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RESUMEN

Las planicies de inundacién son sistemas asociados al margen de un rio
que estan sujetas a pulsos estacionales de inundacién y sequia. La
desembocadura del Rio Mapire constituye un sistema complejo de planicie de
inundacién, como resultado del aumento del nivel de agua en el rio por un
efecto de represamiento por el Rio Orinoco durante la época lluviosa. El
gradiente de inundacién que se forma genera un estrés ambiental en el sistema
suelo que depende de la duracién y profundidad de la lamina de agua. Este
trabajo se plante6 como objetivo general caracterizar espacial y temporalmente
las comunidades microbianas heterotroficas (hongos y bacterias) asociadas al
suelo de la planicie de inundacién del Rio Mapire; con la finalidad de
determinar aquellos parametros fisicoquimicos que influyen en los patrones de
estructura comunitaria y en su funcién, en términos de variaciones en las
condiciones fisicoquimicas y de humedad a lo largo de un gradiente topografico.
El trabajo esta estructurado en tres capitulos, cada uno aborda los aspectos
ecologicos del suelo de la planicie de inundacién desde diferentes enfoques y las
consideraciones finales que sintetizan los resultados mas relevantes discutidos
en los tres capitulos. El primer capitulo describe la dinamica espacio-temporal
de la comunidad microbiana heterotréfica (hongos y bacterias) con base en la
estructura funcional de la comunidad en referencia a la descomposicién de la
materia organica. En el segundo capitulo se ilustra el efecto de los parametros
fisicoquimicos del suelo sobre la actividad microbiana, en un contexto espacial y
temporal. Para el estudio se consideré el gradiente temporal: sequia, entrada
de lluvias y maxima inundacion; y el gradiente espacial en 4 puntos de la
planicie definidos por la intensidad de la inundaciéon: MAX, zona maxima
mundaciéon; MED, zona de inundacion media; MIN, zona de minima
inundacién, NF, zona nunca inundada. En el tercer capitulo se incluyen
aspectos biogeoquimicos del ecosistema, identificando aquellos procesos en los

cuales la comunidad microbiana tiene participacion. Los resultados indican que



la estructura funcional de las comunidades microbianas responde a cambios en
el contenido de humedad del suelo y en la disponibilidad de sustratos organicos
asimismo, en menor medida, es afectada por el pH del suelo y su baja
fertilidad. Se pudo determinar que la inundacién no afecta negativamente la
diversidad funcional, sino mas bien, las comunidades microbianas estan
adaptadas a esta condiciéon. La relacion entre las diferentes variables
fisicoquimicas sobre las variables microbiolégicas no son lineales, sugiriendo
este resultado que la interacciéon entre factores bidticos y abidticos es muy
compleja. La textura y la presencia de la lamina de agua definen la dinamica
del carbono en el suelo, generando cambios sucesionales en la comunidad
microbiana los cuales son determinantes en la descomposicién de la materia
organica. En cuanto a la biogeoquimica del ecosistema, se determiné que el
ciclaje de carbono y nitréogeno en el bosque inundable depende de la
descomposicién de la hojarasca, mientras, la dinamica del fésforo esta asociada
principalmente con la disolucion mineral de este elemento. Se determiné que el
funcionamiento del ecosistema depende de la interaccién entre los diferentes
grupos funcionales en la comunidad microbiana, y las equivalencias funcionales
entre los diferentes grupos parecen indicar que el sistema es altamente
resiliente ante las perturbaciones anuales de inundacion y sequia. Se concluye
que la planicie de inundaciéon constituye un mosaico edafico, heterogéneo
espacialmente debido a los cambios de textura en las diferentes posiciones
topograficas y temporalmente debido a los cambios estacionales en el contenido
de humedad y carbono en el suelo. En este gradiente espacio-temporal existen
una gran cantidad de nichos diferentes los cuales permiten el establecimiento
de una gran variedad de microorganismos cuya distribucion depende de las

condiciones fisicoquimicas y la disponibilidad de sustratos.



1.INTRODUCCION

El represamiento de las aguas del rio Mapire por el Orinoco produce
anualmente un periodo de inundacién en el bosque riberefno circundante. El
gradiente de inundacién que se forma genera un estrés ambiental en el sistema
suelo que depende de la duracién y profundidad de la lamina de agua, por
tanto, el area ocupada por el bosque riberefio en rio Mapire se corresponde con

una planicie de inundacion tipica.

En este respecto, se definen como planicies de inundacion aquellas areas
cuyos suelos son de origen aluvial en uno o ambos lados de un rio, y que esta
sujeto a las inundaciones por desbordamiento durante los periodos de mayor
nivel de agua y por tanto permanecen saturados o cubiertos de agua

periédicamente (Westermann, 1993).

De acuerdo con esta definicién, la planicie de inundacién y el bosque
riberenio del rio Mapire constituye lo que se conoce como un ecosistema de
humedal, que consiste en un sistema de cobertura sub-regional donde la
presencia temporal de una capa de agua de variable espesor (espacial y
temporalmente) condiciona flujos biogeoquimicos propios, suelos con acentuado
hidromorfismo y una biota peculiar por procesos de seleccion, que tiene patrones

propios en su estructura y dinamica (Neiff, 2001).

En funcién de la clasificaciéon propuesta por Neiff (2001) la planicie de
inundacién se corresponde con un humedal marginal fluvial, descrito como un
ecosistema Unico, con caracteristicas propias y donde se observan
espacialmente, gradientes morfolégicos y bidticos desde el canal principal del

rio hacia la zona lateral (Neiff y Malvarez, 2004).

En este tipo de humedal, es el régimen pulsatil de la inundaciéon lo que
modela las caracteristicas ecoldgicas del ecosistema, en otras palabras, los

pulsos con fases de inundacidon y sequia, generan la variabilidad espacial y
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temporal a nivel regional debido a la diferencia entre el exceso y deficiencia de

agua, en y sobre el suelo (Neiff y Malvarez, 2004).

Asi, en sequia el suelo permanece seco y se considera entonces a este
periodo de tiempo como la fase terrestre del humedal. De igual manera, en el
periodo de maxima inundacién el suelo se satura de agua y se forma el llamado
lago de inundacidn, y este periodo de tiempo se considera como la fase acuatica

del humedal.

Uno de los principales efectos de la fluctuacién de la lamina de agua es
que en la fase terrestre el suelo permanece oxigenado y los procesos aerobios
pueden ocurrir, mientras que durante la fase acuatica, el suelo presenta
condiciones de anoxia (Rinklebe y Langer, 2006). Cuando esta anegado el agua
restringe la difusiéon de gases en el suelo y puede limitar la disponibilidad de
oxigeno (Smith y Tiedje, 1979). El agotamiento de oxigeno disminuye el
potencial redox con impactos consecuentes en la composicion y actividad de las
comunidades microbianas del suelo (Magnunsson, 1994), la disolucién mineral

(Baldwin y Mitchell, 2000) y disponibilidad de nutrientes (Miller et al., 2001).

De igual manera, los procesos fluviales como erosién, deposicién y
trasporte de sedimentos en la planicie de inundacién origina variaciones en la
topografia y en la textura del suelo, formando un gradiente de inundacion, ya
que durante el desbordamiento del rio se deposita material arenoso sobre las
pendientes, de manera que las arcillas finas y el material organico son
atrapados en las zonas mas bajas, de aqui que los suelos de las zonas mas
elevadas son mejor drenados y en consecuencia son inundados menos

frecuentemente que las zonas bajas asociadas (Day, 1983; Miller et al., 2001).

Esta heterogeneidad en los suelos se refleja en un mosaico de
comunidades vegetales debido a que los pulsos de inundacién facilitan el

intercambio de nutrientes y energia entre el rio y la planicie asociada, lo cual
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juega un papel crucial en la distribuciéon de la vegetacion ya que afecta la
dispersion de las semillas, el tipo de vegetacion que se establece y la
sedimentacion (Johnson et al., 1995). Esto trae como consecuencia que los
diferentes tipos de vegetacion difieran en las entradas estacionales de materia
organica a la superficie del suelo, en las tasas de descomposiciéon y en la

dinamica de nutrientes (Day, 1983; Stoeckel y Miller-Goodman, 2001).

En este respecto, Junk et al. (1989) explicaron que los pulsos de
mnundacion son responsables en gran medida de la organizacion bidtica de los
rios con planicies de inundacién y determinaron que los eventos periddicos de
mundaciéon producen situaciones de estrés bidtico que se reflejan en el
“resetting” del sistema. Esto es debido a que los suelos inundables subyacen
bajo grandes fluctuaciones de la lamina de agua, y en consecuencia varian las
condiciones de humedad y disponibilidad de oxigeno en el suelo a lo largo del

tiempo (Rinklebe y Langer, 2006).

La microtopografia, la hidrologia, la textura y el estatus redox del suelo
estan interrelacionados en las areas inundables, lo cual resulta en un patrén de
mutua dependencia entre la comunidad microbiana del suelo y la comunidad
vegetal (Chanway et al., 1991; Stoeckel y Miller-Goodman, 2001) y se refleja en

el tipo de procesos que predominan en determinadas condiciones.

Por lo tanto, las funciones del ecosistema que influyen directamente
sobre las transformaciones de nutrientes en el suelo, e indirectamente sobre la
composicion de la comunidad vegetal, dependen de la comunidad microbiana
del suelo (Atlas y Bartha, 2002). Por esta razoén, para conocer los procesos que
ocurren en este tipo de ecosistema es importante comprender la dinamica

espaclo-temporal de las comunidades microbianas asociadas al suelo.

Por ejemplo, la fluctuacién de la lamina de agua regula la disponibilidad

de oxigeno, resultando en la alternancia entre procesos aerdbicos y anaerdbicos
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claves en los ciclos biogeoquimicos, tales como nitrificacién, denitrificacién y
metanogénesis (Davidsson et al., 1997). Estos ciclos biogeoquimicos en los
humedales son generalmente mediados por microorganismos, pues, al
disminuir la disponibilidad de oxigeno, los microorganismos son capaces de
utilizar aceptores de electrones alternativos durante la descomposicién de la
materia organica, tales como NO3-N, Fes*, Mns*, SOs&~ y CO2 (McLatchey y
Reddy, 1998; Quantin et al., 2001).

La reduccion microbiana de estos elementos afecta los ciclos de nitrogeno
y fosforo, los cuales son considerados como los nutrientes mas limitantes de la
productividad primaria neta en ecosistemas forestales, y por esta razoéon los
estudios de biogeoquimica en humedales se han enfocado principalmente en
dos aspectos (1) estudio de procesos biogeoquimicos y (i1) estudios en ecologia

microbiana de estructura poblacional y comunitaria (Gutknecht et al., 2006).

Con base en estos criterios se propone hacer una caracterizacién de las
comunidades microbianas heterotréficas (hongos y bacterias) asociadas al suelo
de la planicie de inundacién del Rio Mapire, con la finalidad de determinar si el
gradiente de condiciones abidticas influye en los patrones de estructura
comunitaria y en su funcion, en referencia a procesos claves importantes como
los ciclos biogeoquimicos y sobre todo en la descomposicion de la materia

organica en este tipo de ecosistemas.

Se pretende entonces determinar la dinamica espacio-temporal de las
comunidades microbianas a lo largo del gradiente de inundacién y relacionarla
con aspectos abidticos condicionantes del crecimiento y actividad de los
microorganismos. Esta informacién es de gran utilidad para la comprensién de
los aspectos que afectan la velocidad de los procesos del ecosistema, ya que
estos dependen directamente de la estructura funcional de la comunidad

microbiana.
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El trabajo esta estructurado en tres capitulos, y cada uno de éstos aborda
los aspectos ecoldogicos de la planicie de inundacién desde diferentes enfoques.
El Capitulo I titulado “Dinamica espacio-temporal de la comunidad
microbiana en el gradiente de inundacion del Rio Mapire” describe los cambios
espaciales y temporales de la comunidad microbiana heterotrofica, hongos y
bacterias del gradiente de inundacién. Estos cambios fueron determinados a
través de la caracterizacion del perfil bioquimico de la comunidad y
establecimiento de patrones de estructuraciéon comunitaria, mediante el

andlisis funcional.

Luego, el Capitulo II denominado “Efecto de los cambios fisicoquimicos
del suelo sobre la actividad microbiana en el gradiente de inundacién del Rio
Mapire” relaciona las variables fisicoquimicas del suelo de la planicie de
inundacién con diferentes aspectos de la actividad microbiana, desde un punto
de vista funcional. Este capitulo describe cémo algunos parametros
fisicoquimicos cambian en funcién de la estacionalidad del bosque y la

influencia de estos factores en la actividad de los microorganismos del suelo.

Asimismo, el Capitulo III aborda la “Participacién de la comunidad
microbiana heterotréfica del suelo en la biogeoquimica del bosque inundable”
incluye la caracterizacion de grupos microbianos especificos, tales como
bacterias nitratadoras, denitrificadoras, sulfato-reductoras, reductoras de
hierro, asi como hongos y bacterias que participan en la mineralizacién de

fésforo, nitrégeno y carbono.

Este analisis permitié situar los aislados bacterianos y fungicos en los
diferentes ciclos biogeoquimicos en el ecosistema del bosque inundable y su
dependencia con los pulsos anuales de inundacién en referencia a la

descomposicién de la materia organica del suelo.
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En este sentido, este trabajo constituye un aporte al conocimiento del
papel que desempenan las comunidades microbianas en los procesos
biogeoquimicos del suelo y en los flujos de materia organica en los humedales
fluviales, como un sistema biogeoquimicamente complejo y ecolégicamente
fragil. De igual manera, las comunidades microbianas pueden servir de

indicadoras de estabilidad ecosistémica y capacidad de resiliencia.
1.1. ANTECEDENTES

Diversos estudios en biogeoquimica de humedales han demostrado que la
hidrologia es el factor dominante que controla los procesos microbianos en este
tipo de ecosistemas (Mentzer et al., 2006). Los elevados niveles de agua
incrementan la tasa de los procesos anaerodbicos tales como denitrificacion
(Smith y Tiedje, 1979), metanogénesis (Coles y Yavitt, 2004) y sulfatoreduccién
(Devito y Hill, 1999); y decrecen las tasas de los procesos aerdbicos, tales como
nitrificaciéon (Qiu y McComb, 1996) debido a la formacion de micrositios
anaerobicos o con baja disponibilidad de oxigeno en el suelo. Adicionalmente,
las fluctuaciones temporales del contenido de humedad (de seco a humedo y
viceversa) estimula la denitrificacién en el periodo himedo y la nitrificaciéon en

el periodo seco (Qiu y McComb, 1996).

En este sentido, estudios orientados a determinar la dinamica del fosforo
en este tipo de ecosistemas, Qiu y McComb (1996) encontraron que la liberacion
de P durante el humedecimiento del suelo luego de la sequia puede ser
atribuible a la lisis de células microbianas, aunque también hay datos que
indican que la mayor fracciéon del pool de P en el suelo proviene de la disolucion
microbiana de los 6xidos de Fe(Ill) y Al asociados a la materia organica
(Chacon et al., 2006; 2008). Estos autores proponen que la movilizacion del P en
el suelo dependa de la reduccién de los 6xidos de Fe(IlI) a los cuales el fosforo
se encuentra asociado y que esto a su vez esta relacionado con la intensidad de

la inundacion que afecta la actividad microbiana.
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Es evidente que la investigacion microbiana en humedales se ha
enfocado mas en los microorganismos especificos responsables de procesos
claves que en patrones comunitarios, sin embargo es claro que la hidrologia
afecta la estructura de la comunidad de microorganismos en general (Mentzer
et al, 2006), y dicha estructura puede variar en la rizésfera de las plantas, por
lo que podria ser dependiente de la composicion de la comunidad vegetal

(Ingham y Wilson, 1999).

En relacion a los estudios orientados a determinar la estructura
comunitaria en los suelos inundables, Mentzer et al. (2006) sugieren que la
composiciéon de la comunidad microbiana cambia de un humedal a otro y que

estas diferencias pueden ser debido a la variabilidad en el nivel de agua.

Es el caso de Golovchenko et al. (2001) quienes caracterizaron las
comunidades bacterianas del suelo de la planicie de inundacién del rio Protva
en Rusia, encontrando que existe una alta diversidad bacteriana en estos
suelos, con poca variabilidad en la diversidad durante diferentes temporadas de
inundacién. Estos autores reportan que en las zonas mayormente inundadas la
diversidad bacteriana (determinada a través del indice de Shannon) es mayor
que en las zonas mas elevadas (menos inundadas), y que ademas existe una
distribucién continua de grupos particulares, los cuales podrian estar asociados

con el tipo de vegetacion presente.

De igual manera, Besemer et al. (2005) estudiaron comunidades
bacterianas de vida libre y asociadas a las particulas del suelo en una planicie
de inundacién en Austria, utilizando analisis de polimorfismo de longitud de
fragmentos de restriccion terminales (TRFLP por sus siglas en inglés).
Encontraron que existen diferencias significativas entre los dos
compartimientos. También indican que las comunidades bacterianas asociadas

a las particulas del suelo presentan mayor riqueza de unidades
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taxonémicamente operativas que las comunidades bacterianas de vida libre, y

ademas la primera resulté ser mas heterogénea en el tiempo y en el espacio.

Asimismo, Rinklebe y Langer (2006) caracterizaron la comunidad
microbiana en los suelos de la planicie de inundaciéon del Rio Elbe en Alemania
a través del perfil de acidos grasos fosfolipidos (PLFA, por sus siglas en inglés).
Encontraron variaciones en la estructura de la comunidad bacteriana,
atribuibles a las diferencias en la disponibilidad de fuentes de carbono y a la
duracién de la inundacién en las distintas zonas del gradiente. Igualmente
reportan ausencia de hongos y esto lo atribuyen a que la prolongacion de la
mundacion crea condiciones de anoxia no favorables para el crecimiento de este

tipo de microorganismos.

Del mismo modo, Balasooriya et al. (2008) realizaron una caracterizacién
de la comunidad microbiana en la planicie de inundacién del Rio Leie en
Bélgica, utilizando PLFA. Estos autores encontraron diferencias en la
estructura comunitaria entre las zonas mas altas y las mas bajas de la planicie,
presentando mayor abundancia de bacterias aerobias Gram negativas en la
zona alta respecto a la baja. Reportan ademas que los sitios que mas se
inundan (zonas bajas) no presentan comunidades bacterianas Gram negativas
y en ambas zonas la porciéon de bacterias Gram positivas metabdlicamente
activas fue relativamente baja respecto a la porcion de hongos y bacterias
Gram negativas. Concluyen su estudio planteando que las diferencias en la
estructura comunitaria dependen de la profundidad de la lamina de agua y de

la disponibilidad de fuentes de carbono.

También Wright et al. (2008) relacionaron los patrones de estructuracion
comunitaria con variaciones estacionales en el potencial redox, la
disponibilidad de donadores y aceptores de electrones y la hidrologia en dos
planicies de inundacion en Estados Unidos. Utilizando analisis de TRFLP

encontraron que la composicion en la comunidad bacteriana asi como la
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abundancia, varian en funcién de la posicién en la planicie de inundacién,
donde las zonas mas bajas presentaron una mayor diversidad y abundancia

respecto a las demas.

Con respecto a las caracteristicas funcionales de las comunidades
microbianas del suelo en el bosque inundable, Stoeckel y Miller-Goodman
(2001) establecen que son influenciadas por la deposicién de material organico
de la hojarasca, la fluctuacion estacional en los sustratos de exhudados

radicales y los patrones temporales de las condiciones anaerébicas.

En otras palabras, en condiciones aerdbicas (estacion no inundada) existe
una mayor riqueza de sustratos disponibles con respecto a las condiciones
anaerobicas (estacion inundada) en la cual ocurre una disminuciéon en la
exudacion radical. Sin embargo, aun cuando el metabolismo de las plantas
disminuye durante la fase acuatica, la temperatura del suelo no disminuye
significativamente la actividad microbiana suelo durante este periodo de

tiempo (Megonigal et al., 1996).

La ubicacion en el perfil de suelo puede afectar también la diversidad
funcional ya que la calidad de los sustratos, la concentracién de raices de las
plantas, la duracién y frecuencia de la inundacién, asi como la duracion de las
condiciones anaerdbicas en el suelo varian con la profundidad. La calidad de los
sustratos cambia drasticamente de materia organica fresca y parcialmente
descompuesta en la superficie, a parcialmente descompuesta y con exudados
radicales labiles en la rizésfera del suelo, y finalmente, materia organica

disuelta y humificada en el subsuelo (Stoeckel y Miller-Goodman, 2001).

Existe una larga data que indica que son las comunidades bacterianas
las que predominan en los suelos inundables, mientras que las comunidades
fingicas son poco abundantes o importantes en este tipo de ecosistemas (Boon

et al., 1996; Gutknecht et al., 2006). Sin embargo también pueden encontrarse
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comunidades fungicas adaptadas a dichas condiciones, como es el caso de los

hongos micorrizicos (Anupam, 2003).

En relacion a esto ultimo, De la Rosa (1988) estudid las asociaciones de
micorrizas vesiculo-arbusculares en el bosque inundable del rio Mapire,
encontrando que existe un alto porcentaje de micorrizacién en diferentes
especies vegetales, comparable con otros sistemas naturales, y reporta 19
especies diferentes de micorrizas, pertenecientes a 5 géneros. De igual manera,
De Andrade (1990) evalué las asociaciones simbidticas de micorrizas
arbusculares y Rhizobium-leguminosa, encontrando que dicha simbiosis se
encontraba presente en un gran numero de especies arboéreas del bosque

inundable.

Aun cuando no se han realizado estudios orientados a determinar la
composicion y estructura de la comunidad microbiana en la planicie de
inundacién del rio Mapire, la presencia de hongos micorrizégenos indica que los
hongos heterotroéficos podrian tener la capacidad de adaptarse a las condiciones

de disponibilidad fluctuante de oxigeno.

1.2. HIPOTESIS Y OBJETIVOS

Los ecosistemas sometidos temporalmente a fluctuaciones de la lamina
de agua presentan cambios en las caracteristicas fisicoquimicas y en la
disponibilidad de recursos, que inducen la seleccion de poblaciones capaces de
tolerar dichas condiciones, traduciéndose en una diversidad microbiana
relativamente baja; mientras que, en ecosistemas sometidos a un menor estrés
ambiental los factores abidticos son favorables para el establecimiento de un

mayor numero de poblaciones microbianas y por ende la diversidad microbiana

es alta (Atlas & Bartha, 2002).

De acuerdo con lo antes expuesto, se propone la siguiente hipdtesis

general y las subsecuentes hipotesis especificas:
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Hipoétesis General:

La variacion en la estructura funcional de las comunidades
microbianas asociadas al suelo de la planicie de inundacion del
Rio Mapire dependerd del gradiente de inundaciéon que genera
cambios estacionales en las condiciones fisicoquimicas del suelo
y en la disponibilidad de la materia organica a lo largo de dicho

gradiente:

Hipotesis especificas:

L

11.

I11.

El régimen hidrologico en la planicie de inundacion es el
principal responsable de los patrones de estructuracion
comunitaria, por lo que un déficit de humedad (sequia) o un
exceso de la misma (inundacion) se reflejaria en una menor
diversidad respecto a condiciones de humedad correspondientes
al inicio de lluvias.

La diversidad funcional es diferente en las distintas posiciones
topograficas de la planicie de inundacion, siendo mayor en
zonas intermedias de la planicie donde el estrés que produce la
inundacion es menos intenso que en las posiciones mds bajas
(inundacién mds prolongada) y las mds altas (déficit de
humedad todo el ano).

El proceso de ciclaje de nutrientes depende de la disponibilidad
de la materia organica (labil o recalcitrante) lo cual influye
directamente sobre la diversidad funcional de las comunidades
microbianas que participan en su descomposicion, por lo que se
esperaria mayor diversidad funcional en aquellas zonas en las
que predomine la fraccion labil de la materia organica del
suelo.

Objetivo general:

Determinar la dinamica espacio-temporal de las comunidades microbianas

asociadas al suelo de la planicie de inundacién del Rio Mapire en funcién a

11
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variaciones en las condiciones fisicoquimicas y de humedad en las distintas

posiciones topograficas de la planicie.

Objetivos especificos:

1.

Determinar en distintas épocas del afio parametros fisicos y quimicos del
suelo (textura, contenido de humedad, pH, acidez y -cationes
intercambiables, carbono organico total y labil, fé6sforo total y disponible,
nitrogeno total, amonio, nitrato e iones ferrosos) a lo largo del gradiente

de inundacion del Rio Mapire.

. Determinar la densidad de las poblaciones microbianas (hongos y

bacterias) asociadas al suelo a lo largo del gradiente de inundacién en

distintas épocas del ano.

. Caracterizar morfolégica y funcionalmente la comunidad microbiana

heterotréfica (hongos y bacterias) asociada al suelo a lo largo del

gradiente de inundacién en distintas épocas del afo.

Determinar a través de un analisis funcional la dindmica espacio-
temporal de la comunidad microbiana del suelo en la planicie de

mundaciéon del Rio Mapire.

Determinar si el contenido de materia organica labil condiciona las
variaciones en la diversidad funcional de la comunidad microbiana

heterotroéfica.
Relacionar la estructura funcional de la comunidad microbiana del suelo

con las variaciones temporales y espaciales de los parametros

fisicoquimicos del suelo a lo largo del gradiente de inundacion.
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2.AREA DE ESTUDIO

El sitio de estudio seleccionado se encuentra ubicado al sur del estado
Anzoategui (Fig. 1), en la planicie de inundacién del rio Mapire, en la parte
baja del rio cerca de su desembocadura en el Orinoco (7° 44’ N y 64° 45 W). El
area puede delimitarse en el Mapa de Vegetacion de Venezuela (Huber y
Alarcéon, 1988) dentro de la Region Llanuras Bajas, Subregion Llanos, Sector
Llanos Centrales Bajos. El rio Mapire fluye a través de la Formacion Mesa del
Pleistoceno, la cual se originé a partir de abanicos fluviales y aluviales y
sedimentos deltaicos y pantanosos (Gonzalez de Juana, 1980; Carbdon y

Schubert, 1994).

La planicie de inundaciéon del Rio Mapire constituye un valle coluvio-
aluvial que ocupa una porciéon de la Formacion Mesa del Pleistoceno, presenta
distintos grados de diseccién y cuyos suelos son predominantemente arenosos,
identificados como Oxisoles y Ultisoles; y cerca de la boca se encuentran

Entisoles (COPLANARH, 1974; Vegas-Vilarrabia y Herrera, 1993).

Musinacio

Savanna

Fig. 1. Ubicacién geografica de la planicie de inundacion del Rio Mapire (Tomado de
Barrios y Herrera, 1994)
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El Rio Mapire ha sido clasificado como de aguas negras debido a su color
marron oscuro y a las caracteristicas oligotréficas en términos de nutrientes y
productividad primaria (Vegas-Vilarribia, 1988). De acuerdo con el
climadiagrama de la region, la temperatura media anual es 27,4 °C y la
precipitaciéon promedio anual es de 1333 mm, con una estacién seca entre
Noviembre y Abril y la estacién lluviosa desde Mayo hasta Octubre (Vegas-
Vilarrabia y Herrera, 1993).

En esta zona ocurre la formacién de un lago de inundacién estacional
como consecuencia de un fenémeno de represamiento de las aguas por el rio
Orinoco, generando un lecho de inundacién perpendicular al cauce del rio
creandose un cuerpo de agua con las caracteristicas fisicas correspondientes a
un lago, y donde se puede delimitar claramente un gradiente de inundacién que

depende de la topografia del area (Fig. 2).

Este lecho de inundacién de la boca del rio Mapire se caracteriza por
presentar un tipo de vegetaciéon predominantemente boscosa, denominada por
Rosales (1988) bosque riberefio de galeria en lago de inundacién estacional.
Dichas comunidades boscosas responden al gradiente longitudinal ¥y

perpendicular de profundidad y duracién de la inundacion (Chacoén et al., 2008).

Fig. 2. Perfil hipotético del gradiente de inundacion del rio Mapire (Adaptado de
Rosales, 1988).
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2.1. DISENO MUESTRAL

Las muestras se colectaron siguiendo un muestreo sistematico en 4 puntos
del gradiente, definidos por la intensidad de la inundacién. Los puntos
muestreados se corresponden con zonas delimitadas previamente y
denominadas por Rosales (1988) y Chacén et al. (2005) como: MAX, zona
topograficamente mas baja donde la profundidad de la lamina es de 12 m
durante 8 meses aproximadamente (de mayo a diciembre); MED, zona
intermedia donde la inundacién alcanza un maximo de 5 m de profundidad por
5 meses (de junio a noviembre), MIN, es la zona en la que la lamina de agua
tiene 1 m de profundidad durante 2 meses (de julio a septiembre) y se incluye
la zona NF, mas elevada topograficamente donde no ocurre inundacién en

ninguna época del ano (Fig. 3).

Altitud (msnm)

Fig. 3. Representaciéon de las zonas de estudio indicando diferencias topograficas.
MAX; zona mas cercana al margen del rio que permanece inundada por 8 meses y con
12 m de profundidad. MED); zona media que permanece inundada por 5 meses con una

profundidad de aprox. 5 m. MIN, zona topograficamente mas elevada, permanece
inundada por 1 6 2 meses con una profundidad de 1 m. NF. Sabana no inundable.
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Los puntos de muestreo se arreglaron en un transepto siguiendo el
gradiente de la inundacién, y en cada punto se tomaron muestras por triplicado
en los primeros 10 cm del perfil del suelo para el analisis de variables
fisicoquimicas y microbiolégicas, en un hidroperiodo completo que abarca:
sequia (T:, Marzo), inicio de lluvias (T2, Mayo) y época lluviosa (T3, Agosto)

(Fig. 4).

e ¢ "“‘\ ey fj\}”
/«(A . ~—— | I
f{‘*‘*”} /) ” ' !.‘ /1 JaF-
MAPIRE ‘.@ﬂ;‘\| ' "J ' ’]’r
1 I I [
[ 1 | |
MAx MED MIN -

Fig. 4. Disefio de la toma de muestras en las diferentes zonas del gradiente de
inundacién del rio Mapire. MAX, zona maxima inundacién; MED, zona de inundacién
media; MIN, zona de minima inundacién, NF, zona nunca inundada, @) punto de
muestreo.
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2.2. DISENO EXPERIMENTAL

Etapa de Campo

Recoleccidn,
preservacion y

transporte de las
muestras

Etapa de Laboratorio
Analisis de Suelo

d Analisis
Gradiente

Textura

Humedad

Fisico

Materia
Organica

Fisicoquimico

C totaly

disponible -4

P totaly Analisis
disponible Funcional

Quimico Elemental

Fe (III) Carbohidratos

Proteinas

Microbiolbgico Aislamiento

Usode N

Usode P

Fig. 5. Disenio experimental
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CAPITULO1

DINAMICA ESPACIO-TEMPORAL DE
LA COMUNIDAD MICROBIANA EN EL
GRADIENTE DE INUNDACION DEL RiO
MAPIRE



Capitulo I. Dinamica Espacio-Temporal de la Comunidad Microbiana en el Gradiente
de Inundacién del Rio Mapire

3.1. Resumen

La planicie de inundacién del Rio Mapire constituye un ecosistema de humedal donde
anualmente se producen pulsos de inundaciéon seguidos de una fase de sequia,
generando variabilidad espacial y temporal en las condiciones de humedad del suelo.
El objetivo de este trabajo fue caracterizar las comunidades microbianas heterotroficas
(hongos y bacterias) asociadas al suelo de la planicie de inundacién del Rio Mapire, con
la finalidad de determinar si el gradiente de inundacién influye en los patrones de
estructura comunitaria y en su funcidn, en referencia a la descomposicién de materia
organica en este tipo de ecosistemas. Las muestras se colectaron en tres épocas del ano
(sequia, entrada de lluvias e inundacién) siguiendo un muestreo sistematico en 4
puntos del gradiente, definidos por la intensidad de la inundacién: MAX, zona de
maxima 1nundacién; MED, zona de inundacién media; MIN, zona de minima
inundacién, NF, zona nunca inundada. El analisis funcional de los microorganismos se
realiz6 mediante la caracterizacién del perfil fisiolégico de la comunidad y la
delimitacién de grupos funcionales, en funcién de las pruebas bioquimicas realizadas,
a través del agrupamiento de las cepas mediante la técnica multivariada de Cluster.
El analisis funcional demostrdé que la estructura comunitaria de hongos y bacterias
cambié espacial y temporalmente a lo largo del gradiente, en relacién al contenido de
humedad del suelo. Se determindé que las comunidades microbianas en zonas
sometidas al régimen de inundacién anual presentaron mayor diversidad funcional
que las comunidades en las zonas no afectadas por este proceso. Las diferencias en el
patrén de utilizacién de sustratos indican que estos patrones funcionales son distintos
para cada grupo microbiano, lo cual sugiere que el papel funcional de hongos y
bacterias es diferente. Los hongos resultaron ser méas sensibles a los cambios en el
contenido de humedad del suelo, encontrandose que el género Penicillium permanecid
activo en el suelo de las zonas MAX y MED durante la época de inundacién y se
observé predominio de levaduras en las cuatro zonas del gradiente para esta época. Se
concluye que la hidrologia es un factor determinante en los patrones de estructuracién
comunitaria en el gradiente de inundacién del Rio Mapire, sin embargo, la comunidad
estda adaptada al régimen anual de inundacién por lo que aun bajo la lamina de agua

el funcionamiento del ecosistema se mantiene.
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de Inundacién del Rio Mapire

3.2. Introduccion

El conjunto de poblaciones de microorganismos se conoce como
comunidad microbiana (Atlas y Bartha, 2002). Asi, la comunidad puede
verse como un ensamblaje de poblaciones que interaccionan entre ellas y con el

ambiente, espacial y temporalmente.

Dichas interacciones dependen de las poblaciones que la conforman y la
distribucién de las mismas en el espacio, confiriéndole a la comunidad atributos
mediante los cuales puede ser caracterizada: estructura y funcion (Begon et al.,
2006). La estructura de la comunidad puede ser medida y descrita en términos
de composicion de especies (diversidad), las cuales cumplen con roles

especializados dentro del ecosistema (Atlas y Bartha, 2002).

La diversidad microbiana es afectada por cambios del ambiente, y estos
patrones temporales de diversidad pueden ser sensibles indicadores del
funcionamiento del ecosistema, debido a que los cambios en las comunidades
pueden ocurrir como respuesta a condiciones ambientales globales, dando lugar
a procesos de cambio en la funcién de la comunidad (Atlas & Bartha, 2002). Por
tal motivo, la mayoria de los estudios relacionados con la ecologia microbiana
estan orientados a determinar como la diversidad de microorganismos influye
en el funcionamiento de los ecosistemas y la relacién existente entre

diversidad-funcionamiento (Hooper et al., 2002; Griffiths et al., 1997).

La planicie de inundacion del Rio Mapire presenta un gradiente de
inundacién como consecuencia de la topografia del bosque riberefno. La
intensidad de la inundacién en las distintas zonas del gradiente es diferente, y
por lo tanto, la comunidad microbiana del suelo en dicho gradiente es afectada
por una lamina de agua de profundidad y duracién variable (de mayo a
octubre), que se alterna por un periodo de sequia prolongado (de noviembre

hasta abril).
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de Inundacién del Rio Mapire

La disponibilidad de agua es uno de los factores mas importantes que
influye en la diversidad microbiana del suelo, la cual es de particular
importancia para regular el ciclo de nutrientes, el flujo de energia y la
productividad del ecosistema, a través de la descomposicion de la materia

organica (Wardle, 1998).

Las variaciones estacionales en las condiciones de humedad, genera
igualmente cambios en las condiciones fisicoquimicas en la solucién del suelo
(disponibilidad de nutrientes, pH, potencial redox, etc.) lo cual se refleja en
variantes en la respuesta fisiologica de la comunidad microbiana. Esto trae
como consecuencia un cambio en la direccion y velocidad de los procesos

biogeoquimicos mediados por los microorganismos (Fig. 6).

7 —

Factores
abidticos

Fig. 6. Esquema hipotético de las relaciones que existen entre la comunidad
microbiana, ambiente y ecosistema (elaboracién propia).

Este trabajo procura caracterizar las comunidades microbianas
heterotroficas (hongos y bacterias) asociadas al suelo de la planicie de
inundaciéon del Rio Mapire, con la finalidad de determinar si los cambios
espaciales y temporales del gradiente de inundacién influyen en los patrones de
estructura comunitaria, como una variable controladora en el funcionamiento

del ecosistema.
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3.3. Materiales y Métodos

3.3.1. Densidad microbiana

Con el fin de activar las bacterias del suelo en medio liquido se tomaron
5 g de suelo en 100 ml de Caldo Tripticasa de Soya para bacterias y Caldo
Malta para hongos, incubandose a temperatura ambiente y de acuerdo a los
requerimientos de cada tipo de organismo; durante 24 horas para bacterias

heterotroéficas aerdbicas y anaerdbicas y por 96 horas para hongos.

A partir de estos cultivos se realizaron diluciones seriadas en soluciéon
0,85% de NaCl (SS) hasta 1 x 10-12 para bacterias heterétrofas totales y hasta
10-6 para hongos; y cada dilucién fue sembrada por rastrilleo en placas de Petri
con Agar Tripticasa de Soya (ATS) en el caso de las bacterias aerdbicas y Agar
Malta para los hongos. Las bacterias anaerdbicas fueron inoculadas mediante
siembra por inclusién en Agar Tioglicolato. Después de finalizado el tiempo de
incubacién se realizé la cuantificaciéon de unidades formadoras de colonias por

gramo de suelo (UFC/g).
3.3.2. Aislamiento y caracterizacion

Aleatoriamente se aislaron de cada réplica 10 cepas de bacterias
aerdbicas, 10 cepas de bacterias anaerdbicas (para un total de 30 cepas de
bacterias aerdbicas y 30 cepas de bacterias anaerdbicas por cada zona del
gradiente) y los diferentes morfotipos de hongos (filamentosos y

levaduriformes).

La caracterizacion morfolégica de bacterias se realizo mediante la
técnica de tinciéon Gram (Holt et al., 1994) y observaciéon al microscopio de la
forma celular [cocos (C), bacilos (B) y cocobacilos (CB)] y composicion de la
pared celular [Gram positivo (+) o negativo (-)]. Los hongos se caracterizaron

mediante microcultivos y tincién de azul de algodén (Dade y Gunnell, 1969)
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para la observacion al microscopio de estructuras conidiogénicas y

reproductivas para su identificaciéon hasta género.
3.3.3. Analisis funcional

El perfil fisiolégico de cada cepa bacteriana y fingica aislada en las
diferentes zonas del gradiente de inundacién fue caracterizado a través de la
realizaciéon de una serie de pruebas bioquimicas en las cuales cada cepa se
enfrenté con diversos sustratos y fuentes de carbono. A partir de los perfiles
bioquimicos de las cepas se definié la estructura gremial correspondiente a

cada zona del gradiente estudiado.

Asimismo, se determinaron los cambios en los patrones de actividad
fisiologica en las distintas zonas del gradiente durante las diferentes épocas del
afio a través del Indice de Diversidad de Shannon, el cual sirvié como
estimador de la diversidad metabdlica de la comunidad microbiana (Zak et al.,

1994).

De igual forma, se realiz6 un analisis funcional de las comunidades con
base en los perfiles bioquimicos de las cepas aisladas. Esta metodologia aborda
inicialmente la delimitaciéon y cuantificacion de grupos funcionales (GF)
utilizando la técnica multivariada de claster (Zamora, 2008; Hernandez, 2008;
Antia, 1995). Este procedimiento permite obtener graficamente mediante un
dendrograma las coincidencias tanto positivas como negativas (presencia o
ausencia de utilizaciéon de un sustrato) de cada cepa, y por tanto, provee una
estimaciéon de la similitud total entre las cepas que conforman los grupos

(Ramos, 1996; Malaver, 1996).

De acuerdo con el analisis funcional, cada cepa individual que difiere de
las demas representa un GF distinto dentro de la comunidad. A partir de esta
informacién se puede determinar el nimero de GF, la cantidad de grupos de

identidad funcional (GIF, ntmero de grupos que poseen las mismas
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caracteristicas funcionales y cuya disimilitud es igual a cero) y estimar el indice
de diversidad funcional (IDF) como el cociente entre el nimero de GF formados
entre el numero total de aislados considerados para realizar el dendrograma, y
como resultado se obtiene un nimero acotado entre 0 y 1; donde 1 representa el

valor maximo de diversidad.

También se utiliza como criterio de comparacion la distancia maxima de
agrupamiento (DMA) la cual es la mayor distancia a la cual se separan los
grupos funcionales (disimilitud), mientras mayor es el valor de la distancia
maxima de agrupamiento entonces mayor es la diversidad funcional (Zamora,

2008; Hernandez, 2008; Malaver, 1996).

El perfil fisiolégico de la comunidad microbiana se caracteriz6 con base a

las siguientes pruebas bioquimicas:

3.3.3.1. Utilizacién de carbohidratos
Para determinar utilizacién de glucosa, lactosa o peptonas (por via
oxidativa y fermentativa) se utiliz6 Agar Kliger para bacterias y
medio enriquecido para hongos (MacFaddin, 2004).

3.3.3.2. Utilizacion de polisacaridos
Para determinar la capacidad de utilizar celulosas y hemicelulosas
de utilizé Agar Celulosa (Parkinson et al.,, 1971), Agar Almidén
(MacFaddin, 2004) y Agar Pectina (Parkinson et al., 1971). El agar
almidén provee informaciéon de la producciéon de a-amilasas, las
cuales realizan hidrdlisis parcial de la molécula atacando la amilosa
y la amilopectina, y la produccién de B-amilasas que ataca la amilosa
para generar maltosa (hidrolisis total).
Se utilizé Agar Lignina y Agar Quitina para determinar la capacidad
de degradar polisacaridos estructurales complejos (Parkinson et al.,

1971).
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3.3.3.3. Utilizacion de Lipidos
Para determinar actividad lipolitica en las cepas aisladas se utilizé
Agar Tween, medio elaborado a base de Tween 80 donde se detecta la
degradaciéon de compuestos organicos grasos (Chakrabarty et al.,
1970).

3.3.3.4. Utilizacion de nitrégeno
A fin de caracterizar el potencial de mineralizar nitrégeno organico se
utiliz6 Gelatina Nutritiva (MacFaddin, 2004) para determinar
produccion de proteasas (enzimas que degradan enlaces peptidicos) y
Caldo Urea para determinar la hidrélisis de urea hasta amonio
(produccién de ureasas). Asimismo se empleé Agar Nitrato para
determinar la reduccion de nitratos a nitritos o de nitratos hasta Ny
(produccion de nitrato-reductasa, MacFaddin, 2004).

3.3.3.5. Utilizacion de fosforo
Para determinar la mineralizaciéon de fésforo organico se utilizo el
Agar Inositol (Parkinson et al., 1971). La capacidad para solubilizar
fésforo se determiné con Agar Pikovskaya (Pikovskaya, 1948).

3.3.4. Andlisis estadistico

Se realizaron analisis de varianzas de dos vias (ANOVA) y test de Tukey
(HSD, a = 0,05) como prueba a posteriori para determinar diferencias entre las
medias de densidad microbiana. Para los analisis se utilizé6 el paquete

estadistico Statistica 7.0 (StatSoft Inc., 2004).

La delimitacion de grupos funcionales se realiz6 usando como
herramienta la técnica de agrupamiento Cluster, empleando el algoritmo de
vecino mas cercano y como medida de similitud la distancia Euclidiana;
utilizando el paquete estadistico PAST (Hammer y Harper, 2001) y MVSP

version 3.1 (Kovach Computing Services, 2001).
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Fig. 7. Esquema metodoldgico para el aislamiento y caracterizacion de bacterias y hongos del suelo del gradiente de

inundacién
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3.4. Resultados
3.4.1. Densidad Microbiana

La densidad o abundancia de bacterias aerdbicas (expresada como UFC
por gramo de suelo), para cada zona del gradiente de inundacion se muestra en
la Tabla 1. Se observé que la densidad de bacterias aerdbicas en T1 increment6
de la zona MAX hacia la zona MIN (p<0,05). La zona NF no mostr6 diferencias

significativas en la densidad respecto a la zona MAX (p>0,05).

Tabla 1. Densidad de bacterias heterotréficas aerdbicas en cada zona
del gradiente por temporada

| Densidad (Log UFC/ g suelo)
Zona Bacterias aerdbicas
T1 T2 T3
MAX 7,32+ 0,09 a 12,41+ 0,15Db 12,52 + 0,60 b
MED 9,17+ 0,15 ¢ 12,37+ 0,12 b 11,64+ 0,15 ¢
MIN 8,18+ 0,13 ¢ 12,17+ 0,19b 12,82+ 0,36 b
NF 7,32 0,08 a 12,36 + 0,05 b 12,79+ 0,31 b

Media + desviacién estandar seguido de letras diferentes en la misma columna y en la misma
fila indican diferencias estadisticamente significativas (ANOVA, HSD p< 0,05, n=3). MAX,
zona maxima inundacién. MED, zona de inundacién media. MIN, zona de minima inundacién.
NF, zona no inundada. T1. Sequia. T2. Inicio de lluvias. T3. Inundacién.

Durante el inicio de lluvias (T2) la densidad de bacterias aerébicas no
mostré diferencias significativas en las diferentes zonas del gradiente, sin
embargo, se observd que incrementé en aproximadamente 4 Ordenes de

magnitud, comparado con la época seca (T1, p= 0,000143).

Asimismo, la densidad de bacterias se mantuvo desde el inicio de
lluvias (T2) hasta la época de inundacién (T3), excepto en la zona MED donde
se determiné una ligera disminucién de las UFC g! (en un factor de 1000,

p=0,04975; Tabla 1).

La densidad de bacterias anaerobias mostré una tendencia distinta, la

Tabla 2 muestra que durante T1, las zonas MAX y MED no presentaron
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diferencias la densidad (p>0,05), sin embargo, en las zonas MIN y NF la

densidad fue mayor por 2 6rdenes de magnitud (p<0,02).

Tabla 2. Densidad de bacterias heterotréficas anaerdbicas en cada zona
del gradiente por temporada

Densidad (Log UFC/ g suelo)
Zona Bacterias anaerdbicas
T1 T2 T3
MAX 8,66+ 0,42 a 12,08 £ 0,29 ¢ 10,32+ 0,66 b
MED 8,90+ 0,74 a 12,88 £ 0,41 ¢ 10,79+ 2,14 b
MIN 10,65+ 0,53 b 13,561 +0,28d 13,27+0,10d
NF 10,43 = 0,05 b 12,34 0,05 ¢ 12,68+ 0,62 ¢

Media + desviacién estandar seguido de letras diferentes en la misma columna y en la misma
fila indican diferencias estadisticamente significativas (ANOVA, HSD p< 0,05, n=3). MAX,
zona maxima inundacién. MED, zona de inundacién media. MIN, zona de minima inundacién.
NF, zona no inundada. T1. Sequia. T2. Inicio de lluvias. T3. Inundacién.

Durante T2 el nimero de UFC g1 increment6, siguiendo una tendencia
similar a la de las bacterias aerdbicas, observandose un aumento significativo
(p<0,05) en todas las zonas del gradiente, particularmente en la zona MIN, la
cual present6 la mayor densidad de bacterias anaerdbicas (3,6 x 1013 UFC/g).
Durante T3 (Tabla 2), las zonas MIN y NF mostraron la mayor densidad de
bacterias anaerdbicas respecto a las zonas inundadas MAX y MED (p<0,05). Se
observdé que a lo largo del hidroperiodo las zonas MAX y MED mostraron
variaciones en la densidad de bacterias anaerdbicas, siendo mas baja en T1, y

mas alta en T2.

Tabla 3. Densidad de hongos heterotroficos en cada zona del gradiente
por temporada

Densidad (Log UFC/ g suelo)
Zona Hongos
T1 T2 T3
MAX 8,22 +£0,5a 4,35+ 1,02 Db 8,25+ 0,08 a
MED 6,77+ 1,98 a 5,02+1,44D 8,45+ 0,03 a
MIN 5,26 = 0,61 b 5,66 + 0,55 b 7,77+ 0,37 a
NF 7,54+ 0,45 a 5,63+ 0,87 b 8,38 £ 0,07 a

Media + desviacién estandar seguido de letras diferentes en la misma columna y en la misma
fila indican diferencias estadisticamente significativas (ANOVA, HSD p< 0,05, n=3). MAX,
zona maxima inundacién. MED, zona de inundacién media. MIN, zona de minima inundacién.
NF, zona no inundada. T1, sequia. T2, inicio de lluvias. T3, inundacién.
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En cuanto a la comunidad fingica en el gradiente de inundacion, se
observo que la densidad de hongos y levaduras fue mas baja en la zona MIN
durante T1 (Tabla 3). Durante T2 la densidad fingica disminuyd
significativamente, y no cambié a lo largo del gradiente (p<0,05). Por el
contrario, durante T3 la densidad fingica aument6 (p>0,05) hasta alcanzar el
mismo orden de magnitud que en T1. Cabe destacar que la mayoria de los
hongos cuantificados en todos los casos eran levaduras, los hongos filamentosos

se expresaron en menor medida.

3.4.2. Caracterizacion morfologica de la comunidad microbiana

Se observo que en T1 la distribucién de las diferentes formas celulares
fue poco variable, aproximadamente el 60% de bacterias aerdbicas en todas las
zonas del gradiente, eran bacilos Gram negativo (Figura 8). Asimismo, en las
bacterias anaerdbicas se observé predominio de bacilos Gram negativo
(alrededor del 40%), aunque en la Figura 9 se observa que cocos y cocobacilos
Gram positivo también se expresaron. Respecto a la comunidad de hongos en
T1 (Fig. 10), se observo la predominancia de hongos filamentosos sobre la

proporcién de levaduras.

Durante T2 la frecuencia de aparicién de las distintas formas celulares
en el gradiente de inundacion cambié (Figuras 11 y 12), encontrandose que en
la zona MAX mas del 45% de las bacterias aerdbicas eran bacilos Gram
negativo, mientras que en las otras zonas del gradiente predominaron los

bacilos Gram positivo (37%, Fig. 11).

La distribuciéon de las formas celulares de bacterias anaerdbicas fue
diferente con respecto a las aerdbicas para ésta época (Fig. 12), donde la zona
MAX presentdé la mayor proporciéon de bacilos y cocobacilos Gram positivo,
mientras que en la zona MED los bacilos Gram positivo fueron mas frecuentes

(50%) respecto a las demas formas celulares.
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Fig. 8. Distribucién de formas celulares de la comunidad de bacterias aerdbicas en el gradiente
de inundacién durante T1
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Fig. 9. Distribucién de formas celulares de la comunidad de bacterias anaerébicas en el
gradiente de inundacién durante T1
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Fig. 10. Distribucién de morfotipos de la comunidad de hongos en el gradiente de inundacién en
T1
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Fig. 11. Distribucién de formas celulares de la comunidad de bacterias aerdbicas en el

gradiente de inundacién durante T2
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Fig. 12. Distribucién de formas celulares de la comunidad de bacterias anaerdbicas en el

gradiente de inundacién durante T2
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Fig. 13. Distribucién de morfotipos en la comunidad de hongos en el gradiente de inundacién

durante T2
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Fig. 14. Distribucién de formas celulares de la comunidad de bacterias aerébicas en el

gradiente de inundacién durante T3
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Fig. 15. Distribucién de formas celulares de la comunidad de bacterias anaerdbicas en el

gradiente de inundacién durante T3
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Fig. 16. Distribucién de morfotipos en la comunidad de hongos en el gradiente de inundacién

durante T3
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En la zona MIN predominaron los bacilos Gram positivo; en cambio, la
zona NF se caracterizé por tener bacterias anaerdbicas predominantemente
bacilos Gram negativo y cocos Gram positivo (Fig. 12). En cuanto a la
proporciéon de hongos y levaduras en T2, esta fue similar en las zonas MAX y
MIN, mientras que en MED y NF se observé predominancia de los hongos

sobre las levaduras (Fig. 13).

Durante la 1inundacion se observd que las bacterias aerdbicas
predominantemente fueron bacilos Gram negativo en todas las zonas del
gradiente (Fig. 14), particularmente en la zona MIN donde los bacilos Gram
negativo representaron el 77%. Se observo también en este grupo de bacterias

que los cocos Gram negativo no se expresaron.

Las bacterias anaerodbicas durante T3 (Fig. 15) se caracterizaron por una
mayor frecuencia de apariciéon de cocobacilos Gram positivo (27%) y negativo
(20%) y bacilos Gram negativo (23%) en la zona MAX. En las zonas MED y NF
se observd predominio de bacilos Gram positivo (53% y 55% respectivamente),
mientras que en la zona MIN al igual que en T2, predominaron los bacilos
Gram negativo (47%). La comunidad fangica durante T3 se caracteriz6 por una

mayor frecuencia de levaduras respecto a los hongos filamentosos.

La Tabla 4 muestra los géneros de hongos identificados para cada zona
del gradiente de inundacién. Se observd que el género fingico mas abundante
en el gradiente de inundacion fue Penicillium sp. determinandose al menos 8
morfotipos diferentes. Asimismo, otros géneros de hongos frecuentes en el suelo
como Aspergillus sp. (5 morfotipos aislados), Trichoderma sp. (3 morfotipos
aislados), Fusarium sp. (3 morfotipos), Mucor sp., Histoplasma sp y

Scopulariopsis sp. también fueron identificados.
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Tabla 4. Géneros de hongos identificados en el gradiente de inundacién en las

diferentes épocas de muestreo

Zona

T1

T2

T3

MAX

Penicillium spl
Penicillium sp2
Penicillium sp3
Penicillium sp4
Scopulariosis sp
Aspergillus spl
Aspergillus sp2
Histoplasma sp
Trichoderma spl
2 Levaduras

Mucor sp
Aspergillus sp4
Trichoderma spl
Penicillium sp4
4 Levaduras

Penicillium sp3
12 Levaduras

MED

Trichoderma sp2
Mucor spl
Histoplasma sp
Penicillium spl
1 Levadura

Penicillium spb5
Penicillium sp6
Histoplasma sp
Trichoderma spl
Trichoderma sp2
Aspergillus sp3
Aspergillus sp5
5 Levaduras

Penicillium spb

Penicillium sp3

Penicillium sp2
15 Levaduras

MIN

Penicillium sp4
Mucor spl
Fusarium spl
4 Levaduras

Trichoderma spl
Mucor sp
Aspergillus sp2
Penicillium sp7
Penicillium sp6
Aspergillus sp5
Penicillium sp2
7 Levaduras

Fusarium spl
Aspergillus sp4
Fusarium sp3
15 Levaduras

NF

Aspergillus spl
Aspergillus sp3
Fusarium spl
Fusarium sp2
2 Levaduras

Trichoderma spl
Mucor sp
Penicillium sp4
Trichoderma sp2
Penicillium spl
Aspergillus sp3
Penicillium sp8
Penicillium sp6
Trichoderma sp3
7 Levaduras

Mucor sp
Trichoderma sp3
Fusarium sp2
Penicillium spl
11 Levaduras

MAX, zona maxima inundaciéon. MED, zona de inundacién media. MIN, zona de
minima inundacién. NF, zona no inundada. T1, sequia. T2, inicio de lluvias. T3,

inundacién.
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La Tabla 4 muestra que en sequia la zona MAX present6 la mayor
riqueza taxonomica de hongos, respecto a las demdas zonas del gradiente.
Durante el inicio de lluvias, la zona MAX disminuyé su riqueza de géneros
fingicos, mientras que las zonas MED, MIN y NF incrementaron la diversidad

taxondémica notablemente.

En T3, las zonas MAX y MED permanecieron inundadas, y como
consecuencia, la expresiéon de los diversos géneros fungicos disminuyé
significativamente (Tabla 4). En las zonas MAX y MED se observé expresion de
Penicillium sp., mientras que en la zona MIN se identificaron géneros como
Fusarium sp. y Aspergillus sp. La zona NF mostré mayor riqueza fingica en
esta época, identificaAndose géneros tales como Mucor sp., Trichoderma sp.,

Fusarium sp. y Penicillium sp. (Tabla 4).

Se observo que en una misma zona la expresion de los distintos géneros
fingicos fue diferente. Por ejemplo, Mucor sp. y Aspergillus sp4 no se
expresaron en la zona MAX en T1 pero si en T2. Asimismo, se determiné que la
abundancia de levaduras aumenté en proporcién al incremento del contenido

de agua en el suelo (Tabla 4).

3.4.3. Estructura de gremios de la comunidad microbiana

Las cepas aisladas fueron enfrentadas a 16 sustratos organicos
diferentes a fin de establecer el perfil metabdlico de la comunidad en términos
de descomposiciéon de materia organica. El perfil fisiologico se caracterizé de

acuerdo a los siguientes aspectos:
3.4.3.1. Utilizacion de carbohidratos

La Figura 17 muestra que en las zonas MAX y MED predominé el uso de
peptonas como fuente de carbono por las bacterias aerédbicas (70% y 67% en T1

y 40 y 47% en T2), mientras que el uso de glucosa fue mas frecuente en las
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zonas MIN y NF (83% y 80% en T1 y 70% y 43% en T2). En T3 el consumo de
glucosa predominé en todas las zonas del gradiente, siendo la zona NF la que

presenté el mayor porcentaje (93%).

Asimismo, las bacterias anaerodbicas en las zonas MAX y MED utilizaron
preferentemente peptonas en T1 (73% y 87% respectivamente) y en T2
predominé el consumo de glucosa (83% y 93%) en estas zonas. En MIN y NF
fue mas frecuente el uso de glucosa en todas las épocas, en un 23% y 70% en

T1; 80% y 93% en T2; y 63% 60% en T3.

La comunidad de hongos utilizé peptonas en mayor medida que glucosa y
lactosa en las tres épocas del ano. Se determindé que en la zona MAX el
consumo de peptonas fue de 64% en T1, 756% en T2 y 85% en T3. En la zona
MED se determiné que 80% de hongos utilizaron peptonas en T1, 75% en T2 y
89% en T3. En la zona MIN un 57% de hongos utilizaron peptonas en T1, el
71% en T2 y un 72% en T3 realizaron esta funciéon. Se observé que en la zona
NF durante T1 el 100% utilizaron peptonas como fuente de carbono, un 87% en

T2 y el 93% en T3.
3.4.3.2. Utilizacion de polisacaridos

El patréon de utilizacién de almidén por la comunidad microbiana en el
gradiente de inundacién se muestra en la Figura 18. Se observé que una
proporcion menor al 50% de la comunidad bacteriana aislada no mostro
capacidad para hidrolizar este compuesto. La comunidad de bacterias aerdbicas
presenté mayor porcentaje de hidrélisis total (a-amilasa + B-amilasa) en T1,
mientras que en T2 y T3 la hidrélisis parcial (a-amilasa) fue mas frecuente. La
comunidad de bacterias anaerdbicas mostré baja capacidad de hidrolizar
almidén durante T1, menos del 10% de las bacterias anaerdbicas aisladas de
las zonas MAX y MED mostraron actividad de a-amilasa, mientras que en las

zonas MIN y NF no se observé actividad de esta enzima.
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Durante T2 no se observé hidroélisis parcial de almidén en ninguna de las
zonas del gradiente de inundacién, sin embargo, un bajo porcentaje de
bacterias presentaron capacidad para hidrolizar totalmente el polimero.
Durante la inundacion (T3) se observo que sélo las zonas MED y NF mostraron
actividad de amilasas. Se determiné que durante T1, alrededor del 40% de los
aislados fingicos de las zonas MAX y MED mostraron capacidad de hidrolizar
el almidén parcial y totalmente, mientras que en T2 y T3 predominé la
hidrdlisis total (60% aproximadamente) en todas las zonas del gradiente de

mundaciéon (Fig. 18).

En cuanto a la degradacién de pectina, la Figura 19A muestra que las
bacterias anaerdbicas y los hongos fueron mas eficientes en la degradacion de
este compuesto que las bacterias aerdbicas. Se determindé que las bacterias
aerodbicas degradaron pectina sélo en T1, observandose mayor frecuencia en las
zonas MIN y NF (63% y 80% respectivamente). Se observo que mas del 80% de
las bacterias anaerdbicas degradaron pectina, no mostrando diferencias en el

patron de utilizacion de este compuesto en las tres épocas del ano.

Igualmente, la comunidad de hongos mostr6 una importante
participacion en la degradacion de pectina (Fig. 19A). Se observd que mas del
90% de los hongos y levaduras de las diferentes zonas del gradiente en T1 y T2
degradaron el polimero, y en T3 la frecuencia se mantuvo por encima del 50%

en todas las zonas del gradiente.

Respecto a la degradaciéon de celulosa (Fig. 19B), se encontr6 que al igual
que la pectina, las bacterias anaerdbicas y los hongos mostraron ser mas
eficientes en la utilizaciéon de este compuesto que las bacterias aerdbicas. Se
determiné que menos del 40% de las bacterias aerdbicas degradaron celulosa en
T1, y en T2 alrededor del 10% realizaron esta funcion. Aproximadamente el
80% de las cepas anaerdbicas y fungicas aisladas de las distintas zonas del

gradiente degradaron celulosa en T1, capacidad que disminuy6 a 60% en T2.
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Se observo que en T3 soélo las bacterias anaerdbicas y los hongos
mostraron actividad de degradacion de celulosa, determinandose mayor
frecuencia de utilizaciéon por bacterias anaerodbicas en la zona MIN (97%). De
igual manera, aproximadamente el 53% de los hongos aislados en las diferentes

zonas del gradiente degradaron este compuesto (Fig. 19B).

La Figura 20 muestra el perfil de utilizacion de lignina y quitina como
fuente de carbono. Se puede observar que en T1 la degradacion de lignina es
llevada a cabo por bacterias aerdbicas, anaerdbicas y hongos (mas del 50% de

los aislados) en todas las zonas del gradiente de inundaciéon (Fig. 20A).

Sin embargo, en T2 y T3 el perfil de utilizaciéon de lignina (Fig. 20A)
muestra que solo las bacterias anaerdbicas y los hongos llevaron a cabo esta
funcién, encontrandose mayor frecuencia de utilizacién en la comunidad de
bacterias anaerdbicas respecto a los hongos, particularmente durante T3, mas

del 70% de cepas anaerdbicas utilizan este sustrato comparado con sélo 40% de

hongos aislados en MED y NF.

Igualmente, la Figura 20B muestra que la degradacién de quitina, a
diferencia de la lignina, fue llevada a cabo principalmente por bacterias
aerdbicas. Las bacterias anaerdbicas mostraron no ser capaces de utilizar
eficientemente este sustrato en ninguna época del ano. Se observé que el mayor
porcentaje de cepas que utilizaron quitina se expresé en T1, cerca del 30% de
bacterias aerdbicas en MAX, MED y MIN y 43% en NF, 55% de hongos en
MAX, 40% en MED y 30% en MIN y NF (Fig. 20B).

Sin embargo, en T2 y T3 la frecuencia de utilizacion disminuyé a
frecuencias por debajo del 20% de bacterias y hongos en todas las zonas del

gradiente, indicando que la degradacion de quitina es netamente aerdbica.
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3.4.3.3. Utilizacion de lipidos

En cuanto a la utilizacion de lipidos, en la Figura 21 se observa que la
comunidad de bacterias aerdbicas mostré mayor participacion en TI1,
particularmente en la zona MAX (560%) y en NF (40%), seguido de las zonas
MED (30%) y MIN (30%). En T2 y T3 se observo que la actividad lipolitica de
las bacterias aerdbicas disminuyd, mientras que las bacterias anaerdbicas en
T3 presentaron mayor frecuencia de utilizaciéon en la zona MAX (47%) y NF

(37%).
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Fig. 21. Utilizacion de lipidos por la comunidad microbiana del gradiente de
inundacién.
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Los hongos presentaron una importante actividad lipolitica en las tres
épocas muestreadas (Fig. 21). En T1 el 36% de aislados fungicos en la zona
MAX, 40% en la zona MED, 43% en la zona MIN y 50% en NF realizaron esta

funcién.

Durante T2 se observé mayor frecuencia de utilizaciéon de lipidos en las
zonas MAX y MED (alrededor de 50%) respecto a las zonas MIN y NF (25%).
En T3 la tendencia es contraria (Fig. 21), se observé mayor frecuencia de
utilizaciéon en las zonas MIN y NF (6% y 71% respectivamente) en

comparacion con las zonas MAX (50%) y MED (26%).
3.4.3.4. Utilizacion de nitrégeno

El potencial para la mineralizacion de nitrégeno por parte de la
comunidad microbiana se muestra en la Figura 22. La Figura 22A representa
la actividad proteolitica de hongos y bacterias en el gradiente de inundaciéon. Se
observdo que durante T1 las bacterias aerdbicas en las zonas MIN y NF
mostraron mayor frecuencia (45%) respecto a las zonas MAX y MED (25%), en

cambio, las bacterias anaerdbicas mostraron baja actividad en esta época.

Durante T2 la actividad proteolitica de bacterias aerdbicas y anaerdbicas
fue similar que en T1 (Fig. 22A). Sin embargo, se determiné que en T3 la
actividad proteolitica increment6 (sobre un 60%) en los tres grupos microbianos
estudiados, mostrando un patron muy particular, en el cual la zona MAX
presentd mayor frecuencia de utilizacion de proteinas por las bacterias
aerodbicas (67%), en la zona MED la degradaciéon de proteinas fue realizada
mayormente por la comunidad de anaerdbicas (73%) y en las zonas MIN y NF

los hongos tienen mas participacion (94% y 79% respectivamente).
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De igual manera, en la Figura 22B se muestra el perfil de utilizaciéon de
urea en el gradiente de inundacion. Se observdé que una alta proporcion de
bacterias aerodbicas realizan esta actividad en las tres épocas de muestreo.
Durante T1 se determiné la mayor frecuencia de utilizaciéon de urea por las
bacterias aerdbicas, anaerdbicas y hongos, sin embargo, en la zona MIN sélo las

bacterias aerdbicas realizaron esta funcidn.

En T2 no se registré degradacion de urea por parte de las bacterias
anaerobicas, y en la comunidad fingica la frecuencia fue menor a 13% en todas
las zonas del gradiente, mientras que las bacterias aerdbicas presentaron
frecuencias de utilizacion de mas del 40%. Durante T3, se observaron
frecuencias de utilizacion de urea menores al 20% en bacterias anaerdbicas y
hongos, mientras que las bacterias aerdbicas presentaron un perfil en el cual el
47% de cepas en la zona MAX degradaron el sustrato, y en las zonas MED,

MIN y NF menos del 30% de las cepas mostraron esta actividad (Fig. 22B).

Ademas de la degradacion de formas organicas del nitrégeno, la
comunidad microbiana puede utilizar compuestos nitrogenados como aceptores
de electrones alternativos para obtener energia durante el proceso de
respiracion. La Figura 23 muestra la actividad de la enzima nitratoreductasa,
la cual puede reducir el nitrato (NO3s’) a nitrito (NOz2) o reducir completamente
el ion a nitrégeno molecular (N2) ocasionando denitrificaciéon (esta actividad

sblo es realizada por bacterias, los hongos no presentan esta capacidad).

En la Figura 23A se observa que la reduccién de nitratos a nitritos fue
muy frecuente, particularmente en la comunidad de bacterias anaerdébicas, la
cual presentd actividad de nitratoreductasa (mas del 90%) en todas las zonas
del gradiente de inundaciéon sin diferencias importantes a lo largo del
hidroperiodo. Se observo también que durante T2 y T3 la reduccion de nitratos

fue mas frecuente comparado con T1 en bacterias aerdbicas y hongos.
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En la Figura 23B se muestra la reduccion completa de nitrato,
observandose que esta funcién no es muy frecuente en la comunidad bacteriana
heterotréfica (menos del 50% de las cepas). Particularmente, la denitrificacion
fue mas importante en bacterias aerdbicas las cuales presentaron reduccion
completa de nitratos durante T1 en MAX (37%), MIN (30%) y NF (23%),
mientras que en T2 la denitrificacion fue mas frecuente en la zona MED (47%).
En la zona MAX durante la inundacién sélo se registré 17% de cepas

anaerobicas denitrificantes.
3.4.3.5. Utilizacion de fosforo

La Figura 24A muestra el patréon de mineralizacién de fésforo organico,
en el cual se puede observar que mas del 90% de la comunidad microbiana
(bacterias aerdbicas, anaerdbicas y hongos) a lo largo del gradiente de
mundacion fue capaz de realizar esta funcién en las tres épocas de muestreo.
La solubilizacion de fosfatos presenté un patréon distinto (Fig. 24B), el
comportamiento de bacterias aerdbicas, anaerdbicas y hongos cambi6 a lo largo
del gradiente. La comunidad de hongos presenté mayor frecuencia de
solubilizacion de fosfatos (mas del 50%) en T2 y T3 respecto a la comunidad de

bacterias.

En T1 se observé que 63% de bacterias aerdbicas de la zona NF
solubilizaron fosfatos (Fig. 24B), mientras que las anaerdbicas y los hongos
presentaron frecuencias mas bajas (33% y 50%). En las zonas MAX y MIN los
hongos presentaron mayor frecuencia de utilizacién (45% y 57%) pero en MED
las anaerdbicas mostraron mayor participacion (40%). Se observé que en T2, las
bacterias aerdbicas no solubilizaron fosfatos y las bacterias anaerdbicas
mostraron baja frecuencia de utilizacion (7% en MAX, 27% en MED, 20% en
MIN y 33% en NF). Durante T3, la frecuencia de solubilizacién de fosfatos es
mayor comparado con T1 y T2, donde las bacterias anaerdbicas y los hongos

presentaron mayor participacion (mas del 50% de los aislados).
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3.4.4. Patrones de utilizacion de sustratos

La Figura 25 representa los patrones de diversidad de sustratos (H’) en
cada zona del gradiente de inundacién y en cada temporada. Las diferencias en
los patrones de diversidad de sustratos de bacterias aerdbicas, bacterias
anaerobicas y hongos de una misma zona indican que el papel funcional de
cada grupo es distinto, es decir, la forma en como los sustratos son utilizados es

diferente en cada grupo microbiano.

Asimismo, se demuestra que existe una variabilidad temporal en las
comunidades, modificandose la respuesta fisiolégica de bacterias y hongos en
las distintas épocas del ano (Fig. 25). En la zona MAX, la comunidad de
bacterias aerdbicas disminuy6 su diversidad funcional en el tiempo, siendo mas
baja durante la inundacién (T3), mientras que las bacterias anaerdbicas
siguieron la tendencia contraria. La comunidad fingica mostré6 menor variacion

con respecto a las bacterias.

En la zona MED se observé un comportamiento similar en la comunidad
de bacterias, mientras que la comunidad de hongos en esta zona increment6 su
diversidad en T2. En la zona MIN la diversidad de sustratos de la comunidad
de bacterias aerodbicas fue variable a lo largo del hidroperiodo, presentando
mayor diversidad en T1, mientras que las bacterias anaerdébicas no mostraron
cambios importantes en el tiempo. Los hongos presentaron un patrén

diversidad que disminuy6 a medida que increment6 la humedad del suelo.

En la zona NF al igual que en las otras zonas del gradiente, la mayor
diversidad de sustratos la expres6 la comunidad de bacterias aerobias en T1,
disminuyendo en el hidroperiodo. La mas baja diversidad la expresé la
comunidad de bacterias anaerdbicas en T1, y no varié notablemente, mientras
que la diversidad de sustratos de la comunidad fungica aument6 en T2 y luego

disminuy6 en T3 (Fig. 25).
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Fig. 25. Patrones de diversidad de utilizacion de sustratos para la comunidad de
bacterias aerdbicas, bacterias anaerdbicas y hongos de las cuatro zonas del gradiente de
inundacién. AE, bacterias aerdbicas. AN, bacterias anaerdbicas. H, hongos.
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Con la finalidad de visualizar a la comunidad microbiana de forma
integral, se unieron los compartimientos de hongos y bacterias por zona y se
obtuvieron 4 perfiles bioquimicos con patrones de diversidad distintos, tal como

se muestra en la Figura 26.
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Fig. 26. Patrones de utilizacién de sustratos de la comunidad microbiana a lo
largo del gradiente de inundacién.

Se observo que el patréon de sustratos de la comunidad microbiana en la
zona MED presenté la mayor diversidad respecto a las otras zonas del
gradiente en T1. Luego la diversidad disminuyé en T2 y aument6 ligeramente
en T3. La zona MAX presenté mayor diversidad de sustratos en T1 que

disminuy6 en el tiempo.

La comunidad microbiana en la zona MIN mostr6 una diversidad de
sustratos variable en el hidroperiodo, con minima en T2 y maxima en T3. En la
zona NF la comunidad presenté un patréon diversidad también variable, con un
maximo en T2. En T3 se observé que la diversidad de sustratos de la zona
MAX, MED y MIN tiende a ser similar mientras que en la zona NF se expreso

la menor diversidad (Fig. 26).
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3.4.5. Andalisis funcional de la comunidad bacteriana

Una vez caracterizadas bioquimicamente las cepas aisladas se
construyé una matriz con datos de presencia o ausencia de utilizacion de
sustratos, a partir de la cual se realizé la delimitacion de grupos funcionales

como unidad estructural de la comunidad.
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Fig. 27. Dendrograma de comunidad de bacterias aerdbicas aisladas de la zona
MAX en T1.

Interpretando el dendrograma representado en la Figura 27, cada cepa
que difiere de las demas representa un grupo funcional (GF), por lo tanto, la
comunidad de bacterias aerdbicas de la zona MAX presenté en T1 29GF, 1
grupo de identidad funcional (GIF) formado por las cepas X1 y X4 cuyo
comportamiento funcional fue idéntico. Asimismo, se puede observar en el
dendrograma que la distancia maxima de agrupamiento (DMA) para esta

comunidad fue de 2,2 unidades de distancia euclidea.
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Igual analisis se realizé para las otras zonas del gradiente en las
distintas épocas del ano (Anexo A), indicandose los resultados del

procedimiento en la Tabla 5.

Tabla 5. Analisis Funcional de las comunidades microbianas del
gradiente de inundaciéon

p N° GF N° GIF DMA IDF
Zona Epoca
AE AN H|AE AN H|AE AN H | AE AN H
T1 29 25 11| 1 2 01|22 1,7 2097 08 1
MAX T2 29 23 8 | 1 3 0| 2 1,7 221097 077 1
T3 27 28 13| 3 2 01|22 1,7 22]09 093 1
T1 30 23 5| 0 3 0| 2 26 25| 1 077
MED T2 27 24 11| 3 5 1| 2 2 2409 080 0,92
T3 27 25 19| 3 4 0| 2 2 2 09 08 1
T1 30 23 7] o0 6 0| 2 22 25| 1 077 1
MIN T2 26 27 14| 3 3 0 2 1,7 221087 09 1
T3 27 26 17| 3 4 1| 2 1,7 2709 087 094
T1 29 22 6 | 1 4 01|25 1,7 25]097 073 1
NF T2 29 24 15| 1 4 0| 1,7 22 22]097 08 1
T3 16 27 14| 6 3 0|14 1,7 22]053 09 1

GF: grupos funcionales. GIF: grupos de identidad funcional. DMA: distancia méaxima de
agrupamiento. IDF: indice de diversidad funcional. AE, bacterias aerdbicas. AN, bacterias
anaerdbicas. H, hongos. MAX, zona maxima inundacion. MED, zona de inundacién media. MIN,
zona de minima inundacién. NF, zona no inundada. T1, sequia. T2, inicio de lluvias. T3,
inundacién.

Se observd que el numero de grupos funcionales caracterizados para
cada zona del gradiente en las diferentes épocas del afno (Tabla 5) coincidié con

la tendencia de diversidad de sustratos (H’) representados en la Figura 25.

El nimero de GF no fue muy diferente en las distintas zonas del
gradiente. Se observé que las bacterias aerdbicas tienden a disminuir el
numero de grupos funcionales durante el inicio de lluvias y la inundacion,

posiblemente por ser afectadas por el contenido de humedad del suelo. En
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cambio, las bacterias anaerdbicas y los hongos mostraron una tendencia

contraria, aumentando el nimero de GF en T2 y T3 (Tabla 5).

El nimero de grupos funcionales de anaerdbicas es menor que el
observado para las aerdbicas y éste valor aumenté en concordancia con el
contenido de humedad del suelo. En el caso de los hongos, la humedad del suelo
favoreci6 la expresion de un mayor niumero de hongos filamentosos y levaduras,

reflejandose en una mayor diversidad de la comunidad de fangica.

El ntimero de grupos de identidad funcional (GIF) permite inferir acerca
de la redundancia funcional que hay en la comunidad. Los GIF son cepas que
cumplen un papel funcional idéntico dentro de la comunidad; mientras mayor
sea el numero de GIF entonces menor es la diversidad funcional. Se observé
que las bacterias anaerdbicas presentaron un mayor numero de GIF, por lo que

fueron menos diversas funcionalmente que las bacterias aerébicas y los hongos

(Tabla 5).

Los valores de distancia maxima de agrupamiento indican que la
distancia a la que estos grupos se separan, es una medida de disimilitud entre
cada grupo funcional. En T1 la comunidad de bacterias aerdbicas de la zona
MAX mostré una mayor distancia de agrupamiento que en T2, y en T3 se
separan a la misma distancia que en T1 (DMA = 2,2). En cambio las bacterias
anaerobicas en esta zona en las tres temporadas de muestreo se separan a la
misma distancia (DMA = 1,7) indicando que los GF de este grupo de bacterias
son mas parecidos entre si que los GF de bacterias aerdbicas, de lo que se

infiere que estas ultimas son mas diversas funcionalmente.

En las zonas MED y MIN durante T1, se observé que la tendencia es
diferente, las bacterias anaerdbicas fueron mas disimiles que las aerdbicas, ya
que presentaron valores de distancia de agrupamiento mayores; sin embargo,

en T2 y T3, los grupos se hacen mas parecidos entre si (valores mas bajos de
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DMA) lo cual sugiere una dependencia de la expresion de estas bacterias con el

contenido de humedad del suelo.

La comunidad de bacterias aerdbicas de la zona NF disminuy6 de T1 a
T3 no sélo en niumero de GF formados, sino también la distancia a la cual estos
grupos se separan. En sequia la DMA de bacterias aerdbicas fue de 2,5
unidades de distancia euclidea, mientras que en T2 disminuyé a 1,7 y en T3 a

1,4 lo cual indica que los grupos son cada vez mas parecidos entre si.

En cuanto a la comunidad de hongos se observé que la zona MAX
presentd los mismos valores de DMA que las bacterias aerdbicas (Tabla 5), sin
embargo las zonas MED, MIN y NF mostraron los mayores valores de distancia
de agrupamiento respecto a las bacterias, lo cual sugiere que son el grupo mas

diverso funcionalmente.

En efecto, los valores de los indices de diversidad funcional calculados
para cada grupo microbiano en las distintas zonas del gradiente (Tabla 5)
indican que la comunidad fangica fue mas diversa funcionalmente que la
comunidad bacteriana (aerdbicas y anaerdbicas), determinandose que aun
durante la inundacién (T3) la comunidad fingica presenté un IDF igual a 1,
que representa el maximo valor de diversidad funcional de acuerdo con la

metodologia utilizada.

Asimismo, se observo que la comunidad de bacterias aerdbicas presentd
mayores valores de diversidad funcional que la comunidad de bacterias
anaerobicas, excepto en la zona NF en la cual el IDF disminuyé6 a 0,53 en T3, el
mas bajo calculado para los distintos grupos microbianos a lo largo del

gradiente.

Al considerar a cada zona como una sola comunidad que incluyd

bacterias (aerdbicas y anaerdbicas) y hongos, se obtuvieron dendrogramas que
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permitieron visualizar los cambios espaciales y temporales en los patrones de

estructuraciéon comunitaria en el gradiente de inundacién (Anexo A).
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Fig. 28. Dendrograma de la comunidad microbiana de la zona MIN en T1

Como ejemplo del procedimiento, la Figura 28 representa el
dendrograma de la comunidad microbiana de la zona MIN en T1, en el que se
observa la formacion de cinco GIF. Los GIF I, III, IV y V estan constituidos por
bacterias anaerodbicas, lo cual indica que este grupo bacteriano presenta una

importante redundancia funcional. Sin embargo el GIF II esta constituido por
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una cepa aerdbica (N17) y una cepa anaerdbica (NA1), lo cual demuestra la

existencia de equivalencia funcional en bacterias con diferente metabolismo

(Fig. 28).

La existencia de estas equivalencias funcionales entre los diferentes
grupos microbianos (hongos y bacterias) permite predecir la resiliencia del
ecosistema, ya que la desapariciéon de algunos grupos funcionales no afectaria
el funcionamiento del ecosistema a largo plazo, dado que otros grupos pueden

continuar realizando dichas funciones.

La Figura 29 muestra los IDF calculados para cada zona del gradiente de
inundacién en las diferentes épocas de muestreo, considerando la comunidad

microbiana integrada por bacterias aerdbicas, anaerdbicas y hongos.
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Fig. 29. Diversidad funcional en el gradiente de inundacién.

Se observo que en T1 la comunidad microbiana de la zona MAX fue la
mas diversa de todo el gradiente de inundaciéon. A medida que se avanza en el
gradiente, la diversidad funcional va disminuyendo, hasta hacerse casi igual en
la zona MIN y NF, lo cual indica que estas dos zonas son funcionalmente

similares.
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En T2 el patron de diversidad fue muy variable, encontrandose que el
IDF en la zona MAX (0,853) fue mayor que en la zona MED (0,778). La zona
MIN presentdé el mayor valor del indice de diversidad funcional (IDF=0,865)
que disminuy6 en la zona NF (0,840) y no cambi6é de T1 a T2. Durante T3 se
observé un patrén de diversidad funcional muy definido, que disminuyé casi

linealmente desde la zona MAX hacia NF.
3.4.5.1. Equivalencias Funcionales

Se entiende por equivalencia funcional la formaciéon de un GIF que
incluye cepas de distinto tipo, por ejemplo bacterias aerdbicas y anaerdbicas, o
bacterias y hongos, u hongos taxonémicamente distintos. La Tabla 6 muestra
las equivalencias funcionales encontradas en cada zona del gradiente de

inundacién, indicando los grupos funcionales que las conforman.

La zona MAX present6 13 equivalencias funcionales, entre las cuales se
destaca el GIF 1 (Tabla 6), conformado por una cepa aerdbica de T1 (X29) y una
anaerobica de T2 (2XA21). El GIF 1 se caracterizé por degradar compuestos
peptonados, realizar hidrolisis de proteinas, reducir nitratos a nitritos y

mineralizar fosforo.

Igualmente se destaca el GIF 13 en esta zona, equivalencia funcional
entre una bacteria anaerdbica (3XA24) y una levadura (3XL9) en T3, las cuales
degradaron compuestos pectinoliticos, mineralizaron fésforo y solubilizaron
fésforo inorganico, también presentaron actividad lipolitica y reduccién de

nitratos a nitritos (el perfil bioquimico de cada cepa se detalla en el Anexo B).

También es importante mencionar el GIF 16 de la zona MED, formado
por un hongo del T2 (2DH7) y una bacteria anaerdbica del T3 (3DA29),
caracterizados funcionalmente por degradaciéon de almidon, pectina, celulosa,
lignina, proteinas, reduccion de nitratos, solubilizaciéon de fésforo inorganico y

mineralizacién de fésforo.
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Tabla 6. Equivalencias funcionales en cada zona del gradiente de inundacién

3NAG6
4 NA2 INA24 AL
NA3 NAL7
3XA12 5 | Naso NAz2 3NA23
3X6 7 NA10 INA23
3X28 3X30 8 NA12 2NA10
NAI3NA14  2NA3, 2NA4,
2X21 3X15 9 | Na21NA27 INA5
2XA4 2XA5 NA16 2NA30
2XA17 3XA26 10
3NA2
2XA11 3XA4 11 | NA26NA29 2NA9 A
2XA292 12 2NA5 3N17
9XL.2 13 2N26 3N26
INAL 3NA28
14
2NA21 2NA26
15 2NH3
1 D3
2 D11 D13 3D9
3 D25 3DH4
D23
4 DA15 1 F17 F19 2FA12
5 DA14 2 F26 9F5
2FA4 2FA1L
DA27 9DA7 3 Fﬂ‘ﬁ 323 9FA13 2FA15 3FA10
2FA18
FALl FAZ5
DA28 2DA21 4 A9y 2FA10
2D5 5 FA15 FAI8  2FA19 2FA20
2D23 FA19 2FA23
3FAL
2D6 2D10 2D19 6 FA21 3FA3
3FALL
2DA2 2DA9
10 2DA13 2DA20 3DA19 7 FL1 3FA26
2DA29
3D12
11 2DA10 o 8 IFA14 3F14
3FAT
2DA11 2DA12 3D19 9 9FA26 e
2DA30 3DAS 10 9FA27 3FA14
2DL2 3DA30
2DH3 2DH6
9DH7 3DA29
3D14
17 3D21
3DA12

Las cepas aisladas fueron codificadas de acuerdo a la zona y la época de muestreo. X indica que la cepa
fue aislada de la zona MAX; D indica zona MED; N representa zona MIN; F indica zona NF. La letra A
indica que es bacteria anaerdbica, la letra H indica hongo filamentoso y la letra L indica levadura. El
numero que precede a las letras indica época de muestreo: ningiin nimero indica T1, el nimero 2 indica
T2 y el nimero 3 indica T3.
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Tabla 7. Grupos funcionales comunes en las diferentes zonas estudiadas

GIF CEPAS EQUIVALENTES
T1 T2 T3
1 X2 3F16, 3F28
2 X24 2D25
3 X29 2XA21, 2N29
4 XA1 2D13, 2N15, 2N23 3X10
5 XA2, F22 2NA15
XA4, XA6, XA18, XA22,
6 XA24, DA16, DA23, NA26, 2NA9, 2FA10 3NA2, 3NA4
NA29, FA11, FA25, FA27
7 XA8 2DH7 3DA29
8 XA15, XA27, DA28, NAZ, 2XA26, 2DA21, 2NA24, 2FA12 3XA28, 3NA6, 3NAS
F17, F19
9 XA16, NA10 2NA23 3FA22
10 XA17 2XA9, 2NA12
11 XA19, FA8
12 XA20, XA23, F23
13 XA26, DA13
XA29, DA1, DA2, DA3,

14 DA4, DAS, DA26, NA30, 3XA12

FA9, FA28
15 XA30, NA5 2NA6 3NA22
16 XH6, DA24
17 D11, D13 2X2 3D9
18 DX3, 2D14
19 DA11, NA23 2X5, 2X28 3FA20
20 2X7 3D18
21 2X15, 2D5, 2;)1\212212N11, 2N22, 3X28, 3X30, 3D7
22 2X16, 2F21
23 2X17, 2N12
24 2X19, 2D17
25 2X21, 2D6, 2D10, 2D19 3X15, 3D26, 3N1, 3F30
26 2X22, 2D30, 2N6
27 2X26, 2NA25
28 2X27, 2D29
29 N16 2X30, 2F8
30 2XA1, 2NA20
31 2XA2 3NA26
32 N19 2XA4, 2XA5, 2XA17 3XA26, 3FA2
33 NA22, FAFZ")A;E?I FAl4, DAY é, SFA4, ’2F AL 1: OFAL 3” 3NA23, 3FA10

2FA15, 2FA18
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GIF CEPAS EQUIVALENTES (continuacion)
T1 T2 T3

34 2XA11, 2FA7 3XA4
35 2XA12, 2DA11, 2DA12 3D19
36 2XA15, 2DA1, 2DAS
37 2XA18, 2XA20, 2DA3, 2NA17 3FA19
38 2XA22, 2NA21, 2NA26, 2NH3 3XA25
39 NA16 2XA23, 2DA23, 2NA30
40 2XA27, 2XA30, 2NA29
41 FA24 2XA28
42 FL2 2XL2 3XL2
43 3X1, 3D1
44 3X7, 3D6
45 3X13, 3X27, 3N21, 3N29
46 N6 2N14 3X14
47 2F10 3X16, 3D25, 3N30
48 3X17, 3F15, 3F27
49 3X18, 3D29
50 3X26, 3D14, 3D21, 3DA12
51 2N27, 2D26, 2D28, 2F9 3X29
52 3XA3, 3NAL
53 2N20 3XA5
54 FA30 3XA7
55 DA7 3XA9
56 DA12 3XA10, 3NA5, 3NA7
57 2NA18 3XA17
58 3XA22, 3FA24
59 3XL1, 3DL10
60 D8 2NA16
61 D14 2N10
62 D30 3NL2, 3FL8
63 DA27, N21, FA21 2DA17, 2NA28 3NA10, 3FA1, 3FA3, 3FA11
64 2D8, 2N4
65 2D9, 2N2, 2F1
66 2D20, 2N19
67 NAI&T:?AT;’ ZFZEA”’ 2DA2;)9%22’1\121§); %I\?ff, 12?\’113];22}&19, 3DA19

’ ’ 2FA20, 2FA23
68 2DA10, 2N9, 2F28 3D12, 3D15
69 2DA16 3NA18
70 2DA18, 2NA2, 2NA27, 2F28
71 2DA19, 2NA1, 2FA9, 2FA28, 2FA30 3NA28
72 NA12 2DA22, 2NA10
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GIF CEPAS EQUIVALENTES (continuacion)
T1 T2 T3
73 F4, F9 2DA25 3NA30
74 2DL5, 2NL1
75 3D4, 3N7
76 2N26 3D13, 3N26
77 3D27, 3N16, 3N28
78 2N13, 2N28, 2N30 3DA17
79 2NL6 3DL13
80 2D24, 2F2
81 2DA27, 2FA2, 2FA17, 2FA21
82 2DA30, 2FAS 3DA18
83 2F7 3D30
84 3DA8, 3DA20, 3DA28, 3FA13
85 2FL5 3DL14
86 NA4 3FA25
87 2N1, 2F26
88 2N7, 2F6
89 2N16 3F4
90 2N18, 2F3
91 2NA19, 2FA27 3FA14
92 2NA22, 2FA24
93 3N2, 3F3
94 3NA3, 3NA19, 3FA6, 3FA12
95 3NA15, 3FA8
96 3NL6, 3F1, 3F8, 3F22
97 3NL9, 3FA9
98 3NL10, 3FL1
99 3NH2, 3FL3

Las cepas aisladas fueron codificadas de acuerdo a la zona y la época de muestreo. X indica que la cepa
fue aislada de la zona MAX; D indica zona MED; N representa zona MIN; F indica zona NF. La letra A
indica que es bacteria anaerdbica, la letra H indica hongo filamentoso y la letra L indica levadura. El
namero que precede a las letras indica época de muestreo: ningiin nimero indica T1, el nimero 2 indica
T2 y el nimero 3 indica T3.

De igual manera, la Tabla 6 muestra que las zonas MIN y NF del
gradiente presentaron equivalencias funcionales (15 y 10 respectivamente) de
GF que se expresan en las diferentes épocas de muestreo. Como un factor en
comun, en todas las zonas del gradiente se observaron equivalencias del tipo

bacteria aerdbica-anaerdbica, hongo-levadura, hongo-bacteria, levadura-
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bacteria. La forma en como se agruparon las cepas es evidencia de que pueden

estar ocurriendo procesos sucesionales dentro de la comunidad.

Adicionalmente se realizaron analisis de agrupamiento considerando las
cuatro zonas del gradiente como una sola comunidad, con la finalidad de
determinar equivalencias funcionales entre cepas aisladas en diferentes zonas
del gradiente y épocas de muestreo. Este procedimiento permitié caracterizar
patrones espacio-temporales en la expresiéon de grupos funcionales en el

gradiente de inundacion.

La Tabla 7 muestra la formacién de 99 GIF formados por cepas que son
comunes entre las diferentes areas del gradiente estudiadas. Se observé
entonces que existen grupos funcionales que se expresan en una zona y luego
en otra en diferente época del ano, por ejemplo el GIF 1 esta formado por una
cepa de T1 proveniente de la zona MAX equivalente con dos cepas de la zona

NF en T3.

Un ejemplo mas claro, lo representan el GIF 6 y el GIF 14 los cuales
presentaron cepas anaerodbicas comunes en las cuatro zonas del gradiente que
fueron estudiadas en la misma época de muestreo (T1). Estos GF se
caracterizaron por la degradaciéon de compuestos tales como pectina, lignina,
celulosa, mineralizacion de fésforo organico y el GIF 14 adicionalmente tiene la
capacidad de solubilizar fosfatos. Este resultado muestra un patréon espacial
definido para ciertos grupos funcionales en términos de la disponibilidad de

sustratos especificos en una época determinada.

Asimismo, en la Tabla 7 es interesante destacar el GIF 42 formado por
una levadura que se expresa en T1 en la zona NF, y luego en T2 y T3 en la zona
MAX. La formacion del GIF 42 y los GIF del 87 al 99 podrian evidenciar la
movilizacién de microorganismos de las zonas mas elevadas topograficamente

hasta las mas bajas debido a la escorrentia del agua de lluvia.
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3.5. Discusion

La composicién y estructura de las comunidades biolégicas pueden estar
sujetas a cambios durante el curso del tiempo. Estos cambios ocurren por
incremento o déficit de la variedad de recursos primarios (factores quimicos) o
determinados por factores ambientales (factores fisicos). Estos factores
determinan los patrones de actividad de los microorganismos y su interaccion

en la comunidad (Swift, 1976).

Siguiendo esta premisa, se ha discutido que la disponibilidad de agua es
un factor importante que influye en la diversidad microbiana del suelo
(Mentzer et al., 2006). Este aspecto se pone en evidencia al observar las
variaciones estacionales en la densidad de bacterias y hongos a lo largo del
gradiente, las cuales aumentan su abundancia en entrada de lluvias (Tablas 1
a 3). Asimismo, la diversidad de géneros fungicos identificados (Tabla 4)
demuestra claramente el efecto del factor humedad en la expresiéon y numero

de los diversos géneros encontrados durante el inicio de lluvias.

Este es un resultado esperado ya que al iniciar las lluvias la humedad
del suelo aumenta favoreciendo el crecimiento de un mayor numero de
microorganismos (Mentzer et al., 2006). Los resultados obtenidos en el
gradiente de inundacién en las diferentes épocas de muestreo indican que el

contenido de agua determina patrones temporales en la densidad microbiana.

Se observo que durante la inundacion la densidad de bacterias aerdbicas
no disminuyo, sino que se mantuvo invariable respecto al inicio de lluvias, lo
cual indica que la inundacién no afecta la actividad de estas bacterias.
Resultados similares fueron obtenidos por Unger et al. (2009) quienes
reportaron en ensayos de inundacién en campo que la biomasa de bacterias
aerobicas incrementa con la inundaciéon. No obstante, la densidad de bacterias

anaerobicas en las zonas MAX y MED, en las cuales se esperaria incrementara
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durante la fase inundada, disminuy¢ significativamente respecto a la densidad

encontrada en inicio de lluvias.

Esta disminucién en la densidad de anaerdbicas se atribuye a que el
metabolismo anaerdbico es menos eficiente que el aerdbico, por lo que la
biomasa producida durante condiciones andxicas es menor que en presencia de
oxigeno (Alexander, 1980; Atlas y Bartha, 2002). En este sentido, Bossio et al.
(2006) establecen que la tasa de crecimiento de las comunidades anaerdbicas es
mas baja respecto a las comunidades aerdbicas, lo cual explica la disminucién

en la densidad de este grupo microbiano.

De la misma forma, se encontr6 mayor abundancia de hongos
filamentosos en sequia e inicio de lluvias respecto a la abundancia de levaduras
(Figuras 10, 13 y 16), mientras que durante la inundacién las levaduras fueron
mas abundantes que los hongos filamentosos. El desarrollo de las levaduras en
condiciones anaerdbicas se debe a su metabolismo fermentativo (Jennings y
Lysek, 1996) el cual les permite desarrollarse en ambientes con baja tensiéon de

oxigeno.

Se observé que los hongos fueron mas sensibles a los cambios
estacionales en la planicie de inundacién, determinandose un gradiente
espacial y temporal de riqueza taxondomica. En la zona MAX existe la mayor
riqueza fingica en sequia, la cual disminuye al entrar las lluvias y finalmente

se reduce a un solo género en inundacion.

La disminuciéon de la riqueza taxonémica de hongos filamentosos
durante el inicio de lluvias se atribuye al decline en la tensiéon de oxigeno en el
suelo, ya que estas zonas tienen alto contenido de arcillas, lo cual favorece la
formacién de microambientes andxicos al incrementar el contenido de humedad

en el suelo. Las bajas tensiones de oxigeno pueden influir en el desarrollo de
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hongos filamentosos, debido a que éstos presentan un metabolismo

estrictamente aerdbico (Jennings y Lysek, 1996; Morton, 2005).

En este sentido, Balasooriya et al. (2008) indican que la textura arcillosa
de las zonas mas bajas de la planicie de inundacion favorece la saturacion del
suelo y en consecuencia, la anaerobiosis. En su estudio estos autores
encontraron mayor cantidad de materia organica en las zonas mas bajas del
gradiente de inundacién y mayor biomasa de hongos saprofitos en estas zonas.
Asimismo, Miller et al. (2001) establece que las zonas bajas de las planicies de
inundacién presentan un alto contenido de arcillas y materia organica, lo cual

sustenta una alta diversidad microbiana.

Estos aspectos podrian explicar por qué la zona MAX presenté mayor
riqueza de hongos que las demas zonas del gradiente durante la época de
sequia y la disminucién de esta riqueza durante el inicio de lluvias. La textura
arcillosa en esta zona asi como su cercania al cauce del rio, permitiéo la
formacién de microambientes andxicos en T2 y finalmente la inundacién en T3
disminuyé significativamente la expresion de hongos filamentosos a una
especie del género Penicillium, que fue capaz de sobrevivir en el sedimento bajo

una lamina de agua de 9 metros de profundidad.

En la zona MED en cambio, hubo un incremento en la diversidad fingica
durante el inicio de lluvias, y aunque la textura del suelo en esta zona es
similar a la de la zona MAX, esta mas elevada topograficamente por lo que se
supone que el nivel freatico esta a una mayor profundidad y en consecuencia la
saturacion del suelo requiere mayor tiempo. Durante la inundacion se encontro
expresion de tres especies del género Penicillium en el suelo bajo una lamina de

agua de 4 metros de profundidad.

La vegetacion puede influenciar la actividad microbiana directamente a

través de la provision de carbono a través de exudados radicales e
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indirectamente a través de ventilacion radical (Gutknecht et al., 2006). De
1gual manera, Rivillo (1986) reporta que cuando se inunda el suelo se mantiene
cierta condiciéon aerdbica en su superficie. Esta posible condiciéon aerdbica
puede explicar la actividad de Penicillium sp. y bacterias aerdbicas en las zonas

inundadas.

Autores como Alexander (1980), Gutknecht et al. (2006), Mentzer et al.
(2006), Bossio et al. (2006), Langer y Rinklebe (2009) y Unger et al. (2009)
establecen que en suelos inundados la actividad fingica es poco importante asi

como su participacion en la biogeoquimica en el ecosistema.

Estas observaciones difieren de los resultados de este trabajo, ya que se
pudo determinar que durante la inundacion efectivamente la densidad de
hongos filamentosos disminuye notablemente, asi como la riqueza taxondémica.
Sin embargo, se puede observar en las Figuras 17 a 25 que la actividad de
hongos filamentosos y unicelulares los cuales subsisten bajo estas condiciones
presentaron un patrén fisiolégico que evidencia una importante participacion

de la comunidad fangica en la biogeoquimica del bosque.

De acuerdo con la estructura de gremios, en T3 los hongos mostraron ser
eficientes en la degradacién de almidén, pectina, celulosa, lipidos, proteinas y
solubilizacion de fosfatos, indicando que aun cuando la diversidad taxondémica
es afectada por los cambios en las condiciones del suelo, la poblacién fungica se
adapta a la condicién de inundacion, manteniendo la diversidad funcional y el

funcionamiento del ecosistema.

Asimismo, la estructura de gremios de la comunidad de bacterias
aerdbicas, anaerdbicas y hongos en el gradiente de inundacion muestra que
bacterias anaerdbicas realizan funciones en las cuales las bacterias aerdbicas y
hongos tienen poca participaciéon, y viceversa. Por ejemplo, la Figura 19

muestra que las bacterias anaerdbicas presentaron una alta frecuencia de
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utilizacién de pectina como fuente de carbono en T2 y T3, mientras que la
utilizaciéon de este sustrato por las bacterias aerdbicas y hongos fue poco
frecuente. De 1gual manera, la Figura 20 muestra que las bacterias aerdbicas
mostraron mayor participacion en la degradacion de quitina que las

anaerobicas y los hongos.

Estos cambios espaciales y temporales en la estructura de gremios de la
comunidad microbiana del gradiente de inundacién indican que existe
complementariedad de funciones en cuanto a la utilizacién de los recursos.
Adicionalmente, la Figura 25 muestra que los patrones de utilizacién de
sustratos son diferentes en bacterias aerdbicas y los analisis de cluster
mostraron separacion de cepas fuingicas y bacterianas, de lo que se infiere que
no ocurren relaciones de competencia entre los diferentes grupos funcionales y

sugiere coexistencia de diferentes grupos taxonémicos.

En este sentido, Swift (1976) establece que la coexistencia de especies
microbianas dentro de una comunidad es dependiente de la presencia de una
variedad de nichos que estan influenciados por la diversidad de sustratos
disponibles o por factores del ambiente fisico, los cuales determinan la forma en

que se expresan las capacidades metabdlicas de los microorganismos.

Asi, el analisis de la estructura funcional comunitaria depende de los
patrones de distribuciéon de los GF en el espacio y la forma en como estos
cambian en el tiempo. A lo largo del hidroperiodo, el nimero de GF en bacterias
aerobicas en las diferentes zonas disminuyd, lo que podria sugerir que al
incrementar la humedad en el suelo la disponibilidad de nichos para este grupo
de bacterias es menor, debido a la formacién de microambientes andxicos
(Balasooriya et al., 2008). Sin embargo, en las zonas MAX, MED y MIN la
disimilitud entre los GF no es muy variable entre épocas, en términos de los

valores de DMA, de esto se puede inferir que la disminucién de la diversidad
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funcional no implica que este grupo de bacterias no tenga una participacion

1mportante en la comunidad.

En cambio la zona NF fue mas variable, con una disminucién importante
en el namero de GF, en la DMA y en el IDF, resultado que sugiere que la
comunidad de bacterias aerdbicas en esta zona fue afectada de forma
significativa por la humedad en el suelo, quizas por estar el suelo seco durante
mas tiempo, ya que esta area no es inundada en ninguna época del ano. En tal
sentido, el rehumedecimiento del suelo podria disminuir notablemente la

diversidad debido la lisis celular de las bacterias (Qiu y McComb, 1996).

En cuanto a la comunidad de bacterias anaerdbicas, se observé que en
todas las zonas del gradiente el nimero de GF increment6 de T1 a T3, y como
era de esperarse, el IDF también aumentd, particularmente en la zona MAX,
que presentd el mayor valor de IDF. Este patron de diversidad indica que el
incremento de la humedad del suelo permite la formacién de nichos favorables

para estas bacterias (Bossio y Scow, 1995).

Sin embargo, los valores de la DMA sugieren que la diversidad de este
grupo bacteriano fue mas baja respecto a las bacterias aerdbicas y los hongos,
puesto que los GF son funcionalmente muy similares entre si. El hecho de que
la comunidad de bacterias anaerdbicas presente una menor diversidad
funcional que los microorganismos aerodbicos, posiblemente sea producto de
competencia por sustratos, ya que el metabolismo limitado de las bacterias
anaerobicas, las obliga a utilizar aceptores de electrones alternativos como
fuente de energia durante la respiracion (Madigan et al., 2003) y la
disponibilidad de estos aceptores en el suelo podria ser limitada, influyendo

este aspecto en la diversidad funcional de estas bacterias.

La comunidad fungica mostr6 ser muy diversa funcionalmente,

particularmente en la zona MAX, donde no se observé cambio en los valores de
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IDF en las diferentes épocas de muestreo, asi como aumento de la DMA de T1 a
T3, indicando que la diversidad funcional no fue afectada por la disminucién de
la riqueza taxonémica debido a la inundacién. De igual manera, las demas
zonas del gradiente mostraron una elevada diversidad funcional fingica a lo
largo del hidroperiodo, y a pesar de que la diversidad de hongos filamentosos
disminuy6 en respuesta al exceso de humedad, las levaduras debido a su
metabolismo fermentativo (Jennings y Lysek, 1996), mostraron ser capaces de
ocupar los nichos disponibles bajo condiciones de baja tensiéon de oxigeno, y

realizar funciones que eran llevadas a cabo por otros grupos fingicos.

Rinklebe y Langer (2006) y Langer y Rinklebe (2009) encontraron mayor
diversidad microbiana en las zonas sometidas a menor inundacién respecto a
las que pasan mayor tiempo inundadas en la planicie de inundacién del Rio
Elbe (Alemania), y lo atribuyen a que las comunidades microbianas de éstas
zonas presentan estrés fisiologico debido a la baja disponibilidad de oxigeno,

afectando de forma directa a la diversidad.

A diferencia de lo reportado por estos autores, los valores de diversidad
de sustratos (Fig. 26) y diversidad funcional (Fig. 27) muestran que las zonas
MAX y MED, mas afectadas por la inundaciéon anual, presentaron su maximo
valor de diversidad funcional durante esta época (T3). Este aspecto sugiere que
la hidrologia no afecta negativamente el funcionamiento del ecosistema y no se
detienen los procesos. A partir de estos resultados se infiere que las
comunidades microbianas en estas zonas estan adaptadas a los pulsos anuales
de inundacién, de manera que no son afectados los procesos a los cuales estan

asocladas.

Los patrones de diversidad funcional determinados en este trabajo
coinciden con lo reportado por Wright et al. (2008) quienes estudiaron dos
planicies de inundaciéon de Estados Unidos determinando a través de TRFLP

que las zonas que permanecen mayor tiempo inundadas presentan mayor
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diversidad microbiana comparada con las zonas menos afectadas por la
inundacién. Resultados similares fueron obtenidos también por Golovchenko et
al. (2001) quienes reportaron alta diversidad en suelos inundados por un largo
periodo respecto a los inundados por menos tiempo, y sugieren que la
distribuciéon continua de los grupos podria estar asociada con el tipo de

vegetacion.

Se observo que en las zonas MIN y NF por ser menos afectadas por el
exceso de humedad, incrementan su diversidad funcional durante el inicio de
lluvias (Fig. 29), sin embargo, este valor disminuy6 significativamente durante
el periodo lluvioso (T3), sugiriendo que la actividad funcional de las
comunidades microbianas asociadas a estas zonas del gradiente son mas

sensibles a los cambios de humedad del suelo.

Con base en lo anterior, se deduce que la estructura comunitaria en las
distintas zonas del gradiente es diferente, y que la respuesta de las
comunidades microbianas ante factores abiéticos del ecosistema es distinta en
cada zona. Las comunidades microbianas de las zonas MAX y MED estan
sometidas a condiciones ambientales diferentes a las zonas MIN y NF, por lo

que la estacionalidad afecta de manera distinta a estas comunidades.

En este sentido Day (1983) y Miller et al. (2001) establecen que los suelos
en las zonas elevadas de las planicies de inundacién son mejor drenados y en
consecuencia son menos inundados que las zonas mas bajas asociadas. Por este
motivo, las areas topograficamente mas elevadas del gradiente estudiado, MIN
y NF, no fueron afectadas por la inundacién, y por lo tanto, los patrones de
estructuracién comunitaria en estas zonas son diferentes al resto de las areas

del gradiente estudiado.

Los cambios estacionales en la estructura funcional de las comunidades

microbianas responden a variaciones en la composicién de especies que se
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hacen evidentes en la morfologia de las bacterias aisladas, donde se observo
predominio de bacterias Gram negativo en sequia y Gram positivo durante las
Huvias (T2 y T3), lo cual coincide con lo reportado por Sundh et al. (1997)
quienes establecen que el predominio de bacterias Gram positivo esta asociado
con condiciones de anaerobiosis, mientras que las bacterias Gram negativo

predominan en ambientes aerdbicos.

De 1igual manera se 1identificaron diversas especies fungicas
pertenecientes a los géneros (Tabla 4) Penicillium, Aspergillus, Trichoderma,
Fusarium, Mucor, Histoplasma y Scopulariopsis. Estos géneros fingicos han
sido reportados en la literatura como saprofitos del suelo con participacion
activa en la descomposiciéon de la materia organica del suelo (Garassini, 1962;

Swift, 1976; Alexander, 1980; Morton, 2005).

Adicionalmente, se pudieron determinar equivalencias funcionales de
tipo bacteria aerdbica-anaerodbica, bacteria-hongo y bacteria-levadura, lo cual
demuestra que existe redundancia funcional en la comunidad microbiana. Esto
podria indicar que los cambios en la estructura comunitaria no afectan
significativamente el funcionamiento del ecosistema, ya que la redundancia

funcional garantiza la continuidad de los procesos.

Asimismo, las coincidencias de grupos funcionales a lo largo del
gradiente de inundacion demuestran que existen en la comunidad patrones
temporales en la expresion de grupos microbianos particulares, que responden
a procesos sucesionales que ocurren durante la descomposicion de materia
organica como una consecuencia directa de variaciones en la cantidad y
disponibilidad de sustratos. Durante este proceso, incrementan los nichos
especificos en ciertas etapas, y como consecuencia, la estructura comunitaria se

modifica, afectando los atributos funcionales del ecosistema.
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Es claro que existe intercambio de organismos entre las diferentes zonas
del gradiente por el movimiento de agua, de la lluvia y del rio en las diferentes
épocas de ano; de la zona NF a la zona MAX en T2 y de la zona MAX a MIN en
T3 (Tabla 7), lo cual concuerda con lo planteado por Neiff (2004) sobre los flujos

horizontales (agua, nutrientes, organismos) desde y hacia el rio.

Este autor indica que durante la fase positiva del pulso denominada
potamofase, los albardones estan cubiertos de agua de inundacién, conectados
con el curso del rio y recibiendo informacién de éste (agua, nutrientes, esporas,
etc.), mientras que durante la fase negativa del pulso o sequia, denominada
limnofase, se produce entonces un flujo de materiales desde la planicie hasta el

curso del rio.

Igualmente son evidentes los patrones espaciales que sugieren que la
expresion de los grupos funcionales responde a cambios en las variables
fisicoquimicas como contenido de humedad y textura del suelo, indicando que la
composicion de la comunidad microbiana del suelo esta adaptada a los pulsos
anuales de inundacién, de manera que durante esta época del afio no se afecta

significativamente la funcionalidad del ecosistema.
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3.6. Conclusiones

- La humedad del suelo es un factor determinante en el crecimiento de
bacterias y hongos, creando condiciones adecuadas para el incremento de

la densidad poblacional de estos grupos microbianos.

- Los pulsos de inundacién no afectan negativamente la diversidad funcional
ya que durante la inundacion las zonas MAX y MED presentaron valores

mas altos de indice de diversidad funcional.

- La inundacién no generd anoxia total sobre la superficie del suelo, sino que
existen microambientes aerdbicos que permite el crecimiento y actividad

de organismos aerdbicos como bacterias y hongos del género Penicillium.

- Las comunidades microbianas de las zonas sometidas a la inundacién se
encuentran adaptadas a esta condicién, a tal punto que durante esta época
se determiné mayor diversidad funcional respecto a la época de sequia e

inicio de lluvias.

- Los perfiles de utilizacién de sustratos en bacterias aerdbicas, anaerdbicas
y hongos son diferentes, lo cual podria indicar que no existen fenémenos de

competencia por sustratos entre los diferentes grupos funcionales.

- La redundancia funcional encontrada en la comunidad microbiana en el
gradiente de inundacién parece indicar que el ecosistema es altamente

resiliente a las perturbaciones anuales de inundacién y sequia.
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Capitulo II. Efecto de los Cambios Fisicoquimicos del Suelo sobre la Actividad
Microbiana en el Gradiente de Inundacién del Rio Mapire

4.1. Resumen

Las planicies de inundacion son sistemas asociados al margen de un rio que
estan sujetas a pulsos estacionales de inundacién y sequia. La planicie de
mundacion del Rio Mapire presenta un gradiente topografico en sentido
perpendicular al rio que genera zonas con intensidad de inundacion variable
que propician cambios en las condiciones fisicoquimicas del suelo a lo largo del
gradiente. El objetivo de este trabajo fue determinar los cambios estacionales
de los parametros fisicoquimicos del suelo y establecer una relacion entre éstos
y la actividad microbiana. Las muestras se colectaron en tres épocas del ano
(sequia, inicio de lluvias y época de inundaciéon) siguiendo un muestreo
sistematico en 4 puntos del gradiente, definidos por la intensidad de la
mundacion: MAX, zona maxima inundacién; MED, zona de inundaciéon media;
MIN, zona de minima inundacién, NF, zona nunca inundada. Se determinaron
los parametros fisicoquimicos del suelo (textura, pH, humedad, carbono,
fosforo, nitrégeno y cationes intercambiables) y se relacionaron con la densidad
y el perfil fisiolégico de la comunidad microbiana a través de correlaciones
lineares y analisis de redundancia (RDA). Los resultados indican que existe un
gradiente espacial determinado por el contenido de arcillas y un gradiente
temporal influenciado por los contenidos de humedad y carbono organico total.
La densidad de bacterias no es afectada por las variaciones en las propiedades
fisicoquimicas del suelo, pero la densidad de hongos es determinada por el
contenido de humedad y carbono en el suelo. Se observé que la actividad
microbiana es determinante en la dinamica del fésforo aun durante la
inundacién. Se concluye que la interaccién entre los factores bidticos y abidticos
es muy compleja y que las comunidades microbianas responden ante los
cambios del ambiente fisicoquimico del suelo manteniendo su actividad a lo

largo del hidroperiodo.
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4.2, Introduccion

Las planicies de inundacién constituyen sistemas complejos asociados al
margen de un cauce de agua y sujetos a inundaciones estacionales debido al
desbordamiento del rio. Por lo tanto, esos sistemas se encuentran sometidos a
diversas condiciones de humedad. Los pulsos de inundacién generan
variabilidad espacio-temporal en el sistema suelo, afectando la tasa de
mineralizacion de la materia organica, el contenido de agua del suelo y la

dinamica de nutrientes (Langer y Rinklebe, 2009).

Los bosques inundables tienen una alta productividad que resulta en
grandes entradas de hojarasca al suelo del bosque (Langhans et al., 2008). Sin
embargo, la dinamica de descomposiciéon de la materia organica en la planicie
de inundacién esta determinada por los pulsos de inundacion (Valett et al.,
2005) y esta influenciada por el ambiente fisicoquimico asi como por la
composiciéon y abundancia de la comunidad de descomponedores (Langhans y

Tockner, 2006).

En este sentido, Junk y Wantzer (2004) y Kobayashi et al. (2009)
establecieron que durante el periodo de inundacién la materia organica
acumulada durante la época seca es disuelta por la lamina de agua, y
transportada hacia el canal del rio donde es utilizada por los organismos
acuaticos. Esto representa un cambio en el ciclo de descomposiciéon de la
materia organica en este ecosistema, y ademas representa un nuevo escenario
para las comunidades microbianas del suelo. Los ciclos de inundacién/sequia
implican pulsos de liberacion de nutrientes y energia para la actividad

microbiana (Baldwin y Mitchell, 2000).

Los factores fisicoquimicos del suelo tales como pH, humedad y fertilidad

actian como agentes controladores de la actividad microbiana, promoviendo
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cambios en los ciclos biogeoquimicos. Sin embargo, la hidrologia se considera

como la variable mas importante (Yavitt et al., 2005; Gutknecht et al., 2006).

Diversos estudios indican que la actividad microbiana es dependiente del
estado de aireacion del suelo (Magnunsson, 1994; Quantin et al., 2001;
Gutknecht et al., 2006). Bajo condiciones de saturacion del suelo ocurre pérdida
de nutrientes por volatilizacién o escorrentia (Valett et al., 2005), movilizacion
de sustancias reducidas como amonio, nitrito y sulfuro, y movilizaciéon de

fosfatos debido a la reduccion de hierro (Banach et al., 2009).

Sin embargo, los procesos de transformaciéon y movilizaciéon de nutrientes
no pueden ser generalizados, ya que cada planicie de inundacién presenta una
dinamica particular (Noe y Hupp et al., 2007). En la planicie de inundacién del
Rio Mapire se presenta un gradiente topografico en sentido perpendicular al
margen del rio que genera zonas con diferente intensidad de inundacién

(Rosales, 1988).

Estas variaciones en la intensidad de la inundaciéon producen diferencias
en la composicion floristica y estructura del bosque a lo largo del mencionado
gradiente (Rosales, 1988). Estas variaciones topograficas y floristicas propician
posibles cambios en las condiciones fisicoquimicas del suelo de la planicie de

inundacién.

Basado en estos antecedentes, este capitulo tiene como objetivo evaluar
los cambios estacionales de los parametros fisicoquimicos del suelo, tales como
pH, materia organica, fosforo, nitrégeno y cationes intercambiables y su efecto
sobre la actividad microbiana, particularmente sobre la densidad y estructura

gremial de la comunidad.
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4.3. Materiales y Métodos

Las muestras fueron secadas a temperatura ambiente (excepto las de
humedad) y posteriormente tamizadas (tamiz mesh 10) y homogeneizadas a fin

de tomar una fraccién representativa para los diferentes analisis (Fig. 30).
4.3.1. Textura

Para cada muestra se determiné el contenido de arenas, limos y arcillas
utilizando el método del hidrometro de Bouyucos (Day, 1965). Segun este
método los valores se expresan como porcentajes de arena, limo y arcilla. La
clase textural se determind utilizando un triangulo de textura (Soil Survey

Staff, 1975; Brady y Weil, 2002).

4.3.2. Humedad

El contenido de agua del suelo se determiné por diferencia en el peso
antes y después de secar 10 g de suelo a 110 °C durante 24 horas (Richards,
1941). Se expresé como porcentaje de humedad (%H) respecto a la capacidad de
campo (relaciéon entre la maxima capacidad de retenciéon de agua y el contenido

de agua de la muestra).

4.3.3. pH

El pH se determiné en una mezcla con proporcionl:2,5 (suelo:agua) de

acuerdo a Jackson (1976) utilizando un electrodo estandar de vidrio.

4.3.4. Carbono total

El carbono organico total (Ct) se determind por el método de oxidacién
completa (Walkley y Black, 1934). Se tom6 una alicuota de 500 mg de la

fraccion fina del suelo, la cual se digirié con acido crémico en presencia de un
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exceso de H2SO4 concentrado y se titulé con solucion ferrosa 0,5N. El carbono

organico total se expresé como g de C/kg de suelo.

4.3.5. Nitrogeno total

El nitrégeno total (N;) se determiné mediante el método de Kjeldahl
(Anderson e Ingram, 1993), para lo cual se procedié a digerir 200 mg de suelo
en 3 ml de acido sulftarico (H2SO4) concentrado y 2 ml de perdxido de hidrégeno
a 360°C por tres horas. La digestion resultante se destilé con NaOH al 50% y se
titulé con HCI1 0,01N. El contenido de nitrégeno se expres6é como g de N/kg de

suelo.
4.3.6. Fésforo total

El fosforo total (P:) se extrajo mediante digestiéon binaria con acido
nitrico y acido perclérico concentrados (Anderson e Ingram, 1993). El contenido
de P en la digestion resultante se determiné utilizando un equipo Technicon

AA. El contenido de fosforo se expresé como g de P/kg de suelo.

4.3.7. Acidez intercambiable y Aluminio intercambiable

La acidez intercambiable (Al+H) se extrajo con una solucién de cloruro
de potasio 1M y sus concentraciones de determinaron por titulacion con NaOH
0,1M y HCI 0,1 M respectivamente (McLean, 1965). Las concentraciones de H*

y de Al*3 intercambiables se expresaron en cmol./kg de suelo.

4.3.8. Cationes bdsicos intercambiables

Los cationes calcio (Ca*?), magnesio (Mg*?), potasio (K*) y sodio (Na*) se
determinaron mediante espectrofotometria de absorciéon atémica usando como
solucion extractante acetato de amonio 1N (Thomas, 1982). La concentracion de

cada cation se expreso en cmol/kg de suelo.
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4.3.9. Actividad microbiana

Se utilizaron los datos de densidad microbiana y la frecuencia relativa de
utilizaciéon de sustratos como glucosa (Glu), lactosa (Lac), peptonas (Pep),
hidrélisis parcial y completa de almidon (a-ami y B-ami), degradaciéon de
pectina (Pec), celulosa (Cel), lignina (Lig) y quitina (Qui), compuestos grasos
(Twn), hidrélisis de proteinas (Gel) y urea (Ure), reducciéon de nitratos a
nitritos (NOg) y denitrificacion (Ng), solubilizacion de fosfatos (Pi) y

mineralizacion de fésforo organico (Po) descritos en el Capitulo 1.

4.3.10. Analisis Estadistico

Se realizaron analisis de varianza de dos vias (ANOVA) y test de Tukey
(HSD, a = 0,05) como prueba a posteriori para determinar diferencias entre las
medias de las variables fisicoquimicas en las diferentes zonas del gradiente y
épocas del ano. La prueba no paramétrica de Kruskal-Wallis fue utilizada para
aquellos datos que no cumplieron con los supuestos del ANOVA. Se realiz6é un
analisis de componentes principales basado en una matriz de correlaciéon, como
técnica de ordenacion para definir las variables ambientales mas influyentes en

el gradiente de inundacion.

A fin de determinar el efecto de las variables fisicoquimicas sobre la
actividad microbiana se realizaron correlaciones lineares simples con una
significacion del 5%. Adicionalmente, se realiz6 un analisis canodnico de
redundancia (RDA) a fin de determinar la influencia de las wvariables
ambientales sobre las variables microbiologicas. Para los analisis se utilizaron
los paquetes estadisticos STATISTICA 7.0 (StatSoft Inc., 2004), PAST
(Hammer y Harper, 2001) y CANOCO 4.5 (Braak y Smilauer, 1997).
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Fig. 30. Esquema metodologico para la caracterizacion fisicoquimica del suelo del gradiente de inundaciéon
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4.4. Resultados
4.4.1. Textura

Se observd que existe un cambio de textura desde la zona mas baja del
gradiente (MAX) hasta la zona mas elevada topograficamente (NF), definido

por un aumento en el contenido de arena y una disminucién en el contenido de

arcilla (Tabla 8).

Tabla 8. Analisis de textura del suelo en las diferentes zonas del gradiente de

inundacién
Textura
Zona
%Arcilla %Limo %Arena Clase textural

MAX | 5417+ 1,44b | 23,33+ 2,89a | 22,5+ 25b Arcilloso

MED | 65+25a |20,83+1,44a | 14,17 + 2,89c Arcilloso

MIN 21,67+ 1,44c | 20,83 +2,89a | 57,5+ 2,5a | Franco-arcillo-arenoso

NF | 1833+289c| 20+25a |61,67+1,44a Franco arenoso

Media + desviacién estandar seguido de letras diferentes en la misma columna
indican diferencias estadisticamente significativas (ANOVA, p< 0,05, n=3). MAX,
zona maxima inundaciéon. MED, zona de inundacién media. MIN, zona de minima
inundacién. NF, zona no inundada.

Se determind que la zona MED presentd mayor porcentaje de arcilla
respecto a las zonas MAX (p=0,001426), MIN y NF (p=0,000231). Las zonas
MIN y NF presentaron mayor contenido de arena que las zonas MAX y MED
(p=0,000231).

4.4.2. Parametros fisicoquimicos

La Tabla 9 muestra la variaciéon espacial de los parametros
fisicoquimicos determinados en el gradiente de inundacién para las diferentes
épocas de muestreo. De igual manera, la Figura 31 muestra la variaciéon
temporal de dichos parametros en cada una de las zonas del gradiente

estudiadas.
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4.4.2.1. Humedad

En sequia (T1) el contenido de humedad fue mayor en las zonas MAX y
MED que en las zonas MIN (p=0,00124) y NF (p=0,00022), lo cual se
corresponde con el tipo de textura indicado en la Tabla 8, donde las zonas bajas
con mayor contenido de arcillas retienen mas agua que aquellas mas elevadas y

con predominio de arenas.

Se observa que en T2 (inicio de lluvias) la humedad del suelo en las
zonas MAX, MED y NF no cambi6 significativamente (p>0,05), mientras que en
la zona MIN la humedad del suelo aument6 (p=0,00513). En esta época se
mantienen diferencias en el contenido de humedad de las zonas MAX y MED

con NF (p=0,00021, Tabla 9).

Sin embargo, en T3 (época de inundaciéon) las zonas MAX y MED
permanecieron saturadas de agua, mientras que la zona MIN presenté un
porcentaje de humedad de cerca del 50% de la capacidad de campo (Tabla 9), lo
cual constituye un escenario diferente a la condicién que presentaba el suelo en
T1 y T2 (p=0,00014, Fig. 31). Asimismo, en la Figura 31 se observa que en la
zona NF la humedad del suelo incrementé significativamente en T3

(p=0,00014).
4.4.2.2. pH

No se observaron diferencias significativas a lo largo del gradiente de
inundacién en las épocas T1 y T3 (p>0,05; Tabla 9). En T2 se encontraron
diferencias significativas (p=0,01039) dnicamente entre las zonas MAX y NF;

en esta ultima zona, el pH del suelo fue menos acido.

En cuanto al efecto de la estacionalidad, la Figura 31 muestra que en T3
el pH aumentd significativamente en las zonas MAX y MED (p=0,01039),

mientras que en las zonas MIN y NF no se observaron cambios (p>0,05).
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4.4.2.3. Carbono organico total

Se observd que en T1 la zona MED presenté valores de Cg
significativamente mas altos que las zonas MAX (p=0,000143), MIN
(p=0,000146) y NF (p=0,000143), siendo la zona NF la que presenté la

concentracion mas baja (p=0,014789) durante esta época del anno (Tabla 9).

En T2 la variabilidad espacial de C; mostr6 la misma tendencia que en
T1 (Tabla 9), mientras que en T3 la zona MIN present6 valores de C; similares
a la zona MED (p>0,05) y mayores que las zonas MAX (0,001041) y NF
(0,000295).

La Figura 31 muestra que en T2 el C; aumenté significativamente en
todas las zonas del gradiente y disminuyé en T3 (p<0,05). Es de hacer notar
que el aumento del pH observado en T3 parece estar asociado con la

disminuciéon de C; del suelo (r=-0,65; p=0,02154).
4.4.2.4. Nitrogeno total

En T1 no se observaron diferencias significativas en el contenido de Nt
entre las zonas MAX y MED (p>0,05); sin embargo, la concentraciéon de N; en el
suelo disminuy6 significativamente hacia las zonas MIN (p=0,00459) y NF
(p=0,00022). En T2 no se observaron cambios significativos en los valores de N
en las zonas MAX, MED y MIN (Tabla 9), pero la zona NF present6 valores
mas bajos (p=0,004591). En T3 no se observd variabilidad espacial en la

concentracion de N a lo largo del gradiente (p>0,05).

No hubo variacién significativa del Ny de T1 a T2 en ninguna de las
zonas del gradiente, mientras que hacia T3 se observé una disminucién del Ny
desde T1 y T2 en las zonas MAX (p=0,03381) y MED (p=0,025175). La zona

MIN no presenté cambios importantes en el Nt (p>0,05) con la estacionalidad,
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mientras que en NF el Ny aumento6 considerablemente (p=0,036488) desde T1 y
T2 hacia T3 (Fig. 31).

4.4.2.5. Fésforo total

Se determin6é que en T1 las zonas MAX y MED presentaron mayor
contenido de P; respecto a las zonas MIN (0,001643) y NF (p=0,042956; Tabla
9). Igualmente, la concentracion de P; en T2 fue similar en las zonas MAX,
MED y MIN (p>0,05) y mas baja en NF (p= 0,00406), mientras que en T3 no se

determind variacion espacial en el contenido de Pt (Tabla 9).

En la Figura 31 se puede observar que el contenido de Pt no cambi6 con
la estacionalidad, no encontrandose diferencias estadisticamente significativas

en la concentracion de fosforo en las distintas épocas de muestreo (p>0,05).
4.4.2.6. Aluminio intercambiable

Se observo que en T1, la concentracion de Al no presentd diferencias en
las zonas MAX, MED y MIN (p>0,05; Tabla 9), mientras que en la zona NF se
determinaron valores mas bajos respecto a las demas zonas (p= 0,002797). En
T2 la concentracién de Al en las zonas MAX y MED fue similar (p>0,05) y
disminuye significativamente hacia MIN y NF (p<0,05; Tabla 9).

En cambio, en T3 se determiné que la concentraciéon de Al fue mas
variable espacialmente (Tabla 9), encontrandose que la zona MED presentd
mayor concentracion que las zonas MAX (p=0,009756), MIN (p=0,002399) y NF
(0,000143). Asimismo, las zonas MAX y MIN presentaron entre si valores
similares de Al, mientras que en la zona NF la concentracion fue

significativamente mas baja (p=0,00259).

En la Figura 31 se muestra que en la zona MAX la concentraciéon de Al
no cambio con la estacionalidad, mientras que en la zona MED se incrementd la

concentracion de Al intercambiable en T3 (p=0,006121) respecto a T1 y T2.
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Tabla 9. Propiedades fisicoquimicas del suelo en las diferentes zonas de la planicie de inundacién y en distintas épocas

del ano

fipoca | Zona %H pH Ct Nt P Al H* Ca Mg K Na
g/kg glkg glkg cmolc/kg | cmold/kg | ecmold/kg | cmolJ/kg | cmolcs/kg | cmold/kg
MAX | 18,99=1,3a | 3,73+0,12a | 46,29+ 3,22b 0,84 + 0,25a 0,17 + 0,05a 6,3+ 2,57a 4,07+0,76b | 0,12+0,06a | 0,27=0,16a | 0,08+0,04a | 0,056+0,01b
T1 MED | 151+1,44a | 3,77+0,15a 76,8 + 6,19a 0,95 + 0,4a 0,26 + 0,04a 6,9+0,7a 6,63+1,15a | 0,09+00la | 0,28+0,04a | 0,15+0,04a | 0,15+0,01a
MIN | 882+0,43b | 4,07+0,06a | 48,67+ 2,89 0,51 +0,14b 0,13+0,01b | 4,17+0,71a 1,57 + 0,25¢ 0,06 +0,01a | 0,04+0,02b | 0,04=0,01b | 0,04 0,00b
NF 6,82+0,36b | 3,93+0,06a 32,68 = 1,24c 0,14 £ 0,07c 0,08=0,04b | 2,03+1,12¢ 1,13+ 0,25¢ 0,14+0,02a | 0,28+0,02a | 0,09=0,0la | 0,02+0,01b
MAX | 20,42+2,12a 3,5+ 0,17b 64,88 + 5,46b 0,56 + Oa 0,19+ 0,01a 4,9+ 1,59 4,2 + 2,62a 0,09+ 0,00a | 0,21+0,12a | 0,04+0,01b | 0,05+ 0,01b
T2 MED | 17,79+2,59a | 3,67+ 0,06ab 91,1 + 9,46a 0,82 + 0,22 0,23+0,04a | 6,83+0,45a 7,17 +0,4a 0,09+0,00a | 0,30+0,06a | 0,22+0,07a | 0,16+0,01a
MIN | 15,02+1,12a | 3,93+0,31ab | 72,27+5,07b 0,42 £0,07a 0,14+0,02a | 2,07=0,15b 1,87+0,21b | 0,09+0,00a | 0,13+0,07a | 0,13+0,05a | 0,04+0,01b
NF 8,14=0,53b | 4,27+0,29 46,5 £ 0,9¢ 0,21+ 0b 0,06=0,03b | 2,13+1,27b 1,17+0,15b | 0,09+0,00a | 0,24+0,01a | 0,06=0,02b | 0,07+ 0,02b
MAX 100 + 0a 427+0,12a | 23,29+ 1,98b 0,28 + 0,07a 0,15 + 0a 7,1+ 1,73b 4,13+0,35b | 0,06+0,01b | 0,05+0,02d | 0,02+0,0lc | 0,03+0,00b
MED 100 + 0a 4,13 +0,23a 43,7+ 3,87a 0,44 + 0,04a 0,17+0,0la | 11,43+0,75a | 6,73+0,23a | 0,06+0,01b | 0,17+0,02c | 0,08+0,01b | 0,05+ 0,01b
T3 MIN | 52,32+4,78b | 3,8+0,02a 49,2 £ 6,58a 0,44 = 0,04a 0,1+ 0,05a 6,5+ 0,85b 1,67+ 0,25¢ 0,30 £0,09a | 0,29+0,01b | 0,20=0,04a | 0,10+ 0,02a
NF 39,43+5,34b | 4,1+ 0,46a 26,17+ 0,6b 0,63 £ 0,07a 0,1+ 0,02a 1,6 £0,7c 0,87 £ 0,72¢ 0,39+0,06a | 0,59+0,05a | 0,10=0,00b | 0,02 0,00b

Media + desviacién estandar seguido de letras diferentes en la misma época indican diferencias estadisticamente significativas
(ANOVA, p<0,05, n=3). MAX, zona maxima inundacién. MED, zona de inundacién media. MIN, zona de minima inundacién. NF,
zona no inundada. T1, sequia. T2, inicio de lluvias. T3, inundacion. %H, porcentaje de humedad. Cs, carbono total. N, nitrégeno
total. P:, fosforo total. Al, aluminio intercambiable. H*, acidez intercambiable. Ca, calcio intercambiable. Mg, magnesio

intercambiable. K, potasio intercambiable. Na, sodio intercambiable.
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Fig. 31. Cambios en las propiedades fisicoquimicas del suelo a lo largo del gradiente de
inundacién en las diferentes épocas del afo. Letras diferentes en la misma zona indican
diferencias estadisticamente significativas (ANOVA, p<0,05, n=3).

89



Capitulo II. Efecto de los Cambios Fisicoquimicos del Suelo sobre la Actividad
Microbiana en el Gradiente de Inundacién del Rio Mapire

Asimismo, la concentracién de Al intercambiable en la zona MIN
disminuyé en T2 (p=0,04561) e increment6é en T3 (p=0,00259). Se determind
una correlacion positiva entre el Al intercambiable y %H (r=0,66 p=0,01859).

4.4.2.7. Acidez intercambiable

En la Tabla 9 se observa que en T1 la zona MED presenté mayor
concentracion de H* respecto a las demas zonas del gradiente de inundacion
(p<0,05), seguido de la zona MAX (p=0,02068) y con menor contenido de H* las
zonas MIN y NF (p=0,00015).

Igual tendencia se observé en T2, donde las zonas MAX y MED
presentaron mayor concentracion de acidez intercambiable respecto a las zonas
MIN y NF (p=0,022903 y p=0,000157), mientras que en T3 la variabilidad
espacial de la acidez intercambiable es similar que en T1, con mayor
concentracion de H* en la zona MED respecto a la zona MAX (p=0,016848), y
baja concentracién en las zonas MIN y NF (p=0,025342 y p=0,010035).

La Figura 31 muestra que el contenido de H* en las diferentes zonas del
gradiente no cambié con la estacionalidad (p>0,05). Se determindé una
correlacion positiva entre H* y el aluminio intercambiable (r=0,81 p=0,00156),
asi como correlaciones positivas entre el Al intercambiable con el Pt (r=0,58
p=0,0482). De igual modo, se encontré correlaciéon entre la H* intercambiable

con el P; (r=0,89 p=0,00011) y el N (r=0,59 p=0,04530).
4.4.2.8. Calcio intercambiable

No se observaron diferencias significativas en la concentraciéon de Ca
intercambiable en T1 y T2 en las diferentes zonas estudiadas (p>0,05),
mientras que en T3 la concentracién de este catiéon en las zonas MIN y NF fue

mayor que en las zonas MAX (p=0,032855) y MED (p=0,013848).
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En referencia a la estacionalidad, la Figura 31 muestra que no hubo
diferencias importantes en el contenido de Ca en las diferentes épocas de
muestreo en las zonas MAX y MED (p>0,05). Sin embargo, se observo que en
T3 la concentracion de calcio aumentdé significativamente desde MAX y MED
hacia las zonas MIN (p=0,005295) y NF (p=0,00652). El Ca intercambiable
presenté una correlacién negativa con el H* intercambiable (r= -0,61;

p=0,03356).
4.4.2.9. Magnesio intercambiable

El Mg intercambiable mostré un patrén similar que el Ca intercambiable
en T1 (Tabla 9), con la diferencia que en la zona MIN se determiné baja
concentraciéon de este elemento (p<0,05). En T2 no se encontraron diferencias
significativas en los valores de Mg intercambiable en las diferentes zonas del
gradiente de inundacion (p>0,05), sin embargo en T3 la zona NF present6
mayor concentracion de Mg que las zonas MAX (p=0,000443), MED
(p=0,007212) y MIN (0,036368), siendo las zonas MAX y MED las que

presentaron mas bajo contenido de magnesio intercambiable (Tabla 9).

La Figura 31 muestra que en T1 y T2 las concentraciones de Mg no
cambiaron en las diferentes épocas de muestreo (p>0,05). Sin embargo, en T3 la
concentracion de Mg disminuydé significativamente en las zonas MAX
(p=0,03637) y MED (p=0,042648) e incrementé hacia MIN (p=0,011821) y NF
(p=0,00076).

4.4.2.10. Potasio intercambiable

La Tabla 9 muestra que en T1 la zona MIN present6 valores de K
menores a las zonas MAX, MED y NF (p<0,05). En T2 la zona MED mostré la
mayor concentracion de K intercambiable respecto a las zonas MAX

(p=0,00167) y NF (p=0,001950), tendencia que se mantuvo en T3 (Tabla 9).
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El potasio intercambiable mostré una alta variabilidad temporal (Fig.
30). Se observé que en las zonas MAX, MED y NF no hay cambios significativos
de T1 a T2 (p>0,05) pero en la zona MIN se determindé un aumento en la

concentracion de K (p=0,004565).

En T3 tampoco se determinaron diferencias en el K en las zonas MAX,
MIN y NF (Fig. 31) mientras en la zona MED la concentracion de K
intercambiable disminuy6 significativamente (p=0,001670). Estos cambios en el
K intercambiable del suelo parecen estar relacionados con los cambios en el

contenido de carbono organico (r=0,6 p=0,03746).
4.4.2.11. Sodio intercambiable

No se encontraron diferencias significativas en el Na intercambiable en
las zonas MAX, MIN y NF en T1 y T2 (p>0,05; Tabla 9), mientras que la zona
MED presentdé los valores mas altos de Na intercambiable en T1 (p=0,003491) y
T2 (p=0,001545). En T3 la zona MIN present6 la concentraciéon de sodio mas
elevada respecto a MAX (p=0,000303), MED (0,000428) y NF (0,000172).

Respecto a la variabilidad temporal del sodio intercambiable, se
determiné que no hubo diferencias significativas de T1 a T2 en las zonas MAX,
MED y MIN, mientras que en NF se determiné un incremento del Na
(p=0,002365). En T3 se observ) una disminucién importante en el contenido de
sodio en las zonas MAX (p=0,04458), MED (p=0,000154) y NF (p=0,001287)
mientras que en MIN la concentracion de este elemento se incrementd

(p=0,001670).

Al igual que los demas cationes basicos, el Na intercambiable esta
altamente correlacionado con el carbono organico (r=0,80 p=0,00165), asi como

con el Nt (r=0,70 p=0,01106), el Pt (r=0,79 p=0,00232) y H* (r= 0,75 p=0,00495).
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4.4.3. Dinamica espacio-temporal de las propiedades fisicoquimicas en el

gradiente de inundacion.

En funcién de las correlaciones entre las variables se realizé un Analisis
de Componentes Principales como técnica de ordenacién a fin de ilustrar las

variables fisicoquimicas que caracterizan a cada zona del gradiente (Fig. 32).
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Fig. 32. Anélisis de Componentes Principales de las variables fisicoquimicas del gradiente de
inundacién del Rio Mapire (71% de la varianza total explicada), CP1 (47,9%) y CP2 (23,1%).
MAX, zona maxima inundacién. MED, zona de inundacién media. MIN, zona de minima
inundacién. NF, zona no inundada. T1, sequia. T2, inicio de lluvias. T3, inundaciéon. %Arc,
porcentaje de arcillas. %Lim, porcentaje de limos. %Are, porcentaje de arenas. %H, porcentaje
de humedad. Ct, carbono total. Nt, nitrégeno total. Pt, fésforo total. Al, aluminio
intercambiable. Acidez, H* intercambiable. Ca, calcio intercambiable. Mg, magnesio
intercambiable. K, potasio intercambiable. Na, sodio intercambiable.

El primer componente principal (CP1) esta asociado con H* (r=0,96), Pt
(r=0,95), % Arc (r=0,94), %Are (r=-0,93), Na (r=0,81), Al (r=0,73), Nt (r=0,71),
Ct (r=0,66), Ca (r=-0,58) y pH (r=-0,54) y representa el 47,9% de la varianza de
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los datos. El segundo componente principal (CP2) se correlaciona con K
(r=0,73), %H (r=-0,72), Mg (r=0,61), %Lim (r=-0,51) y al igual que el CP1 se
correlaciona con las variables pH (r=-0,53) y Ct (r=0,55) y representa el 23,1 de

la varianza.

Se observa en la Figura 32 que se forma un gradiente espacial y
temporal de variables fisicoquimicas que permite separar cada zona de la

planicie de inundacién en las diferentes épocas de muestreo.

El gradiente inicia en T1, época en la cual la zona MAX se asocia con el
cuadrante positivo del CP1 y en menor medida con el cuadrante negativo del
CP2. Esta zona se caracteriza por presentar el mayor contenido de arcilla, limo
y humedad respecto a las demas zonas del gradiente en esta época (Tabla 9 y
Fig. 32). La zona MED en T1 es muy similar a la zona MAX; sin embargo, se
diferencia de ésta ultima ya que presenté mayor contenido de carbono,

nitrégeno y fosforo total.

El gradiente contintia en la zona MIN, asociada al cuadrante negativo de
los CP. Esta zona se caracterizé por mayor contenido de arena, asi como pH
mas elevado respecto a MAX y MED. Por estar en el cuadrante opuesto del
componente principal, es evidente que en esta zona del gradiente los valores de
Ct, Nt y Pt, asi como el contenido de humedad son bajos. Finalmente la zona
NF esta definida principalmente por el menor contenido de humedad, y alta

concentracion de cationes calcio y magnesio intercambiables (Fig. 32).

Asimismo, se observa que la entrada de lluvias no varié en gran medida
las condiciones fisicoquimicas del suelo. Durante T2 la zona MAX no cambid
(Tabla 9 y Fig. 32), mientras que en la zona MED increment6 la concentracion

de carbono, sodio y potasio intercambiables.
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Durante la entrada de lluvias, la zona MIN se asoci6 mayormente con el
cuadrante positivo del CP2, ya que en esta época se incrementdé el contenido de
carbono, magnesio y potasio intercambiables. De igual forma, las variables que
influyen en el cambio de condiciones del suelo en la zona NF en T2 son el

incremento en el pH y el Ct (Fig. 32).

El gradiente espacial es mucho mas evidente durante la inundacidn,
(Fig. 32), observandose que el contenido de humedad del suelo es la variable
mas importante. Las zonas MAX y MED, siguen siendo muy similares, con el
mayor contenido de humedad, mientras que las zonas MIN y NF que no fueron
mnundadas se ubican en el extremo opuesto del eje de los componentes

principales (Fig. 32).

Las zonas MAX y MED, que presentaron en T1 y T2 la mayor
concentraciéon de nutrientes, se comportaron en forma diferente durante la
época de inundacién, ya que el contenido de carbono, nitrégeno y fésforo total
disminuyé significativamente mientras que el pH del suelo incrementd. Sin
embargo, estas zonas aun durante la inundacion son diferentes, ya que la zona
MED particularmente contiene mas carbono en el suelo que la zona MAX, y
ademas presentd un incremento significativo de la concentracién de aluminio

intercambiable.

Por otra parte, las condiciones del suelo de la zona MIN en T3 mostraron
un incremento en la concentracién de aluminio, calcio y potasio intercambiable
respecto a T2. Asimismo, la zona NF presenté en T3 un incremento en el
contenido de nitréogeno total en el suelo, asi como calcio y magnesio

intercambiables, respecto a T1y T2.
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4.4.4. Efecto de las variables fisicoquimicas del suelo sobre la actividad

microbiana

En este estudio, la actividad microbiana se determiné a través de la
estimaciéon de la densidad de bacterias (aerdbicas y anaerdbicas) y hongos
(unicelulares y filamentosos). Asimismo, se determiné para los
microorganismos aislados la capacidad de utilizar diferentes sustratos como

fuente de nutrientes y energia.

Se encontré que la densidad de hongos esta estrechamente relacionada
con la humedad del suelo y con el carbono total (Tabla 10). No se encontré
correlacion lineal entre las variables fisicoquimicas del suelo y la densidad de
bacterias aerdbicas y anaerdbicas (p>0,05). Se encontrdé que el consumo de
peptonas como fuente de carbono por los microorganismos esta relacionado con
el contenido de nitrégeno total (Tabla 10). De igual manera, la hidrdlisis parcial
de almidoén realizada por la enzima a-amilasa estuvo influenciada directamente
por el contenido de humedad del suelo y el aluminio intercambiable (correlacion

positiva, Tabla 10).

Sin embargo, la degradacion de pectina y celulosa estuvo negativamente
correlacionada con el contenido de humedad. También, la hidrélisis de
proteinas se correlaciondé positivamente con la concentracion de calcio
intercambiable, mientras que la degradaciéon de compuestos lipidicos estuvo

negativamente correlacionada con el carbono total (Tabla 10).

La Tabla 10 indica que la reducciéon de nitratos a nitritos estuvo
negativamente correlacionada con el contenido de nitréogeno total, fosforo total,
acidez y sodio intercambiables; mientras que la denitrificacion y la actividad de
ureasa no parecieron estar relacionadas linealmente con ninguna de las

variables fisicoquimicas determinadas.
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Tabla 10. Coeficientes de correlacion lineal entre variables microbiolégicas y variables fisicoquimicas
| %H pH Ct Nt Pt Al H+ Ca Mg K Na
Dens AE 0,42 0,15 -0,33 -0,17 -0,33 -0,09 -0,31 0,27 0,14 0,18 0,12
Dens AN -0,04 -0,08 0,32 -0,07 -0,12 -0,23 -0,22 0,32 0,17 0,32 0,00
0,69 0,58
Dens H 020,013 0,32 50,047 0,11 -0,01 0,44 0,19 0,40 0,34 0,04 -0,15
Glu -0,24 0,20 -0,09 -0,45 -0,51 -0,54 -0,53 0,19 0,06 -0,07 -0,40
Lac -0,29 0,04 0,55 -0,20 -0,06 -0,19 -0,02 -0,29 -0,23 0,36 0,22
0,58
Pep 0,19 -0,21 0,08 £=0.0499 0,54 0,48 0,51 -0,07 0,07 0,13 0,38
. 0,76 0,76
a-ami £=0,0039 0,01 -0,17 -0,02 0,11 =0.004 0,40 0,12 0,02 0,10 0,02
B-ami 0,13 0,22 -0,01 -0,35 -0,10 0,31 0,14 -0,47 -0,42 -0,22 -0,18
-0,61
Pec 20,0847 -0,12 -0,06 -0,08 -0,17 -0,35 -0,29 -0,17 -0,08 0,15 -0,20
-0,61
Cel 20,0345 -0,28 0,06 0,07 -0,14 -0,20 -0,21 -0,07 0,02 0,13 0,03
Lig -0,42 -0,03 -0,17 0,15 -0,05 -0,10 -0,13 -0,12 -0,03 -0,15 -0,09
Qui -0,35 0,08 -0,36 -0,09 -0,15 -0,31 -0,20 -0,22 -0,02 -0,50 -0,28
Gel 0,55 0,33 -0,40 -0,20 -0,39 0,18 -0,23 p:067(;)12 0,37 0,25 -0,03
Twn 0,01 0,35 p;%’ 6012 -0,21 -0,43 -0,37 -0,46 0,31 0,21 -0,34 -0,43
0,61 0,74 -0,59 -0,64
NO2 0.01 0,52 046 p=0,0359 _ p=0,006 047 p=0,0422 029 020 028 p=0,026
N2 -0,21 -0,21 0,02 0,42 0,38 0,18 0,20 -0,18 -0,12 -0,07 0,24
Ure -0,15 0,02 0,01 0,37 0,38 0,13 0,30 -0,31 -0,06 -0,08 0,21
. 0,81 0,69
Pi 0,37 0,44 $=0.0015 -0,21 -0,48 -0,15 -0,42 50,013 0,46 -0,10 -0,41
0,60 0,73 -0,70 -0,60
Po 029 p=0.0398 _ p=0,0072 042 p=0,011 o2t 057 045 015 1 p=0,0398

Coeficiente de correlacion (r) simple. Se resaltan aquellas correlaciones con significaciéon estadistica (p<0,05). %H, porcentaje de humedad. Ct, carbono total. Nt,
nitrégeno total. Pt, fosforo total. Al, aluminio intercambiable. H*, acidez intercambiable. Ca, calcio intercambiable. Mg, magnesio intercambiable. K, potasio
intercambiable. Na, sodio intercambiable. Dens AE, densidad de bacterias aerdbicas. Dens AN, densidad de bacterias anaerébicas. Dens H, densidad de hongos.
Glu, metabolismo de glucosa. Lac, metabolismo de lactosa. Pep, metabolismo de peptonas. a-ami, hidroélisis parcial de almidén. B-ami, hidrélisis completa de
almidén.. Pec, degradacion de pectina. Cel, degradacion de celulosa. Lig, degradacién de lignina. Qui, degradaciéon de quitina. Gel, degradacion de proteinas.
Twn, degradacién de lipidos. NOZ2, reduccion de nitratos a nitritos. N2, denitrificacion. Ure, mineralizacién de urea. Pi, solubilizacion de fosfatos. Po,
mineralizacién de fésforo.
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Otro proceso importante de actividad microbiana es la solubilizacién de
fosforo inorganico. Este proceso estuvo negativamente correlacionado con el
carbono total; por el contrario, se relacioné positivamente con el contenido de
calcio intercambiable (Tabla 10). De igual manera, la mineralizacion de fésforo
estuvo positivamente relacionada con el pH, pero se relaciondé negativamente

con el contenido de carbono total, fosforo total y sodio intercambiable.

Con la finalidad de ampliar la informaciéon que suministra la correlacion
lineal simple, se realiz6 un analisis candnico que combina el analisis de
ordenacién multivariado con la regresion lineal multiple (Fig. 33). Para el
analisis se utilizaron el pH, contenido de humedad, carbono, nitrégeno y fésforo
total, como variables fisicoquimicas explicativas por ser las que muestran

mayor heterogeneidad a lo largo del ano (Fig. 31).

Estas variables se relacionaron con los descriptores de actividad
microbiana a través del analisis de redundancia (RDA, Fig. 33), el cual
permiti6 determinar que las variables fisicoquimicas que explican
significativamente los cambios en las variables microbiolégicas del suelo son el

carbono total (p=0,022) y el contenido de humedad (p=0,045).

La Figura 33 muestra graficamente que el contenido de carbono total
esta relacionado con la degradacion de compuestos organicos que indican
mineralizacion de materia organica, como lignina, quitina, pectina, celulosa, y
azucares simples (glucosa y lactosa). Asimismo, se puede notar que la humedad
influy6 significativamente en la densidad fangica, asi como en la actividad de
enzimas como a-amilasa, solubilizacién de fosfatos, actividad proteolitica y

mineralizacién de fésforo.
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Fig. 33. Resultado (“Tri-plot”) del Analisis de Redundancia de los descriptores microbiolégicos
de la comunidad en funcién de las variables fisicoquimicas a lo largo del gradiente de
inundacién del Rio Mapire. MAX, zona maxima inundacién. MED, zona de inundacién media.
MIN, zona de minima inundacién. NF, zona no inundada. T1, sequia. T2, inicio de lluvias. T3,
inundacién. %H, porcentaje de humedad. Ct, carbono total. Nt, nitrégeno total. Pt, f6sforo total.
Dens AE, densidad de bacterias aerdbicas. Dens AN, densidad de bacterias anaerdbicas. Dens
H, densidad de hongos. Glu, metabolismo de glucosa. Lac, metabolismo de lactosa. Pep,
metabolismo de peptonas. a-ami, hidrdlisis parcial de almidén. b-ami, hidrélisis completa de
almidoén. Pec, degradacién de pectina. Cel, degradacién de celulosa. Lig, degradacién de lignina.
Qui, degradacién de quitina. Gel, degradacion de proteinas. Twn, degradacién de lipidos. NO2,
reduccion de nitratos a nitritos. N2, denitrificacién. Ure, mineralizaciéon de urea. Pi,
solubilizacién de fosfatos. Po, mineralizacién de fésforo.

Se observa que aunque el fésforo y el nitrégeno no explicaron

significativamente la actividad microbiana (por no estar relacionados
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linealmente) mostraron influencia en procesos muy puntuales, tales como
degradacién de quitina, lignina, actividad ureasa, denitrificacion, uso de
peptonas como fuente de carbono y actividad lipolitica. De igual manera, el pH
influyé en la mineralizacién y la solubilizacion de fésforo, y la actividad

enzimatica de procesos como hidroélisis de almidén y proteinas (Fig. 33).

Adicionalmente, al observar la ubicacién en la figura de los puntos que
representan las zonas estudiadas en las distintas épocas de muestreo (Fig. 33)
es evidente que existe un gradiente de condiciones fisicoquimicas que

diferencian a cada zona en las diferentes épocas del ano.

Durante la fase de sequia (T1), la zona MAX se ubica en el tercer
cuadrante de los ejes canodnicos, donde se puede observar que estuvo mas
influenciada por el contenido de humedad que las deméas zonas del gradiente;
seguida por la zona MED que esta definida por mayor contenido de nutrientes
(Ct, Pt y Nt) y finalmente las zonas MIN y NF muy cercanas por ser mas

parecidas entre si (cuarto cuadrante).

En la entrada de lluvias (T2), se observa que la zona MAX se ubica en el
cuarto cuadrante, un punto muy alejado del que representa la misma zona en
T1. Esto indica el cambio de las condiciones del suelo. En T2, en las zonas MAX
y MED se incrementa el contenido de carbono organico total, mientras que las
zonas MIN y NF siguen muy similares entre si ubicandose en el primer

cuadrante, diferentes a las zonas MAX y MED (Fig. 33).

Finalmente, durante la fase inundada (T3), el porcentaje de humedad es
la variable que define el gradiente de inundacién, observandose que las zonas
MAX y MED en T3 se ubicaron en el segundo cuadrante, y las zonas MIN y NF
se separaron, indicando que la humedad del suelo influy6 de forma distinta en

estas zonas (Fig. 33).
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4.5. Discusion

El suelo es un sistema complejo en el cual los diferentes elementos
bidticos y abidticos estan relacionados entre si y definen el comportamiento del
sistema en un tiempo dado. En las planicies de inundacién, el suelo esta
sometido a pulsos de inundacién periddicos que modifican las condiciones
fisicoquimicas y microbioldgicas del mismo en una dinamica espacio-temporal

bastante particular.

Las diferencias en la topografia son muy ligeras, pero se traducen en un
gradiente textural determinado por el incremento en el contenido de arenas
desde la zona MAX mas cercana al cauce del rio hacia la zona NF mas elevada
topograficamente, lo que indica que la zonas MIN y NF son mejor drenadas que
MAX y MED (Tabla 8). Este gradiente de textura en el suelo origina
consecuentemente gradientes de humedad del suelo y en el contenido de

nutrientes.

El gradiente de textura observado es producto de la secuencia de
deposicion de sedimentos en el gradiente topografico de la planicie de
inundacién, en el cual los sedimentos gruesos son arrastrados por el avance de
las aguas de inundacién y depositados en las zonas mas alejadas al cauce del
rio, mientras que los sedimentos finos son depositados por suspension en las

zonas mas bajas adyacentes al canal (Allen, 1970; Miller et al., 2001).

Los resultados muestran que el suelo de la planicie de inundacion del rio
Mapire es bastante acido (pH<5), particularmente en las zonas MAX y MED, lo
cual se atribuye a la concentraciéon de Al*3 y H* intercambiables ya que estos

iones son la principal fuente de acidez en el suelo (Brady y Weil, 2002).

Este aspecto esta relacionado con la composicién mineraldgica del suelo

de la planicie de inundacidon, pues, esta constituido principalmente por arcillas
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de tipo caolinita [Al2S1205(OH)4] (Dezzeo et al., 2000). La estructura de este
aluminosilicato es atacada por los iones H* cuando éstos son adsorbidos en la
superficie de las arcillas, liberando aluminio soluble en el proceso de hidrolisis
(Adams, 1995; Brady y Weil, 2002), explicando la correlacion positiva entre el

aluminio intercambiable y el contenido de humedad.

Asimismo, la materia organica también constituye una fuente de acidez
en el suelo, debido a que posee numerosos grupos acidos a partir de los cuales
se disocian iones H* (Stevenson, 1986, Brady y Weil, 2002). Adicionalmente, los
acidos organicos producto del metabolismo microbiano (4cido carbodnico,

carboxilico, fendlico, etc.) tienden a disminuir el pH (Alexander, 1980).

Estos aspectos explican los resultados obtenidos, puesto que la mayor
concentraciéon de iones H* se determiné en la zona MED, la cual presentd
ademas la mas alta concentracién de carbono organico (Fig. 31). Sin embargo,
se observo que durante la inundacién hubo un ligero incremento en el pH de los
suelos estudiados, atribuible a los cambios en el potencial redox en el suelo y a

la reduccién de Fe(IIl) a Fe (IT) (Ponnamperuma, 1972).

Es de hacer notar que las zonas MIN y NF presentaron mayor
concentraciéon de Ca*2 y Mg*2 lo cual coincide con la baja concentraciéon de H+
(Fig. 32), ya que este 16n interfiere con la adsorcién de estos cationes (Brady y
Weil, 2002). Igualmente, en las zonas MAX y MED se determinaron
concentraciones bajas de estos iones (Fig. 32), lo cual se atribuye al elevado
contenido de carbono organico, debido a que la materia organica del suelo
forma complejos solubles con estos cationes, facilitando su pérdida por

escorrentia (Adams, 1995).

En los bosques inundables son muy importantes los flujos horizontales
desde y hacia el rio (Neiff, 2004). Es relevante destacar que el aumento del pH

observado en T3 parece estar asociado con la disminucién del carbono organico
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del suelo, tendencia que sugiere que en T2 se inici6 el proceso de

mineralizacion de materia organica (Fig. 32).

De acuerdo con los resultados obtenidos, se encontré que el contenido de
fosforo esta relacionado con el contenido de materia organica (Fig. 32),
particularmente en las zonas MAX y MED donde se registraron las mayores
concentraciones de P, lo cual coincide con lo reportado por Fassbender y
Bonermisza (1987) quienes establecen que en el tropico las mayores
concentraciones de fésforo total estan relacionadas con alto contenido de arcilla

y materia organica.

Resulta interesante el hecho que no se encontraran diferencias
significativas en la concentracién de P en las tres épocas de muestreo (Tabla 9,
Fig. 31), lo cual parece indicar que el balance de P en el suelo no sélo esta
asociado con la mineralizacién a partir de la materia organica, sino que otros

procesos podrian estar involucrados en la dinamica de este elemento.

Chacén et al. (2004) sugieren que durante la inundaciéon puede ocurrir
liberacién de P a partir del pool geoquimico por reducciéon microbiana de Fe(III)
de los minerales. Esta podria ser una explicacion satisfactoria para este
aspecto, ya que se conoce que ademas de caolinita, el suelo estudiado contiene

minerales como goetita [FeO2H] y hematita [Fe203] (Dezzeo et al., 2000).

En este sentido, la correlacion positiva encontrada entre la concentracién
de fésforo total en el suelo y la concentracion de acidez intercambiable (Tabla
10, Fig. 32) se atribuye a la adsorcién de fosfatos en la superficie de 6xidos no
cristalinos de aluminio (Lépez-Hernandez, 1977; Chacén et al., 2005). Durante
la hidrolisis y disolucién de minerales de aluminio inducido por los iones H*
ocurre liberaciéon de fosfatos a la solucion del suelo (Baldwin y Mitchell, 2000;

Brady y Weil, 2002).
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El bosque inundable de Mapire tiene mecanismos muy eficientes para la
captura y utilizacion de nutrientes (Barrios y Herrera, 1994). En este sentido,
la Figura 33 muestra que la actividad de solubilizaciéon microbiana de fésforo
mnorganico se activa cuando disminuye el contenido de carbono total y fésforo
total, indicando que existen mecanismos a través de los cuales, los
microorganismos responden a las demandas de nutrientes en determinadas

épocas del ano.

El hecho de que la mineralizaciéon de fésforo organico por parte de
bacterias y hongos aislados de la planicie de inundacién estuviese
negativamente correlacionada con la concentracién de fésforo total (Tabla 10),
indica que la actividad microbiana es determinante en la dinamica del fosforo

en los suelos estudiados, aun durante la inundacion.

De igual forma, el que la densidad de bacterias aerdbicas y anaerdbicas
no estuviese afectada por variaciones en las propiedades fisicoquimicas del
suelo, se atribuye a la plasticidad que tienen las bacterias para adaptarse a
diferentes condiciones. Sin embargo, la densidad de hongos si estuvo
influenciada por el contenido de humedad y el contenido de carbono organico en

el suelo (Tabla 10).

En este sentido, Alexander (1980) plantea que el nimero de hongos en el
suelo esta correlacionado positivamente con la humedad y el contenido de
materia organica. Los hongos son microorganismos heterotréficos, razén por la
cual su abundancia y diversidad es determinada por la disponibilidad de

sustratos carbonados oxidables para obtener nutrientes y energia.

Por otra parte, la humedad del suelo es un factor que favorece el
establecimiento y desarrollo de estos microorganismos, por tanto, si no hay
agua disponible en el suelo los hongos son incapaces de catalizar reacciones

bioquimicas (Paul y Clark, 1996; Morton, 2005). La humedad del suelo
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también favorece la actividad de microorganismos que mineralizan fésforo y
nitréogeno (Fig. 33), en cambio se correlaciona negativamente con la

degradaciéon de polimeros estructurales como celulosa, lignina y quitina.

Este aspecto aunque parezca contradictorio tiene sentido, aun cuando la
disponibilidad de agua es un factor esencial para la actividad microbiana, en
suelos con alto contenido de arcilla, la humedad genera microzonas anodxicas,
donde la hidrolisis de estos compuestos organicos complejos se hace ineficiente

(Wagner y Wolf, 2005).

Los mayores valores de nitréogeno total fueron encontrados en las zonas
MAX y MED, debido a que en estas zonas la cantidad de materia organica es
mayor. Ademas el nitrégeno inorganico en este tipo de suelos es menos
susceptible a la pérdida por escorrentia respecto a suelos mas arenosos debido

a la adsorcion en las arcillas (Paul y Clark, 1996).

La wutilizacion de compuestos nitrogenados esta relacionada con la
disponibilidad de N (Fig. 33). Se determin6 que la actividad de ureasas que
indica mineralizacion de nitrégeno organico esta estrechamente vinculada con

la concentracién de este elemento.

De igual forma, se observd que el uso de peptonas como fuente de energia
(carbohidrato generado durante la hidrolisis de péptidos) esta estrechamente
relacionado con el contenido de nitréogeno, mientras que la hidrélisis de

proteinas esta correlacionada negativamente con Nx.

Los ciclos de nitrogeno y fosforo estan determinados por las relaciones
C:N y C:P, ya que las enzimas extracelulares responsables de la hidrélisis de
compuestos organicos son inducibles (Alexander, 1980; Stevenson, 1986). En
este sentido, la mineralizaciéon de fésforo organico es llevada a cabo por
enzimas fosfatasas y su analogo para el nitrégeno son las proteasas (Wagner y

Wolf, 2005). Estas exoenzimas son sensibles a la acidez y principalmente son
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inducidas por una deficiencia del sustrato en la solucién del suelo (Stevenson,

1986; Silva y Basso, 1993).

Autores como Balasooriya (2008), Mentzer (2006), Bossio y Scow (1995)
indican que la humedad del suelo es el factor determinante en la actividad y
composicion de la comunidad microbiana del suelo. Los resultados encontrados

en este trabajo coinciden parcialmente con los mencionados autores.

Se pudo determinar que la humedad del suelo y el contenido de carbono
organico total son los principales factores que determinan la actividad
microbiana, sin embargo, estas variables por si mismas no explican todos los
cambios que ocurren en el gradiente de inundacién. Las variables
fisicoquimicas del suelo afectan la actividad microbiana de forma compleja, y
las comunidades microbianas responden ante los cambios en el ambiente

manteniendo su actividad a lo largo del hidroperiodo.

Los resultados de este trabajo coinciden con lo reportado por Yu y
Ehrenfeld (2010) quienes concluyen en su estudio que la profundidad de la
lamina de agua en concordancia con otros factores del suelo determinan las

diferencias en las comunidades microbianas en los humedales.

Asimismo, Lowell et al. (2009) reporta que la heterogeneidad del habitat
en la forma de diferencias espaciales en las propiedades quimicas y el contenido
de nutrientes en el suelo, determina la composicion de la comunidad

microbiana en las planicies de inundacién.
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4.6. Conclusiones

- La planicie de inundacién del Rio Mapire presenta un gradiente espacial de

condiciones fisicoquimicas determinadas principalmente por el alto contenido
de arcilla en la zona topograficamente mas baja (zonas MAX y MED) y arena

en la zona mas elevada (zonas MIN y NF).

- Las variables fisicoquimicas generan un gradiente temporal de condiciones

determinado principalmente por la humedad y el carbono organico total, y en

menor medida por el fésforo total, nitrégeno total y pH.

- Las relaciones entre las diferentes variables fisicoquimicas del suelo sobre las

variables microbiolégicas no son lineales, de lo que se deduce que la interaccion
entre factores bidticos y abidticos es muy compleja, y la comunidad microbiana

mantiene la actividad a pesar de la heterogeneidad espacio-temporal del suelo.

- La biogeoquimica del bosque responde a cambios en la disponibilidad de

nutrientes, donde la mineralizacion de compuestos carbonados ocurre
principalmente durante la entrada de lluvias (T2), mientras que durante la
fase de 1inundacion se activan otros mecanismos de liberacion de
macronutrientes como solubilizacion de fésforo, hidrélisis mineral y activacion
de maquinaria enzimatica como fosfatasas, amilasas, proteasas, y uso de
aceptores de electrones alternativos al oxigeno para satisfacer las demandas de

nutrientes y energia.
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Capitulo III. Participacién de la Comunidad Microbiana heterotréfica en la
Biogeoquimica del Bosque Inundable

5.1. Resumen

Durante la época lluviosa, la desembocadura del Rio Mapire se transforma en un
sistema complejo de planicie de inundacién debido al aumento del nivel de agua en
este rio como consecuencia del efecto de represamiento causado por el Rio Orinoco.
En esa region, el bosque ribereno presenta zonas con intensidad de inundacién
variable, y diferencias espaciales en la textura del suelo y contenido de humedad
como consecuencia del gradiente topografico en sentido perpendicular al cauce del
rio. Este trabajo estuvo orientado a determinar el papel que juegan los
microorganismos del suelo en los procesos biogeoquimicos que ocurren a lo largo
del gradiente de inundaciéon. Las muestras se colectaron en tres épocas del ano
(sequia, inicio de lluvias e inundacién) siguiendo un muestreo sistematico en 4
puntos del gradiente, definidos por la intensidad de la inundacién: zona maxima
mundaciéon (MAX); zona de inundaciéon media (MED); zona de minima inundacién
(MIN) y zona nunca inundada (NF). Se determinaron parametros fisicoquimicos
(carbono soluble y de la fracciéon ligera, nitrato, amonio, fésforo disponible e iones
ferrosos) y grupos microbianos de interés (bacterias metanogénicas, nitratadoras,
sulfatoreductoras y ferrosas). Los aspectos fisicoquimicos y microbiolégicos se
asociaron con los ciclos biogeoquimicos del carbono, nitrégeno y fésforo a través de
correlaciones lineares y analisis de componentes principales (CP). Los resultados
indican que la biogeoquimica del bosque esta regulada por factores que influyen en
la actividad microbiana. Se encontré que en la estructura comunitaria se
establecen procesos sucesionales como respuesta a la disponibilidad de sustratos
para la mineralizacion. El ciclo del nitrégeno no estuvo afectado por la inundacioén,
sin embargo, la nitrificacién podria haber sido limitada por la acidez del suelo. En
todas las épocas del ano la disponibilidad de fésforo en el suelo estuvo
predominantemente determinada por la solubilizacibn microbiana y la
mineralizacién. Se concluye que la interaccion entre los ciclos es bastante compleja
y esta determinada por las relaciones entre los grupos funcionales de la comunidad

microbiana.
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5.2. Introduccion

El término ciclos biogeoquimicos esta referido a la circulaciéon de un
elemento por varios estados de oxidaciéon en el ambiente, es decir, los
movimientos ciclicos que forman los elementos debido a la actividad de
organismos vivos en el estrato geoldgico y que incluyen un cambio quimico
(Paul y Clark, 1996). La importancia ecolégica de estos procesos se puede

enfocar en la disponibilidad de nutrientes para los niveles troficos superiores.

En general, la actividad microbiana y los procesos que conllevan a
transformaciones geoquimicas pueden agruparse en dos categorias principales:
a) Mineralizacién, se refiere a la conversion de una forma organica de un
elemento a su estado inorganico y b) Inmobilizacién, consiste en la conversion
de un elemento o nutriente inorganico a un compuesto organico complejo como
resultado de la asimilacién del elemento por la célula microbiana (Alexander,

1980).

Desde un punto de vista ecoldgico, la mineralizacién significa que los
microorganismos disminuyen la complejidad bioquimica del ecosistema, ya que
un compuesto organico puede ser mineralizado hasta sus elementos
constituyentes; mientras que la inmovilizacién incrementa su complejidad.
Ambos procesos combinados constituyen un ciclo biogeoquimico (Alexander,

1980; Atlas y Bartha, 2002).

La descomposiciéon de la materia organica en el suelo es el proceso
principal que da inicio a los ciclos biogeoquimicos. La materia organica
constituye la fraccién del suelo que incluye tanto organismos vivos (biomasa
microbiana) como residuos muertos de animales y vegetales en diferentes
estados de descomposicion y sustancias sintetizadas microbiologicamente y/o

quimicamente (Brady y Weil, 2002; Carballas, 2004).
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En tal sentido, es muy compleja y esta constituida por un amplio rango
de compuestos quimicos carbonados, tales como: carbohidratos, fenoles,
monémeros y dimeros de lignina, alcanos y alquenos, acidos grasos saturados e
msaturados, n-alquil mono, di y tri ésteres, n-alquil bencenos, metil naftalenos,
metil fenantrenos y compuestos diversos de nitrégeno como aminoacidos,
péptidos, proteinas, aminoazicares, amidas, aminas, acidos nucleicos, entre

otros (Carballas, 2004).

En la materia organica pueden identificarse dos compartimientos que de
acuerdo con su composicién, presentan dinamicas muy particulares. Dichos
compartimientos han sido identificarlos como fraccion activa (biomasa
microbiana), fraccién lenta (fraccion ligera) y fracciéon pasiva (materia organica

humificada) (Sollins et al. 1984).

A través de la mineralizacién de las fracciones activas y lentas de la
materia organica se reciclan los nutrientes tales como nitrégeno, fésforo, azufre
y diéxido de carbono esenciales para las plantas y los microorganismos
(Montagnini y dJordan, 2002); destacando la importancia del proceso de
descomposicién realizado por la microbiota del suelo, como un proceso clave en

el funcionamiento del ecosistema.

De esta forma, la actividad microbiana constituye un vinculo de unién
entre los procesos de produccién primaria y secundaria, propiciando la
reintroduccién de compuestos inorganicos en el sistema y produciendo biomasa
microbiana susceptible a servir como alimento a organismos detritivoros

(Alvarez, 2005).

En este sentido, este capitulo tiene como objetivo identificar en lineas
generales, los procesos biogeoquimicos en los cuales participan los
microorganismos bacterianos y fungicos aislados en el gradiente de inundacién

en las distintas épocas del ano.
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5.3. Materiales y Métodos

as muestras fueron secadas a temperatura ambiente, tamizadas (mes
L tras fi d t t biente, t d h
10) y homogeneizadas a fin de tomar una fraccién representativa para los

diferentes analisis (Fig. 34).

5.3.1. Andlisis fisicoquimicos del suelo

5.3.1.1. Carbono soluble

El carbono soluble (Cs) se determiné por el método de oxidacién himeda
(Walkley y Black, 1934). Se tomd una muestra de 10 g de suelo y se agité con 15
ml de agua destilada, posteriormente se tomé una alicuota de 10 ml a la cual se
anadi6 0,49 g de KaCr207y 20 ml de HaSO4 concentrado, finalmente se tituld
con solucién ferrosa 0,5N. La concentracion de Cs se expresa en g Cs/kg de

suelo.
5.3.1.2. Fraccion ligera de la materia organica

La fraccion ligera de la materia organica se determindé mediante
separacion fisica utilizando agua como medio de separaciéon (Anderson e
Ingram, 1993). Para ello se tomaron 250 g de suelo y se colocé en un envase con
1 litro de agua destilada, se agitd vigorosamente durante 15 min y se recogi6 la
fraccién organica por diferencia de densidad. El carbono de la fraccion ligera
(Cp) se cuantificé por el método de oxidacion completa (Walkley y Black, 1934).

La concentraciéon de Cq se expresa en g Ca/kg de suelo.

5.3.1.3. Nitrato

El i6n nitrato (NOs ) se extrajo con una solucién de CaCls 0,01M
(Anderson e Ingram, 1993). El nitrato se cuantificé por colorimetria mediante
la técnica de nitraciéon con acido salicilico al 5% (p/v) en acido sulftrico

concentrado y se determiné la absorbancia a 410 nm en solucién basica de
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NaOH 4M (Keeney y Nelson, 1982). La concentraciéon de amonio se expresa

como mg NOs /kg de suelo.
5.3.1.4. Amonio

El amonio (NH4") se extrajo con una soluciéon de CaClz 0,01M (Anderson
e Ingram, 1993) y se cuantificé por colorimetria. El amonio en solucion es
tratado en medio basico con salicilato de sodio y nitropusiato de sodio para
desarrollar el color y se agrega sal sbédica hidratada del acido
dicloroisocianidrico para prevenir la precipitacion de los hidroxidos (Verdouw,
1978). Se determindé la absorbancia a 690 nm. La concentraciéon de amonio se

expresa en mg NH4t/kg de suelo.
5.8.1.5. Fosforo disponible

El fésforo disponible o fésforo labil del suelo se extrajo utilizando una
resina de intercambio anidénico (Tiessen y Moir, 1993). El fosfato en las resinas
se desorbid con una soluciéon de HaSO4 0,1M y se determiné colorimétricamente
por método de molibdato-acido ascorbico segin Murphy y Riley (1962). La

concentracion de fosforo disponible se expresa como mg PO4=/kg de suelo.

5.3.1.6. Iones ferrosos

Los iones de Fe(Il) se extrajeron con solucién de HCI 0,5N (Chao y Zhou,
1983) y se cuantificaron mediante el método colorimétrico de la ferrozina
(Stookey, 1970). En este método las formas oxidadas de hierro disponibles para
reduccion microbiana son reducidas a Fe(Il) utilizando hidrocloruro de
hidroxilamina en medio acido (Lovley y Phillips, 1987). Se determind la
absorbancia a 562 nm y la concentraciéon de Fe(II) se expresa en mg Fe(Il)/kg

de suelo.
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5.3.2. Analisis microbiolégico

Se estim6 la densidad de bacterias sulfatoreductoras, bacterias
metanogénicas, bacterias reductoras de hierro y nitratadoras, mediante la

técnica del nimero mas probable (NMP) en serie de 5 tubos.

Para los iné6culos, las bacterias del suelo se activaron en medio liquido
utilizando solucion salina (NaCl 0,85%). Se tom6 una alicuota de 50 g de suelo
en 450 ml de solucién salina y se agité durante 8h a temperatura ambiente. A

partir de esta solucién se tomaron las alicuotas para la determinacion de NMP.

5.3.2.1. Densidad de bacterias metanogénicas

Para determinar la densidad de bacterias metanogénicas mediante la
técnica de NMP se utiliz6 medio de cultivo base para anaerobios el cual
contiene los siguientes componentes (g/l): 10 ml de solucion de oligoelementos
(Baltch et al., 1979), 1 g de cloruro de amonio, 0,3 g de fosfato dipotasico, 0,3 g
de fosfato potasico, 0,2 g de cloruro de magnesio, 2 g de cloruro de sodio, 0,1 g
de cloruro de calcio, 0,1 g de cloruro de potasio, 1 g de extracto de levadura y 1
g de peptona (Ravott et al., 1995). Este medio base se colocé en tubos de ensayo

a razon de 9 ml por tubo.

Con el fin de detectar la presencia de bacterias metanogénicas, el medio
descrito anteriormente se suplementd con acetato de sodio al 15% colocando
tubos Durham invertidos y una capa de 3 mm de parafina estéril para generar
condiciones de anaerobiosis. Los tubos de ensayo se incubaron a temperatura
ambiente durante 60 dias. La formaciéon de gas en los tubos Durham indica

formacién de metano a partir del acetato (Fernandez et al., 2006).
5.3.2.2. Densidad de bacterias nitratadoras

La densidad de bacterias nitratadoras se determind mediante la técnica

de NMP, empleando el medio para nitratadoras descrito por Garassini (1962).
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El medio de cultivo contiene (g/l) 0,5 g de sulfato de amonio, 1 g de carbonato
de calcio y 50 ml de una solucién de sales (por cada litro: 5 g de fosfato
dipotasico, 2,5 g de sulfato de magnesio, 2,5 g de cloruro de sodio, 0,05 g de
sulfato ferroso, 0,05 g de sulfato de manganeso y 2,5 g de carbonato de calcio)
en 950 ml de agua destilada. Los tubos fueron incubados durante 21 dias a
temperatura ambiente. La presencia de nitratos en el medio se determiné

agregando difenilamina sulftrica (coloracién azul).
5.3.2.3. Densidad de bacterias reductoras de hierro

La cuantificaciéon de bacterias ferrosas se realiz6 igualmente a través de
la técnica de NMP, utilizando el medio base para anaerobios (Ravott et al.,
1995), suplementado con acetato de sodio al 15% y citrato de hierro al 10%. Se
colocd una capa de 3 mm de parafina para generar condiciones de anaerobiosis
y los tubos de ensayo se incubaron durante 30 dias a temperatura ambiente. La
reducciéon del Fe(Ill) a Fe(Il) en el medio se determiné por el cambio de

coloracién de amarillo a transparente (Fernandez et al., 2006).

5.3.2.4. Densidad de bacterias sulfatoreductoras

La densidad de bacterias sulfatoreductoras (BSR) se determin6 por NMP
utilizando una modificacién del método de Baars (1930). El medio de cultivo
utilizado se preparé disolviendo los siguientes componentes en agua destilada
(g/litro): 0,5 g de fosfato dipotasico, 1 g de cloruro de amonio, 0,5 g de cloruro de
calcio, 0,5 g sulfato de sodio, 2 g de sulfato de magnesio y 5 g de lactato de sodio
al 50%. A esta solucidn se le agregd solucion ferrosa (NH4)2S04.FeS04.6H20) al
1% en una proporciéon de 5 ml por cada 100 ml de medio. Los tubos de ensayo se
incubaron en oscuridad y a temperatura ambiente durante 14 dias. La
presencia de BSR se detectd por la precipitaciéon de sulfuro ferroso (FeS) color

negro.
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5.3.2.5. Actividad sulfatoreductora de las bacterias aisladas

La capacidad de reducir sulfatos de las bacterias heterotréoficas aerdbicas
y anaerdbicas aisladas se determiné utilizando Agar Kliger (MacFaddin, 2004),
en el cual la reduccién de sulfato se determiné por la formacion en el medio de
un precipitado de FeS. Se expresa como frecuencia relativa (N° cepas positivas

a la prueba respecto al total de cepas).

5.3.3. Andlisis Estadistico

Se realizaron analisis de varianza de dos vias (ANOVA) y test de Tukey
(HSD, a = 0,05) como prueba a posteriori para determinar diferencias entre las
medias de las variables fisicoquimicas en las diferentes zonas del gradiente y
épocas del ano. La prueba no paramétrica de Kruskal-Wallis fue utilizada para
aquellos datos que no cumplieron con los supuestos del ANOVA. Se realizaron
correlaciones lineares simples con una significaciéon del 5% con la finalidad de
determinar la influencia de las variables fisicoquimicas del suelo sobre los

parametros de actividad microbiolédgica.

Adicionalmente, se realizaron analisis de componentes principales (PCA)
basados en una matriz de correlaciéon, como técnica de ordenacion que relacioné
las variables quimicas y microbiolégicas vinculadas a cada ciclo biogeoquimico
en el gradiente de inundacion en las diferentes épocas de muestreo. Para los
analisis se utilizaron el paquete estadistico STATISTICA 7.0 (StatSoft Inc.
2004) y PAST (Hammer y Harper, 2001).
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5.4. Resultados

5.4.1. Analisis fisicoquimico del suelo

La Tabla 11 muestra la variacion espacial de los parametros
fisicoquimicos determinados en el gradiente de inundaciéon para las diferentes
épocas de muestreo. Adicionalmente, la Figura 35 representa la dinamica
temporal de dichos parametros en cada una de las zonas del gradiente

estudiadas.
5.4.1.1. Carbono soluble

Durante sequia (T1) el Cs presentd valores mas bajos en la zona MAX
respecto a las zonas MED (p=0,031730), MIN (p=0,004049) y NF (p=0,00159).
En la época de inicio de lluvias (T2) la mayor concentracién de Cs se determind
en la zona MIN y la mas baja la zona MAX (p=0,002771). En inundaciéon (T3) el
carbono soluble fue mas heterogéneo espacialmente, encontrandose la mayor
concentracion en las zonas MED y MIN respecto a la zona MAX (p=0,004049) y
NF (p=0,000143).

La Figura 35 muestra que en T2 hubo la mayor concentraciéon en las
zonas MAX (p=0,045299) y MIN (p=0,03173) respecto a T1, mientras que en las
zonas MED y NF no se registraron diferencias (p>0,05). En T3 la concentracién
de Cs fue similar a T1, salvo en la zona NF donde se determiné que el Cs

presentd valores mas bajos (p=0,000145).
5.4.1.2. Carbono de la fraccién ligera

En T1 la zona MAX presenté la mayor cantidad de carbono de la fraccion
ligera respecto a las demas zonas del gradiente (p<0,05; Tabla 11), mientras
que en T2 las zonas MAX y MED presentaron alta concentracion de Cn respecto

a la zona MIN (p=0,040228) y NF (p=0,000906).
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Tabla 11. Dinamica de nutrientes en las diferentes zonas del suelo del gradiente de inundacién

bpoca | Zona | C@k®) | o@D | ool | g | s | (o)

MAX | 082+0,12b | 7,35+ 1,82a | 183,32+ 15,282 | 23,37+6,13a | 4,56+ 0,7lab | 35,84+ 7,36a
T1 MED | 11340,02a | 8,71+041b | 157,86+97,22a | 6,77+27lc | 6,49+137a | 15,68+ 2,39
MIN | 192040082 | 328+1,01b | 96,75+20,37a | 12,80+2,92b | 2,73+ 0,34bc | 12,44+1,62b

NF | 12440152 | 1,63+0,32b | 0,00+ 0,00b 475+3,60c | 581+1,03ab | 3,11+0,33c

MAX | 112+0,20b | 9,27+ 2,84ab | 217,27+ 132,82a | 9,06+ 3,07hc | 16,23+2,90a | 32,69+ 5,32a

T2 MED | 139+ 0,11ab | 12,54+ 7,28a | 0,00 0,00b 13,44+ 1,19b | 10,08=0,85b | 15,74+ 2,63b
MIN | 151+0,00a | 508+1,94b | 0,00 0,00b 29,78 +0,81* | 4,10+1,8lc | 11,29+ 226b

NF | 124+0,03ab | 1,74+ 0,43bc | 0,00 = 0,00b 8,52+ 1,82¢ | 4,44+ 0,34c 3,21 + 0,20¢

MAX | 0,91+£0,02b | 0,87+1,00a | 67,90£289c | 276+057 | 1,89+0,85c | 21,58<4,19a
pg | MED | 1204002a | 0,93£0,33a | 16295+71,20b | 3,30+015 | 803+0.17b | 1421+ 4,94ab
MIN | 102+0,10ab | 8,94+ 1,41a | 3565+509c | 4,98+0,74° | 22,79+0,44a | 17,34+ 2,32ab

NF | 062+0,10bc | 1,82+ 0,44a | 585,61+68,51a | 933+6,97° | 3,59+05lc | 10,30 528b

Media + desviacién estandar seguido de letras diferentes en la misma época indican diferencias estadisticamente
significativas (ANOVA, p< 0,05, n=3). T1, sequia. T2, inicio de lluvias. T3, inundacién. MAX, zona maxima

inundacién. MED, zona de inundacion media. MIN, zona de minima inundacién. NF, zona no inundada.

119



Capitulo III. Participacion de la Comunidad Microbiana heterotrofica en la Biogeoquimica del Bosque Inundable

Cs (g/'kg)

MAX MED MIN NF MAX MED MIN NF

N-NO3 (mg/kg)
N-NH4 (mg/kg)

MAX MED MIN NF

bo

o
|
]

P disp mg/Kg
= —
o
o
B
=
Fe(Il) (mg/kg)

ur
1
=
=
H R

o

MED MIN NF MAX MED MIN NF

BT BT2 WT3

Fig. 35. Dinamica espacio-temporal de los nutrientes del suelo. Letras diferentes en la misma zona indican
diferencias estadisticamente significativas (ANOVA, p< 0,05, n=3).
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En T3 no se determinaron diferencias significativas en el contenido de Cn
en las diferentes zonas del gradiente de inundaciéon (Tabla 11). Se determind
que en la zona MAX no hubo cambio en la concentraciéon de T1 a T2 (Fig. 35),

sin embargo, en T3 disminuy6 el contenido de Ca (p=0,014131).

En la zona MED hubo un incremento en el Cn de T1 a T2 (p=0,008631),
mientras que en T3 disminuy6 notablemente (Fig. 35, p=0,000411). En las
zonas MIN y NF no se determinaron cambios significativos en el contenido de

Cn en las diferentes épocas de muestreo.
5.4.1.3. Nitrato

El contenido de nitrato en las zonas MAX, MED y MIN no mostré
diferencias significativas (p>0,05) en T1, mientras que en la zona NF este
nutriente estuvo ausente (Tabla 11). En T2 sélo se detecté la presencia de
nitrato en el suelo de la zona MAX; en cambio durante T3 la zona NF presentd

la mayor concentracion respecto a las zonas MAX, MED y MIN (p=0,000143).

En la zona MAX no hubo variaciones estacionales significativas en la
concentraciéon de nitrato en el suelo (p>0,05; Fig. 35). Similar comportamiento
se observd en la zona MED, en la cual el nitrato estuvo ausente en T2, sin
embargo la concentracion de este nutriente en T1 y T3 no presenté diferencias

significativas (p>0,05).

Igualmente, en la zona MIN el nitrato no se detecté en T2, sin embargo
en T3 se determind a concentracion mas baja respecto a T1 (p=0,000143). En
NF el nitrato estuvo presente sélo en T3 (Fig. 35), en una concentracién mas

elevada que en las demas zonas del gradiente de inundaciéon (p=0,000143).
5.4.1.4. Amonio

La Tabla 11 muestra que en T1, la zona MAX present6 la mayor

concentracion de amonio respecto a las deméas zonas del gradiente
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(p=0,000143), seguido de la zona MIN con una concentracién mayor que las

zonas MED (p=0,003574) y NF (p=0,002708).

En T2 las zonas MAX y NF presentaron la concentraciéon mas baja
respecto a las zonas MED (p=0,027187) y MIN (p=0,000143), siendo en esta
ultima donde se determiné la mayor concentracion de amonio (Tabla 11). En T3
no se encontraron diferencias estadisticamente significativas a lo largo del

gradiente de inundaciéon (p>0,05).

En la zona MAX el contenido de amonio en el suelo disminuy6 desde T1 a
T2 (p=0,000143) y de T2 a T3 (p=0,000197) (Fig. 35), mientras que en la zona
MED la concentraciéon de amonio incrementdé en T2 (p=0,001119) y luego
disminuy6 en T3 (p=0,000143). Igual tendencia presenté la zona MIN donde el
amonio incrementé de T1 a T2 (p=0,000143) y luego disminuyé en T3
(p=0,000234). La zona NF no presentd diferencias temporales en el contenido

de amonio en el suelo (Fig. 35).
5.4.1.5. Fosforo disponible

La Tabla 11 muestra que existe poca variabilidad espacial de este
nutriente en T1, la zona MED presenté un contenido de Paisp ligeramente mas
elevado que la zona MIN (p=0,030439) pero similar al contenido de Paisp de las
zonas MAX y NF (p>0,05).

Sin embargo, en T2 la tendencia fue diferente, la zona MAX presento
valores mas elevados de Paisp respecto a la zona MED (p=0,000212), MIN y NF
(p=0,000143), seguido de la zona MED que mostré concentraciones mayores
que las zonas MIN (p=0,000254) y NF (p=0,000422, Tabla 11). En cambio,
durante T3 la distribucion del Pgisp cambid, incrementando de la zona MAX a la
zona MED (p=0,000213) v de MED a MIN (p=0,000143), disminuyendo
notablemente en la zona NF (p=0,000670).
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Se observdo que en la zona MAX el Pgsp incrementé de T1 a T2 y
disminuye en T3 (p=0,000143); y similar tendencia se determiné en la zona
MED, con incremento del Paisp en T2 (0,044607), concentraciéon que se mantuvo
sin cambio en T3 (Fig. 35). La zona MIN present6 valores similares de Pgisp en
T1 y T2, incrementando significativamente en T3 (p=0,000143), mientras que
en la zona NF el contenido de Pgisp no presentdé cambios en las diferentes

épocas.
5.4.1.6. Iones ferrosos

La Tabla 11 muestra en T1 un gradiente de concentraciéon de iones
ferrosos desde la zona MAX, con mayor concentracion de estos 1ones respecto a
las zonas MED (p=0,00019), MIN (p=0,000145) y NF (p=0,000143). Igualmente,
en T2 se mantuvo la misma tendencia, con mayores valores de Fe(II) en la zona
MAX, seguido de las zonas MED (p=0,000862), MIN (p=0,000158) y menor
concentracion en NF (p=0,000143).

En T3 se determindé que la zona MAX sigue manteniendo mayor
contenido de iones ferrosos y la zona NF la menor concentraciéon (Tabla 11,
p=0,02148). Es notable en todas las épocas de muestreo las zonas MED y MIN

presentaron valores similares del contenido de 1ones ferrosos (p>0,05).

No se determinaron diferencias en el contenido de iones Fe(Il) en
ninguna de las zonas del gradiente estudiadas en T1 y T2 (Fig. 35), sin
embargo, en T3 la concentracion de Fe(Il) disminuyé en la zona MAX
(p=0,000798), mientras que en la zona NF increment6 (p=0,002314). Las zonas

MED y MIN no presentaron cambios significativos en ninguna de las épocas.
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5.4.2. Analisis microbioldgico
5.4.2.1. Bacterias metanogénicas

La densidad de bacterias metanogénicas heterotroficas en las diferentes
zonas del gradiente de inundaciéon se muestran en Tabla 12. Se determiné que
durante T1 la zona NF present6é mayor densidad de metanogénicas respecto a
la zona MAX (p=0,00191), mientras que en las zonas MED y MIN no se detectd

presencia de estas bacterias.

Tabla 12. Densidad de bacterias metanogénicas heterotréficas en cada zona del
gradiente por temporada

Densidad (NMP/ g suelo)
Zona Bacterias metanogénicas
T1 T2 T3
MAX 60 +28,3Db 220 £ 28,3 ¢ 180+0Db
MED 0+0c 25200 + 9616,7 a 40+0c¢
MIN 0+0c 1240+ 0Db 300+ 0 a
NF 150+ 14,1 a 1240+ 0Db 210+ 14,1 b

Media + desviacidon estandar seguido de letras diferentes en la misma columna indican
diferencias estadisticamente significativas (ANOVA, p< 0,05, n=3). MAX, zona méxima
inundacién. MED, zona de inundaciéon media. MIN, zona de minima inundacién. NF, zona
no inundada. T1, sequia. T2, inicio de lluvias. T3, inundacién.

En T2 la abundancia de metanogénicas aument6 significativamente, en
todas las zonas del gradiente de inundacién (Tabla 12), particularmente en la
zona MED la cual presenté una densidad mayor que las demas areas
estudiadas (p<0,05), seguida de las zonas MIN y NF (p=0,000216) y finalmente
la zona MAX con la menor densidad para ésta época (p=0,00019).

En T3 la densidad disminuye nuevamente en las zonas MED, MIN y NF
(Tabla 12; p<0,05) mientras que en la zona MAX la abundancia de

metanogénicas se mantiene similar a T2.
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5.4.2.2. Bacterias nitratadoras

Se determindé que las bacterias nitratadoras no se expresaron en las
zonas MAX y MED (Tabla 13) durante T'1, mientras que la zona MIN presento
una alta densidad de nitratadoras respecto a NF (p=0,000173). Durante T2 se
observé un incremento en la densidad respecto a T1 (Tabla 13), excepto en la
zona MIN que disminuyé significativamente (p=0,000173). En esta época, la
zona MAX presenté la mayor densidad de nitratadoras respecto a MED
(0,000173), MIN (p=0,000388) y NF (p=0,000173), seguido de la zona MIN
(p=0,000173).

Tabla 13. Densidad de bacterias nitratadoras en cada zona del gradiente por

temporada
Densidad (NMP/ g suelo)
Zona Bacterias nitratadoras
T1 T2 T3

MAX 0+0c¢ 610+ 42,4 a 40+0Db
MED 0+0c 60+ 28,3 Db 40+0Db
MIN 1360+ 113,1 a 310+42.4c 10800+ 0 a

NF 90+ 14,1b 100+ 28,3 b 28 £20,3 b

Media + desviacidon estandar seguido de letras diferentes en la misma columna indican
diferencias estadisticamente significativas (ANOVA, p< 0,05; n=3). MAX, zona maxima
inundacién. MED, zona de inundacién media. MIN, zona de minima inundacién. NF, zona
no inundada. T1, sequia. T2, inicio de lluvias. T3, inundacién.

Durante T3 se determiné un incremento de la densidad de
nitratadoras en la zona MIN mientras que en la zona MAX disminuyé
(Tabla 13; p=0,000173). No se encontraron diferencias en la densidad entre
las zonas MAX, MED y NF (p>0,05) en cambio la zona MIN present6 la

mayor densidad de nitratadoras respecto a las demas zonas del gradiente

(p=0,000173).
5.4.2.3. Bacterias ferrosas

Se determiné un gradiente en la abundancia de bacterias reductoras

de hierro (ferrosas) en T1 (Tabla 14), la zona MAX presenté la mayor
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densidad de ferrosas que disminuyé a la zona MED (p=0,000284), MIN
(p=0,005293) y NF (p=0,000221).

Tabla 14. Densidad de bacterias reductoras de hierro heterotréficas en cada
zona del gradiente por temporada

Densidad (NMP/ g suelo)
Zona Bacterias ferrosas
T1 T2 T3
MAX 48000+0 a 5900 + 1555,6 a 590 + 70,7 c
MED 25200 £ 9616,7 b 600 + 84,9d 380 £ 56,6 ¢
MIN 9700 + 1555,6 ¢ 3900 + 707,1 a 7000+ 0 a
NF 740 £ 84,9d 1640 + 339,4 ¢ 3000 £ 565,7 b

Media + desviaciéon estandar seguido de letras diferentes en la misma columna indican
diferencias estadisticamente significativas (ANOVA, p< 0,05; n=3). MAX, zona maxima
inundacién. MED, zona de inundaciéon media. MIN, zona de minima inundacién. NF, zona
no inundada. T1, sequia. T2, inicio de lluvias. T3, inundacién.

La densidad de ferrosas fue mas baja en todas las zonas durante T2
(Tabla 14; p<0,05), manteniéndose la zona MAX con mayor abundancia de
bacterias ferrosas y la zona MED con menor densidad (p=0,000132).
Asimismo, en T3 la densidad disminuyé en las zonas MAX y MED
(p=0,0002), mientras que en las zonas MIN y NF incrementé la abundancia

de ferrosas (p=0,03551), siendo estas areas las que presentaron la mayor

densidad respecto a MAX y MED (p<0,05).
5.4.2.4. Bacterias sulfatoreductoras

Se observé un gradiente de abundancia de bacterias sulfatoreductoras
durante T1 (Tabla 15), en el cual la zona NF present6 valores de densidad
mas bajos respecto a MAX (p=0,003645), MED (p=0,028253) y MIN
(p=0,000193). Se determin6 un aumento en la densidad de sulfatoreductoras
en la zona MAX durante T2 (p=0,000193) y una disminucién significativa en

MIN (p=0,000345).
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Asimismo, durante T2 se observé un gradiente de densidad que va
desde la zona MAX con mayores valores de abundancia (p<0,05) hasta la

zona NF con menor densidad (p=0,000173).

Tabla 15. Densidad de bacterias sulfatoreductoras heterotroficas en cada zona
del gradiente por temporada

Densidad (NMP/ g suelo)
Zona Bacterias sulfatoreductoras
T1 T2 T3
MAX 210 +42.4 ab 480 +£56,6 a 90 £14,1 ¢
MED 170+14,1b 110 +42,4 b 120 £28,3 ¢
MIN 310 £42,4 a 80+0 b 670 £14,1 b
NF 40+0 c 28 £20,3 ¢ 32000 +0 a

Media + desviaciéon estandar seguido de letras diferentes en la misma columna indican
diferencias estadisticamente significativas (ANOVA, p< 0,05, n=3). MAX, zona maxima
inundacién. MED, zona de inundaciéon media. MIN, zona de minima inundacién. NF, zona
no inundada. T1, sequia. T2, inicio de lluvias. T3, inundacién.

La tendencia es diferente en T3 (Tabla 15), en la zona MAX la
densidad disminuyé significativamente (p=0,000173), mientras que se
determinaron incrementos importantes en la densidad de sulfatoreductoras
en las zonas MIN (p=0,000174) y NF (p=0,000069). Espacialmente se
determiné un gradiente de densidad desde la zona NF con mayores valores

(p<0,03) seguido de la zona MIN y menores densidades en las zonas MED y
MAX.

5.4.2.5. Actividad sulfatoreductora de bacterias aisladas

Durante T1 la zona MAX presenté mayor porcentaje de bacterias capaces
de reducir sulfatos, seguida de las zonas MIN y NF, la zona MED mostré la
menor frecuencia. En T2 se observ) un gradiente de frecuencia de la zona MAX
hasta la zona MIN, encontrandose en NF un aumento en el porcentaje de
bacterias sulfatoreductoras respecto a las demaéas zonas del gradiente. Se
determindé que durante T3 que las zonas NF y MIN presentaron mayor
porcentaje de bacterias sulfatoreductoras respecto a las zonas MAX y MED

(Tabla 16).
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Tabla 16. Actividad sulfatoreductora de bacterias aerdbicas y
anaerobicas aisladas del gradiente de inundacion en cada zona del gradiente
por temporada

Frecuencia relativa (%)
Zona Produccion de HaS
T1 T2 T3
MAX 17 18 14
MED 8 14 5
MIN 12 12 26
NF 12 33 28

MAX, zona maxima inundacién. MED, zona de inundacién media. MIN,
zona de minima inundacién. NF, zona no inundada. T1, sequia. T2, inicio
de lluvias. T3, inundacion.

En relacién a las variaciones temporales de la frecuencia de bacterias
reductoras de sulfato por cada zona, se determind que la zona MAX presento
mayor porcentaje de estas bacterias en T1 y T2 disminuyendo en T3; mientras
que la zona MED incrementé la frecuencia de estas bacterias en T2
disminuyendo nuevamente en T3. La zona MIN mantuvo igual porcentaje de
bacterias reductoras de sulfatos en T1 y T2 con un incremento de la frecuencia
en T3; mientras que la zona NF present6 mayor porcentaje de

sulfatoreductoras en T2, con una ligera disminuciéon en T3 (Tabla 16).
5.4.3. Aspectos biogeoquimicos

En esta seccion se hace énfasis en aquellos procesos de los ciclos

biogeoquimicos del carbono, nitréogeno y fésforo que ocurren en el suelo.

5.4.3.1. Ciclo del carbono

La Figura 36 representa el resultado del andalisis de componentes
principales que correlaciona las variables fisicoquimicas y microbioldgicas
vinculadas con el ciclo del carbono en el suelo. El primer componente principal
(CP1) esta asociado con Twn (r=-0,88), Qui (r=-0,81), Lac (r=0,68), C; (+r=0,71),
Cs (r=0,68), Lig (r=-0,65) Met (r=0,61), Glu (r=0,33) y representa el 35,39% de

la varianza de los datos.
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El segundo componente principal (CP2) se correlaciona con Pec (r=-0,87),
Cel (r=-0,83), a-ami (r=0,5), b-ami (r=-0,44) y al igual que el CP1l se
correlaciona con las variables Lig (r=-0,67) y Cs (r=-0,55) y representa el

25,11% de la varianza.
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Fig. 36. Analisis de Componentes Principales de las variables fisicoquimicas y microbiolégicas
asociadas al ciclo del carbono en el gradiente de inundacién del Rio Mapire (60,5% de la
varianza total explicada), CP1 (35,39%) y CP2 (25,11%). MAX, zona maxima inundacién. MED,
zona de inundacién media. MIN, zona de minima inundacién. NF, zona no inundada. T1,
sequia. T2, inicio de lluvias. T3, inundacién. Cs, carbono total. Cs, carbono soluble. Ca, carbono
de la fraccion ligera. Met, densidad de bacterias metanogénicas. Glu, metabolismo de glucosa.
Lac, metabolismo de lactosa. a-ami, hidrélisis parcial de almidén. b-ami, hidrélisis completa de
almidon. Pec, degradacion de pectina. Cel, degradacién de celulosa. Lig, degradacién de lignina.
Qui, degradacién de quitina. Twn, degradacién de lipidos.

Se observé que las diferentes zonas estudiadas del gradiente de
inundacién se separan formando un gradiente espacial y temporal definido por
los parametros fisicoquimicos y microbiolégicos, generando diferencias en los

procesos del ciclo del carbono en estas zonas (Fig. 36).
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En T1 las zonas MAX, MED MIN y NF se caracterizaron por presentar
bajos contenidos de carbono (total, soluble y fraccion ligera), sin embargo,
presentaron mayor frecuencia de utilizaciéon de sustratos como celulosa,
pectina, lignina, quitina y lipidos. De acuerdo al analisis, en las zonas MAX y
MED se determiné mayor frecuencia de utilizaciéon de quitina y lipidos,
mientras que las zonas MIN y NF se caracterizaron por mayor consumo de

pectina, celulosa y lignina (Fig. 36).

Durante T2, el incremento de carbono en el suelo, particularmente en las
zonas MAX y MED, favoreci6 el aumento de la densidad de bacterias
metanogénicas, asociadas con el Ca (r=0,7; p=0,010602). De igual modo, la
concentracion de Cs se asocia con el consumo de carbohidratos como glucosa y

lactosa (r=0,087; p=0,000244) y almidén (r=0,58; p=0,049866).

Durante la inundaciéon (T3), se determiné que la frecuencia de utilizacion
de sustratos disminuy6. Las zonas MAX y NF se caracterizaron por presentar
alta frecuencia de utilizacién de lipidos, mientras que en las zonas MED y MIN

predomind la hidrdlisis parcial de almidén (Fig. 36).
5.4.3.2. Ciclo del nitrogeno

La Figura 37 muestra la relacion C:N en las diferentes zonas del
gradiente de inundacién. Se determiné que en T1 la zona MAX mostr6 la menor
relaciéon C:N y la zona NF la mas alta (p=0,027868). Asimismo, la relacion C:N
increment6 de T1 a T2 en las zonas MAX (p=0,03381) y MIN (p=0,04233).

Durante T2 el valor de C:N en la zona NF fue mayor que en las demas
zonas del gradiente (p=0,019445). Durante la época de inundacién la tendencia
cambid, encontrandose que la relacion C:N en la zona NF disminuyé

significativamente respecto a las zonas MAX, MED y MIN (Fig. 37; p=0,03947).
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Fig. 37. Relaciones C:N del gradiente de inundacién en las diferentes
épocas de muestreo. Letras diferentes indican diferencias significativas.
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Fig. 38. Analisis de Componentes Principales de las variables fisicoquimicas y microbiolégicas
asociadas al ciclo del nitrégeno en el gradiente de inundaciéon del Rio Mapire (60,98% de la
varianza total explicada), CP1 (40,49%) y CP2 (20,49%). MAX, zona maxima inundaciéon. MED,
zona de inundacion media. MIN, zona de minima inundacién. NF, zona no inundada. T1,
sequia. T2, inicio de lluvias. T3, inundacién. Ny, nitrégeno total. NOs, nitrato. NH4, amonio.
Nitra, densidad de bacterias nitratadoras. Pep, metabolismo de peptonas. Gel, degradacién de
proteinas. NOg2, reduccién de nitratos a nitritos. N2, denitrificacién. Ure, mineralizacién de
urea. Qui, degradacién de quitina.
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La Figura 38 representa el analisis de componentes principales de las
variables fisicoquimicas y microbiolégicas asociadas al ciclo del nitréogeno. El
CP1 esta correlacionado principalmente con Ure (r=-0,93), N2 (r=-0,86), Pep
(r=-0,81), NO2 (r=0,76), Qui (r=-0,63), N; (r=-0,58), Gel (r=0,59) y representa el
40,49% de la varianza de los datos. E1 CP2 esta asociado con Nitra (r=0,73),
NHj4 (r=-0,43), NOs (r=0,21) y al igual que el CP1 se relaciona con Gel (r=0,71) y
Pep (r=0,44). El CP2 representa el 20,49% de la varianza.

El analisis de componentes principales de la Figura 38 muestra que
durante T1 en la zona MAX predomina el amonio asi como la alta frecuencia de
hidrélisis de urea por parte de la comunidad microbiana, mientras que en la
zona MED present6 mayor contenido de nitrégeno total y por ende, para esta
época el uso de peptonas como fuente de carbono y la denitrificacién fueron los

procesos muy frecuentes.

La zona MIN se caracterizé6 por mayor frecuencia de reduccién de
nitratos a nitritos, y se diferencié de la zona NF porque esta presenté alta
frecuencia de degradacion de quitina y ausencia de nitrato (Fig. 38). Se
determiné una correlacion positiva entre el uso de peptonas y la hidrélisis de
urea (r=0,77; p=0,003592) y con la denitrificacion (r=0,68; p=0,015481).
También se observd correlacion entre la degradacién de quitina con
mineralizacion de urea (r=0,7; p=0,0115) y con el potencial de denitrificacién

(r=0,58; p=0,0496).

Durante T2, las zonas MAX y MED fueron muy similares, presentando
alto contenido de nitrato en el suelo, mayor densidad de nitratadoras,
degradaciéon de proteinas y reduccion de nitratos a nitritos (Fig. 38). Se
determiné correlaciéon lineal positiva entre la degradaciéon de proteinas y la

densidad de nitratadoras (r=0,66; p=0,019494).
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Las zonas MIN y NF en cambio, se caracterizaron por presentar alto
contenido de amonio en el suelo, mayor frecuencia de reducciéon de nitratos a
nitritos, mineralizacion de quitina y urea respecto a las demas zonas del

gradiente en esta época (Fig. 38).

La Figura 38 muestra que durante T3 el ciclo del nitréogeno en el
gradiente de inundaciéon cambia. La zona MAX presentdé alto contenido de
nitrogeno asociado con el metabolismo de peptonas, elevada frecuencia de
denitrificacion y mineralizacion de urea y quitina. Las zonas MED y NF se
asocian con reduccion de nitratos a nitritos, degradacién de proteinas y alto
contenido de nitratos en el suelo durante esta época, mientras que la zona MIN
presentd la mayor densidad de bacterias nitratadoras, contenido de nitrato en

el suelo y alta frecuencia de degradacion de proteinas (Fig. 38).
5.4.3.3. Ciclo del Fosforo

No se determinaron diferencias significativas en los valores de C:P en las
diferentes zonas durante T1 (Fig. 39). Sin embargo, durante T2 se determiné la
mayor C:P en la zona NF (p=0,02011), mientras que en T3, la zona MAX
presentd una relaciéon C:P mas baja respecto a las demas zonas del gradiente de
inundacién (p=0,027868). No se observaron variaciones importantes en la C:P
con la estacionalidad, excepto en T3 donde la C:P disminuy6 en la zona MAX

(Fig. 39; p=0,049661).

Se observé que durante la fase de sequia las zonas MAX y MED
presentaron valores de C:P mayores a 200 pero menores a 300, lo cual sugiere
que hay un equilibrio entre mineralizaciéon e inmovilizacién del fésforo en estas
zonas, contrario a las zonas MIN y NF que presentaron valores de C:P mayores

a 300 indicando predominio de mineralizacion en estas zonas del gradiente.

El predominio de la inmovilizacién sobre la mineralizacién del fésforo

también se observd durante la entrada de lluvias en todas las zonas del
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gradiente, ya que la C:P fue superior a 300, indicando baja fertilidad en el
suelo. Sin embargo, durante la inundacién se determiné en la zona MAX una
baja relacion C:P sugiriendo mayor mineralizacion; las zonas MED y NF
presentaron equilibrio entre los dos procesos mientras que la zona MIN indicé

mmovilizacién predominantemente.

Debido a su influencia en el ciclo del fésforo se incorporé la actividad de
bacterias reductoras de hierro y sulfatoreductoras, asi como la concentracion de
iones de Fe(Il). En el analisis de componentes principales realizado a las
variables vinculadas al ciclo del fosforo (Fig. 40), el CP1 representa el 41,47%
de la varianza de los datos y se asocia con P; (r=0,84), Po (r=-0,81), P1 (r=-0,77),
BSR (r=-0,66), Al (r=0,69), H2S (r=-0,67), Fe[lI] (r=0,51). E1 CP2 se relaciona
con Ferr (r=0,82) y Paisp (r=-0,43), y al igual que el CP1 se correlaciona con

Fe[lI] (r=0,68) representando el 20,14% de la varianza.

De acuerdo a la Figura 40 durante T1 la zona MAX se caracterizo por la
mayor densidad de bacterias ferrosas y contenido de Fe(Il), y se diferenci6 de la
zona MED en que esta ultima presenté mayor contenido de fésforo, total y
disponible. La zona MIN se ubic6 cerca del origen de los componentes
principales, indicando que no esta relacionada con ninguna variable en
particular, mientras que la zona NF se asocié con mineralizacién de fésforo

organico y contenido de fésforo disponible en el suelo.

Durante T2, la zona MAX se caracterizé por mayor contenido de Fe (II),
P: y Paisp respecto a las zonas MED y MIN, mientras que NF se relacion6 con
reduccion de sulfato, densidad de sulfatoreductoras, mineralizacion vy
solubilizacion de P. En T3 la mineralizacion de fésforo organico, la
solubilizacion del fosforo inorganico, la densidad de sulfatoreductoras y ferrosas
y el contenido de Fe(Il) caracterizaron a la zona MAX. La zona MED se

correlacion6 negativamente con estos procesos, en cambio se asocié con Paisp ¥

P, (Fig. 40).
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Fig. 39. Relaciones C:P del gradiente de inundacién en las diferentes
épocas de muestreo. Letras diferentes indican diferencias significativas.
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Fig. 40. Analisis de Componentes Principales de las variables fisicoquimicas y microbiolégicas
asociadas al ciclo del fésforo en el gradiente de inundacién del Rio Mapire (61,61% de la
varianza total explicada), CP1 (41,47%) y CP2 (20,14%). MAX, zona maxima inundacién. MED,
zona de inundacién media. MIN, zona de minima inundacién. NF, zona no inundada. T1,
sequia. T2, inicio de lluvias. T3, inundacién. Pt, fésforo total. Paisp, fosforo disponible. Fe(II),
iones ferrosos. BSR, densidad de bacterias sulfatoreductoras. Ferr, densidad de bacterias
ferrosas. Pi1, solubilizacion de fosfatos. Po, mineralizacién de fésforo. HeS, reduccion de sulfato.
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La zona MIN en T3 se caracterizo por estar relacionada con el Paisp asi
como con la frecuencia de reduccién de sulfatos y mineralizaciéon de fosforo
organico. La zona NF se correlacioné con mineralizacién y solubilizaciéon de
fosforo, reduccion de sulfato y densidad de bacterias reductoras de sulfatos

(Fig. 40).

Se determinaron correlaciones positivas entre la densidad de bacterias
ferrosas con la concentracion de iones ferrosos (r=0,6; p=0,037538) vy la
densidad de bacterias sulfatoreductoras con la frecuencia de solubilizacion de

fésforo inorganico (r=0,62; p=0,03085).
5.4.3.4. Interaccion entre los ciclos

Se observo que el metabolismo de algunos grupos microbianos, asi como
algunas propiedades fisicoquimicas del suelo puede favorecer o interferir en la
actividad de otros grupos. Las Tablas 17 y 18 muestran los coeficientes de
correlaciéon lineal simple obtenidos entre las variables fisicoquimicas y
microbiolégicas del suelo en el gradiente de inundacién, asociadas a los ciclos

biogeoquimicos del carbono, fésforo y nitrégeno.

La concentracién de carbono soluble esta negativamente correlacionada
con la concentracion de nitrato, la solubilizacion de fosforo y con la densidad de
bacterias sulfatoreductoras. Asimismo, el metabolismo de la glucosa se
correlacion6 negativamente con la utilizaciéon de peptonas como fuente de
carbono y energia. En cuanto a la interacciéon con el ciclo del nitrégeno, el
metabolismo de glucosa se relaciond significativamente con la reduccién de
nitratos a nitritos, y se determiné correlaciéon negativa con la mineralizacion de

urea, la denitrificacién y la densidad de bacterias ferrosas (Tabla 17).
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Tabla 17. Correlacion (r) entre variables asociadas a los ciclos del carbono, nitrégeno y fosforo

Cs Cn Met Glu Lac a-ami  B-ami Pec Cel Lig Twn
NOs __0’74 -0,13 -0,26 0,04 -0,50 0,15 -0,30 -0,18 -0,29 -0,05 0,19
p=0,0061
NH.4 0,23 0,44 0,13 0,12 0,38 -0,43 -0,15 0,12 0,22 0,06 -0,07
Nitra -0,37 -0,42 -0,17 -0,04 -0,05 0,35 -0,15 -0,19 0,07 -0,14 -0,07
Pep -0,10 -0,02 -0,11 _-0’97 . -0,60 0,16 -0,38 -0,17 0,05 0,25 0,29
p=2x10"7
Gel 0,06 0,37 -0,10 0,09 -0,05 0,60 0,07  -051  -0,38 -0,38 0,00
p=0,0372
NO:2 -0,27 -0,08 -0,28 _0’82 0,36 0,02 0,39 0,12 -0,05 -0,12 0,02
p=0,0011
-0,64 0,73
N2 -0,18 -0,14 -0,15 p=0.0265 -0,56 -0,23 -0,15 0,48 0,50 p=0.0066 0,34
-0,71 0,62
Ure 0,23 0,18 011 ooy 043 -0,32 0,19 0,33 037 sz 047
Paisp -0,36 052  -0,04 -0,11 0,04 0,64 031  -006 0,11 -0,13 -0,52
p=0,024
Fe(II) 0,23 -0,55 -0,31 -0,52 -0,52 0,22 -0,31 -0,23 -0,09 -0,05 0,02
. -0,78 -0,61 0,77
Pi =0,0027 -0,50 -0,23 -0,03 p=0.0345 0,11 -0,38 -0,05 -0,06 0,14 =0.0036
Po -0,38 0,24  -0,20 0,31 -0,12 0,09 0,02 0,08 0,11 0,17 0,55
H2S -0,36 -0,21 -0,10 0,19 -0,11 -0,18 -0,47 -0,26 -0,14 -0,24 0,34
BSR _-0’64 -0,41 -0,16 0,31 -0,26 -0,03 -0,39 -0,18 -0,30 -0,15 0,29
p=0,0241
-0,67 0,59
Ferr -0,25 -0,13 -0,26 p=0.0167 -0,49 -0,13 -0,27 0,26 0,48 p=0,045 0,32

Cs, carbono soluble. Cq, carbono de la fraccién ligera. Met, densidad de bacterias metanogénicas. Glu, metabolismo de glucosa. Lac,
metabolismo de lactosa. a-ami, hidrdlisis parcial de almidén. b-ami, hidrélisis completa de almidén. Pec, degradaciéon de pectina. Cel,
degradacién de celulosa. Lig, degradacién de lignina. Twn, degradacién de lipidos. NOs, nitrato. NH4, amonio. Nitra, densidad de bacterias
nitratadoras. Pep, metabolismo de peptonas. Gel, degradacién de proteinas. NO2, reduccién de nitratos a nitritos. N2, denitrificacién. Ure,
mineralizaciéon de urea. Paisp, fésforo disponible. Fe(Il), iones ferrosos. BSR, densidad de bacterias sulfatoreductoras. Ferr, densidad de
bacterias ferrosas. Pi, solubilizacién de fosfatos. Po, mineralizacién de fésforo. HsS, reduccién de sulfato.
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Tabla 18. Correlacion (r) entre variables asociadas a los ciclos del nitréogeno y

fosforo
| NOs NH: Nitra Pep Gel NOg N; Ure Qui
0,60
Pdlsp -0,21 -0,46 p=0.0396 0,01 0,36 -0,22 0,00 -0,33 -0,43
Fe(II) 0,19 0,22 0,04 0,50 0 '22 -0,57 0,26 0,12 0,08
Pi 0,47 -0,37 0,20 0,13 0,56 0,25 0,08 0,10 0,22
0,60
Po 0,18 0,07 0,17 -0,23 0,44 p=0.0383 -0,25 -0,15 0,06
H2S 0,23 -0,05 0,34 -0,22 0,44 0,32 -0,34 -0,35 0,03
0,88
BSR $=0.0002 -0,06 -0,10 -0,14 0,45 0,45 -0,24 -0,21 -0,11
0,74 - 0,68 0,66
Ferr 0,14 0,42 -0,05 p=0.0061 0,36 -0,57 0,48

p=0,0149 p=0,0206

NOs, nitrato. NHs, amonio. Nitra, densidad de bacterias nitratadoras. Pep, metabolismo de
peptonas. Gel, degradaciéon de proteinas. NQOgz, reduccion de nitratos a mnitritos. N,
denitrificacién. Ure, mineralizacién de urea. Qui, degradacién de quitina. Paisp, fésforo
disponible. Fe(Il), iones ferrosos. BSR, densidad de bacterias sulfatoreductoras. Ferr, densidad
de bacterias ferrosas. Pi, solubilizacién de fosfatos. Po, mineralizacién de fésforo. HaS,
reduccién de sulfato.

Asimismo, el consumo de lactosa parece estar negativamente
correlacionado con la solubilizacién de fosfatos, mientras que la actividad de a-
amilasas podria estar favorecida por el fosforo disponible y la degradacién de
proteinas. No se determiné interaccién entre B-amilasas, degradaciéon de
pectina y celulosa con ningun otro proceso, en cambio la degradaciéon de lignina
podria favorecer la denitrificacion, la mineralizacién de urea y la densidad de
bacterias ferrosas. De igual forma, la degradacién de lipidos se relaciona con la

solubilizacion de fosfatos (Tabla 17).

En referencia a la interaccién entre el ciclo del nitréogeno y el fosforo, la
Tabla 18 indica que la concentracion de nitratos esta altamente correlacionada
con la densidad de bacterias sulfatoreductoras. Asimismo, se observ)o que el
metabolismo de peptonas se correlaciondé positivamente con la densidad de
bacterias ferrosas, y estas bacterias se asociaron con la mineralizacién de urea
y la denitrificacién. También se determiné correlacion entre la reducciéon de

nitratos a nitritos y la mineralizacion de fésforo organico.
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5.5. Discusion

En los ecosistemas, las tasas de reciclado de nutrientes (C, N, P) son
controladas a una escala global, por los microorganismos, ya sea de forma
directa mediante degradacién hidrolitica de compuestos organicos, o indirecta

modificando la retencién o movimientos de los nutrientes.

En este sentido, el metabolismo microbiano es crucial en los ciclos
biogeoquimicos, pues, son responsables de una parte importante del
metabolismo aerobio y de todo el metabolismo anaerobio. Asi, los factores que
regulan la abundancia, distribucién, tasa de crecimiento y respiracion de estos
microorganismos son, en general, los factores que controlan las funciones

claves del ecosistema (Cole, 1999).
5.5.1. Ciclo del carbono

El ciclo del carbono inicia con la fijaciéon del CO2 atmosférico por parte de
las plantas y su transformaciéon en biomasa vegetal. En el suelo, la
descomposicién de los residuos organicos para la mineralizacion de los
nutrientes que seran asimilados nuevamente por los productores primarios

constituye el cierre del ciclo del carbono.

En la planicie de inundaciéon del Rio Mapire existe un gradiente de
condiciones fisicoquimicas que influyen en la descomposicion de materia
organica en el suelo. Bastardo (1981) establece que en suelos inundables la
materia organica depositada en el compartimiento suelo constituye el principal
reservorio de nutrientes en este tipo de ecosistemas, debido a tres factores
caracteristicos: biestacionalidad (sequia e inundacién extremas), suelo mal

drenado y la inexistencia de un aporte aléctono de nutrientes.

De acuerdo con Swift (1976), Stevenson (1986), Bastardo (1991) y Paul y

Clark (1996), el proceso de descomposicion de la materia organica inicia con el
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metabolismo de sustratos organicos solubles, inmediatamente disponibles para
el ataque microbiano, seguido de la utilizacion de productos organicos
intermediarios de esta primera etapa, que son utilizados por una amplia
variedad de microorganismos produciendo mas biomasa microbiana. En la
etapa final, son mineralizados los polimeros estructurales complejos, mas

resistentes al ataque microbiano.

Con base en los resultados obtenidos, se propone un esquema (Fig. 41)
que representa la sucesidon microbiana involucrada en la dinamica de
descomposicién de materia organica en la planicie de inundacién del Rio
Mapire. Se observo que durante la sequia hay deficiencia de carbono labil, por
lo que la materia organica acumulada durante este periodo permite la
expresion de gremios celuliticos, pectinolicos, lignoliticos, quitinoliticos y
lipoliticos, favoreciendo la descomposicion de polimeros estructurales tal como

se muestra en la Figura 36.

Una explicacion para este patrén durante la sequia es que la vegetacion
pierde sus hojas como un mecanismo adaptativo para evitar la
evapotranspiracion excesiva (Fernandez et al., 1999) y esta hojarasca tiende a
acumularse ya que déficit hidrico limita la actividad microbiana (Bastardo,

1983; Banach et al. 2009).

La hojarasca contiene alto contenido de compuestos estructurales que
son aprovechados por aquellos grupos microbianos (bacterias y hongos) con la
capacidad de utilizar estos compuestos (Smart y dJackson, 2009) y en

consecuencia, ocurre predominancia de estos gremios.

Se determiné que en las zonas MIN y NF predominan los gremios
celuloliticos, pectinoliticos y lignoliticos, mientras que en las zonas MAX y

MED fueron mas frecuentes los quitinoliticos y lipoliticos.
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En T1 predomina descomposicion de polimeros estructurales:

_ _ ALl MAX: 65% (Pec), 62% (Cel), 69% (Lig), 23% (Qui) y 35% (Twn)
(Pectina, celulosa, lignina, @

quitina, lipidos)

MED: 58% (Pec), 45% (Cel), 57% (Lig), 18% (Qui) y 20% (Twn)
MIN: 79% (Pec), 55% (Cel), 67% (Lig), 16% (Qui) y 19% (Twn)
NF: 88% (Pec), 68% (Cel), 68% (Lig), 23% (Qui) v 32% (Twn)

(azGicares, aminoacidos, En T2 predomina descomposicion de carbohidratos simples:
alcoholes, acidos grasos) MAX: 59% (Glu), 16% (Lac), 18% (Alm)
MED: 64% (Glu), 35% (Lac), 17% (Alm)
MIN: 69% (Glu), 41% (Lac), 19% (Alm)
NF: 59% (Glu), 29% (Lac), 21% (Alm)

+ CO, +

5 Descomposicion anaerobia en T2
H, + Biomasa P

mayor densidad de bacterias

CH4 + COQ metanogénicas (NMP/g):
+ Biomasa MAX: 220
MED: 25200
MIN: 1240
NF: 1240

En T3 solo predominan:
Latencia MAX: 42% (Glu), 36% (Twn)
MED: 53% (Glu), 8% (Twn)
MIN: 50% (Glu), 21% (Twn)
NF: 72% (Glu), 31% (Twn)

Fig. 41. Esquema que describe la dindmica de descomposicién de materia organica en la planicie de inundaciéon del Rio Mapire. MAX,
zona maxima inundaciéon. MED, zona de inundaciéon media. MIN, zona de minima inundacién. NF, zona no inundada. T1, sequia. T2,
inicio de lluvias. T'3, inundacién.
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Estas variaciones espaciales en la distribuciéon de los gremios podrian ser
consecuencia de las diferencias en la textura del suelo. Las zonas MIN y NF
presentan mayor contenido de arenas y por tanto un espacio poroso en el suelo
que permite mayor difusiéon de oxigeno, mientras que las zonas MAX y MED
presentan una textura mas arcillosa, lo cual influye en la disponibilidad de
oxigeno y en la actividad de las exoenzimas involucradas (Alexander, 1980;

Paul y Clark, 1996).

Durante la entrada de lluvias se observé un incremento de la materia
organica (soluble y particulada), disponible para el ataque microbiano, que
permitié la expresion de alta frecuencia de gremios que participan en el
metabolismo de carbohidratos simples tales como glucosa, lactosa y almidon

(Fig. 36).

El aumento en el contenido de carbono organico disponible se atribuye al
incremento de la biomasa microbiana y su actividad, como consecuencia del
cambio en la condicién de humedad del suelo, el lavado de nutrientes de la
hojarasca (Bastardo, 1991), asi como lisis de células microbianas por shock
osmotico producto del rehumedecimiento del suelo (Qiu y McComb, 1996; Rees
et al., 2006). La vegetaciéon del bosque también incrementa su actividad,
incorporando a la solucién del suelo exudados radicales y hojarasca que sirven

como sustrato para los microorganismos (Stoeckel y Miller-Goodman, 2001).

En cuanto al metabolismo anaerdbico (metanogénesis), se determiné que
las bacterias metanogénicas estuvieron presentes en todas las zonas del
gradiente, lo cual es comun, ya que se ha reportado que una baja densidad de
bacterias metanogénicas cultivables pueden encontrarse en suelos bien
drenados (Peters y Conrad, 1995). Inesperadamente, la mayor densidad de
bacterias metanogénicas de cuantificé en la entrada de lluvias (T2), y aunque
no se tiene una explicacion para este resultado, es importante mencionar el

aspecto metodologico, pues el método utilizado en este trabajo sbélo permite
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detectar la presencia de un grupo de metanogénicas quimiorganotréficas
(fermentativas), mientras que aquellas bacterias metanogénicas autotroéficas
no fueron determinadas en este estudio, y también tienen un papel relevante

en el metabolismo anaerdbico en los ecosistemas de humedal.

Las bacterias metanogénicas fermentativas mantienen relaciones
sintroficas con otros microorganismos, tales como bacterias heterotréficas
facultativas que durante oxidacion incompleta de compuestos organicos,
liberan metabolitos intermediarios, tales como piruvato, formato, alcoholes
entre otros, asi como Hs y COgz. Adicionalmente, las bacterias acetogénicas
realizan la degradacién de estos metabolitos, generando al grupo acético (CHs-
COOH) como producto. El acetato es utilizado como sustrato por las
metanogénicas quimiorganotroficas, y como aceptores de electrones utilizan

CO2 y H2 (Madigan et al., 2003).

En este sentido, la densidad de metanogénicas se correlaciond
positivamente con la mayor acumulacién de carbono disponible en el suelo
(r=0,7); coincidiendo con lo reportado por Hornibrook et al. (1997) quienes
establecen que la distribucién espacial de bacterias metanogénicas

fermentativas esta determinada por la disponibilidad de carbono labil.

Estos aspectos podrian explicar la mayor densidad de estas bacterias
durante la entrada de lluvias y no durante la inundacién, debido a que la
lamina de agua disuelve la mayor parte del carbono soluble, interfiriendo en la
actividad de heterotroficas y acetogénicas. Asimismo, durante la inundacién las
bacterias metanogénicas podrian ubicarse en las capas mas profundas del

suelo, razén por la cual pudieron ser subestimadas durante T3.

Al final del hidroperiodo, se determiné que la comunidad microbiana del
suelo mantiene su actividad, aunque predomina uso de carbohidratos simples y

lipidos. La predominancia de estos gremios se debié posiblemente a la
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liberacién de estos compuestos del protoplasma durante la lisis celular en el
periodo de inundacién, mientras que la hidrélisis de polimeros complejos

disminuy6 por el exceso de humedad.

Resultados similares a este trabajo son reportados por Fierer et al.
(2003), quienes indican que no son los pulsos de inundacién los que definen la
actividad microbiana, sino mas bien la disponibilidad de sustratos en el suelo,
debido a que la heterogeneidad de la hojarasca en el suelo garantiza variedad
de sustratos para la actividad microbiana. De acuerdo con los resultados
obtenidos, se propone que los pulsos de inundacién determinan la
disponibilidad de fuentes de carbono y esto a su vez influye en los patrones de

estructuracion comunitaria.

De igual forma, los procesos sucesionales que se establecen en la
comunidad durante la descomposicion de la materia organica, coinciden con lo
indicado por Bastardo (1991) en estudios de dinamica de descomposicion de la
materia organica vegetal en las sabanas inundables de Mantecal, Edo. Apure.
En su estudio, el autor establece que en la etapa inicial de descomposicién
predominan bacterias que utilizan carbohidratos solubles, luego aquellas
capaces de descomponer compuestos estructurales del material vegetal

(gremios celuloliticos y pectinoliticos).

En este estudio, los resultados obtenidos indican que la dinamica del
carbono en el bosque inundable del Rio Mapire obedece a los cambios en la
disponibilidad de sustratos para los microorganismos, debido a la fluctuacién

de la lamina de agua y la textura del suelo.
5.5.2. Ciclo del nitrégeno

El ciclo del nitr6geno comprende una serie de transformaciones que
involucran compuestos organicos, inorganicos y volatiles. En el suelo, la

mineralizacion de compuestos organicos nitrogenados genera las formas
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inorganicas que seran asimiladas como nutrientes por otros organismos y las

plantas.

En otras palabras, el recambio entre las formas organicas e inorganicas
del nitrégeno (mineralizacién-inmovilizacion) es parte importante del ciclo del
nitrogeno y es dirigida por la comunidad microbiana heterotréfica del suelo
(Alexander, 1980). Asi, la mineralizacién de nitrégeno y la nitrificaciéon en el
suelo, son de particular importancia en la regulaciéon de los procesos del ciclo

del nitrégeno en ecosistemas forestales (Barrios y Herrera, 1994).

De acuerdo a lo establecido por Yao et al. (1999) en la mayoria de los
humedales el nitrégeno total del suelo es mejor indicador de sustancias
organicas disponibles que el carbono total. Adicionalmente, en estudios en
fertilidad de suelos se wutiliza la relacion C:N como indicador de la
direccionalidad entre los procesos de mineralizacién o inmovilizacién del ciclo
del nitrégeno. Mientras mas baja es la relacion C:N mayor sera el grado de
mineralizacion de materia organica y la calidad edafica es alta. En cambio, una
alta relacion C:N sugiere baja fertilidad, hay predominio de inmovilizacion

sobre la mineralizacién (Stevenson, 1986; Paul y Clark, 1996).

Las relaciones C:N determinadas en las diferentes zonas del gradiente
de inundacién del Rio Mapire en las diferentes épocas de muestreo fueron muy
elevadas, demostrando la baja fertilidad del suelo del bosque y predominio de la

inmovilizacién de las formas inorganicas del nitrégeno (Fig. 37).

Los elevados valores de C:N y la baja concentracién de amonio en el
suelo no sugieren que la mineralizacion no sea importante, sino mas bien,
indica una rapida inmovilizacion por parte de los microorganismos y las
plantas (Rosswall, 1982). Adicionalmente, la pérdida de nitrégeno por
lixiviacion podria influir en los elevados valores de C:N, puesto que durante la

entrada de lluvias no se detect6 nitrato en las zonas MED, MIN y NF (Fig. 35).
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Los valores de C:N reportados en este trabajo no coinciden con los
indicados en Barrios y Herrera (1994), aunque estos autores suponen que la
baja relacion C:N que encontraron pudo ser producto de una sobreestimacién
de nitréogeno total o bien una subestimaciéon del carbono en los suelos
estudiados. Aun cuando la concentracion de nitrato en el suelo en las diferentes
zonas del gradiente fue mayor que la concentraciéon de amonio, la densidad de
nitratadoras autotroficas (Tabla 13) no se correspondid con la concentraciéon de
nitrato (Tabla 11). Las bacterias nitratadoras son organismos muy dificiles de
cultivar, ya que son bacterias con requerimientos nutricionales muy
particulares, razén por la cual pudieron ser subestimadas durante las

determinaciones.

Diversos autores plantean que la acidez del suelo (pH<4) limita de forma
significativa la actividad de bacterias nitrificantes autotroéficas (Stevenson,
1986), en tanto que la nitrificacion heterotroéfica tiene mas relevancia en suelos

acidos (Rosswall, 1982; Myrold, 2005).

Por otra parte, a literatura indica que la concentracién de amonio en el
suelo es un factor determinante para la actividad de bacterias nitrificantes en
el compartimiento suelo (Stevenson, 1986; Paul y Clark, 1996). Este aspecto
explica la correlacién determinada entre la densidad de bacterias nitratadoras
con la actividad proteolitica de bacterias heterotroficas, ya que las proteinas
son la principal fuente de nitrégeno organico en el suelo y durante su
degradacién se libera principalmente amonio, el cual sirve de sustrato para las

bacterias nitratadoras (Atlas y Bartha, 2002; Myrold, 2005).

El hecho que la concentraciéon de nitrato sea mayor que la de amonio se
atribuye a que la inmovilizacion de nitrégeno en forma de nitrato por parte de
los microorganismos heterotréficos y las plantas es menor que la inmovilizacién
de amonio, ya que esta es la forma mas adecuada para la sintesis de

aminoacidos (Alexander, 1980; Rosswall, 1982).
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Con base en el analisis de ordenacion mostrado en la Figura 38, se
propone un esquema que representa la participaciéon de la comunidad
microbiana heterotrofica en la dinamica del nitréogeno de la planicie de
mundacion del Rio Mapire (Fig. 42). De acuerdo con este esquema, durante la
sequia predominé la mineralizacién del nitrégeno organico, posiblemente por la
acumulacion de hojarasca sobre el suelo durante esta época, lo cual favorece la
actividad de la comunidad microbiana heterotréfica liberando formas

inorganicas del nitrégeno.

Sin embargo, la frecuencia de bacterias denitrificantes determinada a lo
largo del gradiente de inundacion fue menor del 30% en sequia y mas baja en
entrada de lluvias e inundacién. Este resultado se atribuye a que las bacterias
denitrificantes son sensibles a la acidez, y el nitrato generado en la capa
superficial del suelo (0-10 ¢m) difunde a las capas mas profundas donde la
disponibilidad de oxigeno es menor y se favorece mas la reduccion de nitrégeno

(Hefting et al., 2004).

Con respecto a esto ultimo, se observé que en T1 el potencial de
denitrificaciéon se expresd solo en las zonas MAX y MED. Este resultado se
explica por la textura fina de las zonas bajas del gradiente, donde se forman
micrositios anoéxicos donde la demanda biolégica de oxigeno sobrepasa el
abastecimiento (Myrold, 2005). En estos microambientes se favorece la
reduccién de nitratos a N2 debido al uso de nitrato como aceptor de electrones

alternativo (Hefting et al., 2004).

Al descomponerse la materia organica, se libera nitrégeno inorganico en
forma de amonio, el cual es sustrato para la nitrificacion (Alexander, 1980),
razon por la cual durante la entrada de lluvias se observé poca variabilidad en

la densidad de bacterias nitrificantes autotroéficas (Fig. 42).
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En T1 predominé la mineralizacion de materia
organica, amonificacion:
MAX: 70% (Pep), 35% (Ure), 23% (Qui)
MED: 77% (Pep), 42% (Ure), 18% (Qui)
MIN: 24% (Pep), 19% (Ure), 16% (Qui)
NF: 30% (Pep), 26% (Ure), 23% (Qui)

 ©
Materia
organica ‘

En T1 la denitrificacion (Nz)
fue mas frecuente:
MAX: 17% NZ

@ En T2 mayor densidad de

bacterias nitrificantes

(NMP/g):
MAX: 610
MED: 60 @
MIN: 310

NF: 100

MED: 25%
MIN: 15%
NF: 12%

En T2 la reduccion de nitrato
fue muy frecuente:

MAX: 72%
MED: 72% @
MIN: 80%

NF: 83%

nitratos:

MAX: 53% (Pep), 40% (Gel), 70% (NO2)
MED: 43% (Pep), 53% (Gel), 82% (NO2)
MIN: 45% (Pep), 74% (Gel), 81% (NO2)
NF: 35% (Pep), 61% (Gel), 88% (NO2)

@ En T3 ocurre amonificacion y reduccion de

Fig. 42. Esquema que describe la dinamica del nitrégeno en la planicie de inundacion del Rio Mapire. MAX, zona maxima
inundacién. MED, zona de inundacién media. MIN, zona de minima inundacién. NF, zona no inundada. T1, sequia. T2,

inicio de lluvias. T3, inundacién.
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Asimismo, el incremento en la frecuencia de nitrato respiraciéon en T2 y
T3 se atribuye a que durante la entrada de lluvias se activa la descomposicion
acelerada de la materia organica en el suelo, la cual es llevada a cabo tanto por
microorganismos aerobios como anaerobios, y el uso de nitrato como aceptor de
electrones es un proceso que energéticamente es casi tan eficiente como el uso
del oxigeno (Rosswall, 1982). Adicionalmente, el nitrito acumulado puede ser
sujeto a reducciéon hasta amonio haciéndolo disponible para la inmovilizacién

microbiana (Madigan et al., 2003).

Sin embargo, en T3 se observdo presencia de nitrato en mayor
concentracion que amonio, lo cual indica que aiin durante la inundacién existe
una zona aerobia en el suelo donde la nitrificacion puede ocurrir. KEste
resultado coincide con lo reportado por Barrios y Herrera (1994) quienes
encontraron nitrificacién en la capa superficial del suelo del bosque inundable

(0-10 cm), y lo atribuyen al intercambio de oxigeno con la columna de agua.

De acuerdo con el esquema de la Figura 42, durante la inundacién
también se determiné alta frecuencia de actividad proteolitica y degradacion de
peptonas, indicando que la mineralizacion de nitrégeno no es afectada de forma
significativa por el pulso de inundacién, al menos en la capa superficial del
suelo. Este resultado coincide con lo establecido por Myrold (2005) y Alexander
(1980), quienes indican que la mineralizacién puede ocurrir tanto en ambientes

aerdbicos como en ambientes con baja tension de oxigeno.

Barrios y Herrera (1994) en su estudio del ciclo del nitrégeno en el
bosque inundable concluyen que existe una sincronizacién entre la captura de
nitrégeno por las plantas y la maxima tasa de nitrificacién y amonificacion.
Esta hipoétesis parece comprobarse en este trabajo, ya que se determind que
durante la entrada de lluvias la densidad de microorganismos (bacterias y

hongos) increment6 significativamente, aumentando la demanda de nitrégeno.
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Adicionalmente, en entrada de lluvias la producciéon primaria de los
arboles en el bosque también incrementa (Fernandez et al., 1999), lo cual
explica la rapida inmovilizacion de las formas inorganicas del nitrégeno en esta
época. Durante la inundacién, la densidad microbiana asi como la actividad
fotosintética de las plantas no disminuye, por lo que la demanda de nitrégeno
tampoco decrece, lo cual explica que la mineralizacion de nitréogeno organico y

la nitrificaciéon sigan ocurriendo bajo la lamina de agua.

De acuerdo a los resultados obtenidos, la dinamica del nitréogeno en el
bosque inundable depende de diversos factores en el suelo, particularmente
aquellos que afectan la actividad microbiana, tales como pH, humedad y la

textura del suelo.
5.5.3. Ciclo del fosforo

Este es un ciclo sedimentario, que incluye transformaciones quimicas y
microbioldgicas. Los microorganismos llevan a cabo un cierto numero de
transformaciones, tales como, alteracion de la solubilidad de compuestos
mnorganicos de foésforo, mineralizacion de compuestos organicos para la
liberacién de fésforo inorganico y asimilaciéon de fésforo disponible en la

biomasa microbiana (Alexander, 1980).

Diversos autores indican que el fésforo es un nutriente limitante en
bosques tropicales, ya que la mayor parte se encuentra adsorbido en la
superficie de 6xidos/hidroxidos de hierro y aluminio (Lépez-Hernandez, 1977,
Parfitt, 1989). Sin embargo, en bosques estacionalmente inundables el fosforo
no limita la produccién primaria ya que puede ser liberado del pool geoquimico

cuando el suelo es inundado (Young y Ross, 2001; Chacén et al., 2008).

Si se relacionan los valores de P con el Pgisp determinados en la planicie

de inundacién del Rio Mapire, se observa que éste ultimo es casi 20 veces mas
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bajo, indicando que el fosforo podria estar ocluido en la fraccion mineral del
suelo y/o en forma organica. Este aspecto coincide con lo establecido por Paul y
Clark (1996) acerca de la baja concentracion de fosforo disponible en la solucién
del suelo, debido a que su disponibilidad depende de las reacciones de fijacion
del i6n ortofosfato con las arcillas y 6xidos de hierro y aluminio, asi como la
inmovilizacién de fésforo por parte de las plantas y su retorno al suelo en la

hojarasca.

De forma analoga al ciclo del nitrégeno, la relacion C:P se usa como
indicador del proceso predominante en el ciclo del fosforo, sea mineralizacion si
el valor de C:P es menor a 200 e inmovilizaciéon si la C:P es mayor a 300
(Stevenson, 1986). De acuerdo a estos indices, la inmovilizacion parece ser el
proceso dominante en el gradiente de inundacién, dado que los valores de C:P
fueron superiores a 300. S6lo en la zona MAX en época de inundacién, se
observo que la C:P fue menor a 200, indicando predominio de mineralizacién de
P, siendo un resultado esperado si se toma en cuenta que durante la
inundacion el Pgisp y el carbono total disminuyen por lavado o disolucién en la

columna de agua (Fierer et al., 2003).

Chacoén et al. (2008) sugieren que la inundacién influye en la dinamica
del fésforo en la zona mas arcillosa (MAX), mientras que la zona mas arenosa
(MIN) no present6 variaciones con la estacionalidad. Asimismo, Chacén et al.
(2005) proponen que el fésforo adherido a los 6xidos de hierro y aluminio, es la
principal fuente de fésforo disponible en el gradiente de inundaciéon del Rio
Mapire y plantean que la biodisponibilidad del fésforo incrementa en las zonas
bajas del gradiente, como resultado del proceso de disolucién mineral de 6xidos

de Fe(III).

En referencia a estos aspectos y basado en los resultados de analisis de

ordenacién mostrado en la Figura 40, se propone un esquema que representa la
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dinamica espacio-temporal del fosforo (Fig. 43). En el esquema se observa que
las zonas MAX y MED presentaron un comportamiento diferente a las zonas
MIN y NF respecto a los procesos que las caracteriza, debido a las diferencias

en la textura del suelo entre las zonas.

Al respecto, Parfitt (1989) plantea que la capacidad de las arcillas para
retener y adsorber fésforo es influenciada por su composicién mineraldgica, y
Dezzeo et al. (2000) identificaron arcillas de tipo goetita y hematita en el suelo
de las zonas bajas de la planicie de inundacién del Rio Mapire (MAX y MED),
ambos tipos de arcilla son 6xidos de hierro con alta afinidad por los iones

ortofosfato.

De acuerdo con el esquema de la Figura 43, la hipétesis referida a la
liberacién de Paisp del pool geoquimico se cumpliéo en T1 y T2, pues, se observo
mayor concentracion de Paisp asociada a la reduccion de Fe(Ill) y actividad
sulfatoreductora en las zonas bajas del gradiente (Fig. 40), lo cual se atribuye a

que estas zonas presentaron mayor contenido de carbono organico.

En este sentido, Lovley y Phillips (1987) establecen que la actividad de
bacterias ferrosas es inducida por la disponibilidad de carbono, ya que durante
la degradacion de la materia organica se generan electrones que pueden ser
transferidos al Fe(IIl), reduciéndolo durante la respiraciéon. Al igual que la
reduccion de Fe(Ill), la reduccion de sulfato también es favorecida por el
contenido de materia organica, debido a que las bacterias sulfatoreductoras son
importantes en la descomposicién de compuestos organicos en ambientes de

baja tension de oxigeno (Stevenson, 1986; Atlas y Bartha, 2002).
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Mineralizacion:
MAX: 93% (T1) 75% (T2), 92% (T3)
@ MED: 75% (T1), 83% (T2), 90% (T3)
P orgénico MIN: 91% (T1), 89% (T2), 92% (T3)

Inmovilizacién: NF: 92% (T1), 88% (T2), 97% (T3)

Predomina en T2
Solubilizacion de P fijado:
P dlSpOHlble En T1 y T2 predomina solubilizacion por
reduccion de hierro y azufre (NMP/g) en:

MED: 25200y 170 (T1), 600y 110 (T2)
MIN: 9700 y 310 (T1), 3900y 80 (T2)
En NF predomina solubilizacion por
produccion de acidos organicos: 48% (Pi)
En T3:

MAX: 56% (P1)

MED: 29% (P1)

MIN: 49% (P1i), 7000 (Fer)

NF: 70% (Pi), 3000 (Fer), 32000 (BSR)

MAX: 48000y 210 (T1), 5900 y 480 (T2)
Adsorcion:
Predomina en T1y T3

P fijado en o0xidos de Fe y Al

Fig. 43. Esquema que describe la dindmica del fésforo en la planicie de inundacién del Rio Mapire. MAX, zona maxima
inundacién. MED, zona de inundacién media. MIN, zona de minima inundacién. NF, zona no inundada. T1, sequia. T2,
inicio de lluvias. T3, inundacién.
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Los resultados del analisis de componentes principales (Fig. 40)
muestran que la concentraciéon de Pgisp no esta correlacionada linealmente con
la reduccion de sulfatos o hierro. Esto se puede explicar, porque el fosfato
liberado a la soluciéon del suelo podria estar sujeto a reacciones secundarias que

enmascaran su solubilizacién.

El Fe(I) producido por la reduccion de los oxidos férricos puede
experimentar transformaciones quimicas, como por ejemplo, los oxihidroxidos
férricos pueden ser reducidos a un complejo coloidal de hidréxido ferroso
(Ponnamperuma, 1972). Esta reaccion podria afectar la concentraciéon de P en
solucién, ya que el complejo formado tiene una mayor area de superficie que el
compuesto férrico original, incrementando la capacidad de adsorciéon de P

(Holdford y Patrick, 1979).

Durante la época lluviosa (T3) la zona MAX present6 baja concentracién
de Paisp respecto a las otras zonas del gradiente, atribuyéndose esta
concentracion a que gran parte del fosforo disponible podria haber sido disuelto
en la lamina de agua. De acuerdo con los resultados obtenidos, la concentracion
de Paisp en la zona MAX esta asociado no sélo a la reducciéon de Fe(IIl) de las
arcillas, sino también a la mineralizacion de fosforo organico y la reduccién de

SO4=, tal como se muestra en la Figura 40.

El fésforo organico puede ser mineralizado como subproducto durante la
descomposicién de la materia organica o por la accion de exoenzimas especificas
(fosfatasas) que son reguladas por la demanda de este nutriente (Stevenson,
1986; Paul y Clark, 1996). En suelos acidos, enzimas inespecificas denominadas
fosfatasas acidas catalizan la ruptura hidrolitica del fésforo organico del enlace

éster (C-O-P) (Nannipieri et al., 1983).

En este trabajo la hidrélisis de inositol hexafosfato (fitina) por las

bacterias y hongos aislados de las diferentes zonas del gradiente de inundacién
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se utilizo como indicador del potencial de mineralizacién de fésforo organico en
el suelo. En los suelos forestales, la mayor parte del P organico proviene de
restos vegetales en forma de inositol hexafosfato, ya que éste compuesto sirve a
las células vegetales como molécula de almacenamiento de nutrientes
minerales (P, Mg, K, Ca, Mn, Ba y Fe) en hojas, tallos y semillas (Alexander,
1980).

Entonces, la mineralizacion convierte el 1nositol hexafosfato a
ortofosfatos disponibles en la solucion del suelo. Este proceso esta mediado por
enzimas de tipo fosfatasas, que son exoenzimas producidas por
microorganismos si la disponibilidad de P es baja (inducibles) y son liberadas a

la solucion del suelo (Stevenson, 1986).

Los resultados indican que la mineralizacion de fésforo organico no es
afectada por la estacionalidad, aunque Stevenson (1986) establece que la
alternancia entre rehumedecimiento y secado en el suelo incrementa la
mineralizacion de foésforo organico. Sin embargo, se observé que durante T2 la
frecuencia de utilizaciéon de inositol es mas baja respecto a T1 y T3,
particularmente en las zonas MED y MIN; atribuible a una inhibicién de la
actividad de la fosfatasa, debido a que estas zonas presentaron para esta época

una concentracion de Pgisp mas elevada respecto a las otras zonas.

Respecto a la mineralizaciéon de P organico en el bosque inundable,
Chacon et al. (2005) determinaron la actividad de fosfatasas acidas (APA) en
diferentes zonas del gradiente durante sequia, encontrando que diversos
factores afectan la actividad enzimatica en las diferentes zonas. Los resultados
de este trabajo no son comparables con los de estos autores, sin embargo, si se
demostré que la actividad de la fosfatasa podria estar regulada principalmente

por la deficiencia de fésforo disponible en el suelo.

155



Capitulo III. Participacién de la Comunidad Microbiana heterotréfica en la
Biogeoquimica del Bosque Inundable

Asimismo, la Figura 43 muestra que en la zona NF el Pgsp proviene
predominantemente de la solubilizacién de fésforo inorganico, por actividad de
bacterias sulfatoreductoras y a través de la produccién de acidos inorganicos.
Con respecto a este ultimo proceso, la solubilizacién ocurre durante la
fermentacion de la materia organica, en cuyo proceso se producen acidos de
bajo peso molecular que acidifican los alrededores de la célula incrementando
la solubilidad del fosfato (Rashid et al., 2004). Muchos microorganismos
heterotroficos presentan esta capacidad, solubilizando el ion ortofosfato unido a
los minerales del suelo mediante la produccién de acidos organicos tales como
acido gluconico, citrico, oxalico, lactico, succinico, entre otros (Pikovskaya,

1948).

Otro mecanismo por el cual los acidos organicos actian es por
competencia con el fosforo por los sitios de adsorcion cuando se encuentran en
su forma anidénica, modificando la carga superficial del adsorbente liberando el
fosforo asociado (Rodriguez y Fraga, 1999). En muchos casos el acido forma
complejos con los iones metalicos (Ca*2, Fe*3 y Al*3) dejando de PO42- libre

(Rashid et al., 2004).

La baja concentracion de ion ortofosfato durante T3 en la solucién del
suelo en las zonas no inundadas, puede atribuirse a su pérdida por lixiviaciéon
debido a las precipitaciones durante esta época y/o la rapida inmovilizacién por
las plantas y los microorganismos, ya que este proceso predomina en todas las

zonas del gradiente para esta época.

En resumen, la dinamica espacio-temporal del fésforo en el suelo de la
planicie de inundacién del Rio Mapire depende de la interaccién de procesos
microbioldgicos que permiten la liberacion de fosfato a partir de las fracciones

mineral y organica del suelo.
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5.5.4. Interaccion entre los ciclos de C, Ny P

Los resultados ponen en evidencia interacciones entre los diferentes
procesos microbianos, lo cual define la variabilidad espacial y temporal de los
mismos en el gradiente de inundacién. En este sentido, el ciclo del carbono,
particularmente la descomposicion de materia organica, esta estrechamente

relacionado con los procesos del ciclo del nitrégeno y del fosforo.

Se encontré que el contenido de carbono soluble se correlaciona
negativamente con la concentracion de nitrato en el suelo (Tabla 17), lo cual
coincide con lo reportado por Sollins et al. (1984), quienes establecen que los
cambios en los sustratos carbonados del suelo pueden influir en la dinamica del
nitrégeno inorganico debido a la importancia del carbono labil en la

inmovilizaciéon de N.

De igual manera, los cambios en el contenido de carbono labil
interfieren en procesos tales como solubilizaciéon de fésforo inorganico y
sulfatoreduccion, ya que tanto la solubilizacién de fésforo inorganico como el
uso de sulfato como aceptor de electrones en la respiracion ocurren durante la

hidrélisis de compuestos organicos (Madigan et al., 2003; Rashid et al., 2004).

Asimismo, la solubilizacién de fésforo inorganico esta estrechamente
vinculada con la degradacién de lipidos, lo cual se atribuye a que durante la
descomposiciéon de compuestos lipidicos en el suelo se producen acidos grasos

que favorecen el mecanismo de solubilizacién de P (Rashid et al., 2004).

La correlacion negativa entre el uso de peptonas y el uso de
carbohidratos tiene una explicacion bioquimica; debido a que la utilizacion de
peptonas como fuente de carbono ocurre cuando hay una deficiencia de
carbohidratos disponibles (Madigan et al., 2003). En este sentido, Schimel
(1986) establece que una disminucién en el carbono disponible podria explicar

un rapido recambio de N y su pérdida por denitrificaciéon. Esto se pone en
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evidencia en las correlaciones negativas entre el metabolismo de glucosa con la
degradaciéon de urea y el potencial de denitrificacion determinados en este

trabajo (Tabla 17).

De igual manera, la hidrélisis de polimeros organicos, tales como
celulosa y lignina requiere de una maquinaria enzimatica compleja, la cual
depende de la disponibilidad de nutrientes esenciales (N y P) para la sintesis
de material celular. Asi, la degradacion de lignina es llevada a cabo por un
conjunto de enzimas, entre las cuales estan las peroxidasas cuya sintesis es
promovida por limitacién de nitrégeno, por lo que la degradacién de lignina
parece tener como objetivo principal el acceso a los componentes nitrogenados

de la madera (Schlegel, 1993).

Este aspecto podria explicar la correlacién de la degradacién de lignina
con procesos del ciclo del nitrégeno tales como actividad de ureasas y reduccion
de nitrato. La relacion entre la degradaciéon de lignina con la densidad de
bacterias ferrosas se atribuye a que el Fe(Il) producido por estas bacterias
podria ser utilizado como cofactor de las peroxidasas durante la
depolimerizacion de la lignina (Goodell, 2003), ya que el 16n metalico permite a

la enzima atacar enlaces C-H altamente estables (Schlegel, 1993).

En cuanto al ciclo del fésforo, Alexander (1980) establece que la
mineralizacion de fésforo es mas rapida en condiciones que favorecen la
amonificacion, lo cual podria explicar la correlaciéon entre Po y la reduccién de
nitratos a nitritos (Tabla 18), ya que el nitrito en ambientes acidos es reducido
rapidamente a amonio por via asimilatoria (Schlegel, 1993; Madigan et al.,

2003).

Asimismo, la correlaciéon entre la densidad de nitratadoras y el fésforo
disponible es un resultado esperado, ya que la limitacion de fésforo interfiere

en la nitrificacion (Rosswall, 1982). De igual forma, la concentraciéon de nitrato
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en el suelo estuvo vinculada con la densidad de bacterias sulfatoreductoras
(Tabla 18), el cual es un efecto inesperado, debido a que la sulfato-reduccion,
especificamente el HaS, inhibe la nitrificacion (Joye y Hollibaugh, 1995). Sin
embargo, esta correlacion podria atribuirse a la condicion acida de los suelos
estudiados, donde la nitrificaciéon heterotrofica tiene gran relevancia, y no hay

evidencia de influencia del HaS en este proceso.

Asimismo, la densidad de bacterias ferrosas estuvo correlacionada con la
hidrolisis de urea, el metabolismo de peptonas y la reducciéon de nitratos,
atribuible al papel de los compuestos organicos como donadores de electrones
durante la respiracion de estas bacterias (Alexander, 1980; Lovley y Phillips,

1986).

Estas interacciones entre los ciclos del carbono, nitrégeno y fésforo
revelan la complejidad de los diferentes procesos quimicos y microbiolégicos
que se llevan a cabo en el sistema suelo, los cuales son claves para el

funcionamiento del ecosistema.
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5.6.

Conclusiones

La textura del suelo y la fluctuacién de la lamina de agua definen la
dinamica del carbono, generando patrones espacio-temporales en el
contenido de carbono total, soluble y de la fracciéon ligera.

La disponibilidad de sustratos carbonados en las diferentes épocas
genera cambios sucesionales en la comunidad microbiana
heterotrofica del suelo que son determinantes en el proceso de
descomposicion de la materia organica.

El metabolismo anaerdbico (sulfatoreduccién, reduccién férrica y
metanogénesis) en el suelo de la planicie de inundacién juega un
papel relevante en la descomposiciéon de materia organica a lo largo
del ano y podria estar influenciado por la disponibilidad de carbono
labil.

El ciclo del nitrégeno no es afectado de forma significativa por la
inundacién, mas bien esta regulado por los factores que afectan la
actividad microbiana, tales como disponibilidad de sustratos y la
textura del suelo.

La nitrificacién heterotréfica parece tener especial relevancia en este
sistema, debido a que la nitrificacién autotréfica podria estar limitada
por la condicién de acidez en el suelo.

La inmovilizacion de amonio por la comunidad microbiana podria ser
mayor que la inmovilizaciéon de nitrato, ya que el amonio es una
forma mas apropiada para la sintesis de proteinas, ademas, como un
mecanismo de conservacion de nitréogeno, la acumulacién de nitritos
durante la respiracion anaerdbica, promoveria la reducciéon hasta
amonio por via asimilatoria.

La actividad enzimatica involucrada en la mineralizacién de fésforo

en la planicie de inundacién parece estar regulada por la
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disponibilidad de este elemento en el suelo y no por la fluctuacion de
la lamina de agua.

La solubilizacion de fosforo por reducciéon férrica y sulfatoreduccion es
determinada por la disponibilidad de sustratos organicos, mientras
que la solubilizacion a través produccion de Aacidos organicos
garantiza la disponibilidad de fosforo durante la inundacion.

El ciclaje de carbono y nitréogeno en el bosque inundable depende de
la descomposicién de la hojarasca, mientras que el ciclaje de fésforo
esta asociado tanto a la materia organica como a la solubilizacion
mineral de este elemento.

La ocurrencia de los diferentes procesos que involucran la
movilizaciéon de nutrientes en el bosque inundable depende de la
interaccién entre los diferentes grupos funcionales en la comunidad,
lo que conlleva a una compleja relaciéon entre los diferentes ciclos

biogeoquimicos.
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El funcionamiento de un ecosistema depende de la interacciéon de los
factores bidticos y abiodticos, por lo tanto, procesos tales como productividad
primaria y biogeoquimica en ecosistemas terrestres y acuaticos dependen en
ultima instancia del crecimiento y muerte de poblaciones microbianas o de las

enzimas enddgenas y exdgenas que éstas producen (Tiedje et al., 1999).

En este sentido, este trabajo abordé la caracterizacién espacio-temporal
de la estructura funcional de las comunidades microbianas asociadas a la
planicie de inundacion del Rio Mapire, estableciendo relaciones entre la
actividad fingica y bacteriana con los diferentes parametros fisicoquimicos del
suelo y la dinamica de nutrientes de este ecosistema de humedal. Basado en las
hipétesis planteadas, este apartado integra los resultados mas significativos

discutidos en los tres capitulos que estructuran el estudio.

La caracterizacion del suelo permite afirmar que la planicie de
inundacién constituye un mosaico edafico, en el cual existen una gran cantidad
de nichos diferentes que favorecen el establecimiento de una gran variedad de
microorganismos cuya distribucién depende de las condiciones fisicoquimicas y

la disponibilidad de sustratos.

Este mosaico edafico esta caracterizado por un gradiente de fertilidad, el
cual es consecuencia de la acidez del suelo, que afecta la movilizacién de
nutrientes tales como calcio, magnesio, potasio, nitrégeno y, principalmente
fosforo, cuya dinamica depende de la disolucion de complejos minerales de
hierro y aluminio, proceso estrechamente relacionado con el potencial redox en
la solucion del suelo (Lépez-Hernandez, 1977). Asimismo, la acidez del suelo
interfiere en la actividad de ciertos grupos microbianos, como las bacterias
nitrificadoras autotroéficas, las cuales son muy sensibles al pH del medio, y en

consecuencia se afecta la movilizacion de nitrégeno.
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En referencia a este gradiente edafico, Rosales (1988) determiné que los
cambios en la fertilidad del suelo definen el tipo de vegetacion que se establece,
1dentificando en el gradiente de inundacién dos tipos de vegetacion, vdarzea e
igapo, caracterizadas por mayor y menor fertilidad respectivamente. El
gradiente de inundacién correspondiente al area de estudio pertenece al bosque
de igapd, por tanto, la baja fertilidad del suelo y el caracter oligotréfico de las
aguas de inundacién (Vegas-Vilarrubia y Herrera, 1993) hacen de la planicie de
mundacion del Rio Mapire un ecosistema que podria considerarse como un
sistema cerrado, sin entradas ni salidas importantes, ya que la cantidad de
sedimentos transportada por el Rio Mapire aun en épocas de descarga alta es

muy baja tal como sugieren los resultados de Vegas-Vilarribia (1988).

En otras palabras, los nutrientes son reciclados constantemente, ya que
entran al suelo en forma de hojarasca senescente durante la época seca, las
plantas pierden sus hojas debido al estrés hidrico como un mecanismo
adaptativo de la vegetaciéon para evitar la excesiva transpiraciéon foliar
(Fernandez et al., 1999). Esta hojarasca es descompuesta por la comunidad
microbiana del suelo, siendo gran parte de estos nutrientes incorporados
nuevamente a las plantas para la formaciéon de hojas nuevas durante la

entrada de lluvias.

Asimismo la vegetaciéon de la zona muestra adaptaciones morfologicas
para sobrevivir a la época de inundacion prolongada, presentando en las ramas
raices adventicias, que permiten la respiracion de la planta en aquellas zonas
donde la duracion de la inundacién es mayor (Rosales, 1988). Esta estrategia de
evasiéon para la inundaciéon desarrollada por la vegetaciéon podria tener
influencia en la comunidad microbiana del suelo, ya que la respiracion de la
planta, asi como su metabolismo (fotosintesis) no se detiene durante la época

Huviosa (Fernandez et al., 1999).
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Autores tales como Stoeckel y Miller-Goodman (2001), Gutknecht et al.
(2006), Balasooriya et al. (2008) y Yu y Ehrenfeld (2010) establecen que la
vegetacion es uno de los factores que influyen en la estructura de la comunidad
microbiana. De esta manera, los exudados radicales asi como el carbono soluble
proveniente del agua de inundacién, podrian ser una fuente de carbono factible
para los microorganismos que habitan las cercanias de la raiz (Stoeckel y
Miller-Goodman, 2001; Gutknecht et al., 2006). Esta podria ser una explicacién
satisfactoria para el hecho de que aun bajo la lamina de agua exista alta
diversidad funcional microbiana y los procesos biogeoquimicos sigan

ocurriendo.

Los resultados obtenidos en este trabajo apoyan la hipétesis planteada,
al demostrar que la hidrologia y la disponibilidad de fuentes de carbono son las
variables abidticas que mas influyen en los patrones de estructuracién
comunitaria. Esta conclusién concuerda con lo planteado por Mentzer et al.
(2006) quienes establecen que la respuesta de las comunidades microbianas a
los cambios en la hidrologia de los humedales depende de la disponibilidad de
nutrientes. De igual manera, Unger et al. (2009) concluyeron que la inundacion
afecta la disponibilidad de nutrientes y fuentes de carbono, influyendo

directamente sobre la estructura de la comunidad microbiana del suelo.

Existen controversias en este aspecto, en este sentido autores como
Fierer et al. (2003) en estudios de diversidad microbiana en suelos sometidos
inundacién, concluyeron que la disponibilidad de fuentes de carbono y no la
anaerobiosis es la causa de los cambios en los patrones de estructuracion
comunitaria, mientras que Bossio et al. (2006) establecen en su estudio que la
condicién de aireacion y no la disponibilidad de carbono per se fue responsable

de los cambios en la estructura comunitaria.

En la planicie de inundacién del rio Mapire el suelo en las zonas bajas es

de textura arcillosa, lo cual favorece una rapida saturaciéon del suelo y la
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formacién de microambientes andxicos (Qiu y McComb, 1996) que permiten el
establecimiento y actividad de microorganismos anaerdbicos (bacterias
heterotroficas, levaduras y bacterias metanogénicas, ferrosas, etc.) previo a la
época de inundacién. En este sentido, los resultados de esta investigacion
apoyan lo establecido por Davidsson et al. (1997) que el régimen hidroldgico es
un factor clave el cual influye en la condiciéon de aireacién del suelo en los

humedales.

Adicionalmente, la textura fina del suelo en las zonas mas bajas del
gradiente de inundacién permite mayor retencién de materia organica (Langer
y Rinklebe, 2009). Esto favorece la actividad de organismos saproéfitos y por
esta razon se considerd que la mayor diversidad fungica determinada durante
la época seca en las zonas MAX y MED, estuvo asociada al elevado contenido de

materia organica labil en estas zonas.

Sin embargo, durante el inicio de lluvias, el proceso de descomposiciéon de
materia organica se acelera, y la rapida saturacion del suelo en las zonas bajas
dificulta la difusiéon de oxigeno (Miller et al., 2001), y como consecuencia se
incrementa el uso de aceptores de electrones alternativos, por ejemplo,
reduccién de nitratos a nitritos por la comunidad bacteriana para satisfacer la

demanda de energia durante la respiracion.

En relacién a esto ultimo, Chenu y Stotzky (2002) sugieren que grupos
microbianos adaptados a valores extremos de potencial hidrico en suelos,
pueden persistir protegidos en biopeliculas en los agregados del suelo o en
particulas de arcilla. Este aspecto podria ser aplicable a la condicion de
inundacién, y explicar que la actividad de microorganismos aerodbicos tales
como bacterias nitrificadoras y hongos filamentosos no se detenga totalmente

durante esta época del ano.
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El enfoque es por tanto multivariado; por un lado esta la fluctuacién
anual de la lamina de agua sobre el suelo, la cual influye en las condiciones de
aireacion debido a la textura del suelo, y por otro lado, esta la disponibilidad de
sustratos que son fuente de carbono y energia para la actividad microbiana. En
relacién con este ultimo aspecto, una de las hipdtesis de este trabajo planted
que la disponibilidad de materia organica es el factor que dirige el ciclaje de

nutrientes en este ecosistema y determina la diversidad funcional.

Basado en estudios de descomposicion microbiana, Bastardo (1991)
sugiere que la utilizacién de un determinado sustrato por los microorganismos
conduce a un proceso sucesional que depende de la capacidad para atacar este
sustrato, y esta relacionado con la actividad enzimatica y la afinidad al mismo.
Este planteamiento sustenta los resultados encontrados en este trabajo, ya que
de determiné que ocurren cambios sucesionales en la comunidad microbiana,

los cuales fueron dependientes del tipo sustrato disponible en el suelo.

Tal como se mencioné anteriormente, durante la sequia ocurre
acumulacion de hojarasca senescente, la cual actiia como fuente primaria de
sustratos solubles, ya que con las primeras lluvias ocurre lavado del mantillo
liberando sustratos de alto valor calérico (Bastardo, 1991) que son utilizados

por los microorganismos para procesos metabdlicos y de crecimiento.

La sucesién inicia con el establecimiento de bacterias y hongos capaces
de utilizar compuestos solubles como azucares y proteinas, seguido de gremios
que utilizan los compuestos estructurales de la materia organica. Los
resultados obtenidos indican que en la comunidad existe complementariedad de
funciones entre los diversos grupos microbianos estudiados, bacterias
aerodbicas, anaerdbicas y hongos, cuya distribuciéon de gremios es influenciada

directamente por la disponibilidad de sustratos en el suelo.
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Asi, la degradacién de compuestos estructurales de la materia organica
tales como celulosa, lignina y pectina fue realizada principalmente por
bacterias anaerdbicas y hongos, mientras que la degradacién de quitina fue
llevada a cabo en su totalidad por bacterias aerdbicas y hongos filamentosos,
mientras que la degradacion de carbohidratos solubles fue mas frecuente en
bacterias anaerdbicas, y las bacterias aerdbicas fueron mas eficientes en

degradar proteinas y lipidos.

La disponibilidad de sustratos también es influenciada por el ambiente
fisicoquimico del suelo y la disponibilidad de agua (Bastardo, 1991; Unger et
al., 2009; Lowell et al., 2009). El estrés hidrico ya sea por déficit o exceso
determina la expresion de ciertos grupos microbianos, lo cual se refleja en los
patrones de estructuraciéon comunitaria. Por esta razoén, el comportamiento de
los microorganismos fue diferente en cada zona del gradiente estudiado, ya que
las variables fisicoquimicas generan efectos distintos sobre los componentes de

la comunidad.

Sin embargo, el funcionamiento general del ecosistema depende de
procesos puntuales en los cuales intervienen los microorganismos, en otras
palabras, de su diversidad funcional. De acuerdo con la hipétesis planteada, se
esperaba mayor diversidad funcional en las zonas intermedias del gradiente
respecto a los extremos, no obstante, los resultados obtenidos no apoyan esta

hipétesis.

Durante la sequia, la comunidad microbiana, constituida por bacterias
aerdbicas, anaerdbicas y hongos, present6 una diversidad funcional mas
elevada en la zona MAX respecto a las demdas zonas del gradiente, en tanto que
durante la entrada de lluvias el indice de diversidad funcional fue mayor en la
zona MIN. Finalmente durante la inundaciéon, la zona MAX nuevamente

presentd mayor diversidad funcional.
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La diversidad funcional de la comunidad microbiana parece responder a
la condicién oligotrofica del medio, asi como a la variacion de la humedad del
suelo en las diferentes épocas de ano. Al igual que la comunidad vegetal, en
aquellas areas de menor fertilidad y mas propensas a déficits hidricos en época
de sequia (por ejemplo, la zona NF) y, por otro lado, impredecibles en términos
de la duracién de cortos periodos de inundacién (por ejemplo, la zona MIN), son
areas de baja diversidad (Rosales, 1988) y como consecuencia, la diversidad

microbiana muestra la misma tendencia.

Rosales (1988) y Barrios y Herrera (1994) plantean que la fluctuacién de
la sequia y la inundacién es mas estable en la zona mas baja de gradiente (zona
MAX). En este trabajo se propone que el déficit hidrico en esta zona es menos
intenso, ya que el nivel freatico es mas elevado por su cercania al cauce del rio,
lo que permite que las especies tanto vegetales como microbianas desarrollen
estrategias adaptativas para la evasion a la condicién de inundacién y baja

tension de oxigeno.

En tal sentido, la inundacién no puede considerarse como un factor de
perturbacion del sistema, sino mas bien es el conjunto de factores fisicos y
quimicos del suelo que interactiian definiendo condiciones ambientales bajo las
cuales se desarrolla la comunidad. Asi, la dindmica de nutrientes es
determinada por factores ambientales especificos que conjuntamente

determinan la heterogeneidad espacio-temporal del sistema suelo.

Como un ejemplo de ello, la movilizacién de nitrégeno particularmente el
proceso de nitrificacion, fue afectada por la acidez del suelo y la baja tension de
oxigeno. De acuerdo con los resultados obtenidos, la concentraciéon de nitrato en
el suelo y la densidad de bacterias nitrificantes no coincidieron, indicando que
el nitrato en el suelo no proviene exclusivamente de la actividad de la poblaciéon

de bacterias nitrificantes; sino mas bien sugiere que podria estar ocurriendo
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nitrificaciéon heterotrofica, tal como lo establecen Rosswall (1982) y Paul y

Clark (1996).

Por otra parte, la importancia relativa de especies vegetales de la familia
Leguminosae en el bosque (De Andrade, 1998) sugiere que la fijaciéon simbidtica
de nitréogeno podria ser una entrada importante de este elemento al sistema.
La fijacion simbiética, unido con la amonificacion que ocurre durante la
descomposicion de materia organica podrian ser los mecanismos de
movilizacién de nitrégeno menos afectados por los cambios estacionales del

suelo y sustentarian los requerimientos del bosque inundable.

Ademas del nitrégeno, la disponibilidad de fésforo en este suelo es muy
baja (Chacén et al., 2008), sin embargo, la comunidad microbiana y vegetal
presentan mecanismos que les permiten superar esta limitacién. Las plantas
presentan asociaciones simbidticas con hongos micorrizicos que les facilitan la
captacion de este elemento en el suelo (De la Rosa, 1988). De igual manera, las
bacterias y los hongos del suelo presentaron capacidad de solubilizar fésforo

inorganico y mineral.

Los resultados de esta investigacion muestran que la actividad de
mineralizacion de fésforo y solubilizacién incrementa cuando la concentracién
de fésforo total es mas baja. Este ultimo aspecto es de particular relevancia en
la planicie de inundacién, ya que trabajos anteriores (Chacoén et al.,, 2005;
2008) han demostrado que la principal fuente de fésforo en este sistema

proviene de la fraccion mineral del suelo.

Asimismo, como un complemento para estas funciones propias de
bacterias y hongos saprofitos, también la actividad de bacterias reductoras de
hierro y sulfatoreductoras es clave, puesto que incrementan la disponibilidad
de fosforo en la solucién del suelo. Esta liberacion de fésforo ocurre durante la

descomposicién de la materia organica, en la cual se utilizan como aceptores de
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electrones iones férricos y sulfato respectivamente, liberando el fésforo
adherido como consecuencia de la reduccion de estos aceptores (Lovley y

Phillips, 1987).

A pesar de que las condiciones fisicoquimicas del suelo, tales como
acidez, estatus nutricional, y particularmente la disponibilidad de oxigeno
interfieren en el establecimiento de diferentes géneros fingicos y bacterianos,
las equivalencias funcionales de tipo hongo-levadura, bacteria-hongo vy
bacteria-bacteria, sugieren que aunque la diversidad taxondémica disminuye, la
diversidad funcional se mantiene y garantiza el ciclaje de nutrientes a lo largo
del hidroperiodo. Como un aspecto comun en todas las zonas del gradiente, la
comunidad de bacterias aerdbicas mostro mayor diversidad funcional y mayor
diversidad de sustratos durante la sequia, mientras que la comunidad fingica

mostréo mayor diversidad funcional durante la entrada de lluvias.

Merece la pena destacar, que la comunidad fuingica evidencia la
complejidad del sistema suelo en la planicie de inundacién, puesto que la
expresion de géneros fungicos cambia a lo largo del hidroperiodo,
particularmente en la época lluviosa, en la cual la zona MAX presenté una
comunidad fungica representada mayormente por levaduras, realizando
descomposiciéon de sustratos organicos y solubilizacion de fésforo mineral;

funciones que en época seca eran llevadas a cabo por hongos filamentosos.

El analisis del componente fuingico permitié comprobar la importancia
del enfoque funcional en el estudio de la ecologia microbiana de un ecosistema.
La evaluacién de la diversidad microbiolégica en suelos no solo debe estar
basada en la cuantificacion e identificacion de los microorganismos
involucrados, sino que también, se hace indispensable investigar su papel

funcional, en términos de capacidades enzimaticas y procesos metabdlicos.
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En conclusion, el suelo de la planicie de inundacién del Rio Mapire
presenta una heterogeneidad edafica determinada espacialmente por
variaciones en la textura del suelo y, temporalmente, por la variaciéon
estacional en el contenido de agua y de carbono. Estos factores actiian en
conjunto con otros aspectos fisicoquimicos en determinar la estructura
funcional de las comunidades microbianas, las cuales interactian con otros
organismos y con la vegetacién, constituyendo entonces un vinculo entre
produccién primaria y ciclos biogeoquimicos que garantizan el flujo de energia

en este ecosistema.

La resolucién espacial y temporal es un componente esencial para
entender las contribuciones relativas de la comunidad microbiana en el
funcionamiento del ecosistema, y de aquellos parametros fisicoquimicos del
suelo que influyen positiva o negativamente en la actividad de los

microorganismos.

Con la finalidad de ampliar la informacién aqui presentada y esclarecer
aspectos cruciales de la ecologia de los microorganismos que habitan en la
planicie de inundacién del Rio Mapire, se recomienda realizar estudios que, con
una mayor resolucion a través de técnicas moleculares, bioquimicas y
analiticas, profundicen en procesos particulares tales como dinamica de

nutrientes y diversidad microbiana.
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8.1. ANEXO A

ANEXOS

Analisis de agrupamiento (cltaster) de la comunidad

microbiana en las distintas zonas del gradiente de

inundacion del Rio Mapire.
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ANEXOS

B1. Perfiles Bioquimicos de los aislados bacterianos y fingicos del gradiente de inundacion del Rio Mapire.
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Pi Po

N2 Ure

NO2

Lig Qui Gel Twn

Cel

Pep Gas H2S a-ami B-ami Pec

Glu Lac

Cepa
3DA5
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3DA15
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3DA24
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0
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1
1
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1
1
1
1
1
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0
1
0
0
0

1
0

0

0
0
0
1
1
0
1
0
0
0
1
1
0
0
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Pi Po

N2 Ure
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Pec

Pep Gas H2S a-ami B-ami

Glu Lac
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
0
0
0
1
1
0
1
1
0
1
1
1
0
0
1
1
0
1

Cepa
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3F24
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3F27
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3F29

3F30
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3FA2
3FA3
3FA4
3FA5
3FA6
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0
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0
0
0

0
0
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ANEXOS

Cepa Glu Lac Pep Gas H2S a-ami B-ami Pec Cel Lig Qui Gel Twn NO2 N2 Ure Pi Po
3FA22 1 0 0 1 0 0 0 1 1 1 0 0 1 1 0 0 1 1
3FA23 1 0 0 1 0 0 1 1 0 0 0 0 1 1 0 0 1 1
3FA24 0 0 1 0 0 0 0 1 0 1 0 0 1 1 0 0 1 1
3FA25 1 0 0 1 0 0 0 1 0 1 0 0 0 1 0 0 1 1
3FA26 0 0 1 1 1 0 1 1 1 0 0 1 0 1 0 0 1 1
3FA27 0 0 1 1 1 0 0 0 1 1 0 0 1 1 0 0 1 1
3FA28 0 0 1 1 1 0 0 0 0 1 0 0 1 1 0 0 1 1
3FA29 1 0 0 1 1 0 0 1 1 0 0 1 1 1 0 0 0 1
3FA30 1 0 0 1 1 0 0 1 1 1 0 1 1 1 0 0 1 1

3FL1 0 0 1 X X 0 0 0 0 0 0 1 1 1 0 0 1 1

3FL2 0 0 0 X X 0 0 0 0 1 0 1 1 1 0 0 1 1

3FL3 1 0 1 X X 0 0 1 1 1 0 1 1 1 0 0 1 1

3FL4 1 0 1 X X 0 1 0 0 0 0 1 1 1 0 0 1 1

3FL5 0 1 1 X X 0 0 1 1 0 0 1 1 1 0 0 1 1

3FL6 1 0 1 X X 0 0 1 1 0 0 1 1 1 0 0 1 1

3FL7 0 0 1 X X 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 1 1

3FL8 0 0 1 X X 0 0 0 0 1 0 1 0 0 0 0 1 1

3FL9 1 1 0 X X 0 1 1 0 0 0 1 1 1 0 0 0 1
3FL10 1 0 1 X X 0 0 1 0 0 0 1 1 1 0 0 1 1
3FL11 O 0 1 X X 0 1 0 0 1 0 1 1 1 0 0 1 1

3FH1 1 0 1 X X 0 1 1 1 0 1 0 0 1 0 0 0 1

3FH2 1 0 1 X X 1 0 1 1 0 0 0 1 0 0 0 0 1

3FH3 0 0 1 X X 0 0 1 1 1 1 0 0 1 0 1 1 1

(1: positivo; 0: negativo, x: no determinado). Glu, metabolismo de glucosa. Lac, metabolismo de lactosa. Pep, metabolismo de peptonas. Gas,
produccién de gas. HaS, sulfatoreduccion. a-ami, hidrélisis parcial de almidén. b-ami, hidrélisis completa de almidén. Pec, degradacién de
pectina. Cel, degradacion de celulosa. Lig, degradacion de lignina. Qui, degradacién de quitina. Gel, degradacién de proteinas. Twn,
degradacién de lipidos. NO2, reduccién de nitratos a nitritos. N2, denitrificacién. Ure, mineralizaciéon de urea. Pi, solubilizacién de fosfatos.
Po, mineralizacién de fosforo.
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