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Determinacion, mediante la
Espectroscopia de RMN con *'P, del
Nivel de Fosforo Organico de un
Oxisol, en Pastizales del Tropico
Derivados de la Sabana Nativa'

G. Guggenberger*, L. Haumaier*, R. J. Thomas** y

Resumen

Se evaluaron —mediante la
espectroscopia de la resonancia
magnética nuclear (RMN) con 3'P, el
fraccionamiento del P y la absorciéon
de P— los cambios que experimenta
el contenido de P en el horizonte A
(0-10 cm) de los suelos acidos de
sabana en Colombia, que fueron
fertilizados con aplicaciones bajas de
P y en los cuales habian crecido
continuamente durante 15 afios un
pastizal de una sola graminea
(Brachiaria decumbens) y otro en que
se asociaban la graminea y una
leguminosa forrajera (B. decumbens
+ Pueraria phaseoloides). El P
disponible, analizado mediante el
método Bray, fue bajo en la sabana
nativa (1.3 mg/kg suelo) y dio una
respuesta moderada al
establecimiento del pastizal. Al
mismo tiempo, la afinidad del suelo
por el P inorganico disminuyé
ligeramente después de dicho
establecimiento. La espectroscopia
de RMN con *'P mostré que el P
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asociado con los acidos htuimicos
estaba dominado por un P-
monoéster y, en segundo lugar, por
un P-diéster. Se observaron
cantidades proporcionalmente mas
bajas de fosfonatos, de acido teicoico,
de ortofosfato y de pirofosfato. El1 P
asociado con los acidos falvicos
present6 una relacién proporcional
mas bajas del P-diéster y un
contenido mayor de ortofosfato. En
la sabana nativa, las reservas de las
especies de P organico inestable
(fosfonatos y P-diéster, ademas del
acido teicoico) asociadas con los
acidos humico y fulvico fueron de
12.4 y 1.1 kg/ha, respectivamente;
estas asociaciones aumentaron,
respectivamente, hasta 18.1y

1.8 kg/ha en el pastizal sin
leguminosa y hasta 19.5y 2.3 kg/ha
en el pastizal con leguminosa. Los
datos muestran la importancia de las
especies de P organico inestable para
el suministro de P a las plantas en
los pastizales mejorados de los
tropicos; indican, ademas, que el P
del acido humico, en particular,
responde a los cambios que presenta
el uso de la tierrra dentro de una
escala de tiempo relativamente corta.
Las heces de las lombrices de tierra
fueron muy abundantes en el
pastizal de B. decumbens +

P. phaseoloides y estaban
enriquecidas con especies de P
organico inestable. La conclusion
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extraida de este estudio es que la
actividad de las lombrices mejora el
aporte de P en los suelos de estos
pastizales, porque genera una reserva
de P organico facilmente asimilable.

Palabras clave: especies organicas de
P, espectroscopia de RMN con ®'P,
fosforo del suelo, heces de lombriz
de tierra, pastizales tropicales
mejorados, suelos de sabana
acidos

Este trabajo esta dedicado al
Profesor J.C.G Ottow con motivo de
su 60° cumplearios (G.G.)

Introduccion

Hay una firme conviccién de que los
suelos del tropico himedo estan
sometidos a deficiencias de P, N, K,
Ca, Mg, S, Zn y Mo, la cual reviste
especial importancia para los

Ultisoles y Oxisoles del neotrépico,
que son viejos y estan intensamente
meteorizados. En los suelos acidos de
las sabanas de América Latina, el P
constituye un problema particular
porque es fijado por los 6xidos e
hidréxidos de Fe y de Al, y se
convierte asi en una limitante quimica
para la produccién agricola en esos
suelos.

Ball-Coelho et al. (1993)
demostraron que el P organico del
suelo contribuye a la nutricion de las
plantas en los suelos fuertemente
meteorizados. El conocimiento
detallado de la composiciéon del P
organico puede revelar su
contribucién potencial en la cadena
que va desde la descomposicion
microbiana de la materia organica
(MO) hasta el P inorganico
suministrado a las plantas. Newman
y Tate (1980) y Tate y Newman (1982)
fueron pioneros en el uso de la
espectroscopia de resonancia
magnética nuclear (RMN) con °'P para
cuantificar las especies de P organico
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e inorganico de los extractos alcalinos
del suelo. En condiciones tropicales,
la fraccion soluble de NaOH puede
formar una reserva relativamente
activa de P y puede reaccionar mas
sensiblemente a los cambios en el
sistema de uso de la tierra dentro de
una escala de tiempo relativamente
corta, representando asi una fraccion
mas labil de P (Oberson et al. 1995;
Tiessen et al. 1992). De los diferentes
tipos de compuestos de P
identificados por el analisis de RMN
con *'P, los diésteres de ortofosfato,
incluyendo en ellos los fosfolipidos y
los acidos nucleicos, se convierten
muy facilmente en P inorganico, que
esta disponible para las plantas,
cuando el suelo ofrece un ambiente
favorable (Hinedi et al. 1988; Tate y
Newman 1982).

Los pastizales se han convertido
en un sistema de uso de la tierra muy
extendido, tras la deforestacion o el
desarrollo de cultivos en los suelos de
la sabana tropical. Hay pruebas muy
claras de que el establecimiento de
pastizales mejorados en los suelos
acidos de fertilidad baja de una
sabana, especialmente cuando se
siembran en él especies vegetales que
produzcan una gran cantidad de
biomasa en el interior del suelo,
puede incrementar realmente el
contenido de la MO y la fertilidad de
ese suelo (Thomas et al. 1995).

En el presente estudio se empled
la RMN con 2P en los acidos falvico y
humico para estudiar la composicion
quimica del P moderadamente
resistente en el horizonte A de un
Oxisol. Los datos obtenidos se han
usado para establecer posibles
diferencias entre estas fracciones de
P, tanto en la sabana nativa como en
un pastizal de graminea sola, en otro
de graminea asociada con
leguminosa, y en las heces de las
lombrices, muy abundantes en el
sistema en que se sembraron la
graminea y la leguminosa. Se discute
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la importancia que tienen para la
disponibilidad del P las especies de P
identificadas, partiendo de los datos
del fraccionamiento de P y de un
experimento de sorciéon (o sea, de
absorcién o adsorcion) de P.

Materiales y Métodos

Descripcion del sitio del
ensayo

El sitio de estudio representa las
sabanas isohipertérmicas bien
drenadas y se encuentra en el Centro
Nacional de Investigaciones
Agropecuarias (CNIA) Carimagua, en
Colombia (4°37’ N, 71°19’ O,

175 msnm). Los valores medios
anuales de la temperatura y la
precipitacion fueron 26 °Cy

2200 mm, respectivamente,
distribuidos desde abril hasta
diciembre. Los suelos son, en su
mayoria, Oxisoles de baja fertilidad
caracterizados por un pH bajo

(< 5, en agua), una saturacion de Al
alta (> 75%) y niveles bajos de los
cationes intercambiables de Ca, Mg y
K. Los factores que contribuyen a la
infertilidad de estos suelos son
complejos y entre ellos estan la
toxicidad debida al Al, y los bajos
contenidos de cationes basicos
intercambiables y de P disponible.
En 1978 se sembro la especie
forrajera tropical de raices profundas
Brachiaria decumbens cv. Basilisk
junto con la leguminosa Pueraria
phaseoloides CIAT 9900 (kudzu) en
un area ocupada antes por la sabana
nativa. Ambas especies forrajeras
estan muy bien adaptadas a las
condiciones de estos suelos acidos.
La aplicacion de fertilizante (kg/ha)
durante 15 afnos (1978-1993) a los
pastizales introducidos fue de O N,
103 P, 63 K, 648 Ca, 56 Mgy 77 S a
la graminea y de O N, 106 P, 80 K,
648 Ca, 63 Mgy 90 S a las franjas
de leguminosa.

El establecimiento del pastizal
caus6 un impacto significativo en la
abundancia de la macrofauna del
suelo. La biomasa de lombrices en la
sabana, en el pastizal de graminea
sola y en el de graminea con
leguminosa fue, respectivamente, de
4.78, 22.95y 51.09 g peso fresco/m?
(Decaéns et al. 1994). La ingestion
anual de suelo por las lombrices
en el sistema B. decumbens +
P. phaseoloides se calculé en 680 Mg
suelo/ha (Jiménez et al. 1994).

Muestreo del suelo

En septiembre de 1993 se tomaron al
azar, manualmente, cuatro muestras
de suelo en cada uno de los
tratamientos, los cuales habian sido
sometidos a 15 anos de pastoreo. Las
muestras se tomaron en el horizonte
mineral A (0-10 cm) solamente, ya
que la MO del suelo del pastizal es
mas abundante cerca de su superficie
y decrece al descender en el perfil del
suelo (Rao et al. 1994). Se recogieron
ademas al azar unas 20 heces de
lombriz de tierra en el pastizal de

1 ha de B. decumbens + P.
phaseoloides. En el laboratorio, las
muestras fueron homogeneizadas y se
extrajeron de ellas los restos visibles
de raices. Todas las muestras de
suelo se almacenaron secas y su
temperatura de secado, 105 °C, se
tom6 como base de los resultados.

Extraccion

Los extractos alcalinos de los suelos
se obtuvieron agregando, a 50 g de
suelo fino (< 2 mm) secado al aire,
200 ml de NaOH 0.1 M durante 24 h
bajo una atmosfera de N,. Una vez
centrifugada la mezcla, el
sobrenadante se acidificé hasta pH 2
con HCI1 2 M, y luego se centrifugo
para separar las fracciones htimica y
falvica acidas. Los residuos se
dispersaron mediante ultrasonido
empleando 200 ml de NaOH 0.5 M
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durante 10 minutos, y un
desintegrador de tipo sonda (Heat
Systems-Ultrasonics, Modelo

W 185-F). La cantidad de energia
total disipada fue de 270 J/ml. Las
suspensiones se centrifugaron y los
sobrenadantes se acidificaron hasta
pH 2 con HC1 2 M, y se centrifugaron
de nuevo para separar por segunda
vez las fracciones huimica y falvica. A
todas las fracciones se les practico
una dialisis extensa. Terminada
ésta, las dos fracciones humicas
acidas se combinaron en una sola,
asi como las dos fracciones fulvicas
acidas, se secaron ambas en frio y se
analizaron respecto a su contenido de
C en un analizador “EL CNS
Elementar Vario”.

El P contenido en los acidos
humico y falvico correspondi6 a la
suma de las fracciones de P
obtenidas con NaOH, es decir, por el
método del fraccionamiento
secuencial de P segiin Hedley et al.
(1982). El P organico soluble en agua
y el P inorganico soluble en agua y en
NaHCO, (las formas inestables del
procedimiento de Hedley et al. 1982)
no pudieron ser extraidos,
probablemente, con el método aqui
indicado, ya que las moléculas muy
pequenas extraidas con NaOH
atraviesan el tubo de la dialisis.

Analisis quimico del P

El P total del suelo se extrajo
mediante la adicién en secuencia de
H,SO, concentrado, H,O, y acido
fluorhidrico (HF) (Bowman 1988); el P
inorganico se determiné a partir de la
extraccion en secuencia con H,SO, y
HF solamente, y el P organico se
calcul6 como la diferencia entre esos
dos valores. Los valores del P
organico son cantidades minimas, ya
que parte de ese P puede ser
hidrolizado por el H,SO,. Para
calcular el P disponible para las
plantas se empled el método Bray II
(Olsen y Sommers 1982). El P total

336

de las fracciones htimica y falvica se
determiné tras la ignicién (550 °C) y
la disolucion de los residuos en H, SO,
0.1 M; el P inorganico se midioé
directamente en los extractos; y el P
organico de estas fracciones se
calcul6 como la diferencia entre los
valores anteriores. En todos estos
casos, el P se analizé mediante un
meétodo modificado que emplea azul
de molibdeno.

Sorcion de P inorganico

La sorcién (absorcién o adsorcién) por
el suelo del P inorganico se determiné
agitando 10 g de suelo con 100 ml de
agua deionizada que contenian,
alternativamente, 4.96, 9.92, 14.88,
19.84 y 24.80 mg/L de P como
KH,PO,, durante 24 h a temperatura
ambiente constante (25t1 °C) y sin
ajustar el pH. Tras la centrifugacion
y la filtracion, el P inorganico se
determiné colorimétricamente en el
sobrenadante (Olsen y Sommers
1982). La diferencia entre el P
inorganico en solucion antes del
experimento y después del
experimento dio la cantidad de P
inorganico extraido de la solucién.

Mediciones de RMN con3'P

Una muestra de 150 mg secada

en frio se disolvié en 3 cm? de

NaOD 0.5 M en tubos de RMN de

10 mm y se analiz6 a los 2 dias. Se
us6 un espectrometro Bruker AM 500
que funcionaba a una frecuencia de
202 MHz, para obtener, una vez
recolectadas entre 8,000 y 20,000
imagenes de barrido, los espectros no
desacoplados de 'H. Los espectros se
registraron a una temperatura de

20 °C, con un angulo de impulso de
90°, con un retraso del impulso de
0.2 s, y con un tiempo de adquisicion
de 0.1 s. En estudios preliminares en
que el retraso del impulso fue de 2 s
se obtuvo una distribucién de las
diferentes especies de P que se
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equipara a la anterior, aunque la
resolucion de los espectros obtenida
no fue mejor que cuando se trabajo
con un retraso de impulso de 0.2 s.

Las mediciones se hicieron con
respecto al acido ortofosforico al 85%.
Los picos fueron asignados segun la
informacién obtenida en la literatura
(Condron et al. 1990; Newman y Tate
1980) y las areas bajo los picos se
midieron por integracion electrénica.
Dado que el ortofosfato organico
asociado a especies paramagnéticas,
como el hierro, no seria detectado por
el analisis RMN con °'P (Bedrock et al.
1995), los resultados de este trabajo
no son cuantitativos, pero pueden
usarse para hacer comparaciones;
en efecto, el contenido de hierro de la
fraccién htimica fue comparable
en las cuatro muestras de suelo
empleadas (acido htimico:

56-81 g/kg, acido fulvico:
1.4-1.9 g/kg).

Resultados

Distribucion del C

La cantidad de C organico del suelo
aument6 desde 22 g/kg en la sabana
hasta 26 g/kgen el pastizal, sin
leguminosa o con ella (Guggenberger
et al. 1995). EIl contenido de C
organico de las heces de las lombrices
fue de 56 g/kg.

De las cuatro muestras de suelo
se extrajeron 330 g/kg de C organico

mediante el procedimiento de
extraccion en secuencia

(Cuadro 20-1). La mayor parte de
este C fue separado como acido
humico. Oberson et al. (1995)
hicieron extracciones en los mismos
suelos mediante el esquema de
fraccionamiento de Hedley et al.
(1982). La suma de las fracciones de
C organico soluble, extraidas
secuencialmente en agua, en NaHCO,
y en NaOH, fue de 470 g/kg. Sin
embargo, el rendimiento del C
organico de los extractos alcalinos de
Oberson et al. (1995) pudo
compararse a la suma del C organico
de las fracciones htimica y falvica de
las muestras de este estudio. Estos
resultados indicaron que la fraccion
labil de P, soluble en NaHCO, y en
agua, se perdié durante la dialisis.

Concentraciones de P

Los niveles de P total (Cuadro 20-2)
aumentaron ligeramente en el orden
siguiente:

pastizal de
graminea

pastizal de
graminea y
leguminosa

sabana
nativa

(332 mg/kg) (358 mg/kg) <(382 mg/kg)

Estos valores fueron 1.6 veces
superiores a los obtenidos mediante
la digestiéon con acido perclorico
(Oberson et al. 1995). Segun Olsen y
Sommers (1982), la digestion con
acido percloérico puede subestimar el
contenido de P en los suelos
altamente meteorizados. Esta

Cuadro 20-1. Distribucién del carbono entre las fracciones del acido humico (AH), del acido falvico
(AF) y de la humina en los suelos de Carimagua. La suma de C-AH, C-AF y C-humina
es < 1000 g/kg C debido a la pérdida de C durante la centrifugacién y, principalmente,
a la dialisis de los compuestos de peso molecular bajo.

Muestra de:

Carbono (g/kg C) en la fraccion:

C-AH C-AF C-humina
Sabana nativa 87 325
Brachiaria decumbens 82 271
B. decumbens + Pueraria phaseoloides (B+P) 85 277
Heces de lombrices en B+P 80 395
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Cuadro 20-2. Concentracion de P (mg/kg de suelo) y su distribucion en los acidos htmicos y falvicos
de los suelos de Carimagua. Los valores se basan en dos repeticiones, n = 2; el
coeficiente de variacion del P en las fracciones individuales fue < 5%; PT = P total en el
suelo; P, = P inorganico; P = P organico; P Bray = P extraible en NH,F-HCL

Muestra de: PT P, P P Bray P de acido humico P de acido fulvico
PT P P, PT P, P,
Sabana nativa 332 144 188 1.3 23.1 18.9 4.9 40 23 1.7
B. decumbens 358 163 195 1.4 329 257 7.2 57 3.6 2.1
B. decumbens + 382 188 194 2.2 30.8 24.2 6.6 6.5 4.0 2.5
P. phaseoloides
(B+P)
Heces de lombrices 592 392 200 na® 69.9 60.1 9.8 314 0 314
en B+P

a. No analizado.

discrepancia refleja, sin duda, los
problemas que surgen cuando se
determina el P en los suelos
tropicales. La cantidad de P
inorganico fluctué entre 144 y

188 mg/kg de suelo, mientras que la
de P organico fue aproximadamente
de 190 mg/kg suelo. El método
Bray arroj6é una cantidad pequefia
de P en el suelo de la sabana nativa
(1.3 mg/kg suelo) y una cantidad
apenas un poco mayor que ésta en
el pastizal de la asociacion de
graminea y leguminosa.

La mayor parte del P extraible
estaba asociado a los acidos
humicos. Al establecer los pastizales
mejorados, aument6 la cantidad de
P total de los acidos htimico y falvico
en mas de un 40%, si se compara
con la obtenida para ellos en la
sabana nativa (Cuadro 20-2). Estos
valores fueron de dos a cuatro veces
superiores en las heces de las
lombrices que en el suelo que las
circundaba, lo que indica un
enriquecimiento notable del P
extraible.

El P organico dominé
invariablemente al P de los acidos
humicos y la relaciéon proporcional
del P inorganico en dichos acidos fue
muy alta en las muestras de las
heces de las lombrices. En general,
la relacion proporcional del P
inorganico fue mayor respecto al P
del acido falvico que respecto al P
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del acido htuimico; en las heces, el P
contenido en el acido falvico fue
totalmente inorganico cuando se
determiné por los procedimientos
humedos de la quimica.

Sorcion de P

El fraccionamiento del P inorganico
entre la solucion y las fases de
sorcion (Figura 20-1) mostré que el
suelo de Carimagua tenia una
afinidad por el P inorganico entre baja
e intermedia, segin los criterios de

2501

200

150+

100+

P de sorcién (mg/kg)

w1
o
I

P en la solucién

@® Sabana nativa

O B. decumbens

B B. decumbens + P. phaseoloides

[] B. decumbens + P. phaseoloides
(heces de lombrices)

Figura 20-1. Isotermas de sorcion de P en los
suelos de Carimagua.
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Juo y Fox (1977). La MO del suelo
superficial pudo haber contribuido a
la sorcion relativamente baja del P
por el suelo. Juoy Fox (1977)
reportaron isotermas de sorcion
similares en la superficie de Ultisoles
que se desarrollaron sobre rocas
acidas. La afinidad del suelo por el P
inorganico disminuyé un poco tras el
establecimiento de los pastizales.

Las heces de las lombrices
presentaron una concentracion de P
inorganico en equilibrio mucho
mayor que el suelo que las
circundaba, cuando se anadieron a
la solucién cantidades pequenas de P
inorganico. Sin embargo, cuando se
aplico la cantidad mas alta posible
de P, los valores fueron similares.

Espectroscopia de RMN con %P

Los espectros de RMN con *'P de los
acidos humico y falvico que se
extrajeron de las muestras de
Carimagua (Figuras 20-2 y 20-3)
presentaron senales intensas en

0 = [4.3-5.6] ppm, que provenian de
monoésteres de ortofosfato, una
forma diversa de P que comprende
fosfatos de inositol, fosfatos de
azucares y mononucleotidos. La
senal en 6 = 4.3 ppm puede ser
asignada a la fosfocolina. Los
diésteres de ortofosfato, por ejemplo
los fosfolipidos y el ADN (Newman y
Tate 1980), dieron resonancia en

0 =[0.0-0.2] ppm. Las senales
separadas de los diésteres obtenidas
en & = [1.0-2.0] ppm pueden provenir
del acido teicoico, un diéster de
ortofosfato que consta de unidades
de un azucar ligadas a grupos fosfato
(Condron et al. 1990). Puesto que el
acido teicéico no es un compuesto
simple sino uno complejo, se
manifiesta en un rango de & ppm.

El pico de senal obtenido en

0 = 19.2 ppm procedia de los
fosfonatos. Las sefiales
correspondientes al P inorganico
hicieron picos en 6 = 6.5 ppm

Sabana nativa

19.2

B. decumbens
6.5

B. decumbens +
P. phaseoloides

B. decumbens +
P. phaseoloides 1

(heces de \
lombrices) ”
| | | | | |
20 10 0 -10 -20
ppm

Figura 20-2. Espectros de resonancia magnética
nuclear (RMN) con *'P de los acidos
huimicos extraidos de los suelos de
Carimagua. El contenido de P en
los acidos humicos fue el siguente:
sabana nativa, 1146 mg/kg;

B. decumbens, 1294 mg/kg;

B. decumbens + P. phaseoloides,
1320 mg/kg; heces de las
lombrices en B. decumbens +

P. phaseoloides, 2138 mg/kg.

(ortofosfato) y en & = -4.4 ppm
(pirofosfatos). En el Cuadro 20-3 se
muestra la distribucion de las
especies de P mencionadas.

Los datos obtenidos con la
quimica desarrollada en medio
humedo concuerdan con la
espectroscopia de RMN con ®'P en lo
siguiente: las especies de P organico
dominan los acidos htumicos (> 94%
de toda la intensidad de la senal). El
P monoéster constituyé un
porcentaje significativo del P de los
acidos humicos (44% a 59% de la
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Sabana nativa

B. decumbens 1.1
B. decumbens +
P. phaseoloides

B. decumbens +
P. phaseoloides

(heces de
lombrices)
N daatant 2OV
| | | | |
20 10 0 -10 -20

ppm

Figura 20-3. Espectros de RMN con *'P de los
acidos falvicos extraidos de los
suelos de Carimagua. El contenido
de P en los acidos fulvicos fue
el siguiente: sabana nativa,

705 mg/kg; B. decumbens,

901 mg/kg; B. decumbens +

P. phaseoloides, 971 mg/kg; heces
de las lombrices en B. decumbens
+ P. phaseoloides, 2207 mg/kg.

intensidad total de la senal) y
disminuy6 segun el siguiente orden:
sabana nativa > pastizal de
graminea = pastizal de graminea
con leguminosa > heces de las
lombrices. En cambio, el P diéster
aument6 desde un 30% de la
intensidad total de la senhal hasta un
44% de la misma, en las heces de las
lombrices. Por tanto, la relaciéon
monoéster:diéster del P disminuyo
desde 1.9 (en la sabana nativa) hasta
1.3 y 1.4 (en los dos pastizales
introducidos) y hasta 0.9 (en las
heces de las lombrices). La relacién
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proporcional de los fosfonatos fue
baja en la sabana nativa y
disminuy6 progresivamente desde el
establecimiento de los pastizales
tropicales; no se detectaron
fosfonatos en los acidos htimicos
extraidos de las heces de las
lombrices.

La participaciéon del P
inorganico fue proporcionalmente
mayor en los acidos falvicos
(Cuadro 20-2) que en los acidos
humicos relacionados con ellos. Lo
ocurrido con los acidos humicos se
repitié en los acidos falvicos: una
cantidad relativamente mas alta de
P organico se determiné con el
analisis de RMN con ®'P que con la
determinacién quimica htimeda.
Los monoésteres dominaron en los
acidos fulvicos extraidos del suelo
que provenian de la sabana nativa,
del pastizal de B. decumbens y del
pastizal de B. decumbens + P.
phaseoloides (54% a 64% de la
intensidad total de la senal),
mientras que las moléculas de
ortofosfato dominaron en los acidos
falvicos de las heces de las
lombrices (68% de la intensidad
total de la senal). En todas las
muestras tomadas, sélo se
detectaron trazas de P-diéster no
perteneciente al acido teicéico,
aungque los acidos teicoicos
representaban una parte
proporcionalmente significativa del
P de los acidos fulvicos. Un
porcentaje significativo de P
proveniente del acido teicéico es
aceptable, al parecer, ya que la
espectroscopia de RMN con 3C
mostré que el C de los acidos
falvicos corresponde,
principalmente, a carbohidratos
(70% a 80% de C alquil-O de la
intensidad total de la senal; G.
Guggenberger, datos sin publicar).
La relacion [P-monoéster:P-diéster]
aument6 desde 2.7 en la sabana
nativa hasta 3.0 en el pastizal de
graminea, pero disminuy6 a 2.3 en

El Arado Natural:...
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Cuadro 20-3. Distribucién de los compuestos de P (porcentaje del total de la intensidad de la sefial) en los acidos htumicos y falvicos de los suelos de Carimagua,

tal como la presenta el analisis de RMN con *'P (las cifras entre paréntesis indican el punto de salto o cambio quimico, en ppm).

Muestra de: Fosfonato Ortofosfato P-monoéster P-acido teicédico P diéster Pirofosfato P-monoéster:
(19.2) (6.5) (4.3-5.6) (1.0-2.0) (0-0.2) (-4.4) (P-diéster +
P-acido teicéico)

Acidos humicos

Sabana nativa 7 3 59 1 30 tr.? 1.9

B. decumbens 3 4 51 3 37 2 1.3

B. decumbens + P. phaseoloides (B+P) 4 3 53 1 38 1 1.4
Heces de lombrices en B+P - 6 44 6 44 tr. 0.9
Acidos filvicos

Sabana nativa - 18 54 20 tr. 8 2.7

B. decumbens - 15 64 21 tr. tr. 3.0

B. decumbens + P. phaseoloides (B+P) - 16 54 24 tr. 6 2.3
Heces de lombrices en B+P - 68 18 12 tr. 2 1.6

a. Trazas.
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el pastizal de graminea con
leguminosa. Las heces de las
lombrices presentaron los valores
mas bajos de esta relacion del P.

Discusion

La cantidad de P calculada a partir
de los resultados obtenidos indico
que el incremento en las reservas del
P total, una vez establecido el
pastizal (Cuadro 20-4) fue menor que
el P total anadido en forma de
fertilizante (103 kg/ha de P en el
pastizal de graminea y 106 kg/ha de
P en el pastizal de graminea asociada
con leguminosa). El P que no se
pudo contabilizar ascendié a

63 kg/ha en el pastizal de

B. decumbens y a 30 kg/ha en el
pastizal de B. decumbens + P.
phaseoloides. Las pérdidas de P en
el suelo del pastizal de graminea con
leguminosa se atribuyeron al
pastoreo (36 kg/ha, Oberson et al.
1995), aunque en el suelo del
pastizal de graminea sola la
cantidad de P que se pierde como
consecuencia del pastoreo

(24 kg/ha, Oberson et al. 1995) fue
muy pequena como para responder
por todo el P que no pudo ser
cuantificado. En concordancia con
Oberson et al. (1995), el movimiento
del P organico soluble y constituido
en particulas desde la superficie del
suelo hasta los horizontes mas
profundos fue, probablemente, el
responsable del balance negativo del

P en la superficie del suelo de la
parcela de B. decumbens en el
presente estudio. De este modo, la
diferencia entre el pastizal de
graminea sola y el de graminea
asociada con leguminosa se atribuy6
a la mayor eficiencia de la
leguminosa respecto a la graminea
para extraer el P desde el subsuelo
hasta la superficie.

La fuerte interaccién entre el ion
fosfato y los hidréxidos de Fe y de Al
es tipica de los Oxisoles y fue
responsable de las bajas
concentraciones del P disponible
para las plantas obtenidas con el
método Bray. Como lo reportaron
Oberson et al. (1995), el
establecimiento de los pastizales
mejorados y la concurrente
aplicacion de P en forma de
fertilizante aumentaron la cantidad
de P inorganico facilmente
disponible.

Los resultados obtenidos en este
estudio mediante el analisis de RMN
con *'P indicaron que las especies de
P organico solubles en alcali estaban
unidas, principalmente, por enlaces
estéricos a la MO del suelo, de tal
modo que quedaban integradas a
esas moléculas organicas (Stewart y
Tiessen 1987). La mayor parte del P
organico estaba asociada con los
acidos humicos (Cuadro 20-2). Sin
embargo, tanto los datos obtenidos
mediante los analisis quimicos y el
analisis de RMN con ®'P indicaron

Cuadro 20-4. Reservas calculadas (kg/ha) de P total (PT), de P Bray y de las diferentes especies de P
asociadas con los acidos htimicos y fulvicos en la capa superficial del suelo (0-10 cm) de
Carimagua. El P inorganico incluye a los ortofosfatos y al pirofosfato; el P-diéster incluye

al P del acido teicéico.

Muestra de: PT P Bray P de acido humico P de acido falvico
Inorganico Mono- Diéster + Inorganico  Mono- Diéster +
éster fosfonato éster fosfonato
Sabana nativa 461 1.8 0.8 19.1 12.4 1.4 3.0 1.1
B. decumbens 501 1.9 2.5 23.6 20.0 0.9 5.4 1.8
B. decumbens+ 534 3.0 2.1 22.5 18.1 1.5 5.2 2.3

P. phaseoloides
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que los acidos humicos
intensamente dializados y los acidos
falvicos, en especial, presentaban
contenidos significativos de P
inorganico. Este efecto no es,
probablemente, un resultado de la
hidroélisis alcalina del P-monoéster y
del P-diéster en la solucién de NaOH
preparada para la espectroscopia de
RMN. Newman y Tate (1980)
encontraron que los extractos
alcalinos pueden almacenarse
durante algunos dias sin que
aparezcan cambios significativos en
los espectros; los resultados del
presente estudio indicaron solamente
cambios menores en la distribuciéon
de las especies de P tras una semana
de almacenamiento (L. Haumaier,
datos sin publicar). Las diferencias
detectadas entre los resultados del
método quimico en medio htiimedo y
la espectroscopia se debieron, en
parte, a las incertidumbres que
genera el método quimico indirecto
en la determinacion del P organico.
Sin embargo, la cantidad de P
inorganico de los extractos
analizados mediante RMN con *'P fue
siempre menor, proporcionalmente,
que la obtenida mediante la quimica
en humedo, lo que indica un error
sistematico. Bedrock et al. (1995)
reportaron que las moléculas de
ortofosfato inorganico asociadas con
especies paramagnéticas, como el Fe,
no son detectadas por la prueba de
RMN con °'P.

Bowman y Cole (1978)
demostraron que la MO extraible con
NaOH contenia cantidades
proporcionalmente altas de P
mineral. En varios estudios se ha
mostrado que el P inorganico esta
ligado a los acidos falvico y htimico
mediante puentes catidénicos, como
los complejos P-Ca-humato
(o -fulvato) (Dormaar 1972) o el
P-Fe(Al)-humato (o -fulvato) (Gerke y
Hermann 1992). Estos complejos
pueden ser lo suficientemente

grandes como para tolerar la dialisis.
La degradacién y la mineralizacion
de la MO hace disponible el P
mineral que se encuentra unido a las
moléculas organicas (Bowman y Cole
1978).

Se acepta que el P organico
soluble en NaOH flucttie, en general,
de moderadamente labil a
moderadamente estable (Bowman y
Cole 1978). Numerosas
investigaciones han mostrado que la
espectroscopia de RMN con °'P es
muy apropiada para distinguir los
compuestos de P que presenten
diferentes grados de estabilidad
frente a la accién microbiana.
Hinedi et al. (1988) encontraron que
la fraccion de P-diéster puede
convertirse con relativa rapidez en P
inorganico en suelos favorables,
mientras que la de P-monoéster es
mucho mas estable. De este modo,
el descenso en la tasa P-monoéster:
P-diéster encontrada en los acidos
humicos sugiere que los niveles de P
organico labil aumentan tras el
establecimiento de un pastizal
tropical. Hay evidencias que
prueban que los productos derivados
de la accién microbiana contribuyen,
de modo importante, a la cantidad de
P diéster, incluyendo los acidos
teicoicos (Condron et al. 1990). Tate
y Newman (1982) encontraron una
fuerte correlacion entre el P diéster y
varios indices obtenidos a partir de
la biomasa microbiana. Segun estos
mismos autores, los fosfonatos
pueden contribuir también a las
concentraciones del P organico 1abil
derivado de la actividad microbiana.

Las relaciones [P diéster:P
monoéster| encontradas en los
acidos humicos (1-3:1) fueron mas
bajas que las referenciadas en la
literatura para los extractos alcalinos
(4-20:1) (Condron et al. 1990;
Hawkes et al. 1984; Zech et al.
1987); esto indica que las especies
de P organico labil enriquecian los
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acidos humicos de los suelos de
Carimagua. Estas elevadas
concentraciones de especies de P
organico labil asociadas a acidos
humicos entran en conflicto con la
mayor parte de los hallazgos
anteriores, en los que el P organico
de los acidos htimicos se considero el
reflejo de la larga y lenta
trasformacién que experimenta el P
(Bowman y Cole 1978). Ahora bien,
segun Ball-Coelho et al. (1983),
cualquier asignacion que se haga
ordinariamente a la estabilidad del P
no refleja, necesariamente, los
procesos que se desarrollan en el
campo; ademas, Tiessen et al. (1992)
mostraron, en los suelos cercanos a
Brasilia, que la fraccion de P
organico soluble en NaOH reflejo los
cambios globales experimentados
por la MO del suelo y por los niveles
de P organico cuando se modifico el
uso dado a la tierra. La fracciéon de
P organico encontrada en los acidos
humicos era representativa de la
fraccion de P organico alcalino-
soluble determinada por Oberson et
al. (1995), ya que los acidos humicos
de los suelos de Carimagua
contenian 90% del total del P
organico alcalino-soluble

(Cuadro 20-2). Los mismos autores
concluyeron que se debe ajustar la
interpretaciéon actual del P organico
alcalino-soluble a las condiciones
tropicales, porque esta fraccion
reacciona, en periodos cortos de
tiempo, ante los cambios que
ocurran en el uso de la tierra.

A diferencia de lo ocurrido en la
relacion [P monoéster:P diéster] de
los acidos humicos, esta clase de
relaciéon no mostro, en los acidos
falvicos, una tendencia definida
cuando cambié el uso de la tierra.
Es mas, la relaciéon [P monoéster:

P diéster] de los acidos fulvicos fue
mayor que la correspondiente de los
acidos huimicos, al menos en las
fracciones extraidas del suelo
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cubierto con pastizales mejorados.
Estos resultados sugieren que el P
organico de los acidos falvicos es
mas estable, lo que concuerda, a su
vez, con la medida mas alta de la
relacion [C:P organico] que se hallo
en los acidos fulvicos. En los acidos
htmicos, la relacién [C:P organico]
fue de 225:1 (sabana nativa), 200:1
(B. decumbens) y 220:1 (B.
decumbens + P. phaseoloides), y el
valor de esta relacion
correspondiente a los acidos fulvicos
fue de 620:1 (sabana nativa), 450:1
(B. decumbens) y 430:1 (B.
decumbens + P. phaseoloides). El P
se mineraliza cuando la relacién [C:P
organico| es igual a 22 o menor que
este valor, segan Dalal (1977), y la
inmovilizacién del P inorganico
ocurre cuando esa relacion es igual a
300 o es mayor que este valor.
Ahora bien, Oberson et al. (1995)
pusieron en duda las tasas criticas
de la relaciéon [C:P organico]
empleadas y sugieren su revision
para adaptarlas a las condiciones
encontradas en los suelos tropicales.

El P que se encuentra en los
grupos fosfonato y diéster, en
particular (incluyendo aqui el P del
acido teicoico) podria suministrar
rapidamente, si se mineraliza, el P
inorganico disponible para las
plantas (Tate y Newman 1982). El
célculo de la reserva de las diferentes
fracciones de P en el suelo superficial
(0 a 10 cm) demostré que las
reservas de P-diéster labil y de P
fosfonado que se asocian con los
acidos humicos excedieron con
creces la reserva del P disponible
para las plantas (Bray P;

Cuadro 20-4). Las reservas de P
organico labil asociadas con los
acidos fulvicos fueron similares a las
obtenidas por el método Bray. El
manejo del pastizal de graminea sola
o asociada con leguminosa, junto
con una aplicacion de fertilizante,
incremento6 ligeramente la cantidad
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del P determinado por el método
Bray y caus6 un incremento
significativo en las reservas de las
especies labiles de P organico. Este
resultado se debid, principalmente, a
una relacion proporcional mas alta
del P-diéster en los extractos.

Es dificil establecer, empleando
solamente los datos de la RMN con
3P, si una reserva grande de P
organico facilmente disponible pueda
atribuirse al aumento de la actividad
microbiana y a tasas de reciclaje
altas o, en cambio, a una
acumulacién de P organico labil
debida a una actividad microbiana
limitada. Condron et al. (1990) y
Hawkes et al. (1984), por ejemplo,
informaron que el descenso de la MO
asociado con el cultivo de pastizales
en los suelos de Europa y Canada
coincidia con una pérdida constante
de P-diéster. Ahora bien, las
relaciones proporcionalmente mas
altas de P-diéster y de fosfonatos se
han encontrado en suelos
hidromoérficos, los cuales presentan
una actividad microbiana reducida
(Condron et al. 1990; Zech et al.
1987). Por consiguiente, los
resultados obtenidos mediante el
analisis de RMN con °'P en el
presente estudio deberian
relacionarse con otros estudios
realizados en los suelos de
Carimagua.

Oberson et al. (1995) aportaron
pruebas evidentes de que,
combinando una aplicacién baja de
fertilizantes con el establecimiento de
un pastizal mejorado, se modificaban
los parametros quimicos del suelo y
se favorecia su actividad biolégica.
Estos autores concluyeron que el P
organico de los residuos vegetales y
de las deposiciones del ganado fue
reciclado con mas eficiencia en los
pastizales mejorados que en la
sabana nativa, habida cuenta de la
actividad relativamente alta de la
fosfatasa y del alto valor de las

reservas de P encontradas.
Asimismo, la concentracion y la
distribucion de los carbohidratos y
de la lignina en los agregados de
diferente tamarfio indicaron que la
MO estaba mas disponible para las
bacterias, como fuente de C y de
energia, en los pastizales que en la
sabana nativa. Guggenberger et al.
(1995) y Rao et al. (1994)
encontraron tasas potenciales
crecientes de mineralizaciéon del N en
el pastizal cubierto con graminea y
leguminosa. Se sugiere, por tanto,
que la concentracién mas alta, con
respecto a la de la sabana nativa, de
las especies de P organico labil
encontradas en los pastizales
mejorados en el presente estudio
indica que la situacién nutricional de
las poblaciones microbianas y de la
macrofauna del suelo han mejorado
y que se intensificaron, por ello, el
ciclo de los nutrientes y el de la MO
del suelo.

Los resultados de este estudio
mostraron también que la actividad
de las lombrices de tierra tuvo un
fuerte efecto en la disponibilidad del
P en los Oxisoles estudiados, y pudo
haber causado un efecto mayor al
aumentar las reservas del P activo.
La biomasa debida a las lombrices
en el pastizal de graminea con
leguminosa fue dos veces superior a
la encontrada en el pastizal de
graminea sola, la cual fue, por su
parte, cinco veces mayor que la
registrada en la sabana nativa
(Decaéns et al. 1994). En las heces
de las lombrices se detect6 menor
afinidad por el P inorganico
(experimento de sorcioén) que en el
suelo que las circundaba, lo que
sugiere una disponibilidad mas alta
de P en las heces. Asimismo, la
concentracion del P extraible con
alcali fue mucho mayor en las heces
que en el suelo testigo, destacandose
mas en esto las especies de P
organico labil de los acidos htmicos.
Lavelle y Martin (1992) reportaron
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también un aumento en la
disponibilidad de P a corto plazo,
gracias a la actividad de las
lombrices.

Las heces de las lombrices que
componen las comunidades de la
sabana neotropical son estructuras
resistentes (Lavelle y Martin 1992).
La acumulacion de las reservas de P
organico labil se debi6 a su
estabilizacion fisica en el interior de
las heces, puesto que la inclusion
fisica de un material organico en
microagregados, a los cuales los
microorganismos no tienen acceso, es
el principal control ejercido sobre los
procesos de descomposicién en los
que intervienen las bacterias (van
Veen y Kuikman 1990). Lavelle y
Martin (1992) senalaron que esta
estabilizacion fisica de la MO del
suelo en las estructuras compactas
de las heces de las lombrices es una
fase intermedia porque, a largo plazo,
la actividad de las lombrices tiende a
acelerar el ciclo de la MO y de los
nutrientes asociados con ella, proceso
en que gran parte de esta MO se halla
en forma activa mas que en forma
pasiva.

En las heces de las lombrices, los
fulvatos son elementos constitutivos
importantes para la sorcion de P,
dado que se han hallado
concentraciones altas de P inorganico
en los acidos fulvicos. Lavelle y
Martin (1992) encontraron que el P
inorganico intercambiable era mas
abundante en los suelos ingeridos por
las lombrices que en aquéllos que no
lo fueron. Probablemente, el P
inorganico unido a los acidos falvicos
esta mas disponible que el que ha
sido fijado por los 6xidos e hidroxidos
de Fe y Al
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Alteracion de la Lignina y de los
Carbohidratos en los Agregados de un
Oxisol, en Pastizales Tropicales
Derivados de la Sabana Nativa'

G. Guggenberger*, W. Zech* y R. J. Thomas**

Resumen

Los pastizales mejorados
establecidos en los suelos acidos de
las sabanas tropicales pueden
incrementar tanto el contenido de la
materia organica (MO) como la
fertilidad de un suelo. El objetivo de
este estudio fue seguir los cambios
cuantitativos y cualitativos de la MO
asociada a las fracciones de arenas,
de limos y de arcillas en los suelos de
las sabanas isohipertérmicas de
Colombia, después de establecer en
ellos pastizales de graminea sola
(Brachiaria decumbens) y pastizales
de graminea con leguminosa

(B. decumbens + Pueraria
phaseoloides). Se investigaron,
asimismo, las heces de las lombrices
anécicas y endo-anécicas
provenientes del pastizal que
contenia la leguminosa. Se
determinaron el C, el N, los fenoles
derivados de la lignina (oxidacién
alcalina con CuO) y los
carbohidratos (hidrélisis acida con

1. Publicado en Soil Biology and Biochemistry

27, p 1629-1638, por Guggenberger et al.

Copyright © 1995 de Elsevier. Impreso con
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Institute of Soil Science and Soil Geography,

University of Bayreuth, D-95440 Bayreuth,

Alemania.

** Unidad de Suelos y Nutricion de Plantas,
CIAT, AA 6713, Cali, Colombia.

acido trifluoracético 4 M), en el suelo
total y en sus agregados.

El contenido de C se incremento,
desde la sabana hasta el pastizal con
leguminosa, en el siguiente orden (en
g/kg de fraccion de suelo): en
arenas (1.6 a 3.3) < en limos (25.8 a
32.1) < en arcillas (38.8 a 43.0);
ademas, la relacion C:N disminuyé
en el mismo orden. Después de
15 anos contados desde la
introduccién del pastizal, la cantidad
de C se incremento, respecto a los
valores obtenidos en la sabana
nativa, en los siguientes factores:

2 (fraccién de arenas), 1.3 (fraccion
de limos) y 1.1 (fraccion de arcillas).
El descenso observado en la
produccion de compuestos de
oxidacion de CuO de tipo fenodlico y el
incremento en la oxidacion de la
cadena lateral de la lignina
remanente indicaron que hay una
alteraciéon progresiva de la lignina
relacionada con la disminucion en el
tamano de las particulas del suelo.
En el suelo de la sabana se encontré
una cantidad menor de fragmentos
intactos de lignina que en el suelo de
los dos tipos de pastizal. Los
factores de enriquecimiento, E =
(mg/kg de suelo del pastizal / mg/kg
de suelo de la sabana), de los fenoles
derivados de la lignina tras el
establecimiento de los pastizales de
B. decumbensy B. decumbens +
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P. phaseoloides fueron,
respectivamente, 3.9y 2.7, 4.3y 2.4
y 2.6 y 2.6 para las respectivas
fracciones de arenas, de limos y de
arcillas. La MO asociada con las
arcillas tenia aztcares derivados de
la actividad microbiana, mientras
que los azuicares encontrados en la
MO asociada con las arenas
provenian de las plantas. La MO
asociada con la fraccion de limos
presento, por otro lado,
concentraciones bajas de ambas
clases de azuicar. El establecimiento
del pastizal de graminea y del que
tiene leguminosa incremento,
respectivamente, la cantidad de
azucares facilmente degradables en
los siguientes factores: 3.0y 3.5 (en
la fraccién de arenas), 1.9y 1.3 (en
la fraccién de limos) y 1.1y 1.1 (en la
fraccion de arcillas). La distribucion
de la MO en los agregados del suelo
sugiere que hubo, tras la
introduccién de los pastizales, un
aumento en la cantidad de la macro-
MO no protegida. Al mismo tiempo,
las trazas de lignina y de
carbohidratos indicaron niveles
bastante altos de MO vegetal sin
descomponer, en especial en la
fraccion de arenas. Se concluy6 que
el aumento de esta fraccion de la MO
tiene efectos benéficos en el ciclo
interno del N, en lo que concierne a
la mineralizacion e inmovilizacion de
éste. En comparaciéon con el suelo
que las circunda, las heces de las
lombrices se caracterizaron por un
enriquecimiento muy grande, en la
fraccion arenosa, en C, en lignina y
en azucares derivados de las plantas.
Estos resultados sugieren que la
hojarasca fresca se incorpora, de
manera notoria, a la parte mineral
del suelo (efecto anécico), que los
procesos de descomposicién adoptan
un ritmo lento en las heces, y que se
desarrolla una reserva de MO en el
suelo que, aunque relativamente
labil, esta protegida fisicamente en
las heces.
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Introduccion

La materia organica (MO) del suelo
se compone de un variado conjunto
de residuos vegetales, animales y
microbianos, en todos los estados
posibles de descomposicion debido a
la compleja interaccién de los
procesos biolégicos, quimicos y
fisicos que se desarrollan en el suelo
(Swift et al. 1979). Por cuestiones de
analisis funcional, en la MO del
suelo se clasifican unas pocas
entidades, y las diferentes tasas de
descomposicion de dicha MO se
interpretan conceptualmente como
modelos matematicos que
consideran la cinética de los
diferentes compartimentos
(Jenkinson y Rayner 1977; Parton
et al. 1987).

Los cambios en las practicas
agricolas de manejo de los cultivos
influyen en la cantidad de la MO
presente en el suelo y en su tasa de
descomposicién. En las revisiones
de literatura realizadas, se hallo la
sugerencia de que la pérdida de MO
que sigue a la tala del bosque
tropical y a su conversion en pastizal
fluctia entre un 20% y un 50%
(Bouwman 1990; Sombroek et al.
1993). Las practicas relacionadas
con el uso dado a la tierra afectan
también la distribucion de la MO del
suelo entre su fraccion labil y su
fraccion estable (Cambardella y
Elliott 1992; Christensen 1992;
Tiessen y Stewart 1983). Las labores
del cultivo disminuyen, de manera
mucho mas notoria, la cantidad de
MO en el suelo, en especial en la
fraccion 1abil. La eliminacion de esta
fraccion labil y el enriquecimiento
relativo en materiales biolégicamente
resistentes, conduce a un suministro
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menor de nutrientes de tipo
organico, en especial los de N y los
de P. La reduccion en la fertilidad
del suelo asociada con la situacién
anterior es, probablemente, mayor
que la hallada cuando se compara la
MO total de un suelo virgen y de otro
cultivado (Tiessen y Stewart 1983).

Los pastizales son un sistema de
uso de la tierra que se ha extendido
enormemente tras la deforestacion
de los ecosistemas tropicales y la
siembra en sus suelos de cultivos
introducidos (Sombroek et al. 1993).
Hay indicios de que el
establecimiento de pastizales en
suelos de fertilidad baja, como los de
las sabanas acidas, y en especial
cuando se emplean especies que
producen niveles altos de biomasa
radicular, pueden aumentar la
cantidad de MO y mejorar la
fertilidad del suelo (Serrao et al.
1979; Sombroek et al. 1993; Thomas
et al. 1995). Estos pastizales
tropicales se basan, a menudo, en
mezclas de gramineas y leguminosas
forrajeras. Rao et al. (1994)
emplearon la relacion de is6topos del
C para evaluar la contribucion de las
leguminosas al mejoramiento de la
calidad del suelo. Estos autores
demostraron que la creciente
contribuciéon de MO derivada de las
leguminosas esta ligada a un
incremento de la fertilidad del suelo,
como lo indica el aumento de las
tasas potenciales de mineralizacion
del N.

El fraccionamiento del suelo
segun el tamano de sus agregados
(arenas, limos y arcillas) genera
fracciones 6rgano-minerales cuyas
propiedades se diferencian mucho de
las que caracterizan el ciclo de la MO
(Anderson y Paul 1984; Tiessen y
Stewart 1983). Algunos estudios
han demostrado que la MO del suelo
asociada a la fraccion de arenas es
importante en los ciclos a corto plazo
de la MO, mientras que la fracciéon de

arcillas domina en los de plazo
intermedio, y la de limos participa en
los de largo plazo (Christensen
1992). Guggenberger et al. (1994)
demostraron la utilidad de la
oxidacion de CuO de tipo alcalino y
de la hidrélisis acida para
determinar, respectivamente, la
alteracion de la lignina y de los
carbohidratos, y esto desde los
agregados mas gruesos hasta los
mas finos y después de un cambio
en el sistema de uso de la tierra.

El objetivo de este estudio fue
seguir los cambios cuantitativos y
cualitativos de la MO del suelo en el
horizonte A de un Oxisol, después
del establecimiento de un pastizal de
gramineas introducidas en un area
de sabana nativa. Se emple6 la
separacion de los agregados segiin
su tamafo para calcular la cantidad
de MO libre en el suelo en particulas
(en la fraccion de arenas) y la de MO
estabilizada por la asociacion con las
fracciones de limos y de arcillas. Se
emplearon la oxidacién del CuO de
tipo alcalino y la hidrélisis de los
carbohidratos con acido
trifluoroacético (ATF) para detectar la
alteracion de la lignina y de los
carbohidratos. Los datos se
discutieron respecto a la
disponibilidad del C y a los efectos
que puede ejercer el fenémeno
estudiado en el ciclo del N del suelo.

Materiales y Métodos

Descripcion del sitio

El area del estudio se encuentra en
el Centro Nacional de Investigaciones
Agropecuarias (CNIA) Carimagua
(4°37’ N, 71°19° O, 175 msnm), en
Colombia. La temperatura media
anual es de 26 °C y la precipitacion
media anual es de unos 2200 mm,
que se distribuyen desde abril hasta
diciembre. El area es representativa
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de las sabanas isohipertérmicas bien
drenadas, donde predominan los
Oxisoles de fertilidad baja. Estos
suelos se caracterizan por un pH
bajo (4.5, en agua), 96% de
saturacion de Al, y cantidades
pequenas de cationes
intercambiables, como los de Ca, Mg
y K (Lascano y Estrada 1989). Los
factores que contribuyen a la escasa
fertilidad de estos suelos acidos y los
efectos que causan en el crecimiento
de las plantas son complejos; entre
ellos figuran la toxicidad debida al
Al los niveles bajos de P disponible,
y las tasas bajas de mineralizaciéon
del N (Rao et al. 1993).

En 1978 se sembraron tanto la
graminea tropical Brachiaria
decumbens cv. Basilisk como la
leguminosa Pueraria phaseoloides
CIAT 9900 (kudzu), sola o en
asociacion, en un terreno donde
antes habia sélo vegetacion de
sabana. Ambas especies estan bien
adaptadas a las condiciones de los
suelos acidos. Se aplicaron las
siguientes dosis de fertilizante
(kg/ha) durante 15 anos (1978-1993)
en los pastizales establecidos: O N,
103 P, 63 K, 648 Ca, 56 Mgy 77 S
en el de graminea sola, y O N, 106 P,
80 K, 648 Ca, 63 Mgy 90 Sen el de
graminea asociada con la
leguminosa. La caracterizacion de
las variables fisicas y quimicas (por
ejemplo, la textura, los 6xidos e
hidréxidos de Al o de Fe) del suelo
confirmaron que el origen de éste era
similar en todos los tratamientos.

El establecimiento del pastizal
introducido ejerci6 un efecto
significativo en la abundancia de la
macrofauna del suelo. La biomasa
de lombrices en la sabana nativa, en
el pastizal de graminea sola y en el
pastizal en que se asocian graminea
y leguminosa fueron,
respectivamente, 4.78, 22.95 y
51.09 g PF/m?, respectivamente
(Decaéns et al. 1994). J.J. Jiménez
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estim6 una ingestiéon de 680 Mg
suelo/ha en el pastizal de

B. decumbens + P. phaseoloides. Las
especies de lombriz de tierra que
predominaron fueron Martiodrilus
sp., de tipo anécico, y Andiorrhinus
sp., que es endo-anécica, ambas
pertenecientes a la familia
Glossoscolecidae.

Muestreo del suelo

En 1993 y tras 15 anos de pastoreo,
se tomaron muestras del suelo en la
sabana nativa, en el pastizal de
graminea y en el de graminea con
leguminosa. En cada tratamiento se
extrajeron, manualmente, cuatro
muestras al azar. Se tomaron
muestras solamente del horizonte
mineral A, puesto que el contenido
de C del pastizal era muy alto en la
superficie del suelo y descendia
gradualmente segun la profundidad.
Rao et al. (1994) informaron que el C
derivado del pastizal introducido
constituia el 29% del C organico en
el intervalo de O a 2 cm de
profundidad y menos del 7% en los
horizontes inferiores. Por tanto, se
esperaba obtener diferencias
significativas en la distribucion y en
la composicién del C organico
solamente en la superficie del suelo.
Los cambios que se puedan
presentar a través del perfil del
suelo, especialmente los mas sutiles
en los horizontes profundos, pueden
tardar décadas y aun siglos en
desarrollarse totalmente.

Se tomaron también muestras de
las heces depositadas por las
lombrices en la superficie del pastizal
de B. decumbens + P. phaseoloides,
en el que habia gran cantidad de
heces de tamano considerable (2 a
8 cm [). Se recogieron al azar
20 heces superficiales en la parcela
de 1 ha. Las muestras se llevaron al
laboratorio en donde se secaron al
aire, se tamizaron a una trama de
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2 mm y, finalmente, se volvieron a
secar a 40 °C durante 5 dias. Los
resultados obtenidos en los analisis
quimicos se calcularon a partir de
muestras que se habian secado a
105 °C.

Aislamiento de las particulas
del suelo segun su tamano

La separacion de las particulas de
suelo por tamanos se realizé por
triplicado en un material < 2 mm,
segun el método de Christensen
(1985); las raices visibles se retiraron
antes del fraccionamiento.
Empleando un desintegrador (“Heat
Systems-Ultrasonics”, Modelo

W 185-F) se dispersaron mediante
ultrasonido 30 g de suelo en 150 ml
de agua. La energia total disipada
fue de 1500 J/ml. Las fracciones de
arcillas (< 2 um) y de limos (2-20 pm)
se separaron por sedimentacion
gravitacional en agua y el sedimento
obtenido, tras el aislamiento de las
arcillas y los limos, constituy6 la
fraccion de arenas (20-2000 pm).
Los resultados del estudio se
expresan en materiales secados a
40 °C. Antes del analisis, la fracciéon
de arenas se moli6 (a < 20 um).

Analisis quimicos

Los contenidos totales de C y de N
del suelo y de cada una de las
fracciones se determinaron con un
analizador de combustion seca
(“Elementary Vario EL C:N
Analyzer”). Los coeficientes de
variacion entre las repeticiones de los
analisis fueron de * 2%.

La cantidad y el estado de
descomposicion oxidativa de la
lignina en el suelo y en las fracciones
del suelo se calcularon mediante el
sistema de parametros de la lignina
obtenidos de la oxidacion alcalina de
CuO (Ertel y Hedges 1984; Kogel-
Knabner et al. 1991). El CuO se

empled para oxidar muestras de
[100(arcilla) — 1000(arena)] mg junto
con NaOH 2 M durante 2 h, a 170 °C
bajo una atmosfera de N, (Hedges y
Ertel 1982). Los productos fenoélicos
de la oxidacién de CuO fueron
analizados mediante cromatografia
de gas capilar (a lo largo de una
columna de silice fundido OV-1)
obteniendo derivados del trimetil-
silil, en un aparato HP 5890
equipado con un detector FID
(“Flame Ionization Detector”). El
acido fenilacético se empleé como
estandar de control interno.

La suma de las unidades de
vanililo (V), siringilo (S) y cinamilo (C)
(V+S+C) se tomé como un indicador
de la cantidad de residuos intactos
de lignina. No se calcul6 la cantidad
de lignina dentro de las muestras
porque la cantidad de fenoles que
rinde la lignina difiere segun las
especies vegetales (Sarkanen y
Ludwig 1971) y porque no existe,
ademas, una forma independiente de
calcular la cantidad de lignina
contenida en la MO del suelo (Kogel-
Knabner et al. 1991). En cambio,
fue mas oportuno usar los
rendimientos brutos de modo
comparativo. Se consideraron las
relaciones acido-aldehido de las
unidades de vanililo (ac/al), y
siringilo (ac/al), para establecer el
grado de oxidacién de la cadena
restante de lignina debido a las
bacterias. El coeficiente de variacion
obtenido en la determinacion de un
fenol a nivel individual fue de 8% y
de 6% para las tasas de (ac/al),y
(ac/al) que se calcularon (Kogel-
Knabner et al. 1991).

La concentracion y la
composiciéon de los carbohidratos se
determinaron mediante el analisis de
los mono6meros de aztcar liberados
en la hidrélisis acida. Se
hidrolizaron muestras de 100 mg
(arcillas) — 1000 mg (arenas) con
acido trifluoroacético (ATF) a 100 °C
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durante 4 h bajo una atmoésfera
enriquecida con N,. Los
monosacaridos liberados se separaron
de los residuos humicos y de los
cationes con C activo (Charcoal) y con
resina Dowex 50, respectivamente
(Boas 1953). La derivacion de los
azUcares incluye, también, la
oximacion con O-metilhidroxylamina
y la sililacién con bis-trimetilsilil-
trifluoroacetamida (Andrews 1989).
Los monoémeros de los azucares se
analizaron en un cromatoégrafo de gas
HP 5890 equipado con una columna
de silice fundida HP-5 y un detector
selectivo de masa HP 5971A. La
cuantificacion se logré mediante la
integracion del area bajo los picos de
la respuesta de los fragmentos de
masa de caracteristicas selectas,
empleando el 1,3-difenoxibenceno
como elemento estandar de control
interno. El coeficiente de variacion en
los analisis de los monosacaridos
oscilé entre el 1% y el 17% (J. Hejzlar,
com. pers.).

Puesto que los carbohidratos
cristalinos (la celulosa) no son
digeridos por el ATF, los aztcares
monoméricos liberados por la
hidroélisis acida provinieron de la
hemicelulosa de las plantas y de los
metabolitos de origen microbiano.
Los polisacaridos encontrados en las
células vegetales se caracterizan por
presentar una relacion alta,
proporcionalmente, de las pentosas
(azticares con cinco atomos de C)
arabinosa y xylosa, mientras que las
poblaciones microbianas sintetizan,
principalmente, las hexosas (seis
atomos de C) galactosa y manosa, los
oxiazUicares ramnosa y fucosa y otros
azucares menores (Moers et al. 1990).
La cantidad proporcional de
carbohidratos derivados de las
plantas y de la actividad microbiana
pueden calcularse a partir de la
relacion molar simple de los
monoémeros del azacar. Oades (1984)
establecié que la relacion
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galactosa+tmanosa/
arabinosa+txylosa [(G+M/A+X)] es
baja (< 0.5) en el caso de los
carbohidratos derivados de las
plantas y alta (> 2.0) en el caso de
los polisacaridos bacterianos.
Murayama (1984) uso la relacion
creciente ramnosa+tfucosa/
arabinosatxylosa [(R+F)/(A+X)] para
investigar la sintesis de los
carbohidratos bacterianos durante
la descomposicion de la paja.

Resultados

Carbono y nitréogeno

La cantidad de soélidos del suelo
obtenidos por dispersion
ultrasénica y sedimentaciéon
gravitacional vari6é desde 973

hasta 999 g/kg de suelo total
(Cuadro 21-1). No hubo diferencias
significativas entre los tratamientos
en la fraccion de arenas; por su
parte, el suelo de los dos pastizales
introducidos tenia un contenido
menor de limos y mayor de arcillas
que el de la sabana nativa. La
textura global de los suelos indico,
en términos de peso, que éstos eran
comparables. Las heces de las
lombrices presentaban mayor
contenido de particulas de la
fracciéon de limos que de la de
arcillas.

La cantidad de C total del suelo
de sabana fue de 22.6 g/kg de
suelo. El establecimiento del
pastizal introducido de graminea
sola aumenté esta cantidad de C
hasta 26.6 g/kg de suelo y el de
graminea con leguminosa hasta
26.0 g/kg de suelo. La mayor
cantidad de C se registro, sin
embargo, en las heces de las
lombrices (56.3 g/kg) recolectadas
en el pastizal de graminea con
leguminosa. La cantidad de C en la
fraccion de arenas fue
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Cuadro 21-1. Peso seco (g/kg de suelo total) de los agregados del suelo aislados de las muestras de
suelo del horizonte A. Las diferencias marcadas en cada valor corresponden al error
estandar de las diferencias entre las medias (n = 3).

Parcela o muestra Arenas Limos Arcillas Suma de las
(20-2000 pm) (2-20 pm) (< 2 pm) fracciones
Sabana nativa 418+ 1 167 £ 10 394 + 4 979+ 7
Brachiaria decumbens 416+ 3 152 +1 408 £ 5 977+ 8
B. decumbens + Pueraria phaseoloides 406 + 23 159+ 4 406 + 4 9739
(B+P)
Heces de lombriz en B+P 415+ 4 272 +5 313+5 999 + 14
extremadamente baja, excepto en o del pastizal de graminea con
las heces de las lombrices leguminosa; en las heces, en cambio,
(Cuadro 21-2). Por consiguiente, ese valor maximo se registré en la
aunque la fraccién de arenas fracciéon de limos.
representaba mas del 40% de la masa
de suelo, s6lo una pequena ..
proporcion del C total estaba asociada Lignina
a dicha fraccion (3.4% en la sabana La serie de fenoles liberados de las
nativa), es decir, correspondia a la muestras de suelo mediante la
MO del suelo en forma de particulas. oxidacién alcalina de CuO comprende
Sin embargo, la MO del suelo los radicales p-hidroxifenilo (P),
asociada a la fraccién de arenas vanililo (V), siringilo (S) y cinamilo (C).
present6 el mayor aumento relativo Se identificaron, ademas, algunos
en los pastizales de graminea sola y dimeros de la lignina a partir de la
de graminea con leguminosa. Hubo cromatografia de gas y de la
también, al parecer, una respuesta espectroscopia de masa. Soélo se
positiva de la actividad de cultivo empleo, para interpretar los datos, la
respecto al C total en las fracciones suma V+S+C, porque el P proviene de
de limos y de arcillas. La fuentes adicionales diferentes de la
concentracion de C alcanzé su valor lignina (Hedges y Parker 1976) y las
maximo en la fraccién arcillosa del cantidades de dimeros de lignina eran
suelo que provenia ya sea de la muy bajas para poder cuantificarlas
sabana, del pastizal de graminea sola con precision.

Cuadro 21-2. Contenidos de C y relacién C:N de las fracciones de suelo aisladas de las muestras de
suelo del horizonte A.?

Parcela o muestra C (g/kg) Relacién C:N
Arenas Limos Arcillas Arenas Limos Arcillas
Sabana nativa 1.6 25.8 38.8 26.7 23.4 14.5
B. decumbens 3.3P 36.7° 41.0 23.5° 20.1° 13.0°
B. decumbens + P. phaseoloides 2.8° 32.1° 43.0 22.8° 21.7° 12.9°
(B+P)
Heces de lombriz en B+P 35.0¢ 63.3¢ 57.84 22.2 16.9 12.4

a. Letras diferentes a la derecha de las cifras indican diferencias significativas entre las medias segiin
la prueba de la t de Student, a P < 0.05.

b. Diferencias significativas entre cada uno de los pastizales introducidos y la sabana nativa.

c. Diferencias significativas entre los pastizales B. decumbensy B. decumbens + P. phaseoloides.

d. Diferencias significativas entre las heces de las lombrices encontradas en el pastizal de
B. decumbens + P. phaseoloides y el suelo que las circundaba.
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En el suelo de la sabana nativa
se registr6 la menor cantidad de
unidades de V+S+C (3.5 g/kg C),
mientras que en los pastizales los
valores observados fueron 11.5 g/kg
C (en B. decumbens)y 9.7 g/kg C (en
B. decumbens + P. phaseoloides)
(Cuadro 21-3). Las heces de lombriz
depositadas en el pastizal de
graminea con leguminosa
presentaron los valores mas altos de
V+S+C (19.2 g/kg C). La suma de
los productos de oxidacion de CuO
disminuy6 en el orden siguiente:
arenas > limos > arcillas. Como el
suelo total, también los agregados
del suelo de la sabana nativa
presentaron la cantidad mas baja
observada de V+S+C. Una vez
establecido un pastizal, el mayor
incremento en los productos de la
oxidacion fenoélica de CuO se produjo
en la fraccion de arenas. Aunque la
suma V+S+C en los agregados
contenidos en las heces no fue
significativamente mayor que en los
respectivos agregados del suelo que
las circundaba, las mediciones en las
muestras de suelo total arrojaron
valores mucho mas altos que los
anteriores en los productos de la
oxidacion fenoélica de CuO de las
heces. Estos resultados se explican
porque la MO asociada a la fraccion
de arenas contribuye, en gran parte,
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al total de MO del suelo presente en
las heces (Cuadro 21-2).

Las relaciones acido:aldehido de
los radicales vanililo y siringilo,
[(ac/al),, (ac/al) ] muestran el grado
de alteracion microbiana de la
lignina, y el aumento en la relacion
(ac/al), refleja directamente un
incremento en la oxidacion de la
cadena lateral del radical
fenilpropano (Hedges et al. 1988).
En todos los suelos analizados, la
disminuciéon del tamafo de las
particulas del suelo trajo consigo un
aumento de las relaciones (ac/al), y
(ac/al)g (Cuadro 21-4), lo que indica
un incremento en la degradacion de
la lignina segun el orden siguiente:
arenas > limos > arcillas. En todas
las fracciones de suelo analizadas,
las relaciones (ac/al),y (ac/al), mas
altas se observaron en la sabana
nativa. En los pastizales, los valores
de estas relaciones fueron menores
que los anteriores y fueron los mas
bajos en las heces analizadas.

En la Figura 21-1 se muestran

los cambios de la lignina respecto a
la tasa C:N. Segun la Figura 21-1A,
el valor generado por la suma V+S+C
disminuia cuando la relacion C:N se
reducia, es decir, cuando aumentaba
la descomposicion de la MO del
suelo. Al mismo tiempo, la oxidacion

Cuadro 21-3. Rendimiento (expresado como la suma de los radicales V, Sy C) de los productos de
oxidacion de CuO, en la MO del suelo asociada con las fracciones aisladas de muestras

tomadas en el horizonte A del suelo.

Parcela o muestra V+S+C(g/kgC)en:
Arenas Limos Arcillas Suma de las Suelo
fracciones total
Sabana nativa 24.8 5.8 2.8 3.9 3.5
B. decumbens 48.2° 19.1° 6.6° 10.9° 11.5°
B. decumbens + P. phaseoloides 39.9P 13.7° 4.9b¢ 7.6° 9.7°
(B+P)
Heces de lombriz en B+P 44.3 18.1 6.8 19.1¢ 19.24

a. Letras diferentes a la derecha de las cifras indican diferencias significativas entre las medias segiin

la prueba de la t de Student, a P < 0.05.

b. Diferencias significativas entre cada uno de los pastizales introducidos y la sabana nativa.
c. Diferencias significativas entre los pastizales B. decumbensy B. decumbens + P. phaseoloides.
d. Diferencias significativas entre las heces de las lombrices encontradas en el pastizal de

B. decumbens + P. phaseoloides y el suelo que las circundaba.
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Cuadro 21-4. Relaciones (ac/al) y (ac/al)_ de la MO del suelo asociada con las fracciones de suelo
aisladas de las muestras recolectadas en el horizonte A.?

Parcela o muestra (ac/al), (ac/al),
Arenas Limos Arcillas Arenas Limos Arcillas
Sabana nativa 0.77 1.54 1.27 1.56 1.95
B. decumbens 0.45 1.21 0.66" 1.00°  1.42°
B. decumbens + P. phaseoloides 0.39° 0.80° 1.10° 0.58" 0.84>  0.88"¢
(B+P)
Heces de lombriz en B+P 0.22 0.47¢ 0.624 0.33¢ 0.62 0.84

a. Letras diferentes a la derecha de las cifras indican diferencias significativas entre las medias segiin

la prueba de la t de Student, a P < 0.05.

b. Diferencias significativas entre cada uno de los pastizales introducidos y la sabana nativa.
c. Diferencias significativas entre los pastizales B. decumbensy B. decumbens + P. phaseoloides.
d. Diferencias significativas entre las heces de las lombrices encontradas en el pastizal de

B. decumbens + P. phaseoloides y el suelo que las circundaba.
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Figura 21-1. (A) Cambios en el rendimiento de los productos de oxidacion de CuO (V+S+C) y
(B) cambios en las relaciones (ac/al), al aumentar la descomposicién, desde la fraccion de
arenas hasta la de arcillas, en muestras de suelo tomadas en el horizonte A. @ = sabana
nativa; O = Brachiaria decumbens; B = B. decumbens + Pueraria phaseoloides. []= heces
de lombrices en B. decumbens + P. phaseoloides.

de la cadena lateral de la lignina
remanente, es decir, la relaciéon
(ac/al),, aumentoé al disminuir la
relacion C:N (Figura 21-1B). Ahora
bien, al comparar los diferentes
sistemas de uso de la tierra, los
parametros de la lignina sugieren
que la descomposicion de ésta
alcanza un estado mas avanzado
cuando aumenta la relacion C:N, en
el siguiente orden:

heces de lombrices en el pastizal
de B. decumbens + P.
phaseoloides <

< pastizal de B. decumbens
+ P. phaseoloides B. <

< pastizal de B. decumbens
< sabana nativa.

Carbohidratos

La concentracion de los
carbohidratos del suelo recolectado
en la sabana nativa, en el pastizal de
graminea y en el pastizal de graminea
asociada con leguminosa fueron
similares (190 g/kg C,
aproximadamente), y fue un poco
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superior (200 g/kg de C) en las heces < heces de lombrices del pastizal
de las lombrices. En el Cuadro 21-5 de B. decumbens + P.

se muestra que no se encontraban phaseoloides.

carbohidratos, generalmente, en la

MO del suelo asociada a la fracciéon No obstante, este incremento no
de limos, y que habia mas se manifest6é en una mayor
carbohidratos en la MO del suelo concentracion de carbohidratos del
asociada a las fracciones de arenas y suelo total a causa de la pequena

de arcillas. El efecto del sistema de cantidad de C asociado a la fraccion
uso de la tierra es visible solamente arenosa, aunque si se observo en las
en la fraccion arenosa del suelo. La heces de las lombrices (Cuadro 21-1).

concentracion de carbohidratos de la
MO asociada a la fraccion de arenas
aumento asi:

Las diferencias en la composicion
de los carbohidratos fue significativa
segun la fracciéon considerada del

sabana nativa < pastizal de suelo (Cuadro 21-6). Las relaciones

B. decumbens < bajas de [[M+G)/(A+X)] y [(R+F)/
(A+X)] de la fraccion de arenas

< pastizal de B. decumbens + indicaron un predominio de los

P. phaseoloides < carbohidratos de origen vegetal. En

Cuadro 21-5. Rendimiento de carbohidratos (expresados como la suma de los monémeros
identificados por CG-EM) obtenidos en la MO del suelo asociada con las fracciones de
suelo aisladas en muestras tomadas en el horizonte A.*

Parcela o muestra Carbohidratos (g/kg C) en:
Arenas Limos Arcillas Suma de las Suelo
fracciones total
Sabana nativa 124 103 215 188 187
B. decumbens 171° 115 210 186 183
B. decumbens + P. phaseoloides 237° 110 212 192 188
(B+P)
Heces de lombriz en B+P 249 137 222 200 203

a. Letras diferentes a la derecha de las cifras indican diferencias significativas entre las medias segiin
la prueba de la t de Student, a P < 0.05.

b. Diferencias significativas entre cada uno de los pastizales introducidos y la sabana nativa.

c. Diferencias significativas entre los pastizales B. decumbensy B. decumbens + P. phaseoloides.

d. Diferencias significativas entre las heces de las lombrices encontradas en el pastizal de
B. decumbens + P. phaseoloides y el suelo que las circundaba.

Cuadro 21-6. Relaciones [(M + G)/(A + X)] y [(R + F)/(A + X)] de la MO del suelo asociada con las
fracciones del suelo aisladas en las muestras tomadas en el horizonte A.?

Parcela o muestra (ac/al), (ac/al),
Arenas Limos Arcillas  Arenas Limos Arcillas
Sabana nativa 0.39 1.27 2.13 0.05 0.15 0.46
B. decumbens 0.26 0.80 1.90 0.03 0.12 0.46
B. decumbens + P. phaseoloides 0.28 0.94 2.38 0.03 0.12 0.50
(B+P)
Heces de lombriz en B+P 0.52¢ 1.17 1.89¢ 0.08¢ 0.14  0.39

a. Letras diferentes a la derecha de las cifras indican diferencias significativas entre las medias segiin
la prueba de la t de Student, a P < 0.05.

b. Diferencias significativas entre cada uno de los pastizales introducidos y la sabana nativa.

c. Diferencias significativas entre los pastizales B. decumbensy B. decumbens + P. phaseoloides.

d. Diferencias significativas entre las heces de las lombrices encontradas en el pastizal de
B. decumbens + P. phaseoloides y el suelo que las circundaba.
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cambio, estas relaciones fueron
altas en las fracciones de limos y de
arcillas, e indicaron asi la presencia
de carbohidratos sintetizados por
las bacterias. Las relaciones
[(M+G)/(A+X)] y [(R+F)/ (A+X)] fueron
algo menores en las fracciones de
arenas y de limos de los dos
pastizales introducidos que en las
fracciones correspondientes de la
sabana nativa, lo que ilustra la
gran importancia de las plantas en
la presencia de los carbohidratos
detectados en las senales. En la
fraccion de arenas de las heces de
las lombrices se encontré mayor
cantidad de azticares microbianos
que en la respectiva fraccion de las
demas muestras.

Discusion

El objetivo de este estudio fue
investigar las posibles diferencias
existentes entre la composicion de
los carbohidratos y de la lignina del
suelo tras la introduccion de
pastizales tropicales mejorados.
Puesto que el ciclo de la MO del
suelo esta muy influido por su
asociacion con las particulas
minerales primarias (Anderson y
Paul 1984), se trat6 de distinguir,
ante todo, entre la MO del suelo que
no habia sido estabilizada por las
interacciones con la matriz mineral
y la MO que se hallaba dentro de
los complejos 6rgano-minerales.
Christensen (1992) senalé que la
separacion de las particulas del
suelo por medio de la dispersion
ultrasénica es un mecanismo util
para separar la MO del suelo en
forma de complejos 6rgano-
minerales de arcillas y de limos, y
como MO libre y reducida a
particulas que se fraccionaban
junto con los minerales de la
fraccion de arenas. Este mismo

autor recomienda que la energia
adecuada para la dispersion del
suelo sea de 1500 J/ml; sin
embargo, se desconoce aun la
potencia de sonda efectiva.

En la literatura cientifica
consultada se discuten aun las
limitaciones de la dispersion
ultrasoénica del suelo. Una de las
principales limitantes asociadas al
uso del ultrasonido (sonicacién)
para dispersar el suelo es la posible
redistribucion, entre las fracciones
del suelo, de la fraccién ligera de la
MO del suelo (Elliott y Cambardella
1991). La MO libre y la fraccion
ligera de la MO puede permanecer
en las fracciones de limos y de
arcillas después de un tratamiento
ultrasénico. Ahora bien, los datos
obtenidos sobre la composicion
quimica de la MO del suelo
asociada a la fracciéon de limos y de
arcillas no confirmaron la
existencia de una considerable
redistribucion de la fraccion ligera
de la MO. La MO asociada a las
fracciones del suelo de menor
tamano aparece mucho mas
degradada que la fraccion ligera de
la MO asociada a la fracciéon de
arenas (Baldock et al. 1992;
Guggenberger et al. 1994). Otra
desventaja de la aplicacion del
ultrasonido se relaciona con la
redistribuciéon del C microbiano.
Los tratamientos ultrasénicos, aun
los de accion limitada, liberan el
contenido de muchas células
bacterianas (Ahmed y Oades 1984),
que es adsorbido, probablemente,
por las fracciones de limos y de
arcillas. La biomasa microbiana no
excede, normalmente, el 5% de la
MO del suelo (Jenkinson y Powlson
1976); por consiguiente, la
redistribuciéon de la MO se limita a
una parte proporcionalmente
pequena de la MO total.
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Alteracion de la cantidad y la
distribucion de la MO total

La reduccién de la MO asociada a la
fraccion de arenas del suelo y el
aumento de la MO asociada a las
fracciones de limos y de arcillas
conforman un proceso que se
observa a menudo en el suelo
(Christensen 1992). En
consonancia con Christensen
(1986), la MO del suelo asociada a la
fraccion arenosa consiste en macro-
MO que no forma complejos 6rgano-
minerales (= la fraccién liviana de la
MO) y, por tanto, es mucho mas
susceptible a la mineralizacion que
la MO unida a los limos y a las
arcillas. En comparacion con la
fraccion arenosa de los suelos de las
praderas norteamericanas
(Anderson et al. 1981; Tiessen y
Stewart 1983), la arena aislada del
suelo de las sabanas
isohipertérmicas tenia una cantidad
de MO mucho menor, lo que
subraya la importancia de las
asociaciones 6rgano-minerales en la
estabilizacion de la MO en los suelos
tropicales. De acuerdo con Duxbury
et al. (1989), las condiciones
climaticas calidas y humedas
conducen a una mayor y mas
completa descomposiciéon de los
materiales organicos que no estén
protegidos. En cambio, la MO del
suelo estabilizada en los complejos
o6rgano-minerales fue menos
afectada por los cambios de
humedad y de temperatura
(Duxbury et al. 1989).

Es probable que la introducciéon
de B. decumbensy de B. decumbens
+ P. phaseoloides en los pastizales
incremente el contenido de C en el
suelo, principalmente porque en
ellos se genera un volumen
considerable de desechos de raices
(Serrao et al. 1979; Sombroek et al.
1993). Muertas las raices, entran
en primer lugar en la fraccion
arenosa porque son particulas
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discretas. El calculo del
enriquecimiento en C (E ) tras la
introduccién de los pastizales, es
decir:

g C/kg de fraccion del suelo

o de suelo total del pastizal B

= (Ecuacion 1)
g C/kg de fraccion del suelo
o de suelo total de la sabana

C

indicé que ese contenido de C se
duplicaba en la fraccién de arenas
(Cuadro 21-7). Durante los procesos
que siguen a la descomposicion y
humificacién de la hojarasca, hay
partes de la MO del suelo que
pueden formar complejos con los
minerales de la fracciéon de arcillas y
de limos (Anderson y Flanagan 1989;
Baldock et al. 1992). No se produjo
un aumento significativo en el
contenido de C del complejo de
arcillas (E, = 1.1) 15 anos después
de la introduccion del pastizal,
puesto que la cantidad de C en la
fraccion de arcillas era relativamente
alta y la transformacién de los
residuos vegetales frescos en
complejos 6rgano-minerales era
lenta.

La actividad de las lombrices de
tierra tuvo un efecto considerable en
el proceso de redistribuciéon de la MO
en el suelo; la fracciéon de arenas de
las heces, especialmente, era mas
abundante en C que el suelo que las
circundaba (E, = 12.8). Puesto que
las especies de lombrices que
predominaban en el pastizal
pertenecian a las categorias anécica
y endo-anécica —las cuales se
alimentan, al menos en parte, de
hojarasca aunque vivan en galerias
construidas en el suelo (Lee 1985)—
esta hojarasca se mezclo
intimamente con la fracciéon mineral
del suelo en el tracto digestivo de las
lombrices. De acuerdo con E.
Blanchart [tesis doctoral sin
publicar, Universidad de Rennes I,
1990, citado en Lavelle y Martin
(1992)], las heces grandes
depositadas por las lombrices en las
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Cuadro 21-7. Enriquecimiento en carbono (C), en productos de oxidacion de CuO derivados de la lignina (V+S+C), y en arabinosa mas xilosa (A+X), tiempo después
de establecido el pastizal y expresandolos como factores de enriquecimiento segiin las respectivas ecuaciones (1), (2) y (3) del texto.*

Parcela o muestra E, Eigc E,.«
Arenas Limos Arcillas Suelo Arenas Limos Arcillas Suelo Arenas Limos  Arcillas Suelo
total total total
B. decumbens 2.0P 1.4° 1.1 1.2P 3.9P 4.3° 2.6° 3.6 3.0° 1.9° 1.1 1.4
B. decumbens + 1.7° 1.3° 1.1 1.2° 2.7%¢  2.4Pc 2.6° 2.5° 3.5° 1.3 1.1 1.3
P. phaseoloides (B+P)
Heces de lombricesen  (12.8)  (2.0¢  (1.3)¢ 2.2)¢ (14.49¢  (2.69 (1.9)4 .4)4 (10.3)¢ @.1nd @7 3.3)4
B+P

Letras diferentes a la derecha de las cifras indican diferencias significativas entre las medias segun la prueba de la t de Student, a P < 0.05.
Diferencias significativas entre cada uno de los pastizales introducidos y la sabana nativa.

Diferencias significativas entre los pastizales B. decumbensy B. decumbens + P. phaseoloides.
Diferencias significativas entre las heces de las lombrices encontradas en el pastizal de B. decumbens + P. phaseoloides y el suelo que las circundaba.
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sabanas tropicales son estructuras
resistentes. Los estudios
preliminares sobre estabilidad de los
agregados demostraron que habia
una cantidad mucho mayor de
agregados estables en agua en las
heces analizadas que en el suelo
alrededor de ellas (Guggenberger,
informacioén sin publicar). Lavelle y
Martin (1992) mostraron que los
procesos de descomposiciéon son
considerablemente lentos en las
heces viejas, especialmente a causa
de la proteccioén fisica que recibe la
MO en las estructuras compactas de
las heces. Esta MO del suelo
protegida fisicamente deja de serlo
en la fraccion arenosa después de la
aplicacién del ultrasonido
(Christensen 1992).

El aumento de la fraccion de
limos en detrimento de la de arcillas
(Cuadro 21-1) se debio,
probablemente, a la unién fuerte de
las particulas de arcilla con la
fracciéon de limos mediante el
mucilago segregado por las
lombrices, fraccion que no fue
destruida por el ultrasonido. La MO
del suelo presente en los
microagregados puede ser muy
estable frente a la acciéon de las
bacterias puesto que esta protegida
fisicamente en las heces (Skjemstad
et al. 1993).

Alteracion de la lignina del
suelo

Tanto los rendimientos totales
obtenidos de la suma V+S+C como
las relaciones (ac/al),y (ac/al), de la
MO del suelo asociada a la fracciéon
arenosa fueron muy parecidos a los
de la MO ligeramente alterada en los
estratos organicos del suelo (Kogel et
al. 1988; Ziegler et al. 1986); este
hecho apoya la idea de que la MO del
suelo distribuida en la fraccién de
arenas presenta las caracteristicas
bioquimicas de aquellos residuos
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vegetales que no han sido alterados
(Baldock et al. 1992; Christensen
1992).

La biodegradacion de la lignina
lleva a una modificacion de los
polimeros de ésta y aparecen,
entonces, contenidos mas bajos de
residuos intactos de lignina que se
deben a la descomposicion de los
anillos y a un mayor grado de
oxidacion de las cadenas laterales
(Kogel-Knabner et al. 1988; Zech y
Kogel-Knabner 1994). Por lo tanto,
la disminucién del rendimiento en
productos de la oxidacién de CuO,
junto con el aumento de las
relaciones (ac/al),y (ac/al)g, son
indicadores del proceso de
descomposicion de la lignina que se
observa cuando aumenta la
profundidad del suelo (Kogel-
Knabner et al. 1988; Zech y Kogel-
Knabner 1994) y cuando disminuye
el tamano de las particulas del suelo
(Guggenberger et al. 1994).

Los datos indicaron también que
la lignina de la sabana nativa se
encontraba en un estado de
descomposicién muy avanzado. La
cantidad de lignina que rindi6 el
suelo total fue bastante baja y las
relaciones (ac/al), y (ac/al)
correspondientes fueron
considerablemente mas altas que las
encontradas habitualmente en los
suelos de bosque de las zonas
templadas (V+S+C = 8 a 20 mg/g C;
(ac/al), = 0.4 a 1.0 mg/g C; Zech et
al. 1992). Este resultado se
explicaria por el régimen de
temperaturas altas de la sabana
tropical. Los procesos de
descomposicion de la MO en el suelo
ocurren, generalmente, a una
velocidad varias veces mayor en los
climas tropicales que en los
templados (Coleman et al. 1989). No
obstante, la descomposicion de la
lignina se hallaba en un punto muy
bajo tras el establecimiento de los
pastizales.
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El notable incremento en
rendimiento de los productos de
oxidacion del CuO, junto con el
descenso del valor de las relaciones
(ac/al), y (ac/al),, en los pastizales
productivos de graminea sola o de
graminea con leguminosa ocasiono,
probablemente, en comparacién con
la sabana nativa, un nivel
relativamente alto de incorporacion
de la hojarasca (Serréao et al. 1979).
Los tejidos vasculares sin
descomponer de los vegetales no
leniosos se caracterizan porque la
suma de V+S+C rinde entre 30 y
80 g/kg C y porque presentan una
relacion (ac/al), de 0.15 + 0.05
(Hedges y Mann 1979). Por
consiguiente, un aporte mayor de
residuos vegetales frescos no sélo
aumenta la cantidad de macro-MO
del suelo (ver mas arriba) sino
también la cantidad de lignina
intacta del suelo (y mucho mas que
la anterior). Hay pruebas evidentes
de que la lignina se descompone mas
en un sistema en que haya
limitaciones de N (Fog 1988; Haider
1986). De ahi que el contenido mas
alto de N que se registro en los
pastizales pudo aminorar la
velocidad de la ligndlisis, lo que no
ocurrié en el suelo mas pobre en N
de la sabana nativa.

Los factores de enriquecimiento
relacionados con la suma V+S+C,
que se expresan como:

g (V+S+C)/kg de fraccion
del suelo o de suelo total

B del pastizal (Bcuacion 2)

E,qc=
e g (V+S+C)/kg de fraccion
del suelo o de suelo total
de la sabana

indican que, después del
establecimiento de un pastizal, hay
un enriquecimiento en productos de
oxidacion del CuO mayor que en C
total, en cada fraccion por tamano
analizada (Cuadro 21-7). Puesto que
un valor alto de la suma de V+S+C es
un indicador de la presencia de
material vegetal sin descomponer

(Kogel-Knabner et al. 1988; Ziegler et
al. 1986), los resultados obtenidos
indicarian que la MO adicional
consiste, principalmente, en recursos
primarios (de origen vegetal).

El valor de la suma V+S+C
obtenido en las heces de las
lombrices fue el doble del obtenido
en el suelo que las circundaba, en el
pastizal de B. decumbens + P.
phaseoloides (Cuadro 21-3); ademas,
el 60% de los productos de la
oxidacion fenolica de CuO estaba
asociado a la fraccion arenosa. En el
calculo de estos datos se pondero6 la
suma V+S+C con el contenido de C y
con la masa de cada fraccion. En
relacion con esto, el valor 0.22 de la
relacion (ac/al), es s6lo ligeramente
superior al del tejido vascular vegetal
que no se ha degradado (Hedges y
Mann 1979). Estos resultados
sugieren que, considerada la
estrategia ecologica de las lombrices
de habito anécico o endo-anécico, la
hojarasca se incorpor6 fuertemente a
la fraccion mineral del suelo [efecto
anécico segun Lavelle (1988)] y la
lignina qued6 bien preservada dentro
de las heces de las lombrices.

Alteracion de los
carbohidratos del suelo

La concentracion del total de
carbohidratos hidrolizables se
registrd, en cada caso, en todo el
rango de 50 a 250 mg de C (derivado
de carbohidratos)/g de C, tal como lo
reportdé Cheshire (1979). Asimismo,
la distribuciéon de los carbohidratos
en las diferentes fracciones resulto
comparable con los datos
encontrados en suelos de latitudes
templadas (Angers y Mehuys 1990;
Guggenberger et al. 1994).

El enriquecimiento relativo en
azucares (derivados de plantas) de la
fraccion de arenas confirmo la
hipétesis de que la MO del suelo
asociada a esta fraccion estaba
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compuesta, en gran parte, por
residuos vegetales. Por su parte, los
valores altos de [[M+G)/(A+X)] y
[(R+F)/(A+X)] de la fraccion de
arcillas indicaron ya sea tasas
elevadas de sintesis de carbohidratos
por las bacterias o ya estabilizacion
de los metabolitos de origen
bacteriano. De acuerdo con
Christensen (1992), la colonizacién
bacteriana se concentra dentro de
las particulas de la fraccion de
arcillas y hay pruebas claras de que
los carbohidratos provenientes de
microorganismos se estabilizan
mediante una asociacioén intima con
componentes inorganicos, entre ellos
el Fe, en la fraccion de arcillas
(Oades et al. 1987; Oades 1989). La
MO del suelo asociada a la fracciéon
de limos estuvo ausente en ambos
tipos de azuicares (de origen vegetal o
bacteriano). Oades (1989) senald
que la fraccion de limos esta
enriquecida en acidos htumicos, que
son quimicamente complejos y
amorfos, y presentan un contenido
bajo de carbohidratos (Kégel-
Knabner et al. 1988).

En el Cuadro 21-7 se considerd
que la cantidad de carbohidratos de
origen vegetal estaba representada
por la suma de la arabinosa y la
xilosa (A+X), y de ahi se calculo el
enriquecimiento de A+X tras la
introduccién del pastizal:

g (A+X)/kg de fraccion
del suelo o de suelo total

del pastizal .
JON — (Ecuacion 3)
g (A+X)/kg de fraccion
del suelo o de suelo total
de la sabana

El sistema de uso de la tierra
afect6 principalmente la cantidad de
carbohidratos de la fraccion arenosa.
Esta fraccion se caracterizo, después
de establecido el pastizal, por un
enriquecimiento proporcionalmente
mayor en carbohidratos de origen
vegetal que en C total. Los
resultados indicaron un incremento
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en el componente 1abil de la MO del
suelo, ya que las hemicelulosas se
degradan facilmente. La diversidad
de la vegetacion afecté menos la
cantidad y la composicién de los
carbohidratos asociados a las
fracciones de limos y de arcillas.

Las senales detectadas para
carbohidratos en los analisis de las
heces indicaron que el efecto
principal de la actividad de las
lombrices no fue una alteracion de la
concentracion del C de los
carbohidratos asociado a cada una
de las fracciones, sino el notable
enriquecimiento en carbohidratos de
origen vegetal debido a la
concentracion alta de C en la
fraccion de arenas.

Consecuencias para el ciclo del
Cydel N

Rao et al. (1994) demostraron,
empleando los is6topos del C, que
11 afios después de la introducciéon
del pastizal, la MO del suelo derivada
de éste contribuy6 significativamente
a la MO total; por ejemplo, en los
primeros 2 cm del suelo, el 29% del
C organico del suelo del pastizal que
contenia graminea y leguminosa
provenia de residuos de la
leguminosa. En el presente estudio,
la mayor parte de la MO adicional
encontrada en el pastizal se habia
separado como fracciéon arenosa.
Las senales detectadas en el analisis
para la lignina y los carbohidratos
revelaron, ademas, que esta
situaciéon correspondia a un
aumento en la cantidad de
sustancias de origen vegetal
ligeramente alteradas.

En algunos estudios (Schulten y
Hempfling 1992; Schulten y
Leinweber 1993; Preston et al. 1994)
se ha senalado que la MO de un
suelo que no esté degradado
presenta, generalmente,
concentraciones mas altas de
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recursos primarios que se pueden
descomponer, que la MO de un suelo
degradado adyacente al anterior;
éste se caracteriza por una cantidad
considerable de sustancias
completamente humificadas. Se
observan, en general, cantidades
decrecientes de sustancias labiles
tras el cultivo de un suelo nativo en
que haya un débil retorno de
residuos vegetales al suelo
(Christensen 1992).

A diferencia de la anterior
situacion, el Oxisol investigado en
este estudio se caracterizo por tener
concentraciones bajas de sustancias
facilmente degradables que no
estaban protegidas dentro de
complejos 6rgano-minerales. La
mineralizacion del N se reduce
también cuando hay cantidades
bajas de MO labil (Duxbury et al.
1989). Aungque no fue posible
distinguir entre los efectos de la sola
fertilizacion y del establecimiento de
la graminea y la leguminosa, la
sinergia de ambas acciones produjo
concentraciones mayores de
recursos primarios. Rao et al. (1994)
encontraron que los residuos
provenientes de la leguminosa
contribuian a la fertilidad del suelo
al aumentar las tasas potenciales de
mineralizacion del N. Avanzando en
esta linea, Follett y Schimel (1989) y
Schulten y Hempfling (1992)
hallaron que la baja disponibilidad o
calidad (en cuanto a la capacidad de
degradacion) de las fuentes de C
propicia un crecimiento bacteriano
limitado, que reduce a su vez la
capacidad de inmovilizar y conservar
el N mineral. El incremento de la
reserva de fuentes de C disponible
que se presenta tras el
establecimiento de un pastizal
permite, por tanto, estimular el
crecimiento bacteriano y evitar las
pérdidas de N del suelo por
lixiviacion (puesto que aumenta la

capacidad del suelo para almacenar
N) (Follett y Schimel 1989).

Las senales detectadas en el
analisis para la lignina y los
carbohidratos sugieren que en las
heces de las lombrices se
incrementan los residuos vegetales
ligeramente alterados en la fraccion
de arenas. Estos resultados apoyan
la hipoétesis de que los procesos de
descomposicion adquieren,
temporalmente, un ritmo lento en
las heces de las lombrices, donde se
crea una reserva labil de MO que
esta protegida fisicamente (Lavelle y
Martin 1992). La actividad de las
lombrices aumenta también la
incorporacion de MO en el horizonte
mineral puesto que, al excavar sus
galerias, las lombrices incorporan la
hojarasca fresca en el suelo. Dado
que los suelos de la sabana
presentan, a menudo, una intensa
actividad de lombrices de tierra
(Lavelle 1988) cuyas heces cubren
completamente, a veces, la
superficie del suelo (como en el caso
de la parcela de B. decumbens + P.
phaseoloides), el papel de estas
lombrices en la transformacion de la
MO del suelo y en la liberacion de
los nutrientes unidos a complejos
organicos (N, P, S) merece ser
investigado con mas detenimiento.
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CaritTuLo 22

Efecto de la Exclusion de la Lombriz
Anécica Martiodrilus carimaguensis
Jiménez y Moreno en las Propiedades
del Suelo y en el Crecimiento de las
Plantas, en Pastizales de los Llanos
Orientales de Colombia’

Resumen

Se evaluaron los efectos que una
especie de lombriz anécica que
horada galerias profundas en el
suelo, Martiodrilus carimaguensis,
causa en la fertilidad del suelo y en
el crecimiento de las plantas, en
dos pastizales de los Llanos
Orientales de Colombia. Esta
especie permanece inactiva (en
estivacioén) a cierta profundidad
durante la época seca. Para
impedir que estas lombrices
colonicen la capa superficial del
suelo al retornar a ella al inicio de
la época lluviosa, se us6 una red de
fibra de vidrio. Mediante un
analisis de componentes
principales, se estudiaron los
efectos de la ausencia de esta
especie en las propiedades del

1. Publicado en Pedobiologia 43, p 835-841, por
Decaéns et al. Copyright © 1999 de Urban &
Fischer Verlag. Impreso con permiso de la
casa editorial.
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IRD/Unidad de Suelos y Nutricién de
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suelo y en la biomasa de las
plantas. La manipulaciéon
experimental logr6 impedir la
actividad de M. carimaguensis en la
capa superficial del suelo. La
mayor parte de la varianza
registrada en este estudio (29.35%)
se debié al efecto del tipo y la edad
del pastizal en la estructura del
suelo y en la materia organica.
Una menor parte de la varianza
(10.81%) se atribuy¢ al efecto de la
leguminosa en las propiedades
fisicas del suelo. El efecto causado
por la ausencia de las lombrices en
las propiedades del suelo y en el
crecimiento de las plantas explico el
16.50% de la varianza total. La
biomasa de los individuos de

M. carimaguensis se relacioné con
los siguientes factores: menor
compactacion del suelo, mayor
contenido de C, menor saturacion
de Al, mayor biomasa herbacea y
menor biomasa de malezas. Estos
resultados apoyan la creencia
general de que las lombrices
afectan la fertilidad del suelo y el
crecimiento de las plantas.

Palabras clave: ecologia del suelo,
fertilidad del suelo, lombrices
anécicas, manipulaciéon de
lombrices, pastizales tropicales
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Introduccion

La mayoria de los estudios sobre el
impacto que hace en el suelo la
actividad de las lombrices de tierra
han sido realizados en
experimentos de laboratorio de
corta duraciéon (Derouard et al.
1997; Pashanasi et al. 1992; Spain
et al. 1992). A pesar de que este
enfoque ha permitido un avance
significativo en la comprensién del
papel que desempenan las
lombrices en los procesos
desarrollados en el suelo, son aun
incompletos los conocimientos
actuales sobre la forma en que
estos organismos influyen en los
procesos relacionados con un
ecosistema, en condiciones de
campo in situ (Bohlen et al. 1995).

El objetivo de este estudio fue la
valoracion de un método innovador
(Baker 1998) que excluyera
selectivamente, de pequenas
unidades experimentales, las
lombrices anécicas (sensu Bouché
1977). Se evalud la eficiencia del
método respecto a su capacidad de
eliminar las lombrices anécicas
grandes, pertenecientes a la especie
Martiodrilus carimaguensis Jiménez
y Moreno, del suelo superficial de
dos pastizales de graminea y
leguminosa en los Llanos Orientales
de Colombia. Alli, en el CNI
Carimagua, las poblaciones de esta
especie han sido favorecidas por los
pastizales intensivos, pero se han
reducido dramaticamente en los
cultivos anuales (Jiménez et al.
1998a). El estudio determina los
efectos que produce la desaparicion
de esta especie en los procesos del
suelo y en el crecimiento de las
plantas, y los compara con los
efectos debidos a otros factores
ambientales.

Materiales y Métodos

Sitio del estudio

El estudio se realiz6 en la estacion
experimental Carimagua del
convenio CIAT-CORPOICA (4°37’ N,
71°19’ O), en los Llanos Orientales
(Meta), en Colombia. El clima es
tropical huimedo con una
temperatura y una precipitacion de
26 °C y 2300 mm, respectivamente,
como valor medio anual (datos del
CIAT). La vegetacion nativa esta
compuesta por parches de sabana
abierta y de bosques de galeria. Los
suelos son Oxisoles bien agregados,
de acidez alta y de fertilidad quimica
baja.

Disefio y parcelas
experimentales

El experimento se realiz6 en dos
pastizales, cada uno de ellos
sometido a pastoreo con

2.0 animales/ha: un pastizal A, de
3 anos, que contiene Brachiaria
humidicola, Arachis pintoi,
Stylosanthes capitata y Centrosema
acutifolium; un pastizal B, de 1 ano,
con Panicum maximumy A. pintoi.

La ecologia de las lombrices de
Carimagua puede consultarse en
Jiménez et al. (1998a, 1998b).
Todas las especies estan inactivas en
la época seca. Las lombrices de la
especie anécica M. carimaguensis
hacen galerias profundas en el suelo
(60 a 100 cm) y entran en diapausa
hasta la siguiente época lluviosa
(Jiménez et al. 1998b). La idea del
estudio fue impedir el retorno de los
individuos hacia las capas
superficiales del suelo cuando
comenzaran las lluvias. Dado que
otras especies estivan en esas capas
superficiales, se esperaba que de ese
modo el experimento tendria efectos
especificos en los individuos de M.
carimaguensis.
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Al final de la época seca (finales cualquier movimiento de las
de marzo de 1996) se establecieron lombrices, se enterraron
12 unidades experimentales planchas metalicas alrededor
pequenas en cada pastizal de las unidades
mencionado, que fueron sometidas al experimentales;

pastoreo habitual. El protocolo de

establecimiento se resume en la 4. Se delimito un area donde

los individuos de

Figura 22-1: . .
M. carimaguensis, que se
1. Se extrajo, con una pala, un localizaban por la presencia
monolito de suelo de de las heces frescas (Jiménez
40 x 40 x 30 cm; et al. 1998b), fueron

sistematicamente controlados
con la inyeccién de 0.01 g de
carbofuran activo en cada
galeria.

2. Cada uno de los lados del
monolito (excepto la parte
superior) se envolvi6é en una
red de fibra de vidrio de
0.5 mm de luz; Se establecieron también

. . . 12 unidades sin red como testigo.
3. El monolito se introdujo de

nuevo en el hueco que dejé la Se tomaron muestras de la
extraccion y, para evitar vegetacion y del suelo antes del
€440 cm-p

N/
Y Malla de fibra
de vidrio,

completo

2.
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Figura 22-1. Descripcion del procedimiento de muestreo. Los niimeros corresponden al orden
cronolégico de los diferentes pasos del procedimiento empleado y se refieren a
descripciones completas incluidas en el texto.
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experimento, 6 meses después de su
inicio y 18 meses después del mismo
(en octubre de 1995, en agosto de
1996 y en junio de 1997,
respectivamente). En cada fecha se
tomaron cuatro unidades
experimentales al azar en cada
pastizal. Las muestras se usaron
para caracterizar la vegetacion
(biomasas radicular y aérea), las
propiedades del suelo (densidad
aparente, densidad del tamarfio
medio de los agregados, resistencia a
la penetracion, sorciéon [capacidad de
absorcion o adsorcién], infiltracién y
propiedades quimicas), las
poblaciones de lombrices (densidad y
biomasa), las de hormigas y las de
termitas (numero de camaras). Se
emplearon los métodos
recomendados por el programa TSBF
(Programa de Biologia y Fertilidad de
los Suelos Tropicales) (Anderson e
Ingram 1989). De cada muestra se
tomaron cuatro repeticiones. Los
sitios en que se establecian las
unidades experimentales en el
campo se ubicaron al azar, evitando
siempre el efecto de borde del
pastizal.

Estadistica

Mediante la prueba PLSD de Fisher
se probo el efecto de la manipulacion
experimental, tanto en la densidad y
en la biomasa de las lombrices, como
en la abundancia de las camaras de
las hormigas y de las termitas. La
asimetria de los datos se redujo al
aplicar una transformacion Box-Cox
(Sokal y Rohlf 1995) empleando el
programa estadistico “Vernorm”
(Legendre y Vaudor 1991). Se aplico
la correccion de Bonferroni y los
niveles ajustados de significacion al
0.05, 0.01 y 0.001 fueron 0.008,
0.002 y 0.0002, respectivamente.

El Analisis de Componentes
Principales (ACP) se realizé con el
programa (software) ADE (Thioulouse
et al. 1997), con el fin de extraer la

principal fuente de variacién de los
datos ambientales. Se disen6 una
matriz de 40 lineas (muestras) y

23 columnas (variables del suelo y de
la vegetacién). La biomasa de cada
especie de lombriz y la abundancia
de las camaras de las hormigas y de
las termitas se proyectaron sobre los
ejes del ACP como columnas
adicionales. Se hizo un analisis de
regresion simple para comprobar las
correlaciones entre los parametros de
la fauna del suelo y los ejes del ACP.

Resultados

Al final del experimento sélo se
encontré un individuo de M.
carimaguensis en el conjunto de las
unidades experimentales. El gran
tamano de los individuos de

M. carimaguensis fue la causa de que
una ligera disminucién de la
densidad de las lombrices
determinara una reduccion brusca
de su biomasa total (desde -89%
hasta -100%, P < 0.01) (Figura 22-2).
Las diferencias observadas en las
otras especies (Figura 22-2) y en los
artrépodos sociales (no se presentan
aqui) no fueron significativas.

El eje 1 extraido del ACP explico
el 29.33% de la inercia total de los
datos (Cuadro 22-1). La correlacion
asociada con las variables dio valores
negativos entre: (a) de un lado,
biomasa alta de las gramineas, de
las raices y del componente
herbaceo; valores altos de densidad
aparente en el estrato de 5 a 10 cm
del suelo; alta resistencia a la
penetracion; pH alto; y contenido de
nutrientes disponibles; y (b) del otro,
saturacion de Al alta (Figura 22-3,A,
Cuadro 22-1). El ordenamiento de
las muestras mostré una separacion
entre: (a) de un lado, las tomadas en
las dos primeras fechas y las
tomadas posteriormente
(Figura 22-3,B); y (b) del otro, las
tomadas en el pastizal A y las del
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Figura 22-2. (A) Densidad y (B) biomasa de cada una de las especies de lombrices encontradas
en las unidades experimentales con malla (+) y sin malla (-), en cada fecha de muestreo y
en los dos pastizales (N = 8 para los controles y 4 para las otras fechas de muestreo;
ind. = individuos; O m = antes; 6 m = 6 meses; 18 m = 18 meses).

pastizal B (Figura 22-3,C). Este eje se densidad aparente alta, alta

interpret6 entonces como el efecto de resistencia a la penetracion,

las caracteristicas y de la edad del contenidos de N altos, y saturaciéon
pastizal en las propiedades fisicas y alta de Al, a estas otras variables:
quimicas del suelo. (b) biomasa alta, tanto herbacea

como de las raices (de la leguminosa
y la graminea), contenidos altos de C
total, y diametro medio de agregados
del suelo alto (Figura 22-3,A,

El eje 2 explico el 16.52% de la
inercia total (Cuadro 22-1). Este eje
opuso las siguientes variables:

(a) biomasa alta de malezas,
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Cuadro 22-1). Este eje separo,
claramente, las muestras tomadas
dentro de las unidades
experimentales de exclusion de
aquéllas tomadas en el suelo
circundante (Figura 22-3,D) y se
definié como el efecto de la exclusion
de M. carimaguensis en la fertilidad
del suelo y en el crecimiento de las
plantas.

El eje 3 explico el 10.81% de
varianza total. La abundancia de
leguminosa en la cobertura vegetal y
las propiedades hidraulicas del suelo
(sorcion [ver antes]| e infiltracion)
definieron dicho eje (Cuadro 22-1).
Este eje se interpreté como el efecto
de la leguminosa en las propiedades
fisicas del suelo. Las muestras no se
ordenaron a lo largo de este eje segiin
un orden légico, como en el caso de

los dos primeros ejes (datos no
presentados).

La biomasa de los individuos de
M. carimaguensis se correlacioné
negativamente con el eje 2 cuando se
proyect6 en el plano definido por los
dos primeros ejes del ACP
(Figura 22-3,A). El coeficiente de
regresion confirmo6 dicha relaciéon
negativa (r = 0.63; P < 0.001). La
biomasa de las otras especies de
lombrices y la abundancia de las
camaras de insectos sociales
encontradas se localizaron en las
intersecciones de los ejes, lo que
indica que estas variables no
estuvieron correlacionadas con
ninguno de ellos (Figura 22-3,A). No
se encontraron correlaciones
significativas entre la biomasa de la
macrofauna y el tercer eje del ACP.

Cuadro 22-1. Inercia relativa de cada uno de los tres ejes (entre paréntesis) y coeficientes de
correlacién asociados con las variables incluidas en el analisis de componentes
principales (ACP) y relacionados con los ejes.

Variables Codigo Eje 1 Eje 2 Eje 3
(29.33%) (16.52%) (10.81%)
Caracteristicas de la vegetacion
Biomasa de graminea BG -0.751 -0.447 -0.039
Biomasa de leguminosa BL -0.173 -0.402 -0.709
Biomasa de malezas BM -0.086 0.492 -0.044
Leguminosa (%) %L 0.080 -0.101 -0.796
Biomasa herbacea BH -0.748 -0.464 -0.191
Biomasa radicular BR -0.707 -0.5 -0.245
Propiedades quimicas del suelo (0-5 cm)
pH pH -0.786 0.159 0.114
C total C% -0.168 -0.359 0.018
N total N% -0.188 0.532 -0.089
P total PT -0.738 0.190 0.030
Saturacién de Al Al 0.625 0.493 -0.360
Contenido de Ca Ca -0.817 -0.332 0.217
Contenido de Mg Mg -0.803 -0.347 0.262
Contenido de K K -0.336 -0.182 0.251
Propiedades fisicas del suelo
Densidad aparente (0-5 cm) DAO-5 -0.281 0.518 -0.131
Densidad aparente (5-10 cm) DA5-10 -0.612 0.515 -0.091
Diametro medio de los agregados (0-10 cm) DPM -0.054 -0.377 0.167
Resistencia a la penetracién (0-15 cm) RPO-15 -0.623 0.538 0.205
Resistencia a la penetracién (15-30 cm) RP15-30 -0.651 0.499 -0.181
Resistencia a la penetracion (30-60 cm) RP30-60 -0.464 0.400 -0.198
Resistencia a la penetracion (0-60 cm) RPO-60 -0.703 0.579 -0.021
Sorcién (ver texto, en Materiales y Métodos) S -0.164 -0.171 -0.645
Constante de infiltracion A -0.174 0.030 -0.579
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Figura 22-3. Resultados del analisis de componentes principales (ACP): (A): circulo de correlacion y de
valores propios o ‘eigenvalues’ (variables en letra sencilla; variables adicionales en negrita;
codigos igual que en el Cuadro 22-1. Mc = biomasa de M. carimaguensis; Ay = biomasa de
Andiodrilus n. sp.; Gs = biomasa de Glossodrilus n. sp.; Oc = biomasa de Ocnerodrilidae
sp.; Ant = abundancia de hormigas; Term = abundancia de termitas); (B) (C) y
(D): ordenacion de las muestras en el plano definido por los ejes 1 y 2 del ACP (el cuadro
interno de (B) representa la escala de las figuras 3B, 3C y 3D; Om = antes; 6m = 6 meses;
18m = 18 meses;@) = pastizal de B. humidicola; B) = pastizal de P. maximum; &) = con

malla; O = sin malla).

Discusion

Los experimentos que se realizan
con lombrices de tierra en
condiciones de campo sirven para
evaluar los efectos causados por
ellas en los parametros del suelo y
en el crecimiento de las plantas.
Este enfoque puede ser muy util
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cuando se trata de establecer el
papel de las lombrices en la
produccion primaria de los
ecosistemas naturales y de los que
son explotados por el hombre
(Bohlen et al. 1995). En nuestro
estudio, el bloqueo del movimiento
vertical de las lombrices, en la
época y a la profundidad
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adecuadas, resulté ser un método
eficiente para eliminar la especie
anécica deseada.

Los principales factores que
influyeron en las propiedades del
suelo fueron el tipo y la edad del
pastizal. Este resultado puede
atribuirse a los efectos especificos de
las plantas, a la protecciéon que da al
suelo la cubierta vegetal, a la calidad
y a la produccién de la hojarasca, y
al efecto acumulativo del pisoteo del
ganado que puede variar segun la
historia y la naturaleza de los
pastizales (Gijsman 1996; Gijsman y
Thomas 1996; Sanchez et al. 1991).
El efecto de las leguminosas en las
propiedades fisicas del suelo ocupod
un tercer lugar en importancia; la
explicacion de este resultado estaria
en el efecto de los canales que abren
las raices y aumentan la
macroporosidad y la permeabilidad
del suelo (Mytton et al. 1993).

La desaparicion de M.
carimaguensis produjo cambios
significativos en las propiedades del
suelo y en la biomasa de las plantas,
aunque este impacto fue de
importancia secundaria en
comparacion con el efecto del
pastizal. La disminucion de la
biomasa de las lombrices se asoci6
con la degradacion del suelo
(aumento la compactacion del suelo
y la saturacion de Al y disminuyé el
contenido de C) y de la biomasa
herbacea. A su vez, la disminucién
de la biomasa vegetal favoreci6 la
presencia de especies de malezas
oportunistas. Estos resultados
concuerdan con el conocimiento
general de que las lombrices pueden
influir en las propiedades del suelo y
en el crecimiento de las plantas (ver
revision de Edwards y Bohlen 1996;
Lal 1988; Lavelle 1997; Lee 1985).
Se demuestra también que la
pérdida de una especie en una
comunidad de lombrices de tierra,
cuando aquella especie esta asociada

a un importante descenso de la
biomasa total, puede originar
pérdidas significativas en las
funciones del ecosistema. Ahora
bien, la rapidez e intensidad de los
efectos observados en este estudio
fueron acentuadas, probablemente,
por el pastoreo intensivo. En
condiciones naturales, sin
perturbacion del suelo, el impacto
que hacen las lombrices de tierra en
los procesos del suelo persiste a una
escala grande de tiempo (de varios
meses o anos) (Blanchart 1992).

Las poblaciones de lombrices son
muy sensibles a las practicas de
manejo del suelo (ver, por ejemplo,
Lavelle y Pashanasi 1989; Reddy et
al. 1995). En Carimagua, la biomasa
de las especies nativas aumenta
enormemente en los pastizales
introducidos por el hombre;
disminuye, en cambio,
dramaticamente en los cultivos
anuales (Decaéns et al. 1994;
Jiménez et al. 1998a). Tales efectos
pueden tener, a su vez,
consecuencias decisivas para la
funcion del suelo y su producciéon
primaria (Lavelle 1996, 1997). Se
debe centrar la atencién ahora en el
manejo de las poblaciones de
lombrices en los agroecosistemas
tropicales, con el fin de beneficiarse
de su actividad y del impacto que
causan en la fertilidad del suelo,
para mejorar de este modo la
sostenibilidad de la producciéon
agricola.
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CaritTuLo 23

Estructura Espacio-Temporal de una
Comunidad de Lombrices de Tierray
Heterogeneidad del Suelo en un
Pastizal Tropical en Carimagua,

Colombial

Resumen

Se estableci6 la estructura espacio-
temporal de una comunidad de
lombrices de tierra en un pastizal
tropical en Colombia y se compar6
dicha estructura con la
heterogeneidad espacial del suelo.
Se tomaron muestras de las
lombrices en seis fechas distintas
durante 1 afo; las propiedades del
suelo, en cambio, se establecieron en
una sola muestra tomada al final de
dicho periodo. El diseno del
muestreo, que fue espacialmente
explicito, consisti6é en una red
regular de puntos separados entre si
S m. En cada fecha se tomaron

120 muestras de lombrices para
determinar su densidad, pero se
tomaron 60 puntos para establecer
las propiedades del suelo. Con el fin
de describir la estructura espacial de
los datos recolectados se hicieron

1. Publicado en Ecography 24(6), p 671-682,
por Decaéns y Rossi. Copyright © 2001 de
Ecography. Impreso con permiso de la casa
editorial.
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analisis multivariables (variable
multiple) y analisis geoestadisticos.
La prueba de Mantel y la prueba
parcial de Mantel se usaron para
establecer las relaciones entre los
patrones de distribucién espacio-
temporal de las lombrices y la
heterogeneidad del suelo. Los
resultados obtenidos demostraron
con claridad la existencia de un
conjunto estructurado en la
comunidad de lombrices. Parte de
estos patrones fueron estables en el
tiempo, al menos en la escala
temporal correspondiente al periodo
de estudio, y respondian a un
dominio alterno de parches de
poblacién de determinados conjuntos
de especies. A partir de estos
resultados se discute el significado
ecologico de estos grupos de
especies.

Las propiedades del suelo
manifestaron también una
organizacion espacial significativa y
s6lo una parte pequena de la
estructura espacio-temporal de la
distribucién de las lombrices se
relacion6 con esas propiedades. Las
especies pequenas fueron mas
abundantes en areas (parches) en
que el suelo era mas compacto,
mientras que las especies grandes se
asociaban con areas en que la
biomasa de las raices y el nivel de C
eran altos. Se discute también en
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este trabajo si la distribucion
espacio-temporal de las lombrices
induce patrones similares de
distribucién en las propiedades
fisico-quimicas del suelo o si, por el
contrario, son éstas las que
determinan la distribucién de las
lombrices. Los resultados de este
trabajo sugieren que la organizacion
de la comunidad de lombrices
corresponde, en gran parte, a un
sistema que no esta en equilibrio,
donde las poblaciones moviles de
algunas especies de lombrices
influyen en las propiedades del
suelo. Es dificil establecer el efecto
global de la comunidad de lombrices
en el suelo porque en él predominan
factores que se expresan,
principalmente, a una escala mayor
en la jerarquia ecologica.

Introduccion

En los ecosistemas terrestres, los
procesos que acontecen en el suelo
ejercen una funciéon reguladora en

la mayoria de los ciclos
biogeoquimicos (Anderson y
Flanagan 1989; Swift et al. 1979). El
papel que desempenan en estos
ciclos los macroinvertebrados
excavadores de tamafo grande (por
ejemplo, las lombrices, las termitas y
las hormigas) se ha reconocido
ampliamente (Lavelle et al. 1993), y
dichos organismos han sido
definidos como los ingenieros del
ecosistema (Jones et al. 1994). Estos
organismos producen, en efecto,
estructuras fisicas (heces, domos y
galerias) que constituyen lugares
especificos de regulacion donde
ocurren procesos importantes del
suelo a una escala mayor (Anderson
1995; Lavelle 1996), que pueden
influir o bien en la proliferaciéon de
otros organismos del suelo o bien en
la estructura de las comunidades de
éstos. Jones et al. (1994, 1997)
senalaron la necesidad de establecer

los patrones de distribucion espacial
de las poblaciones de ingenieros
ecologicos con el fin de comprender
mejor la importancia que tienen las
funciones que ellos cumplen.

Se sabe, desde hace algun
tiempo, que las lombrices de tierra
influyen en los procesos y en las
propiedades del suelo a diferentes
escalas de tiempo y de espacio
(Lavelle et al. 1992; Syers y Springett
1984). Las heces que producen
estan compuestas por agregados
o6rgano-minerales cuya estabilidad
estructural es, generalmente, mayor
que la de los agregados del suelo
(Blanchart et al. 1997; Lal y
Akinremi 1983; Lee y Foster 1991).
Los procesos de mineralizacion de la
materia organica (MO) se intensifican
en las heces frescas y se reducen o
desaparecen en las heces secas
(Lavelle et al. 1998; Martin 1991).

Se ha demostrado también, en
experimentos realizados a nivel de
microcosmos, que una comunidad
sencilla de lombrices puede causar
efectos significativos en las
propiedades del suelo y en el
crecimiento de las plantas (Bohlen y
Edwards 1995; Derouard et al. 1997;
Haimi y Huhta 1990). Por otro lado,
falta informaciéon sobre el posible
impacto in situ de conjuntos
complejos de especies a escalas
espacio-temporales mas grandes.

La distribucién de la fauna del
suelo es, con frecuencia, agregada, al
menos en una escala espacial de
varias decenas de metros (Robertson
y Freckman 1995; Rossi et al. 1995,
1997; Webster y Boag 1992). Los
patrones de distribucién espacial,
incluso cuando varian de una
especie a otra, son principalmente
oposiciones o alternancias entre
parches de alta densidad de
individuos y parches de baja
densidad. Esta heterogeneidad
ocurre a una escala generalmente
menor que 100 m y se extiende
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desde 20 hasta 40 m para las
lombrices, aunque se han observado
estructuras mas reducidas de 2 a

10 m (Rossi 1998). Se desconocen,
en gran parte, los factores que
propician esta ordenacion relativa de
la estructura espacial. Pueden ser
muy complejos, probablemente, y
pueden implicar el influjo que causan
la heterogeneidad ambiental y los
parametros demograficos de las
poblaciones (Rossi et al. 1997).

Se demostré, hace poco tiempo,
que la distribucién espacial de las
comunidades de lombrices presenta
una estabilidad temporal relativa, al
menos durante periodos de 1 6
2 anos (Jiménez 1999; Rossi 1998).
En algunos casos, las estructuras
espacio-temporales consisten en una
alternancia de areas donde
predominan determinados conjuntos
de especies o algunos grupos
funcionales. A consecuencia de esto,
diferentes parches de poblacion
corresponderian a efectos diferentes
en las propiedades del suelo y en el
crecimiento de las plantas (Rossi
1998). Por tanto, el papel funcional
de la organizacion espacio-temporal
de la comunidad de lombrices puede
tener un efecto regulador en algunos
aspectos del funcionamiento del
suelo, al menos a cierta escala
espacio-temporal de observacion
(Rossi 1998).

El objetivo de este estudio fue
establecer la posible relacion entre la
organizacion espacio-temporal de la
comunidad de lombrices y la
heterogeneidad espacial de algunas
propiedades del suelo, en un pastizal
tropical. Numerosos estudios
realizados en el sitio experimental de
este estudio y en otros lugares han
demostrado que algunos procesos
que acontecen en el suelo estan
regulados por la actividad de las
lombrices, al menos a la escala de
observacion de la bioestructura que
ellas producen (heces de algunos cm)
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o en el entorno cercano (unas
decenas de cm). La meta del trabajo
fue verificar si el impacto causado por
las lombrices en el suelo puede
observarse a una escala mayor (una
parcela de algunas decenas de
metros). Se prob6 la hipoétesis de que
la estructura espacio-temporal de los
conjuntos de especies de lombrices
induce patrones similares de
heterogeneidad espacial en el suelo
(al mismo tamano de resolucién) y de
que el fené6meno inverso, o sea, que
dicha heterogeneidad influya en la
agrupacion de especies de la fauna de
suelo, no se presenta.

Materiales y Métodos

Sitio del estudio

El estudio se realizé en la estacion
experimental Carimagua del convenio
CORPOICA-CIAT (4°37’ N, 71°19’ O),
localizada en la unidad fitogeografica
de las sabanas isohipertérmicas bien
drenadas de los Llanos Orientales de
Colombia. El clima presenta un
régimen tropical subhtimedo con una
media anual de 26 °C de temperatura
y 2300 mm de precipitacion: la época
seca esta muy bien definida y va
desde noviembre hasta marzo (datos
del CIAT). La vegetaciéon nativa varia
con la topografia: hay sabanas
abiertas en las zonas altas (los
“altos”) y bosques de galeria o
sabanas inundables en las zonas
bajas (los “bajos”). Los suelos son
Oxisoles (Tropeptic Haplustox
Isohipertérmicos) en los altos y
Ultisoles (Ultic Aeric Plintaquox) en
los bajos. Ambos tipos de suelos se
caracterizan por sus propiedades
fisicas favorables (agregacion,
porosidad, retencién de agua), su
acidez alta (pH (H,0) < 5), y una
fertilidad quimica baja (saturacion de
Al > 80%, CIC < 5 meq/100 g de
suelo seco) (datos del CIAT).
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Las muestras se tomaron en un
pastizal previamente arado de
Brachiaria humidicola (Rendle) (CIAT
679), Arachis pintoi Krap. y Greg.
(CIAT 17434), Stylosanthes capitata
Vog. (cv. Capica) y Centrosema
acutifolium Benth. (cv. Vichada) que
tenia 3 afnos. La parcela experimental
estaba situada en un alto bien
drenado y el ganado pastoreaba en
ella con una carga animal de
2 animales/ha. Las muestras se
tomaron en un area de 35 x 70 m que
se delimité en el centro de la parcela.

Muestreo de lombrices

Las fechas de muestreo se escogieron
para cubrir, de manera precisa, un
ciclo estacional completo. Las
lombrices se muestrearon desde
octubre de 1995 hasta octubre de
1996 en las siguientes fechas: (a) en
octubre de 1995 y (b) cada 2 meses,
entre febrero y octubre de 1996.

El método empleado para
recolectar las lombrices se adapté del
aplicado en el programa de Biologia y
Fertilidad de los Suelos Tropicales
(TSBF, acréonimo en inglés) de
Anderson e Ingram (1993) y consistia
en la extraccion rapida de un
monolito de suelo de 25 x 25 x 30 m.
Este suelo se revis6 manualmente en
el campo sobre una lamina de
plastico y las lombrices recolectadas
se identificaron hasta el nivel de
especie (segun Jiménez 1999), se
contaron, y se devolvieron al lugar en
que se hallaba el monolito junto con
todo el suelo ya revisado.

Antes de la extraccion del
monolito, se calcul6 la densidad de la
especie anécica grande, Martiodrilus
carimaguensis Jiménez y Moreno, a
partir del nimero de heces frescas
depositadas sobre una superficie de
1 m?, cuyo centro se hallaba en el
area ocupada por el monolito. La
relacion existente entre el numero de
individuos y el de heces frescas

presentes sobre la superficie del
suelo se ha considerado como el
método mas eficiente para
determinar la densidad poblacional
de esta especie (Jiménez et al.
1998a). En realidad, M.
carimaguensis escapa facilmente
hacia los horizontes profundos del
suelo cuando se emplea el método
clasico de extraccion manual, a
causa de su gran tamano y de las
galerias profundas que excava.

Los sitios de muestreo se
localizaron regularmente cada 5 m
en la red disenada de 35 x 70 m.
Este procedimiento permitia ubicar
los puntos en el espacio mediante
coordenadas (x, y), y facilitaba la
aplicaciéon de técnicas de estadistica
espacial. Para evitar que se
muestrearan dos monolitos
exactamente en el mismo punto, las
muestras se desplazaban, de una
fecha a otra, a lo largo de una espiral
cuyo origen correspondia al punto
muestreado en la primera fecha.
Esta diferencia de localizacion (unos
30 cm) se consider6 despreciable al
compararla con el tamano total de la
parcela estudiada; las coordenadas
de los puntos, por tanto, fueron
idénticas de una fecha a la otra. En
total, se muestrearon 120 monolitos
en cada fecha, nimero que excede
en mucho el tamano minimo de la
muestra, el cual se considera
necesario para realizar la mayoria de
los analisis espaciales (Legendre y
Fortin 1989; Rossi 1996).

Propiedades del suelo y
biomasa radicular

Se tomaron muestras de suelo al
terminar el periodo en que se hizo el
muestreo de las lombrices
(septiembre de 1996). La dinamica
temporal de la heterogeneidad del
suelo no se tuvo en cuenta porque es
dificil establecer vinculos entre ésta y
la dinamica temporal reciente de la
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distribucién de las lombrices. Es
posible, en realidad, que tanto las
lombrices como las propiedades del
suelo se influencien mutuamente con
un determinado intervalo temporal,
que es el tiempo necesario para que
las estructuras influyan en el
ambiente cercano o para que los
individuos ocupen areas favorables.
En consecuencia, es posible que
estos dos compartimentos (las
lombrices y las propiedades del suelo)
no manifiesten simultaneamente
patrones espacio-temporales. Este
estudio partid, por tanto, del
supuesto de que el diseno del
muestreo arrojaria dos tipos posibles
de resultados, que corresponderian a
distintos tipos de interacciones entre
el suelo y la fauna contenida en él.

- En primer lugar, la distribucion
de las lombrices es estable en el
tiempo y muestra una correlaciéon
muy fuerte con los parametros
del suelo, lo que indica que la
heterogeneidad del suelo
presenta una inercia temporal
alta e influye en la distribucion
de los organismos durante todo el
periodo de muestreo (hipotesis
del equilibrio).

- En segundo lugar, las
poblaciones de lombrices son
moviles y su distribucion no se
relaciona con los parametros del
suelo o, si existe, es muy débil;
esto significa que los patrones de
distribucién espacial de la
comunidad y del suelo pueden
influirse mutuamente en un
sistema que no esta en equilibrio.

La biomasa de las raices se
calcul6 también en esta misma fecha
del muestreo del suelo con el fin de
conocer el efecto que causan las
lombrices en el crecimiento de las
plantas. En ningin caso se tomaron
muestras de la biomasa de la parte
aérea de las plantas, porque el
pastoreo intensivo influye mas en ella
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que la actividad de las lombrices o las
caracteristicas del suelo. Las
muestras que se tomaron del suelo y
de las raices provenian solamente de
la capa de 0 a 10 cm, porque durante
la época lluviosa la mayoria de las
lombrices estan activas a esa
profundidad (Jiménez y Decaéns
2000).

La resistencia a la penetracion se
midié en cuatro profundidades (O,
2.5, 5y 10 cm) con un penetréometro
DAIKI 5520 (diametro del cono de
1 cm, angulo de 26°). La densidad
aparente se determindé en las capas
deO0aS5cmydeS5a l0cm, partiendo
del peso de un cilindro de suelo (5 cm
de diametro) que se habia secado
previamente durante una semana a
75 °C. El C total se calcul6 en la
capa de 0 a 10 cm mediante el
método de digestion acida y posterior
determinacion colorimétrica, en
muestras de 2 g de suelo secado al
aire (Houba et al. 1988). Las raices
se recolectaron mediante el lavado y
el tamizado (en malla de 0.053 mm)
de muestras de suelo que habian sido
tomadas con cilindros de 10 cm de
diametro hasta 10 cm de
profundidad, y que se habian secado
a 75 °C durante 48 horas.

Los puntos de muestreo se
localizaron en la misma red disenada
para el muestreo de las lombrices.
Aunque se tomaron muestras
solamente en la mitad de estos
120 puntos, el total de 60 puntos
sigue siendo superior al que se
considera suficiente para aplicar el
analisis estadistico espacial (Legendre
y Fortin 1989; Rossi 1996).

Analisis estadisticos

Analisis triadico parcial

El analisis triadico parcial (ATP)
es un método especifico para
conjuntos o matrices cubicas de
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datos. Este método es muy util
cuando se analiza una serie de tablas
relacionadas con t fechas de
muestreo que tuvieron lugar en la
misma localidad (o estacion) s. En
cada fecha se establecen p variables
en cada estacion o cada punto de
muestreo y el ATP permite extraer la
estructura de inercia que es comun a
las diferentes fechas. El método
implica la realizacion de tres pasos
sucesivos (Centofanti et al. 1989;
Thioulouse y Chessel 1987), de los
cuales se hicieron dos en este
estudio:

¢ El analisis de la
interestructura: este analisis
proporciona una descripcion de
las estaciones en funcion de la
tipologia de las fechas de
muestreo y extrae la estructura
que es comun a las diferentes
fechas, para cada una de las
variables p.

¢ El analisis de compromiso: este
analisis permite describir las
estaciones en funcion de la
tipologia de las variables, y
también identificar las variables
que explican la estructura comun
a las diferentes fechas de
muestreo.

En este estudio, la tabla o
conjunto original de datos
representaba seis tablas iniciales
(correspondientes a las seis fechas de
muestreo), cada una de ellas
compuesta de 120 lineas (estacion =
punto de muestreo) y 5 columnas
(variable = especie de lombriz). Las
coordenadas factoriales de los puntos
de muestreo, extraidas en el analisis
de la interestructura, se
representaron en un mapa con el fin
de describir los patrones de
distribucién espacio-temporal de
cada especie de lombriz. Asimismo,
los patrones espaciales, comunes a
las diferentes fechas, de los distintos
conjuntos de especies se ubicaron en

un mapa con las coordenadas
factoriales suministradas por el
analisis de compromiso. Los analisis
y sus cifras correspondientes fueron
procesados en el médulo STATIS y en
los moédulos graficos asociados del
programa informatico (software)
ADE-4 (Thioulouse et al. 1997).

Analisis de componentes
principales

Para analizar los parametros del
suelo y la biomasa de las raices se
llevé a cabo un analisis de
componentes principales (ACP). La
tabla de datos comprendia 60 lineas
(los puntos de muestreo) y
8 columnas (los parametros del suelo
y la biomasa radicular). Se trazaron
mapas con las coordenadas
factoriales de los puntos de muestreo
con el propoésito de identificar los
patrones de variacion espacial, tanto
de las variables del suelo como de la
biomasa de las raices, siguiendo el
mismo procedimiento descrito
anteriormente para el ATP. Este
analisis se realiz6 con el médulo ACP
del programa informatico ADE-4
(Thioulouse et al. 1997).

Calculo de los valores
faltantes mediante
“kriging”

Se calcularon las coordenadas
factoriales sobre el eje del ACP para
los 60 puntos en que no se tomaron
muestras de suelo ni de raices, con
el fin de comparar, posteriormente,
los diferentes patrones espaciales
revelados en el analisis factorial.
Este calculo se hizo empleando la
técnica de interpolaciéon mediante el
“kriging” puntual (Burgess y Webster
1980; Yost et al. 1982a), un
procedimiento que tiene en cuenta
los valores de la variable en los
puntos cercanos y su autocorrelacion
tal como se describe en su
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semi-variograma (es decir, en la
representacion de su semivarianza en
funcion de la distancia entre los
pares de puntos muestreados). Tanto
los semi-variogramas como los
valores calculados con “kriging” se
obtuvieron con el programa
informatico (software) VARS, que fue
desarrollado por la Universidad de
Hawaii (Yost et al. 1989).

Autocorrelogramas de
Moran

Las estructuras espacio-
temporales extraidas del analisis de
variable multiple (multivariado)
fueron probadas y descritas mediante
los autocorrelogramas de Moran
(Moran 1950). El indice de Moran se
calcul6 para las coordenadas
factoriales de los puntos de muestreo
en los dos primeros ejes tanto del
ACP como del analisis de
compromiso. Los datos se asignaron
a 14 clases de distancia (ver
Cuadro 23-1, donde se muestran los
limites y el nimero de pares de

Cuadro 23-1. Limites inferior y superior y
numero de pares de puntos en
cada una de las 14 clases de
distancia empleadas en el
computo del correlograma.

Clase de Limite Limite Pares de
distancia inferior  superior puntos
(m) (m) (no.)
1 0 5.6 217
2 5.6 11.2 740
3 11.2 16.8 635
4 16.8 22.4 1044
5 22.4 28.0 753
6 28.0 33.5 988
7 33.5 39.1 715
8 39.1 44.7 554
9 44.7 50.3 558
10 50.3 55.9 390
11 55.9 61.5 240
12 61.5 67.1 196
13 67.1 72.7 86
14 72.7 78.3 24
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puntos de cada clase). El nivel de
significacion estadistica en que se
probé cada coeficiente fue de

P = 0.05. El correlograma entero se
consider¢ significativo cuando al
menos uno de los coeficientes lo fue
al nivel de probabilidad corregido

de Bonferroni: 0.003 = 0.05/14

(14 = numero de clases de distancia)
(Cooper 1968). La prueba estadistica
de Kolmogorov-Smirnov se utilizo
para comprobar la normalidad de la
distribucién de la frecuencia de los
datos, antes de hacer el computo de
los indices. Cuando fue necesario
reducir la asimetria de la distribuciéon
de los datos, se aplico la
transformaciéon Box-Cox (Sokal y
Rohlf 1995). Los diversos moédulos
del paquete estadistico “R Package” se
usaron en todos estos pasos
(Legendre y Vaudor 1991).

Prueba de Mantel

Se empleod la r estadistica de la
prueba sencilla de Mantel (Mantel
1967) para subrayar los patrones
comunes tanto a la distribucién
espacio-temporal de las lombrices
como a la distribucién espacial de las
propiedades del suelo y de la biomasa
radicular. Esta prueba consiste en el
célculo y la comprobacion de la
correlacion que existe entre dos
matrices de distancia que reflejan la
estructura espacial de dos variables
dadas (Legendre y Fortin 1989;
Legendre y Trousselier 1988). Se
crearon cuatro matrices en este caso,
que son las siguientes:

-  EAWI1y EAW2, que
contienen las coordenadas
factoriales de las muestras
situadas en los dos primeros
ejes del analisis de
compromiso; y

- SOIL1 y SOIL2, que contienen
las coordenadas factoriales de
las muestras situadas en los
dos primeros ejes del ACP
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(obtenidas una vez aplicado
el “kriging”).

De este modo, la prueba de
Mantel se llevo a cabo entre cada
una de las matrices EAW y SOIL.

Se puede lograr una estadistica
significativa en la prueba de Mantel a
partir de un factor inesperado que
ejerza un efecto similar y simultaneo
en ambas variables estudiadas
(Legendre y Fortin 1989; Rossiy
Quénéhervé 1998). Se empleo, por
tanto, en lo sucesivo la estadistica de
la prueba parcial de Mantel (Smouse
et al. 1986) para comprobar esta
eventualidad y resaltar las
verdaderas relaciones entre las
matrices EAW y SOIL. Esta prueba
consiste en probar cada matriz EAW
respecto a cada matriz SOIL,
condicionando la prueba a una
matriz de distancia SPACE que se
constituye a partir de las
coordenadas geograficas de los
puntos de muestreo. Se presume, de
este modo, que la matriz SPACE
representa los patrones espaciales
comunes a todas las variables
analizadas (Legendre y Troussellier
1988; Rossi y Quénéhervé 1998).

El médulo “Mantel 3.0” del
paquete estadistico “R Package” de
Legendre y Vaudor (1991) se utilizé
para llevar a cabo la prueba simple
de Mantel y la prueba parcial de
Mantel. La significacién estadistica
se verific6 mediante una prueba de
permutacion (1000 permutaciones) a
un nivel de P = 0.05 (Legendre y
Fortin 1989).

Resultados

Estructura espacio-temporal
de la comunidad de lombrices
La comunidad de lombrices

estudiada estaba constituida, en su
mayor parte, por especies gedfagas

(endogeas, sensu Bouché 1977) y
contaba con la presencia de una
especie polihtimica (sensu Lavelle
1979) que ingiere suelo rico en MO
(Ocnerodrilidae sp.), de una especie
mesohumica (sensu Lavelle 1979)
que ingiere suelo con un contenido
bajo de MO (Andiodrilus sp.), y de
una especie intermedia entre las
anteriores (Glossodrilus sp.). La
especie de tamano grande

M. carimaguensis, que ingiere tanto
hojarasca fresca como suelo y
construye galerias subverticales,
representaba la especie anécica
(sensu Bouché 1977), mientras que
una sola especie, Aymara sp., se
consideré como transformadora de la
hojarasca (epigea, sensu Bouché,
1977) (Jiménez et al. 1998b).

La densidad media de las
lombrices fue de 4.8 y
95.4 individuos/m? durante febrero y
junio, respectivamente. Las especies
endogeas predominaron en la
densidad poblacional:
Ocnerodrilidae sp. (035% de la
densidad total de lombrices),
Andiodrilus sp. (035%) y
Glossodrilus sp. (J20%). Sélo el 2%
de la densidad total de las lombrices
estaba representada por
M. carimaguensis, pero esta especie
dominé en la estructura de la
comunidad en cuanto a la biomasa,
dado su gran tamano en
comparacion con el de las demas
especies.

Analisis de la
interestructura

El valor propio (“eigenvalue”) del
primer eje sobresalié entre los
siguientes, en tanto que el
decrecimiento global fue suave
(Figura 23-1,A); este comportamiento
sugirié que solamente el primer eje
podia escogerse para el analisis de
compromiso.
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Figura 23-1. Resultados obtenidos en el analisis de la tabla de interestructura: (A) Diagrama de los
valores propios o “eigenvalues”. (B) Circulo de correlacion con las fechas de muestreo
proyectadas en el plano factorial definido por los dos primeros ejes del ACP de la matriz de
interestructura. (C) Mapas de las coordenadas factoriales de los 120 puntos de muestreo
sobre el primer componente del analisis para cada una de las cinco especies de lombriz
(los circulos y los cuadrados representan, respectivamente, las coordenadas positivas y
negativas; la superficie del simbolo es proporcional al valor correspondiente obtenido).
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El primer eje (20.2% de la inercia
total) correspondié claramente al
llamado “efecto de tamano” entre las
tablas (todas las variables tuvieron el
mismo signo en el eje 1)

(Figura 23-1,B), y esto significa que
las correlaciones entre las tablas
fueron todas positivas. En otras
palabras, no hubo inversion de la
estructura espacial de una fecha a
otra y los patrones observados en la
distribucién espacial de las lombrices
fueron, al menos en parte, comunes a
todas las fechas de muestreo. La
variabilidad de los datos restantes no
fue afectada por las estructuras
espacio-temporales, lo que refleja la
alta variabilidad espacio-temporal
global de los conjuntos de especies.

Los mapas trazados con las
coordenadas factoriales de los puntos
de muestreo (Figura 23-1,C) revelaron
la existencia de patrones espaciales
agregados que eran estables en el
tiempo, al menos en la escala
temporal considerada en este estudio.
La estructura agregada, en
particular, fue muy clara respecto a
la distribucién espacio-temporal de
Glossodrilus sp., especie que presento
un area o parche de densidad alta
muy bien definida en la parte inferior
izquierda de la red disenada en la
parcela. En cambio, la densidad de
Andiodrilus sp. fue alta en la mitad
derecha de dicha red y baja en su
mitad izquierda. Las estructuras
espaciales no fueron muy claras en el
caso de M. carimaguensis, aunque se
observo un area mas densa en la
mitad izquierda de la zona
muestreada. Los parches de
densidad alta que presentaron las
especies Glossodrilus sp. y
M. carimaguensis eran, en parte,
superponibles y se oponian
claramente al parche de alta
densidad de Andiodrilus sp. De las
demas especies se observaron
pequenos parches distribuidos por
toda la parcela (como para
Ocnerodrilidae sp.) o agrupados en la

parte superior de ésta (como para
Aymara sp.)

Primer analisis de
compromiso

El descenso fuerte de los valores
propios de los ejes justifico la
eleccion de soélo los dos primeros ejes
para la interpretacion de los datos
(Figura 23-2,A). Este analisis de
compromiso se hizo con el primer eje
del analisis de la interestructura, que
s6lo representaba el 20.2% de la
inercia total de la matriz de datos.

El primer eje (34.2% de la inercia
total) estuvo caracterizado, en gran
parte, por una oposicién entre dos
conjuntos de especies: por un lado,
Andiodrilus sp. y Aymara sp. y, por el
otro, Glossodrilus sp. junto con
Ocnerodrilidae sp. y M.
carimaguensis (Figura 23-2,B). El
mapa de las coordenadas de los
puntos de muestreo sobre el primer
eje del analisis revel6 la presencia de
dos zonas diferenciadas: la primera,
situada en la parte inferior izquierda
de la parcela, estaba dominada por
el conjunto de las especies
Glossodrilus sp.-Ocnerodrilidae sp.-
M. carimaguensis; la segunda, en la
parte superior derecha, estaba
ocupada, en su mayor parte, por
Andiodrilus sp. y Aymara sp.

(Figura 23-2,C). El correlograma de
Moran, calculado sobre las
coordenadas factoriales de los
puntos de muestreo, fue globalmente
significativo (P < 0.001, Figura 23-3),
donde las cuatro primeras clases de
distancia tuvieron valores
individuales positivos, que fueron
negativos desde la sexta clase en
adelante. Estos resultados indican
que los conjuntos de especies
descritos se localizaban en parches
agregados que median unos 20 m.

El segundo eje (23.0% de la
inercia total) mostré la separacion
entre las especies pequenas
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Figura 23-2. Resultados de la tabla del analisis de compromiso: (A) Diagrama de los valores propios o
“eigenvalues”. (B) Circulo de correlacién con las variables (especies) proyectadas en el
plano factorial definido por los dos primeros ejes del ACP de la matriz de compromiso.
(C) Mapas de las coordenadas factoriales de los 120 puntos de muestreo sobre los
primeros dos componentes del analisis (los circulos y los cuadrados representan,
respectivamente, las coordenadas positivas y negativas; la superficie del simbolo es
proporcional al valor correspondiente obtenido).
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Figura 23-3. Correlogramas de Moran obtenidos
a partir de las coordenadas
factoriales de los 120 puntos de
muestreo sobre los dos primeros
ejes del ACP de la matriz de
compromiso (@ = valores
significativos individuales al nivel
de P < 0.05; O = valores no
significativos; el valor de P se
refiere al nivel de significacion
global del correlograma).

(Aymara sp. y Ocnerodrilidae sp.) y
las especies de mayor tamano
(Glossodrilus sp., Andiodrilus sp. y
M. carimaguensis) (Figura 23-2,B). A
diferencia del patrén descrito para el
primer eje, el mapa trazado con las
coordenadas factoriales sobre este
eje no reflejé una estructura espacial
clara (Figura 23-2,C). Sin embargo,
se observaron pequenos parches de
coordenadas positivas o negativas,
las primeras en la parte inferior
derecha y en la superior derecha de
la parcela, y las segundas en el
centro y en la parte inferior izquierda
de ésta. El correlograma de Moran
confirmoé la presencia de estas
estructuras espaciales (P < 0.003,

Figura 23-3), aunque sélo aparecio
una autocorrelacion positiva en la
segunda clase de distancia. De ahi
que este eje reflejara la oposicién que
manifiestan en el espacio las
especies de diferente tamano que se
localizaban en parches pequefios de
unos 10 m.

Heterogeneidad del suelo

Los valores minimos y maximos que
se obtuvieron para las propiedades
del suelo y para la biomasa radicular
se muestran en el Cuadro 23-2. El
descenso de los valores propios
asociados con los ejes del ACP fue
brusco, lo que indicé que sélo los dos
primeros ejes debian tomarse para
interpretar los datos (Figura 23-4,A).

El primer eje (44.3% de la inercia
total) presento la oposicion entre el C
total y la biomasa de las raices, por
un lado y, por el otro, entre algunas
variables que describen la
compactacién del suelo (por ejemplo,
la resistencia a la penetracion y la
densidad aparente) (Figura 23-4,B).
El mapa trazado con las coordenadas
factoriales revel6 la presencia de dos
areas, facilmente identificables, en

Cuadro 23-2. Valor medio de las propiedades
del suelo y de la biomasa
radicular (ss = suelo seco,
rs = raices secas).

Propiedades Capa Min. Max.
(cm)
C organico total (%)  0-10 2.2 3.6
Densidad aparente 0-5 0.82 1.43
(g/cm® de ss) 5-10 1.07 1.77
Resistencia a la 0 0 4.3
penetracion 2.5 0 6.0
(kg/cm?) 6 0.7 8.3
10 4.0 16.8
20 8.8 17.8
30 11.3 23.0
40 152 25.0
50 16.3 25.0
Biomasa radicular 0-10 214 141.0
(g/m? de rs)
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B Eje 2 (17.4%)

Eje 1 (44.3%)
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Figura 23-4. Resultados del ACP sobre los parametros del suelo y la biomasa radicular: (A) Diagrama
con los valores propios o “eigenvalues”. (B) Circulo de correlacién con las variables
proyectadas sobre el plano factorial definido por los dos primeros ejes del ACP (BR =
biomasa radicular; CT = carbono total; DA = densidad aparente; RP = resistencia a la
penetracion). (C) Mapas de las coordenadas factoriales de los 60 puntos de muestreo
sobre los dos primeros componentes del analisis (los circulos y los cuadrados representan,
respectivamente, las coordenadas positivas y negativas; la superficie del simbolo es
proporcional al valor correspondiente obtenido).

las cuales los valores de las
coordenadas eran positivos (en la
parte inferior izquierda y derecha de
la red disenada) o negativas (en el
centro de la red de la parcela)
(Figura 23-4,C).

El segundo eje (17.4% de la
inercia total) enfrenté la densidad
aparente (en 5-10 cm del perfil) a la
biomasa radicular y al C total
(Figura 23-4,B). El mapa de las
coordenadas factoriales mostro,
principalmente, valores positivos en
la mitad superior de la parcela y
negativos en la mitad inferior
(Figura 23-4,C).

Los correlogramas y los semi-
variogramas obtenidos a partir de las
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coordenadas axiales de los puntos
de muestreo demostraron
claramente una autocorrelacion
espacial en ambos ejes (Figura 23-5).
Los correlogramas fueron
significativos (P < 0.001) y los
valores individuales fueron
significativos en las dos primeras
clases de distancia, es decir, habia
parches de unos 10 m
caracterizados por propiedades
especificas del suelo. Los modelos
tedricos ajustados a los variogramas
fueron esféricos en los dos casos y el
rango fue de 30 y 20 m para el
primero y el segundo eje,
respectivamente. Por consiguiente,
el analisis de la semivarianza (o sea,
la forma del modelo tedrico) conduce
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Figura 23-5. Correlogramas de Moran y semi-variogramas calculados a partir de las coordenadas
factoriales de los 60 puntos de muestreo sobre los dos primeros ejes del ACP.

también a la conclusion de que las
propiedades del suelo estan
espacialmente agregadas, aunque
parece sobreestimar el tamafio de la
estructura espacial (es decir, la
distancia a la cual se alcanza el
rango) cuando es comparado con el
analisis de autocorrelacién. La
representacion de las coordenadas
factoriales en un mapa, después de
aplicar el procedimiento “kriging”, se
muestra en la Figura 23-6.

Correlaciones entre la
comunidad de lombrices y la
heterogeneidad del suelo

En la prueba de Mantel realizada
solamente se hallé una correlaciéon
significativa entre EAW2 y SOIL2
(Cuadro 23-3). Este resultado indica
que las zonas en que predominaban
las especies pequenas de lombrices
se caracterizaban también porque
tenian valores altos de densidad

aparente, en la capa de 5-10 cm, y
valores bajos en el contenido de C
total y en la biomasa radicular. En
cambio, las especies mas grandes
de lombriz dominaron en los
parches donde la densidad
aparente del suelo era menor en la
capa de 5-10 cm y el contenido de
C total y la biomasa radicular eran
mayores. Sin embargo, esta
correlacion sélo representé una
pequena relacion proporcional de la
informacion total incluida en la
matriz inicial de datos. En
realidad, esta correlacion sélo
interesa al segundo eje del analisis
de compromiso del ATP (23.0% de
la inercia total), el cual se calcula a
partir del primer eje del analisis de
la interestructura (17.8% de la
inercia total) y del segundo eje del
ACP, que so6lo representaba el
17.4% de la varianza de los
parametros del suelo y de las
raices.
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Figura 23-6. Mapas de las coordenadas factoriales de los 120 puntos de muestreo sobre los dos primeros
ejes del ACP después de la interpolacion puntual de “kriging” de los puntos no muestreados
(valores ausentes). (Los circulos y los cuadrados representan, respectivamente, las
coordenadas positivas y negativas; la superficie del simbolo es proporcional al valor

correspondiente obtenido).

Cuadro 23-3. Coeficientes r estandarizados de
Mantel y probabilidad asociada.
EAW1 y EAW2 = matrices de
distancia para las coordenadas
factoriales de los puntos de
muestreo sobre el primero y el
segundo ejes del analisis de
compromiso, respectivamente;
SOIL1 y SOIL2 = matrices de
distancia para las coordenadas
factoriales de los puntos de
muestreo sobre el primero y el
segundo ejes del ACP,

respectivamente.)
r estandar Probabilidad®
de Mantel
EAW1.SOIL1 0.079 0.332 NS
EAW1.SOIL2 0.170 0.257 NS
EAW2.SOIL1 -0.266 0.276 NS
EAW2.SOIL2 0.424 0.039*

a. NS = no significativo; * significativo a
P < 0.05.
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La significacion de la estadistica
de Mantel se examind, una vez
considerado el efecto de la matriz
SPACE, para establecer si la
correlacion entre EAW2 y SOIL2 era
verdadera o dudosa. La prueba
parcial de Mantel [EAW2.SOIL2].
SPACE (que es una prueba parcial
entre EAW2 y SOIL2 condicionada a
SPACE) se llevo a cabo para verificar
la validez de la correlacion
observada. El coeficiente r obtenido
fue 0.42 (P = 0.039), cuyo significado
es que la similitud observada entre
los dos patrones de organizaciéon
espacial correspondia a una
correlacion fuerte.
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Discusion

Este estudio demuestra, en forma
explicita, la existencia de un conjunto
estructurado en las comunidades de
lombrices, al menos en la escala
temporal referida al periodo del
estudio. Esta estructura corresponde,
en gran parte, a la alternancia de
parches donde predominan conjuntos
de especies particulares. El patron
global se puede describir en diferentes
niveles de organizacion espacial, que
se encajan unos dentro de otros en
un momento dado y que
corresponden a distintos
componentes del analisis de
compromiso. Estas estructuras
espacio-temporales han sido ya
descritas para algunas comunidades
de lombrices de las sabanas de Costa
de Marfil (Rossi 1998; Tondoh 1998) y
de pastizales de Colombia (Jiménez
1999). La escala espacial a la que se
expresan estas estructuras (unos

20 m) concuerda con la que
presentan otros autores respecto a la
distribucién espacial de las lombrices
en estudios disefiados para una sola
fecha de muestreo (Nuutinen et al.
1998; Rossi et al. 1995, 1997). Es
importante recalcar que las
estructuras descritas sé6lo representan
un porcentaje bajo de la variabilidad
total de la matriz de datos (57.0% del
20.2% que fue explicado por el primer
eje de la interestructura). Esos
resultados indican que los conjuntos
de especies son relativamente moviles,
aunque se observa una estabilidad
espacial relativa en ciertas areas de la
parcela experimental. Esta falta de
estabilidad en el patréon espacio-
temporal de las lombrices reflejaria
una situaciéon en la que el sistema no
esta en equilibrio. De este modo, la
oposicion entre los conjuntos de
especies seria el efecto de un
fenémeno de exclusién competitiva, o
también de una segregacion espacial
en el caso de que las lombrices
respondan a factores ambientales que

no son estables ni en el tiempo ni en
el espacio (es decir, cuando una
caracteristica de estos mismos
factores es que no estan en equilibrio).

El primer eje del analisis de
compromiso expreso, principalmente,
la segregacion espacial entre
Andiodrilus sp. y Glossodrilus sp.
Este resultado fue observado ya en
una sabana nativa y en un pastizal de
muchos anos de edad sembrado con
graminea y leguminosa en Carimagua
(Jiménez 1999). Ambas especies son
endogeas, presentan caracteristicas
biométricas similares y, por tanto,
muestran un alto indice de
superposiciéon de nichos, que fue
desarrollado (Jiménez 1999) a partir
de los datos de biometria y de
distribucién vertical. Por
consiguiente, se puede interpretar la
oposicion espacial entre estas dos
especies como el resultado de un
fenémeno de exclusiéon competitiva.
De ahi que, en los parches en que
predomina una u otra especie, la
coexistencia con otras especies debe
ser un efecto de los mecanismos de
distribucién del nicho ecolégico.
Parece que esta hipoétesis es bastante
real, ya que las especies que coexisten
tienen tamanos diferentes, distintos
habitos alimenticios y diversas
estrategias adaptativas. No obstante,
se necesitan aun mas datos ecolodgicos
detallados (p.€j., el régimen
alimenticio) para obtener los
siguientes resultados:

- establecer el grado de
separacion de nichos que
presenta realmente esta
comunidad de lombrices;

- identificar las especies que
compiten entre si, los
mecanismos de exclusion que
se observan, el mejor
competidor encontrado, y los
factores ambientales que
facilitan la presencia de otras
especies.
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El segundo eje manifesto la
oposicion entre las especies mas o
menos pequenas (Ocnerodrilidae sp.
y Aymara sp.) y las grandes
(Glossodrilus sp., Andiodrilus sp. y
M. carimaguensis). Se supone que
los habitos de las especies grandes
son diferentes de los que tienen las
pequenas y que probablemente por
esto no compiten entre si. De este
modo, la alternancia de parches que
describe este eje se puede interpretar
como la respuesta de la comunidad
de lombrices a la heterogeneidad
ambiental (o sea, segregacion
espacial). El estiércol del ganado,
por ejemplo, puede tener efectos
positivos en las especies pequenas,
las cuales ingieren, de preferencia,
sustratos ricos en MO y pueden
presentar habitos copréfagos
oportunistas; las especies grandes,
en cambio, se alimentan
generalmente de hojarasca, de
raicillas muertas o de MO
humificada.

Los parches en que
predominaban o bien las especies
grandes o las pequenas se
encontraban en areas que se
caracterizaban por tener propiedades
del suelo y valores de biomasa
radical especificos. Sin embargo,
este resultado no permitia establecer
si la distribucion espacial de las
lombrices determinaba la
heterogeneidad del suelo o si ocurria
lo contrario. Se pueden postular, por
consiguiente, dos hipétesis:

e Hipoétesis A. Las lombrices
pueden influir en las propiedades
del suelo, de modo que su
distribucién espacial presenta
patrones similares a los de la
heterogeneidad del suelo. Esta
hipoétesis supone que las
diferentes especies de lombrices
producen heces de tamano y
propiedades distintas y tienen,
por tanto, efectos diferentes en
las propiedades del suelo

396

(Blanchart 1992; Derouard et al.
1997). En Carimagua,
Ocnerodrilidae sp. produce
agregados pequenos y se cree
que fragmenta las heces grandes
depositadas por otras especies
(Jiménez et al. 1998b), mientras
que Aymara sp. produce,
probablemente, pequenos
granulos holorganicos cuyo
efecto en la estructura del suelo
es reducido. Las especies de
tamarno grande producen heces
estables, compactas y ricas en
MO que se degradan en pocos
meses por la actividad de otros
invertebrados, los cuales
horadan en ellas galerias y las
fragmentan en agregados mas
pequenos y menos compactos
(Decaéns 2000; Decaéns et al.
1999Db, 1999c). Puede
presentarse una regulacion
eficiente de la estructura del
suelo en aquellos parches
dominados por las especies
grandes, la cual propiciaria una
macroagregacion mas intensa y
permitiria, probablemente, que
se acumule una reserva de C
dado que se protege fisicamente
la MO contra los procesos de
mineralizacion. Estos efectos en
la MO y en las propiedades
fisicas del suelo tendrian,
légicamente, consecuencias en el
crecimiento de las plantas, las
cuales se han observado en este
estudio como aumento de la
biomasa de las raices. En
cambio, el predominio de las
especies pequenas, que
producen grandes cantidades de
agregados poco estables y
pequenos, puede hacer que el
suelo desarrolle una estructura
debilitada y sensible al pisoteo
del ganado.

Hipotesis B. La heterogeneidad
espacial del suelo puede influir
en el conjunto de las especies de
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lombrices. Esta hipoétesis
postula que la segregacion
espacial es el mecanismo que
conduce a la distribucion del
conjunto de especies que se ha
observado. Las especies
endogeas grandes (Andiodrilus
sp. y Glossodrilus sp.) se
localizan en zonas donde la
disponibilidad del recurso tréfico
es grande, por ejemplo donde
hay un alto contenido de C. Los
valores altos de C estan
asociados a una alta biomasa de
raices y a una agregacion del
suelo también alta (Fisher et al.
1994; Gijsman 1996; Gijsman y
Thomas 1995; Rao 1998).
Cuando el contenido de MO de
un parche es relativamente bajo,
el suelo presentara una
capacidad de carga menor, lo que
lleva a una reduccion en el
numero de especies endogeas
grandes y a un aumento
proporcional de las especies
pequenas. Ademas, el dominio
de una especie polihtimica puede
acentuarse por su aptitud para
vivir en un suelo compacto. Esta
habilidad ya ha sido demostrada
por una especie pequena
africana de la familia Eudrilidae
(Blanchart et al. 1997; Rossi
1998), que presenta similitudes
morfolégicas y ecolégicas con
Ocnerodrilidae sp.

Para elegir la hipétesis que se
aproxima mas a la realidad, conviene
considerar que la correlacion sélo
afect6 una pequena parte de la
variabilidad inicial de los datos. En
realidad, se podria suponer que la
variabilidad temporal de las
propiedades del suelo es mucho
menor que la variabilidad de la
distribucién espacial de las
lombrices. Por tanto, silas
comunidades de lombrices
respondieran a la heterogeneidad
ambiental —es decir, si las especies

se localizan en parches que
presenten condiciones 6ptimas para
la vida— se observaria una
variabilidad temporal baja de sus
patrones de organizacion espacial,
asi como una correlaciéon alta con las
propiedades del suelo. Ahora bien,
la baja correlacién observada indica
que las lombrices influyen en el
suelo, aunque estos efectos son
dificiles de observar por la alta
variabilidad espacio-temporal del
conjunto de las especies. Asi pues,
la correlaciéon entre la comunidad y
el ambiente sélo es perceptible donde
aparece una estabilidad temporal
relativa en el conjunto de las
especies (es decir, las estructuras
observadas en el ATP).

Otros experimentos y varias
observaciones empiricas sobre el
impacto que hace M. carimaguensis
en el funcionamiento del suelo
apoyan la primera hipétesis. Los
efectos producidos por esta especie
en el suelo pueden ser
desproporcionados si los
relacionamos con su densidad (dado
su peso individual tan alto) aun
cuando la especie no participe
significativamente en los patrones de
distribucién aqui descritos. Las
heces superficiales producidas por
esta especie tienen también
importancia en los procesos
relacionados con la estructura del
suelo, la dinamica de la MO, la
liberacion de nutrientes, e incluso
con los puntos del suelo en que se
incrementa la biomasa radicular y
que estan situados justo debajo de
esas bioestructuras (Decaéns 2000;
Decaéns et al. 1999¢). En un trabajo
reciente, Decaéns et al. (1999a)
demostraron que la desaparicion de
M. carimaguensis conducia a una
compactacion superficial rapida y a
un descenso de los niveles de C en el
suelo y de la biomasa vegetal, tanto
de la parte aérea como de las raices.
Estos resultados concuerdan con la
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idea general de que las lombrices
regulan la estructura del suelo, la
dinamica de la MO del suelo y el
crecimiento de las plantas, a la
escala de las heces y del suelo que
las circunda (Edwards y Lofty 1978,
1980; Lavelle y Martin 1992; Lavelle
et al. 1998; Martin 1991). Se
describi6 recientemente, a la escala
mas grande de la parcela en el
pastizal, el impacto que hace en la
estructura del suelo de una sabana
de Costa de Marfil la distribucion
espacial de las lombrices, cuando
esta caracterizada por una oposicion
de parches dominados por especies
de diferente tamafo (Rossi 1998).

Un aspecto sorprendente de este
estudio es que la mayor parte de la
variabilidad de las propiedades del
suelo y de la biomasa de las raices
no estaba ligada a la distribucion
espacio-temporal de las lombrices.
Esto significa que son otros los
factores que desempefian un papel
predominante en la regulacion del
funcionamiento del suelo o que el
efecto debido a las lombrices se
expresa en una escala espacio-
temporal muy pequena (por ejemplo,
la escala de las bioestructuras que
ellas producen) que dificilmente
podia ser percibida por la red
diseiada para el muestreo en el
presente estudio. La biomasa de las
raices, por ejemplo, parece tener un
papel predominante; el indice de
correlacion r obtenido en una
prueba parcial de Mantel que se hizo
adicionalmente, en la que se
relacion6 la biomasa radicular con el
C total, fue de 0.62 (P < 0.001). Este
resultado apoya las conclusiones
obtenidas en estudios recientes
realizados en los suelos de la sabana
colombiana, donde se observé que
una biomasa radicular alta conduce
a la acumulacion de C en el suelo
(Fisher et al. 1994; Rao 1998),
contribuye asi al mejoramiento de la
estructura del suelo (Gijsman 1996;
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Gijsman y Thomas 1995), y mantiene
finalmente las propiedades fisicas de
éste (Gijsman y Thomas 1996).

Tanto las raices como las lombrices
se consideran ingenieros del
ecosistema y la funciéon de ambos en
el suelo exhibe, al parecer,
caracteristicas convergentes, al
menos para ciertos procesos
especificos, por ejemplo la
acumulacion de C o la agregacion del
suelo. Es necesario emprender
nuevos estudios para establecer la
actividad funcional de un amplio
espectro de organismos del suelo:
este trabajo permitira definir los
grupos funcionales de los ingenieros
del ecosistema.

Los atributos funcionales de una
especie o de un grupo funcional
pueden considerarse a diferentes
niveles de observacion, dentro de
una jerarquia de sistemas que
interactuan y se presentan encajados
unos dentro de otros. Cuando se
asciende en esta jerarquia, los
niveles sucesivos describiran los
mismos procesos, pero con una
dinamica cada vez mas lenta y en
escalas espaciales cada vez mas
grandes (Allen y Starr 1982). Un
meétodo muy utilizado para definir la
funcion de las lombrices de tierra es
la descripcion del impacto que hace
cada especie individualmente. Este
primer paso es necesario, aunque
implica el riesgo de ejecutar ciertas
extrapolaciones que permitirian
trasladar los resultados obtenidos a
la escala del ecosistema (el enfoque
“bottom-up”: de abajo a arriba o de
lo inferior a lo superior, Anderson
1995). En este trabajo se aplico, sin
embargo, el enfoque “top-down” (de
arriba a abajo o de lo superior a lo
inferior) para deducir los atributos
funcionales de una especie de
lombriz partiendo de un estudio a
gran escala. Se identificaron las
correlaciones, aunque no fue tarea
facil llegar hasta ellas. Esta
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situacion es, probablemente,
inevitable en el diseno experimental
empleado, en razoén de los efectos
predominantes de los factores
ambientales que regulan tanto los
procesos del suelo como la dinamica
de las comunidades en niveles muy
altos de la escala jerarquica
(Anderson 1995). Ahora bien, los
estudios de tipo “top-down” sobre la
actividad funcional de los
organismos del suelo son necesarios
para determinar el alcance a que
puede llegar la extrapolacion, a
escalas espacio-temporales mas
grandes, de un estudio realizado a
nivel de los individuos.

En conclusién, pocos indicios
permiten afirmar que las lombrices
influyen en las propiedades del suelo
o que ocurre lo contrario. Algunos
resultados indican, sin embargo, que
el sistema se encontraba en un
estado no equilibrado y que las
poblaciones moéviles de lombrices
ejercian un influjo global en el suelo,
el cual fue, por su parte, dificil de
detectar. Probar esta hipoétesis
implica la realizacion de estudios
comparativos de la dinamica
espacio-temporal tanto de los
conjuntos de lombrices como de las
propiedades del suelo, con el fin de
identificar los intervalos de tiempo y
de establecer los enlaces de tipo
causal que relacionan estos dos
compartimentos.
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