberlos dejado secar por varios dias en las prensas. Por lo que, a fin de corregir el
peso de las recolecciones de depésito de detrito, se desarrollé una funcién.

Solamente alrededor del 60% del total de depésito de detrito fino fue registrado como
detrito foliar, el cual tuvo una baja proporcidn si se le compara con los resultados de
otros estudios (por ej. Medina y Klinge, 1983; Proctor, 1983, 1984). En este estudio,
sin embargo, algunas pequefias piezas de hojas fueron clasificadas como desperdi-
cio, debido a que se consider6 que no todo el material facilmente identificable perte-
necia a esta fraccion. Por lo tanto, se debe tener cuidado al comparar estos resultados
con los de otros estudios en los cuales no se aplic6 la fraccién de desperdicio (Proctor,
1983).

La media anual de AFE de alrededor de 100 cm*/g fue comparable a los resultados
reportados para otros bosques lluviosos de selva baja tropical, aunque fue més alta
que la observada en lugares de bosque lluvioso de selva baja con suelos pobres en
nutrientes (Medina y Klinge, 1983; Jordan, 1985, 1989). La variacién durante el afio
muestra que las hojas més pesadas con bajos valores de AFE caen de los arboles
durante y justo después de la inundacidn de los bosques (Figura 1y 2). Debido a que
tales hojas estdn usualmente asociadas con especies siempre verdes o con lugares de
dosel expuesto al sol (Medina y Klinge, 1983) y que pueden ser adaptaciones a me-
dio ambientes rigurosos (Grubb, 1977; Jordan, 1989), el depdsito de tales hojas du-
rante la inundacion sugiere que la inundacion causa tensiones altas. Ademds, los
valores de AFE, que observados para las hojas de los bosques con la mayor inunda-
cién son significativamente més bajos, apoyan esta hipdtesis (Cuadro 2).

El IAF puede variar considerablemente en tiempo y espacio, especialmente en los
bosques lluviosos tropicales floristica y estructuralmente heterogéneos (Medina y
Klinge, 1983). En este estudio no se observaron diferencias significativas en IAF
entre los tipos de bosque. Comparado con otros estudios de bosques himedos tropi-
cales donde se consideran normales los valores de IAF de 5-10 (Whittaker y Likens,
1975; Medina y Klinge, 1983; Jordan, 1985, 1989; Base de Datos PPN, 1999), los
valores de 4,2-4,4 del presente estudio fueron bajos. Sin embargo, esta desviacién
puede ser en parte explicada por factores relacionados a los métodos aplicados. En
otros estudios el IAF fue medido directamente con métodos destructivos o fue calcu-
lado en base a las recolecciones de detrito foliar que cubrian una porcién del afio
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solamente (Medina y Klinge, 1983). Tal como se explic6 lineas arriba, la aplicacién
de la fraccién de desperdicio en este estudio puede haber excluido de los datos de
célculo de IAF una parte del depdsito de las hojas. Ademas, las pérdidas por herbivo-
ros de porciones de hojas, pueden ser considerables (por ej. Coley, 1982; Janzen,
1983; Wint, 1983; Morrow; 1984), pero en esta investigacion no se hicieron las co-
rrecciones pertinentes. Por otro lado, asumir la duracién de vida de 12 meses de las
hojas es de capital importancia al estimar el IAF en este estudio y las desviaciones
pueden haber influenciado significativamente en los resultados.

5.2. Biomasa y PPN

Los valores totales de biomasa viva por sobre la superficie del suelo del presente
estudio estuvieron dentro del rango comiin, comparado con los de otros bosques
lluviosos de selva baja tropical -pero en sus limites superiores- y, especialmente, en
comparacién con los bosques de lugares de suelos pobres en nutrientes (Whittaker y
Likens, 1975; Medina y Klinge, 1983; Brown y Lugo, 1984; Jordan, 1985,1989;
Brown, 1997; Base de Datos de PPN, 1999). Las diferencias significativas entre
tipos de bosque con respecto a sus densidades de biomasa, que muestran densidades
crecientes con la llegada del periodo de inundacién, son causadas principalmente por
las diferencias entre las densidades de la madera de los bosques, aunque también, sin
embargo, se encontraron grandes diferencias en el volumen de madera (Cuadro 4).
El volumen de madera relativamente bajo del bosque de restinga baja se podria deber
a su etapa de sucesion joven, lo cual estd de acuerdo con las indicaciones floristicas
observadas por Nebel ef al. (1999a). Sin embargo, las diferencias en densidades de la
madera entre los tipos de bosque son dificiles de explicar y en parte contradicen las
observaciones hechas por Worbes (1997), quién encontré densidades de madera cre-
cientes en relacion a la etapa de sucesion.

La PPN por sobre la superficie del suelo en los bosques de Braga-Supay y Lobillo,
excluyendo las pérdidas por herbivoros, fue de 2 082-2 558 g/m?aiio. Estos datos se
encuentran en el rango de valores reportados para otros bosques lluviosos de selva
baja tropical -en el limite superior- (por ej. Murphy, 1975; Whittaker y Likens, 1975;
UNESCO, 1978a; Medina y Klinge, 1983; Jordan, 1983, 1985, 1989; Base de Datos
de PPN, 1999). Por otra parte, esto difirié con el valor para un rodal de bosque
semejante de 80 afios de la llanura aluvial inundable brasilefia estudiado por Worbes
(1997), éste registr6 una PPN de 3 360 g/m?afio, excluyendo las pérdidas por herbi-
voros. Sin embargo, esta diferencia puede deberse, en parte, a los cdlculos de PPN
efectuados por Worbes (1997). Para obtener un estimado de la PPN é1 sumé los
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valores para el depdsito de detrito fino, depdsito de madera muerta y el incremento
de madera registrado en diferentes estudios de bosques de la llanura aluvial inundable.
Comparéandolo con los métodos aplicados en este estudio, ello result6 ser una sobre
estimacién de la PPN, debido a que deben haber sido contados ya sea el depdsito de
madera muerta (asumiendo que el total de biomasa se encuentra en situacion estable)
o el incremento de madera, a fin de proveer resultados semejantes, no ambos. Al
utilizar solamente uno de estos dos datos, la PPN para el mencionado rodal de zona
inundable fue de 2 220-2 500 g/m?/afio, lo cual concuerda con los resultados de este
estudio.

Muller y Nielsen (1965) compararon la productividad en un bosque himedo tropical
con la de un bosque templado de abedul. Ellos encontraron niveles semejantes de
produccién de biomasa de madera en los dos bosques (900 y 960 g/m?/afio, respecti-
vamente), a pesar de tener una produccién primaria mucho mds alta en el bosque
himedo tropical. Jordan (1983) reviso los estudios de PPN de los bosques himedos
tropicales, también estudid la relacién entre la madera y la produccion de detrito en
ecosistemas forestales que se presentan bajo diferentes balances de radiacién de la
superficie de la tierra. Encontrd que las proporciones de produccion de detrito fueron
las mds bajas en las regiones con los mds bajos balances de radiacién y que las pro-
porciones aumentaron con el aumento del balance de radiacién. Sin embargo, no se
pudieron detectar diferencias significativas entre la produccién de madera de dife-
rentes regiones. Por ejemplo, en los estudios mencionados por Jordan (1983), el pro-
medio de produccién de madera y de detrito en lugares con el mds alto balance de
radiacidn en la superficie de la tierra, fue de 743 y 975 g/m? afio, respectivamente. La
conclusién fue que la més alta PPN pertenece a las regiones tropicales, pero que la
produccién de madera estaba al mismo nivel que en las regiones templadas.

Los hallazgos de este estudio contrastan con estos resultados. En los bosques de
Braga-Supay y Lobillo la producciéon de madera de 1 709 g/m*afio fue tremenda-
mente mds alta y la produccién de detrito de 703 g/m?/afio fue més baja, dando como
resultado una diferente relacion de produccién madera/detrito. Teniendo como base
estos datos, no se puede saber si esto se debe a que los bosques se encuentran en una
etapa de sucesion caracterizada por una alta produccién de madera o a las caracteris-
ticas inherentes de los bosques de la llanura aluvial inundable que crecen en suelos
aluviales ricos en nutrientes. Debido a que los tres tipos de bosque habian entrado a
una fase de dindmica de espera y tenian elementos floristicos que pertenecen a las
fases secundarias (Nebel et al., 1999a), parecia més probable que la productividad de
madera fuera simplemente alta. Es relevante indicar que este nivel fue alcanzado en
un medio ambiente donde los procesos de crecimiento fueron obstaculizados durante
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una gran parte del afio, que ademas coincidi6 con el periodo de alta precipitacién. Sin
embargo, la produccién de biomasa lefiosa encontrada en base a los incrementos
radiales, en un bosque brasilefio de llanura aluvial inundable semejante, fue més baja
(720 g/m?/aiio; Worbes, 1997), lo cual enfatiza la necesidad de desarrollar mds estu-
dios sobre la productividad en los bosques de la llanura aluvial inundable amazénica.
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Fig. 1. a) Promedio y limites al 95% de confianza de 52 colecciones semanales de
detritos finos en 75 trampas de detritos colocados en tres bosques de la lla-
nura aluvial inundable. Los valores semanales fueron recalculados para ex-
presar g/m?*/afo. b) Eje izquierdo y cruces: promedio relativo mensual del
nivel del agua en el rio Ucayali en Jenaro Herrera en el periodo de setiembre
1987 a febrero 1997. Eje derecho y cuadrados: precipitacion mensual en
Jenaro Herrera en el periodo de diciembre 1997 a diciembre 1998.
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Fig. 2. Promedio especifico del area de la hoja y limites al 95% de confianza para
las hojas de 25 colecciones mensuales de detritos. Para calcular las dreas
especificas de hoja, se usaron semanalmente todas las hojas de 75 trampas
de detritos situadas en tres bosques de la llanura aluvial inundable.



