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Descomposicion del Follaje en Diversos Ecosistemas Sucesionales Tropicales1 

Liana I. Babbar2 

Departamento de Recursos Naturales Renovables, CATIE, Turrialba, Costa Rica 

y 
John J. EweI3 

Department of Botany, University of Florida, Gainesville, Florida 3261 1, U.S.A. 

ABSTRACT 
To evaluate the effect of foliage type on decomposition, we monitored the decay of a representative mix of autochthonous leaves 
in each of three vegetation types: 2-yr-old successional vegetation; an investigator-designed community that mimicked the phys- 
iognomy and species richness of the successional vegetation; and a young plantation of the tree, Cordia alliodora. To evaluate the 
effect of environmental differences among vegetation types on decomposition, we monitored the decay of a uniform substrate (leaves 
of C. alliodora) in those same three stands as well as in a vegetation-free plot. Foliage of the imitation of succession decayed most 
rapidly, losing half of its mass, N, P, K, Ca, Mg, and S in 1 to 3 weeks. Foliage of the successional vegetation decayed somewhat 
more slowly, losing half of its initial mass and initial contents of all elements except N and S in 2 to 6 weeks. Leaves of the tree 
grown in monoculture, C. alliodora, decomposed very slowly, losing only 22% of their mass, and less than 50% of all elements 
monitored except K and P, during the 15 weeks over which decomposition was measured. Mass loss and loss of N, Ca, and Mg 
(but not P, K, or S) were significantly faster in the bare plot than in vegetated plots, but differences in decay among foliage types 
were much greater than differences among ecosystems. Sustained nutrition of the successional mimic may depend heavily on rapid 
uptake of mineralized nutrients, whereas recalcitrant litter niay slow recycling in plantations of C. alliodora. 

RESUMEN 
Para evaluar el efecto del tipo de follaje sobre la descomposicion, se cuantifico la perdida de peso y la liberacion de macro-nutrimentos 
de la hojarasca propia de tres ecosistemas: sucesion natural de 2 anios de edad, un policultivo que imita la complejidad estructural 
de la sucesion y un monocultivo del 'arbol Cordia alliodora. Adem6as, en dichos ecosistemas y en una parcela libre de vegetacion, 
se colocaron bolsas con C. alliodora para evaluar la influencia del micro-ambiente sobre el proceso. El periodo de evaluacion fue de 
15 semanas. El follaje del policultivo se descompuso r'apidamente: la vida media para el peso seco y los elementos N, P, K, Ca, 
Mg y S fue de 1 a 3 semanas. La sucesion tuvo un valor intermedio: de 2 a 6 semanas, excepto para el N y el S que se desprendieron 
mas lentamente. En 15 semanas el follaje de C. alliodora en el monocultivo solo perdio 22 porcento del peso seco; la vida media 
de los elementos tambien fue mayor de 15 semanas, excepto para el K y el P. La perdida de materia y de Ca y Mg (pero no de 
P, K o S) fue significativamente m'as r'apida en la parcela sin vegetacion, pero la diferencia en descomposicion entre tipos de follaje 
fue mayor que las diferencias entre ecosistemas. La productividad continua del policultivo dependera m'as de su capacidad para 
absorber y retener los nutrimentos que de la tasa de mineralizacion. Un follaje resistente a la descomposicion, como la C. alliodora 
puede reducir la recirculacion de nutrimentos. 

LA PRODUCTIVIDAD DE LOS AGROECOSISTEMAS en el tropico 
htumedo esta condicionada por su capacidad para conser- 
var, y/o recuperar, los nutrimentos indispensables a las 
plantas luego de las perdidas originadas al talar los ecosiste- 
mas naturales con fines agricolas. Desarrollar sistemas agri- 
colas capaces de un rendimiento sostenido es una de las 
pocas opciones para sobreponerse a las restricciones ecolo- 
gicas locales sobre la produccion. Estos nuevos agroecosis- 
ternas pueden tener, como ventaja adicional, una menor 
dependencia de fertilizantes y plaguicidas (National Re- 
search Council 1982, Ewel 1986). 

El presente trabajo forma parte de un proyecto de 
investigacion basica que explora la posibilidad de utilizar 
la sucesion natural como modelo para disefiar nuevos 
agroecosistemas tropicales. Con el fin de comprender el 
funcionamiento de un monocultivo y un policultivo en 
relacion con los ecosistemas naturales, en este proyecto se 
efecttuan estudios comparativos sobre la estructura y di- 
namica de varios ecosistemas, entre ellos, la sucesion natu- 
ral, un monocultivo y un policultivo que imita la com- 
plejidad estructural de la sucesion natural. 

Cuando los nutrimentos estan siendo continuamente 
extraidos del suelo, por las plantas o por la Iluvia, la 
velocidad con que se reponga esta perdida es un factor 
clave en la regulacion de la productividad. Los ecosistemas 
autosustentados dependen de su capacidad para recircular 
y acumular los elementos que contienen en el follaje. Para 

i Recibido: 6 June 1987, revision accepted 20 January 1988. 
2 Direccion actual: School of Natural Resources, University of 
Michigan, Ann Arbor, Michigan 48109, U.S.A. 
I Dirigirse a J. J. Ewel para solicitar separatas. 

20 BIOTROPICA 21(1): 20-29 1989 



cuantificar la disponibilidad de nutrimentos es necesario 
determinar la tasa de descomposici6n de los residuos ve- 
getales que enriquecen continuamente el mantillo. 

Los objetivos de este estudio fueron comparar la suce- 
sion natural, un monocultivo y un policultivo complejo, 
con respecto a la velocidad de descomposicion y perdida 
de nutrimentos de la hojarasca propia de cada ecosistema. 
Asimismo, se comparo el efecto del micro-ambiente sobre 
la descomposicion al ubicar un mismo tipo de follaje en 
cuatro distintos ecosistemas: los tres mencionados mas una 
parcela totalmente libre de vegetacion. La compleja com- 
posicion floristica de la sucesion y el policultivo, la rela- 
tivamente simple del monocultivo y una parcela sin veg- 
etacion representan un gradiente de condiciones fisicas- 
temperatura y humedad, por ejemplo-y biologicas, como 
la presencia diferencial de heterotrofos adaptados a micro- 
habitats y sustratos especificos. 

El proceso de descomposicion se debe fundamental- 
mente a los requerimientos nutritivos de diversos organis- 
mos heterotrofos, en su mayoria bacterias y hongos, que 
utilizan las sustancias contenidas en la materia organica 
como fuente de energia y elementos para la sintesis de sui 
protoplasma. El excedente de los elementos no consumidos 
son liberados al medio y sirven como nutrimentos para 
otros organismos (Alexander 1977). Logicamente, factores 
climaticos como temperatura y humedad y las propiedades 
fisico-quimicas del material en descomposicion son los 
reguladores m as importantes de la presencia y actividad 
de los organismos descomponedores. Una revision de li- 
teratura por Anderson y Swift (1983) evalua el papel de 
estos agentes de descomposicion para muchos bosques 
tropicales. 

MATERIALES Y METODOS 
EL SITIO EXPERIMENTAL.-El proyecto se efectuo en Floren- 
cia Norte, CATIE, Turrialba, Costa Rica. El sitio se en- 
cuentra a 650 m.s.n.m., la precipitacion media anual es 
de 2700 mm y la temperatura promedio 22,7?C. Segtun 
la clasificacion de zonas de vida de Holdridge (1979) se 
considera Bosque Tropical Premontano Muy Hiumedo. El 
estudio se llevo a cabo durante los meses mas secos del 
anio, de enero a mayo, 1981. Durante este periodo el rango 
de precipitacion mensual vario entre 117 mm (en marzo) 
y 234 mm (en mayo). 

En enero de 1979 se talaron, y a finales de marzo se 
quemaron, seis bloques de 35 m x 35 m dentro un bosque 
secundario (Ewel et al. 1981) y se establecieron cuatro 
tratamientos. El diseiio experimental consistio de seis blo- 
ques completos al azar, con una repeticion por bloque; 
cada tratamiento ocupo un cuadrante de 16 m x 16 m 
dentro de cada bloque. Entre los bloques se dejaron 5 m 
cubiertos con la vegetacion original. De los cuatro trata- 
mientos, tres fueron utilizados en este estudio: 

1. Sucesidn. En esta parcela toda la vegetacion fue pro- 
ducto de la sucesion natural sin ninguna intervencion 
humana. 

2. Imitacidn. Toda la vegetacion fue plantada. Se trato 
de imitar la complejidad estructural observada en la 
parcela de la sucesion para determinar si es posible 
reproducir tambien sus caracteristicas funcionales. 

3. Monocultivo. En noviembre de 1980 se sembraron ar- 
boles de laurel (Cordia alliodora) con espaciamiento 
de 2 m x 2 m, que es lo que existio durante el 
desarrollo del presente estudio. Estas parcelas fueron 
deshierbadas periodicamente para mantenerlas libres 
de malezas. La siembra del laurel fue precedida por 
dos siembras de maiz (Zea mays) y luego una de yuca 
que fue cosechada inmediatamente antes de la siembra 
de C. alliodora. 

Durante el periodo de estudio las parcelas de la suce- 
sion y la imitacion de la sucesion tenian 1,5 anios de edad 
y la plantacion de C. alliodora era menor de 1 afio. Brown 
(1982) provee informacion mas detallada sobre la com- 
posicion floristica y la estructura de la vegetacion en estas 
parcelas. Ademas de estos tres tratamientos, en este estudio 
se utilizo una parcela de 12 m x 12 m totalmente libre 
de vegetacion. 

La tasa de descomposicion de la materia organica y 
de liberacion de nutrimentos se evaluo utilizando bolsas 
de descomposicion. El tamanio de las bolsas fue de 20 cm 
x 38 cm. La parte superior estaba formada por una malla 
de hilos de plastico con aperturas de 3 mm y la parte 
inferior de cedazo plastico con hoyos de 1 mm2. Ambos 
materiales fueron unidos entre si por grampas de monel. 
Este disefio tuvo como proposito el minimizar las perdidas 
del material org'anico que se fragmentara como producto 
de la descomposicion, tratando de crear un micro-ambiente 
interno no muy diferente del medio exterior en cuanto a 
temperatura y humedad, asi como el permitir la entrada 
de algunos artropodos relativamente grandes. 

Para los tratamientos de sucesion, imitacion y mono- 
cultivo se prepararon ocho bolsas por repeticion contenien- 
do una mezcla de las especies mas abundantes en cada 
tratamiento (Cuadro 1). Ademas de estas, para los tra- 
tamientos de sucesion, imitacion y sin vegetacion se pre- 
pararon ocho bolsas por repeticion conteniendo C. allio- 
dora. 

MEDICION DE LA TASA DE DESCOMPOSICION.-Periodica- 
mente se efectuaron en las parcelas mediciones sobre pro- 
ductividad, estructura y arquitectura de la vegetacion. Como 
parte de estas mediciones, en octubre de 1980 Brown 
(1982) determino en cada tratamiento el indice de area 
foliar por un m etodo de intercepci6on vertical (Warren- 
Wilson 1963). Con esto se estimo el area foliar de cada 
una de las especies en cada tratamiento. En el tratamiento 
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de sucesion se escogieron las cinco especies mas abundantes 
y en el tratamiento de imitacion, las tres especies mas 
abundantes (Cuadro 1). En el monocultivo la C. alliodora 
representaba el 100% del area foliar. 

Con una muestra de 50 hojas de cada especie se 
determino el contenido de humedad y la relacion entre el 
peso fresco y el peso seco. Para Ilenar las bolsas de des- 
composicion se peso la cantidad de hojas frescas requeridas 
para mantener, dentro de cada bolsa, las mismas propor- 
ciones de materia seca por especie que se encuentran en 
el dosel de las parcelas. Se procuro tener un peso seco 
inicial por bolsa de aproximadamente 30 g. Se trabajo 
solo con hojas maduras, excluyendo el material seco para 
tener una muestra lo mas homogenea posible. Los zacates 
(Panicum maximum y Cymbopogon citratus) se cortaron en 
trozos de la misma longitud de las bolsas de descompo- 
sicion y se revolvieron bien. Se determino el peso seco y 
el contenido inicial de N, P, K, Ca, Mg y S de seis bolsas 
escogidas al azar para cada tipo de follaje. El contenido 
de una de las bolsas eon follaje de la imitacion fue des- 
cartada por considerarsela contaminada. 

Cada repeticion de la sucesion y la imitacion tenian 
inicialmente ocho bolsas con la vegetacion propia del tia- 
tamiento y ocho bolsas adicionales con C. alliodora. Esto 
iultimo se hizo con el fin de mantener un mismo tipo de 
sustrato en todos los tratamientos que permitiera detectar 
la influencia micro-ambiental sobre el proceso de descom- 
posicion. Aunque existio una 'unica parcela sin vegetacion, 
se distribuyeron dentro de esta seis hileras con ocho bolsas 
de C. alliodora cada una, simulando seis repeticiones. 

De cada repeticion se recogio una bolsa periodicamente 
para cada tipo de follaje. La primera recoleccion se efectuo 
una semana despues de su ubicacion en el campo y las 
siete siguientes con intervalos de dos semanas. Las bolsas 
recolectadas fueron secadas al horno a 70?C durante 48 
horas para determinar su peso seco. 

ANALISIS QUiMICO.-En la primera recolecci6n se analizo 
el contenido de cada bolsa por separado. En las recolec- 
ciones de las semanas 3, 7, 11 y 15 se unieron algunas 
repeticiones con base en su proximidad en el campo. Para 
todos los tratamientos se unio el contenido de las bolsas 
de dos pares de repeticiones y se analizaron individual- 
mente las otras dos. El resultado del analisis quimico de 
esta union se multiplico por el peso seco de cada bolsa 
individual. No se analizaron quimicamente las recolec- 
ciones de las semanas 5, 9 y 13. 

Para analizar el contenido de N, P, K, Ca, Mg y S, 
el material se fragmento primero con un molino grueso y 
luego se molio con un tamiz #40. Se efectuaron dos 
extracciones para cada bolsa y cuando la diferencia en el 
resultado de ambas sustancias fue mayor de 10% el analisis 
se repitio. El analisis estadistico de los datos se efectuo con 
el promedio de ambas extracciones. 

Para determinar el contenido de P, K, Ca, Mg y S en 
cada muestra se peso 0,5 g de materia seca, se le aniadio 
una solucion nitrico-perclorica (5 a 1) y se dejo reposar 
12 horas. El contenido de K, Ca y Mg se determino por 
espectofotometria de absorcion atomica, el contenido de 
P se determino por colorimetria (Jackson 1958) y el S 
por turbidimetria con BaCI2 (Bardsley & Lancaster 1960). 
Para determinar el contenido de N total se peso 0,1 g de 
materia seca y se le aniadio 2,5 ml de mezcla digestora 
(H2SO4 + KS04 + CuCO4 con selenito de sodio + oxido 
de mercurio), se calento a punto de ebullicion durante 1,5 
horas y se destilo utilizando un micro-Kjeldahl modificado 
(Muller 1961). 

ANALISIS ESTADISTICO.-Para cada tiempo de recoleccion 
se efectuo un analisis de varianza comparando el peso seco 
de las hojas de C. alliodora ubicadas en todos los trata- 
mientos; lo mismo se hizo para comparar el contenido de 
cada uno de los elementos que contenian estas hojas. Para 
detectar las diferencias entre tratamientos se utilizo una 
prueba de Duncan. 

En el caso de las bolsas que no fue posible recuperar 
se calcularon los valores faltantes por el metodo de parcelas 
perdidas (Steel & Torrie 1980). Sin embargo, por haber 
unido repeticiones a la hora de efectuar el analisis quimico, 
en el caso de los nutrimentos no se calcularon las parcelas 
perdidas y cuando faltaron datos el analisis de varianza se 
hizo asumiendo un disenio completamente aleatorio. 

RESULTADOS 
El contenido inicial de N en los tres tipos de follaje fue 
similar y relativamente alto (Cuadro 2). La C. alliodora 
mostr6 las concentraciones m's altas de Ca, Mg y S. El 
follaje de la imitacion tuvo las concentraciones mas bajas 
de estos tres elementos, pero las concentraciones mas altas 
de N, P y K. 

El follaje propio de la sucesion mostro una rapida 
perdida de peso en las primeras tres semanas y luego un 
proceso mas lento hasta alcanzar, en la semana 15 una 
perdida promedio de 66% (Fig. 1). El follaje de la imi- 
tacion mostro una perdida inicial muy rapida donde perdio 
aproximadamente el 70% de su peso y no sufrio mas 
perdida en las 12 semanas subsiguientes. Cabe destacar 
que, aunque la forma de las dos curvas es diferente, la 
cambio total de peso al final del periodo de evaluacion 
es muy semejante. La curva del follaje del monocultivo se 
distinguio de las otras por una perdida mucho mas lenta 
a traves de todo el periodo, perdiendo solamente 24% del 
material inicial. 

La descomposicion del follaje de C. alliodora ubicado 
en los cuatro tratamientos mostro un comportamiento 
similar al descrito para el monocultivo. Solamente la per- 
dida en la parcela sin vegetacion fue significativamente 
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CUADRO 1. Abundancia relativa de las especies en lasparcelas 
y en las bolsas de descomposici6n. 

Area foliar Peso 
seco 

En las Por por Hume- 
parce- bolsa bolsa dad 
las (%) (%) (g) (%) 

Sucesi6n 
Panicum maximum 24,7 41,4 12,4 24,8 
Bocconia frutescens 15,7 26,4 7,8 13,0 
Clibadium surinamense 7,8 13,1 4,3 25,3 
Trema micrantha 6,0 10,1 5,5 55,0 
Paspalum spp. 5,4 9,0 1,6 9,4 
Total 59,6 100,0 31,6 

Imitacd6n 
Cymbopogon citratus 31,4 51,9 18,9 25,2 
Crotalaria micans 15,6 25,8 7,7 22,6 
Manihot esculenta 13,5 22,3 3,5 25,0 
Total 60,6 100,0 30,1 

Monocultivo 
Cordia alliodora 100,0 100,0 29,9 

mas rapida en la semana 5 (P < 0,05) y en la semana 
15 (P < 0,01; Cuadro 3) con respecto a los otros trata- 
mientos. En la parcela sin vegetacion fue notoria la in- 
fluencia de las hormigas sobre el proceso de perdida de 
peso. Del total inicial de 48 bolsas, 8 fueron parcialmente 
consumidas por hormigas, principalmente Atta cephalotes. 

Al comparar el proceso de perdida del N en la vegeta- 
cion propia de cada tratamiento, se observo un compor- 
tamiento similar al de perdida de peso (Fig. 1). La perdida 
del N en la C. alliodora ubicada en la sucesion, la imitacion 
y la parcela sin vegetacion fue muy similar al proceso en 
el monocultivo. Solamente hubo dos tiempos de muestreo, 
incluyendo la iultima recoleccion en la semana 15 (Cuadro 
3), que mostraron diferencias significativas entre trata- 
mientos. 

La tasa de liberacion del P vario en los diferentes 
ecosistemas (Fig. 1). En el monocultivo, la tasa de perdida 
inicial fue casi el doble que la perdida de peso seco y la 
perdida total de aproximadamente 52%. En la imitacion 

la perdida inicial fue igual a la del peso y la perdida total 
fue de 86%. En la sucesi6n la perdida inicial fue ligera- 
mente menor que la de peso seco, con una perdida final 
de 74%. La perdida del P en la C. alliodora bajo todos 
los tratamientos siguio un mismo patron, perdiendose 
aproximadamente el 60% de la cantidad inicial a traves 
de las 15 semanas (Cuadro 3). El analisis estadistico no 
mostro diferencias significativas entre los tratamientos en 
ningtun punto de muestreo. 

La perdida de K no guarda ninguna relacion con la 
perdida de peso seco e, independientemente de las con- 
centraciones iniciales del elemento, en todos los trata- 
mientos se perdio mas del 80% de la cantidad inicial en 
solo tres semanas (Fig. 1). Al final del periodo de eval- 
uacion quedo menos del 10% inicial. En todos los trata- 
mientos la perdida de K de la C. alliodora fue similar a 
la descrita para el monocultivo (Cuadro 3). 

En contraste con la rapida perdida de K, el despren- 
dimiento del Ca, el Mg, y el S fue mucho mas lenta. El 
del Ca fue casi lineal y las perdidas absolutas del elemento 
en los tres tipos de vegetacion (100 a 200 mg/30 g de 
follaje) fueron menores que las perdidas porcentuales re- 
lativas (20 a 60%). Las diferencias reflejan las diferentes 
concentraciones iniciales del Ca en los tres tipos de follaje. 
Durante las primeras 11 semanas no existieron diferencias 
en el patron de liberacion del Ca en la C. alliodora ubicada 
en todos los tratamientos. Sin embargo, despues de 15 
semanas la perdida del Ca fue significativemente mayor 
en la parcela sin vegetacion que en las otras (Cuadro 3). 
Se expresa la cantidad mg/30 g para mostrar perdida 
absoluta en vez de concentracion; esta 'ultima depende de 
la perdida de elementos mas abundantes como carbono y 
oxigeno. 

El follaje de la vegetacion sucesional perdio mas Mg 
que los otros; solamente quedo 35% de la cantidad inicial 
despues de 15 semanas de evaluacion. Durante el mismo 
periodo, el follaje de la imitacion perdio 40% y en ei follaje 
de C. alliodora, que tenia una concentracion inicial muy 
elevada, no se registraron perdidas. El desprendimiento 
del Mg del follaje de C. alliodora ubicado en los cuatro 
tratamientos siguio el mismo patron que el Ca (Cuadro 
3). 

CUADRO 2. Concentraci6n inicial (%6) de nutrimentos en cada tipo de follaje. Los valoresson premedios (y errores estaindares) de 
cinco (imitaci6n) o seis (sucesidn y monocultivo) muestras. 

Origen del 
follaje N P K Ca Mg S 

Sucesi6n 2,70 0,23 2,32 1,47 0,48 0,23 
(0,45) (0,004) (0,46) (0,46) (0,416) (0,008) 

Imitaci6n 3,01 0,28 2,58 0,69 0,28 0,17 
(0,08) (0,009) (0, 1 1) (0,02) (0,009) (0,004) 

Cordia alliodora 2,97 0,24 1,64 2,57 0,74 0,36 
(0,06) (0,008) (0,1 1) (0,24) (0,032) (0,033) 
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FIGURA 1. Tasa de perdida de peso y mineralizaci6n del N, P, K, Ca, Mg y S del follaje propio de cada ecosistema. 
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CUADRO 3. Cantidad absoluta de peso y nutrimentos delfollaje 
de Cordia alliodora a las 15 semanas de descom- 
posicidn. Los valores en cada fila acompanados por 
la misma letra no son diferentes (P < 0,05). Entre 
par6ntesis se da el porcentaje remanente. 

Ecosistema 

Compo- Mono- Sin 
nente Sucesi6n Imitaci6n cultivo vegetaci6n 

peso (g) 18,4a 18,9a 21,2a 13,5b 
(61,3) (63,0) (70,2) (45,0) 

N (g) 0,71l 0,67a 0,79a 0,47b 
(79,7) (75,2) (88,7) (52,7) 

P (mg) 27,6a 26,5a 27,6a 23,0a 
(38,3) (36,8) (38,3) (31,9) 

K (mg) 25,8a 22,7a 38,2a 21,6a 
(5,2) (4,6) (7,8) (4,4) 

Ca (g) 0,47a 0,62a 0,59a 0,32b 
(61,0) (80,4) (76,5) (41,5) 

Mg (g) 0,17a 0,19a 0,22a 0,12b 
(76,6) (85,6) (99,1) (54,0) 

S (mg) 57,0a 64,3a 57,2a 40,5a 
(52,8) (59,5) (53,0) (37,5) 

La mayor parte del S desprendido del follaje propio 
de cada tratamiento se perdio en las primeras tres semanas 
de evaluacion. Al final de las 15 semanas de evaluacion 
quedaba aproximadamente el 50% de la cantidad inicial. 
Al comparar la tasa de perdida del S entre las hojas de 
C. alliodora ubicadas en todos los tratamientos no se de- 
tecto ninguna diferencia estadisticamente significativa 
(Cuadro 3). 

DISCUSION 
PERDIDA DE PESO.-Es posible distinguir dos fases en el 
patron de descomposicion: una rapida perdida inicial que 
dura tres semanas y un periodo de perdida mas lento hasta 
la semana 15 (Fig. 1). Varios autores han encontrado 
curvas de descomposicion con una fase de perdida inicial 
rapida, de 3 a 5 semanas de duracion, seguida por un 
periodo de perdida mas lenta (Madge 1965, Gosz et al. 
1973, Akhtar et al. 1976, Ewel 1976, Garay et al. 1986). 
El porcentaje de perdida inicial varia dependiendo de la 
especie evaluada (Singh 1969, Wiegert & Murphy 1970, 
este estudio). Esta perdida exponencial inicial es sobre todo 
producto de la lixiviacion de las sustancias mas solubles 
(Bocock et al. 1960). En este momento se inicia tambien 
el desarrollo de las poblaciones microbianas que empiezan 
a consumir las sustancias mas failes de degradar (Ruinen 
1961). El haber utilizado para este estudio hojas frescas 
de edad relativamente heterogenea, puede haber aumen- 
tado significativamente los porcentajes de perdida inicial 

para todos los tipos de follaje. Las hojas frescas, o tiernas, 
son en general mas labiles y facilmente lixiviables que las 
hojas viejas o secas (Bernhard-Reversat 1972, Swift et al. 
1981). Su proporcion C/N es menor ya que no han tenido 
tiempo de translocar nutrimentos previo a su desprendi- 
miento de las plantas y este puede ser un factor importante 
que acelere la perdida de elementos (Gosz et al. 1973, 
Alexander 1977). 

A partir de la tercera semana, probablemente las sus- 
tancias mas faciles de degradar se agotaron y el sustrato 
estaba compuesto por altas proporciones de materiales de 
mas dificil degradacion como hemicelulosas y ligninas 
(Alexander 1977). Otro factor es la biomasa de los or- 
ganismos descomponendores, la cual puede representar 
una considerable proporcion del peso seco que encubra el 
verdadero patron de perdida de peso. Swift (1973), por 
ejemplo, determino que 58% del peso seco remanente 
luego de unos meses de descomposicion provenia de los 
hongos. En este estudio, muchas de las bolsas mostraron 
una visible red de hifas a partir de la semana 7. 

El no haber detectado mucha diferencia en la descom- 
posicion bajo las cuatro condiciones micro-ambientales 
(Cuadro 3), pero siendo notoria la diferencia entre los 
follajes propios de cada tratamiento (Fig. 1), sugiere que 
esta diferencia se debe fundamentalmente a las propiedades 
fisico-quimicas de las hojas que se descomponen. Algunos 
autores encontraron que la concentracion inicial de N es 
un factor importante que influencia la tasa de descom- 
posicion del sustrato (Witkamp 1966, Tanner 1981). Sin 
embargo, en el presente caso la concentracion inicial de N 
en los tres tipos de follaje fue muy similar (Cuadro 2). 
Esto puede explicarse con base en los resultados obtenidos 
por otros autores (Meentemeyer 1978, Melillo et al. 1982, 
Schlesinger 1985) quienes concluyeron que el contenido 
inicial de lignina, o la proporcion lignina: N, pueden ser 
importantes reguladores de la descomposicion. No obs- 
tante, Anderson et al. (1983), Schaeffer et atl. (1985) y 
Spain y Le Feuvre (1987) no encontraron una relacion 
simple entre el contenido inicial de elementos, o lignina, 
y dicho proceso. 

La baja tasa de descomposicion de las hojas de C. 
alliodora sugiere un material mas lignificado que los otros 
follajes, con una proporcion menor de sustancias lixivia- 
bles. La alta concentracion de Ca y Mg puede indicar 
una acumulacion de estos elementos en forma de pectatos 
y oxalatos como cementadores de las paredes celulares, lo 
que le confiere a las hojas cierta rigidez. Otra caracteristica 
importante puede ser la tendencia de estas hojas a enrollarse 
cuando secan, disminuyendo asi la superficie de contacto 
con el suelo. Anderson et atl. (1983) tambien encontraron 
algunas especies tropicales resistentes a la descomposicion, 
con concentraciones altas de lignina. 

El follaje propio de la imitacion fue el mas facil de 
degradar. Tenia las hojas mas suaves, probablemente me- 
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nos lignificadas, y la rapida tasa de perdida inicial sugiere 
una mayor proporcion de sustancias solubles en agua. 

El follaje propio de la sucesion, compuesto por una 
mezcla heterogenea de especies, presenta una descompo- 
sicion intermedia. La relacion entre los peciolos relativa- 
mente grandes y la lamina foliar en Bocconia frutescens y 
P. maximum, seniala un aumento en la proporcion de 
material lignificado con respecto al follaje de la imitacion. 
Por otra parte, el contenido de silice propio de los pastos 
(P. maximum y Paspalum spp.) podria inhibir la descom- 
posicion. 

Por su resistencia a la descomposicion, la especie es- 
cogida para evaluar la influencia del micro-ambienteC. 
alliodora-no fue la mas adecuada para detectar posibles 
diferencias. Bocock y Gilbert (1957) encontraron que va 
rias especies respondian a las diferencias ambientales ex- 
cepto por una especie de Quercus. Por otra parte, el re- 
sultado obtenido en la semana 15 sugiere que, evaluando 
por un periodo mas largo quiz'as podria detectarse la 
influencia del micro-ambiente sobre la perdida de peso. 

La perdida de peso (y de N y K) observada en la 
parcela sin vegetacion en las u'ltimas semanas puede de- 
berse a una combinacion de factores. Periodos sucesivos 
de humedecimiento y sequia pueden fragmentar el ma- 
terial, lo que favorece el lavado de sustancias por la Iluvia 
y tambien la perdida de particulas a traves del cedazo. 
Yakovchenko (1985) encontro que al secar periodicamente 
el sustrato la descomposicion se intensifica. En los otros 
tratamientos, por no estar expuestos a condiciones tan 
extremas, la influencia de este proceso es menor. Anderson 
et al. (1983), y Moore (1986) advierten que esta inten- 
sificacion del proceso es posible siempre que la desecacion 
y temperaturas no sean extremas. Debe considerarse tam- 
bien que este tratamiento sufrio el mayor ataque de las 
hormigas A. cephalotes y dos de las bolsas en la recoleccion 
final se hallaban parcialmente consumidas. 

En lugares donde existe una marcada estacion seca, 
diversos autores (Madge 1965, Hopkins 1966, Swift et 
al. 1981, Bhatt et al. 1985) encontraron una mayor tasa 
de descomposicion durante la estacion Iluviosa, sugiriendo 
una relacion entre descomposicion y precipitacion. Este 
estudio se realizo en los meses mas secos del anio y es 
posible que esto haya retardado el proceso. 

LIBERACI6N DE NUTRIMENTOS.-Una medida 'util para com- 
parar la descomposicion es la vida media del sustrato. La 
vida media del peso seco y de los elementos N, P, K, Ca, 
Mg y S en el tratamiento imitacion fue de 1 a 3 semanas. 
En la sucesion fue de 2 a 6 semanas, excepto para el N 
y el S que se retuvieron por mas tiempo. En el monocultivo 
fue mayor de 15 semanas, excepto para el K y el P. Los 
resultados de la sucesion caen dentro del rango de valores 
hallado por otros autores que trabajaron en condiciones 
tropicales utilizando una mezcla heterogenea de especies 

nativas (Bernhard-Reversat 1972, Ewel 1976, Swift et al. 
1981). 

Un patron de perdida del N semejante al de perdida 
de peso, tal como se observo en la sucesion y la imitacion, 
ha sido hallado en algunos estudios (Akhtar et ail. 1976, 
Ewel 1976, Swift et al. 1981). Aparentemente el N es 
poco lixiviable, es un constituyente de proteinas y 'acidos 
nucleicos y es retenido en el protoplasma de los organismos 
descomponedores. El aumento de N observado en el mon- 
ocultivo se encontro en otros estudios sobre descomposicion 
(Nye 1961, Bocock 1964, Singh 1969, Gosz et al. 1973, 
Guster & Vilsmeier 1985). El incremento se atribuye a la 
inmovilizacion del elemento en el protoplasma microbiano 
y proviene de fuentes externas al propio sustrato, por 
ejemplo del suelo (Nye 1961), de la lixiviacion de iones 
del dosel (Bocock 1964), de las hifas de hongos (Dowding 
1976), o de la fijacion de N atmosferico (Sharp & Millbank 
1973). 

La diferencia en la tasa de desprendimiento del P en 
los distintos ecosistemas se debe a que este elemento se 
acumula en sustancias con resistencia variable a la des- 
composicion como aacidos nucleicos, enzimas, fitinas y com- 
puestos energeticos (Devlin 1975). La tasa de perdida 
inicial diferente sugiere la presencia de compuestos fos- 
fatados muy solubles en el monocultivo, moderadamente 
solubles en la imitacion y poco solubles en la sucesion. 
Esto es sugerido por la discrepancia en los resultados ob- 
tenidos por otros autores sobre la movilidad del P. Segiun 
Ewel (1976) y Swift et al. (1981) el patron de perdida 
es muy similar al del peso seco, o bien aumenta (Anderson 
et al. 1983). Sin embargo, Akhtar et al. (1976) y Bern- 
hard-Reversat (1972) hallaron que el P muestra una movi- 
lidad muy alta. 

La alta movilidad del K es un fenomeno observado 
en otros trabajos realizados en diferentes condiciones de 
clima y sustrato. Al igual que en el presente caso, luego 
de una rapida perdida inicial la curva se estabiliza cerca 
de valores muy bajos (Bernhard-Reversat 1972, Brown 
1974, Ewel 1976, Swift et al. 1981, Anderson et ail. 
1983, Schlesinger 1985). El K se lixivia rapidamente y 
la pequeiia cantidad que permanece en la hojarasca es lo 
retenido por los heterotrofos (Gosz et al. 1973). Las hojas 
de C. alliodora perdieron K con mas lentitud que los otros 
follajes. Quiz'as el material se hallo mas conglomerado 
dentro de las bolsas, limitando su accesibilidad al agua y 
consecuentemente reduciendo la lixiviacion. 

La poca perdida inicial de Ca en la sucesion y el 
monocultivo se debe principalmente a que este elemento 
es poco lixiviable. Es un componente estructural de la 
lamina media y es retenido hasta que se inicia la desin- 
tegracion de las paredes celulares (Attiwill 1968). Akhtar 
et al. (1976) hallaron que por ser un elemento estable, 
la tasa de perdida del Ca sigue un patron similar al de 
perdida de peso, tal como sucede en la sucesion y la 
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imitacion. La tendencia del follaje del monocultivo a re- 
tener el Ca, y parte de la alta varianza de los datos, pueden 
explicarse por la invasion diferencial de hifas de hongos a 
las bolsas de descomposicion. Todd et al. (1973) y Dowd- 
ing (1976) encontraron que las hifas pueden acumular 
concentraciones de Ca hasta 20 veces mayores que el medio 
circundante. 

La variacion observada entre tratamientos sobre la tasa 
de liberacion del Mg concuerda con los observado por 
otros autores. Gosz et ail. (1973) y Anderson et al. (1983) 
encontraron que el elemento es facilmente lixiviable y al 
cabo de pocas semanas la curva de perdida se estabiliza 
cerca de un valor bajo semejando lo que ocurre con el K. 
Por el contrario Attiwill (1968) y Bernhard-Reversat (1972) 
encontraron que el Mg es muy estable y su tasa de perdida 
semejante a la del peso seco, tal como ocurre con el Ca. 
Swift et al. (1981) encontraron que el Mg se lixivia en 
proporciones moderadas. Esto refleja las diferencias en 
composicion quimica del sustrato. En algunas especies el 
Mg puede ser un componente estructural importante y 
acumularse en las paredes celulares como pectato de Mg, 
desempeniando una funcion similar a la del Ca y perdien- 
dose lentamente, tal como ocurrio en el monocultivo; en 
otras especies se encuentra fundamentalmente en la mo- 
lecula de clorofila de donde se desprende con relativa 
facilidad (Devlin 1975), tal como ocurrio en la imitacion. 

La rapida perdida inicial de S evidencia que el ele- 
mento es bastante lixiviable. Esta perdida es favorecida 
tambien por ser el S un componente de algunos tejidos 
proteicos y vitaminas faciles de degradar (Alexander 1977). 
La baja concentracion inicial de S en la imitacion podria 
convertirlo en un factor limitante del proceso. Su retencion 
a partir de la tercera semana sugiere que este remanente 
es, fundamentalmente, lo retenido en el protoplasma de 
los descomponedores (Gosz et al. 1973). 

IMPLICACIONES DE LA DESCOMPOSICION PARA LOS ECOSISTE- 
MAS.-El exito de un ecosistema natural depende en gran 
medida de su capacidad para re-circular y acumular los 
nutrimentos que limitan su productividad. La tasa de 
descomposicion de los residuos vegetales es un factor im- 
portante que regula la recirculacion de nutrimentos. Sin 
embargo, entre los agroecosistemas la variacion es muy 
grande. La tasa de descomposicion puede ser una medida 
util de comparacion de estos entre si y con respecto a los 
sistemas naturales. La comparacion puede ayudar a de- 
terminar cuales son los factores mas importantes que in- 
tervienen en la recirculacion de nutrimentos y, por con- 
siguiente, como hacer mas eficientes estos sistemas. 

La rapida liberacion de elementos en la imitacion sugiere 
que el exito del ecosistema dependera m6as de su ca- 
pacidad para retener los elementos liberados que de su 

tasa de descomposicion. Una estructura foliar compleja 
disminuye el riesgo de perdida de elementos de un sistema, 
al proteger el suelo del impacto directo de la Iluvia y 
aumentar las posibilidades de almacenar los elementos. A 
la hora de diseiiar un agroecosistema estructuralmente 
complejo que imite mejor a la vegetacion natural, uno de 
los factores importantes de considerar es el establecimiento 
de follajes menos labiles que disminuyan parcialmente la 
tasa de liberacion de nutrimentos del mantillo ayudando 
a reducir el riesgo de perdida. 

En la sucesion, la tasa inicial de descomposicion del 
follaje propio fue menor que en la imitacion. Sin embargo, 
la diferencia al final de la decimoquinta semana fue re- 
lativamente pequenia, excepto para los elementos N y S. 
La descomposicion inicial un poco mas lenta puede resultar 
beneficiosa al reducir el riesgo de perdida de los elementos. 
Por otra parte, la vegetacion en la sucesion tiene una tasa 
de renovacion mas rapida y una mayor mortalidad de 
plantas en pie (Brown 1982). Esto crea vias alternas para 
la recirculacion de nutrimentos. 

Al momento de este estudio, el monocultivo era una 
plantacion de C. alliodora joven. Presumiblemente, el rapi- 
do desarrollo del sistema radicular y el aumento en el area 
foliar reducir'an el riesgo de perdida de elementos en la 
plantacion. En este sentido, la lenta descomposicion del 
follaje puede representar una ventaja adicional durante el 
periodo de establecimiento sobre un suelo limpio y rela- 
tivamente desprotegido. 

La mayoria de los arboles de C. alliodora pierden parte 
de su follaje durante la epoca mas seca del aiio, generando 
un mantillo. La descomposicion lenta del follaje puede ser 
ventajosa al disminuir el riesgo de perdida que, caso con- 
trrio, se podria originar del flujo rapido y abundante de 
elementos producto de su rapida descomposicion. Sin em- 
bargo, la tendencia de las hojas de C. alliodora en des- 
composicion a retener N, Ca y Mg puede convertir al 
mantillo en un compartimento que acumula temporal- 
mente gran cantidad de estos elementos. Por tratarse de 
una plantacion que requiere cantidades crecientes de nu- 
trimentos, este factor podria limitar el crecimiento de los 
'arboles. En el caso de una asociacion agroforestal, debe 
pensarse en fuentes alternas de nutrimentos para los cul- 
tivos, como por ejemplo, el asocio simultaneo con otros 
arboles con follaje de rapida descomposicion. 
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