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Abstract: Spatial and seasonal variation of soil culturable-bacterial functional groups in a Mexican tropi-
cal dry forest. Microbial biomass and activity in soils are frequently studied in tropical dry forests, but scarce
information is available about the relationships between functional bacterial groups and soil fertility, where
relief interacts with rainfall seasonality. The culturable-bacterial groups and nutrients were studied during two
consecutive years in soils from two topographic areas of different relief (hilltop vs hillslope) in a tropical dry
forest from Chamela Jalisco, Mexico. We expected that seasonal and spatial variation in soil resources avail-
ability affects the abundance of functional culturable-bacterial groups. To evaluate this, fifteen soil cores (1kg),
0-5cm depth, were taken in the dry, early rainy and rainy seasons, from each of the ten replicate plots in hilltop
and hillslope areas located in three microbasins. We found that hilltop soils were more organic and had higher
concentration of labile C and total nutrient forms than hillslope soils, for which these soils had higher counts of
colony-forming units (CFU) of total heterotrophic and P solubilizing bacteria. In both hilltop and hillslope soils,
C and nutrient concentrations, as well as the counts of CFU of heterotrophic and P solubilizing bacteria generally
decreased from the dry to the rainy season during the two study years. In contrast, the counts of CFU nitrifying
and cellulolytic bacteria were higher at the hillslope than at the hilltop soils. The seasonal pattern of both groups
was opposite to that of heterotrophic bacteria, presumably associated with a decrease in soil labile C and organic
matter quality. In conclusion, our study suggests that available C appears to be the main factor that controls the
structure of soil bacterial groups and soil fertility, where relief, rainfall seasonality and intra- and inter-annual
variations are critical factors that interactively modify bacterial dynamics related to soil C availability in the
tropical dry forest. Rev. Biol. Trop. 61 (1): 439-453. Epub 2013 March 01.

Key words: available C, cellulolytic bacteria, nitrifying bacteria, relief, P solubilizing bacteria, tropical decidu-
ous forests.

Los bosques tropicales secos (BTS) tienen
una amplia heterogeneidad ambiental (Campo
2003, Balvanera & Aguirre 2006). En estos
bosques la distribucién de la lluvia en el afio
determina las entradas de materia organica y
la humedad del suelo, que son factores criticos
para las plantas y la actividad microbiana rela-
cionados con la disponibilidad de nutrimentos
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(Garcia-Oliva et al. 2003, Montaiio et al.
2007). En BTS se reporta la mayor cantidad
de materia organica y biomasa microbiana en
el suelo durante la estacion seca, las cuales
disminuyen en la estacion humeda debido a
la descomposicion y mineralizacion (Singh et
al. 1989, Srivastava 1992, Jaramillo & San-
ford 1995, Campo et al. 1998). Asimismo,
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el accidentado relieve sobre el que se locali-
zan estos bosques presenta crestas, valles y
laderas con diferente inclinacion que hacen
que el transporte de materiales organicos y
nutrimentos en el relieve sea heterogéneo, con
zonas de acumulacion en crestas y valles, asi
como zonas de ladera en donde dominan pro-
cesos de erosion, escurrimiento y lixiviacion;
mecanismos por los que la topografia también
modifica el contenido de humedad en el perfil
del suelo (Raghubanshi 1992, Roy & Singh
1994, Garcia-Oliva & Maass 1998, Galicia et
al. 1999, Campo 2003). Esta marcada varia-
cion temporal y espacial en algunos de los BTS
puede estar modificando la disponibilidad de
nutrimentos del suelo y en consecuencia, afec-
ta el tamafo y la actividad de ciertos grupos
microbianos en este ecosistema.

La disponibilidad del agua aumenta la
actividad microbiana al facilitar el ingreso
de sustratos oxidables, inducir la hidratacion
intracelular microbiana y fomentar la libera-
cién de nutrimentos por mineralizacion, y de
formas organicas por lisis microbiana debida
a los cambios en el potencial hidrico (Singh et
al. 1989, Campo et al. 1998, Morris & Blac-
kwood 2007). Ademads, los microorganismos
del suelo aumentan o disminuyen su secrecion
de enzimas extracelulares en respuesta a sus-
tratos organicos disponibles (Fontaine et al.
2003, Schimel & Weintraub 2003). A pesar de
que algunas investigaciones indican que los
microorganismos del suelo pueden ser ubicuos
y no responden a la disponibilidad de recursos
(Finlay & Clarke 1999, Finlay 2002), existen
otros trabajos sefialando que el tamafo y la
composicion de las comunidades microbianas
si varian con la disponibilidad de nutrimentos
en el suelo (Waldrop et al. 2000, Balser &
Firestone 2005, Noguez ef al. 2005, Montafio
et al. 2009). Esto sugiere que la relacion entre
los recursos y las comunidades microbianas en
el suelo aun no son comprendidas, ya que la
ubicuidad microbiana podria depender de los
factores limitantes de cada ecosistema.

La heterogeneidad espacial y temporal
que caracteriza a los BTS puede crear sitios
y tiempos con una dinamica de nutrimentos

particulares. En la estacion seca, cuando existe
entrada de C organico al suelo via produccion
de hojarasca y de raices, y en aquellos sitios
del relieve que acumulan C orgénico en el
suelo (COS) permiten, por ejemplo, una mayor
biomasa y actividad de microorganismos hete-
rotrofos (Garcia-Oliva & Maass 1998). En
contraste, una menor biomasa y actividad hete-
rotrofica podria esperarse al final de la tempo-
rada lluviosa cuando el C 1abil es consumido
por los microorganismos o lixiviado, lo cual
es mas marcado en sitios con menores tiem-
pos de residencia del COS, como las laderas
(Raghubanshi 1992, Jha et al. 1996, Singh
& Kashyap 2006, Montafio et al. 2007). En
consecuencia, se podria esperar una variacion
temporal y espacial en la abundancia y tipo de
grupos bacterianos activos en funcion de su
capacidad para metabolizar distintas formas
disponibles de nutrimentos (Fontaine et al.
2003, Fierer et al. 2007).

En los BTS de México los pocos estudios
sobre ecologia bacteriana del suelo basados en
métodos de cultivo, actividad microbiana, y
analisis bioquimicos y moleculares, sugieren
que la composiciéon y riqueza de las comu-
nidades bacterianas estan relacionadas a la
disponibilidad de nutrimentos (Noguez et al.
2005, 2008, Montafio et al. 2009). Sin embar-
go, queda por conocer los grupos funcionales
bacterianos activos por su especificidad a un
recurso y como varian su abundancia con la
heterogeneidad impuesta por la estacionalidad
y el relieve en este ecosistema. Aunque las bac-
terias cultivables representan menos del 1% del
total de bacterias habitando el suelo (Torsvik &
Ovreds 2002), en general los cultivos selectivos
permiten estimar distintos grupos bacterianos
activos en cuanto al uso de recursos, lo cual
resulta en una aproximacion que complementa
a las realizadas con métodos bioquimicos y
moleculares (Nichols 2007).

El objetivo de este estudio en un BTS fue
analizar, por dos afios consecutivos, el efec-
to de la estacionalidad de la lluvia sobre las
comunidades bacterianas cultivables viables y
su relacion con los nutrimentos del suelo en
dos posiciones topograficas del relieve (crestas
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vs. laderas). La hipotesis fue que la variacion
espacial y temporal de la disponibilidad de los
recursos del suelo afecta la abundancia de los
grupos bacterianos funcionales cultivables del
suelo (heterotrofas totales, celuloliticas, solu-
bilizadores de fosfatos y nitrificantes). Asi, se
esperaba que el suelo de las crestas, durante la
estacion de secas, presentara un mayor creci-
miento y actividad bacteriana heterdtrofa que el
de las laderas, debido a que acumula materiales
organicos y nutrimentos. En contraste, en el
suelo de las laderas y en la estacion lluviosa
dominen bacterias quimiolitotroficas, debido
a una disminucion de materiales organicos por
escorrentia, lixiviacion y uso microbiano.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio: Esta investigacion se
realizo en el bosque tropical seco de la Reser-
va de la Biosfera Chamela-Cuixmala, Jalisco,
Meéxico (19°29°N - 105°01°’W). La tempera-
tura media anual es 24.6°C y la precipitacion
total anual en los afios de estudio fue de
784mm en 2003 y 565mm en 2004. La lluvia
es fuertemente estacional con siete meses
de estacion seca y el 80% de la lluvia anual
concentrada de junio a octubre (Garcia-Oliva
et al. 2002). El relieve dominante consiste en
lomerios con pendientes convexas con dos
elementos principales: i) crestas con pendien-
tes planas (<10°) y i) laderas con pendientes
pronunciadas (18°-35°). El elemento domi-
nante es la ladera que representa el 80% del
area del paisaje (Galicia ef al. 1995, Galicia et
al. 1999, Lopez-Blanco et al. 1999). El suelo
en el sitio de estudio, es un Regosol Eutrico
segun la clasificacion del sistema FAO (Cotler
et al. 2002), tiene un pH de 6.8, se desarrolla
sobre riolita del Terciario y tiene una textura
migajon-arcillo-arenosa, con caolinita como
arcilla dominante (Campo et al. 2001a). La
vegetacion estd compuesta por 1 200 especies
de plantas vasculares con un alto porcentaje
de endemismos (Lott 1993), y donde la mayo-
ria pierden sus hojas durante la estacion seca
(Martinez-Yrizar et al. 1996).

Disefio experimental y recolecta de
suelo: Los sitios de estudio se establecieron
dentro un bosque no perturbado ubicado en
tres micro-cuencas hidrologicas (16, 12 y 28ha
cada una; con un perimetro de 2 090m y con su
canal principal orientado de este-oeste) usadas
para investigacion ecoldgica de largo plazo
(Maass et al. 2002). Las microcuencas tienen
el mismo material parental, tipo de vegetacion
y su relieve tiene diferentes unidades topogra-
ficas con distintas pendientes y orientaciones
(Lopez-Blanco et al. 1999). Para establecer los
sitios de muestreo, se seleccionaron dos tipos
de unidades topograficas: crestas (pendiente:
1.2°£0.7; media £ EE) y laderas con orien-
tacion sur (pendiente: 26°£3), debido a sus
diferencias en las concentraciones de C total
(37.4 £3.1 y 24.2+1.2mgC/g para la cresta y
la ladera, respectivamente) y de C disponible
(244+11 y 92 +6.1ugC/g para crestas y laderas,
respectivamente; véase una descripcion deta-
llada en Montafio et al. 2007). Los suelos de
ambas posiciones topograficas tienen similar
indice de radiacion solar: 4 356 y 4 426MJ/m?/
aflo para la cresta y la ladera, respectivamente
(Galicia et al. 1999), textura, contenido de agua
y dan soporte a un tipo de vegetacion semejante
(Balvanera et al. 2002). Cabe sefialar que no
se buscd una comparacion entre microcuencas,
sino que las similitudes en sus caracteristicas
permitieron distribuir al azar las parcelas de
muestreo y maximizar el efecto de unidades
topograficas que contrastan en pendiente.

El suelo fue recolectado en dos afios con-
secutivos: 2003 y 2004, ambos con distinta
distribucion intra-anual de la lluvia, y en tres
fechas en cada ano de muestreo: estacion seca
(abril), inicio de lluvias (julio) y en la mitad de
la estacion de lluvias (septiembre); seleccio-
nadas con base en los picos minimos y maxi-
mos de precipitacion para la zona de estudio
(Garcia-Oliva et al. 2002). Para el muestreo
se establecieron 10 parcelas (10 x 15m) en las
crestas y laderas-sur de las tres microcuencas
experimentales. Las parcelas tenian una distan-
cia minima de 300m entre ellas. Las parcelas se
dividieron en cuadrantes de un metro cuadrado
y fueron muestreados al azar en cada una de las
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fechas. En cada parcela se recolectaron al azar
15 muestras de suelo (una de cada cuadrante)
de los primeros cinco centimetros de profundi-
dad en un area de 15x15cm. En esta profundi-
dad es mayor el contenido de materia organica
en el suelo, al igual que la biomasa de raices
finas y microbiana (Garcia-Oliva & Maass
1998, Kummerow ef al. 1990). Las 15 muestras
fueron mezcladas para formar una sola mues-
tra compuesta por parcela; la muestras fueron
tamizadas con una malla de dos milimetros,
almacenadas en bolsas negras y mantenidas en
refrigeracion (10°C) hasta su procesamiento en
el laboratorio en los primeros 15 dias posterio-
res a la recolecta de suelo.

Analisis bacteriologico: Los grupos fun-
cionales de bacterias considerados fueron:
heterotrofas, celuloliticas, solubilizadoras de
fosforo y nitrificantes, los cuales se cuantifica-
ron usando 10g de suelo fresco de cada mues-
tra compuesta, procesados bajo condiciones
estériles. Las unidades formadoras de colonias
(UFC) de estos grupos de bacterias fueron
evaluadas mediante conteos en placa (Zuberer
1994), mientras que las bacterias nitrificantes
fueron cuantificadas por el método del nime-
ro mas probable (NMP) (Alexander 1982).
Para esto se obtuvieron diluciones decimales
seriadas desde 107! hasta 10~ de cada muestra
de suelo en agua desionizada estéril. Posterior-
mente, dichas diluciones fueron inoculadas en
cajas Petri que contenian los medios de cultivo
solidos correspondientes segun el grupo bac-
teriano. Para la cuantificacion de bacterias,
0.1mL de in6culo fue transferido por triplicado
a cajas Petri con Agar de Soya Tripticaseina
(AST; Bioxon®) para las heterdtrofas totales;
con Agar nutritivo rico en celulosa (pH 6.5;
5.0mL solucién salina estdndar de Winograds-
ky; 1g NH,NO,, solucion de micro-nutrimentos
2mL; 10g carboximetil celulosa; en 1L de agua
destilada) para las celuloliticas y con medio de
cultivo Picovskaya [glucosa, 10g; Ca(PO,),,
5g; (NH,SO,, 0.5g; KCI, 0.2g; MgSO,x7H,0,
0.1g; MnSO, 0.002g; FeSO,xH,O0 0.003g;
extracto de levadura, 0.5g; agar, 15g; en 1L
de agua destilada] para las solubilizadoras

de fosfato. Las cajas Petri inoculadas fueron
incubadas a 25°C y las UFC fueron contadas
después de tres dias para las heterotrofas y
después de siete dias en el caso las celuloliticas
y solubilizadoras de fosfato. Para las bacterias
celuloliticas se emple6 NaOH 1.0M, y rojo
Congo para revelar su actividad (formacion
de un halo de solubilizacion alrededor de la
colonia). El grupo quimiolitotrofico nitrifican-
te representado por bacterias oxidadoras de
amonio fue cuantificado y determinado usando
carbonato de calcio enriquecido con amonio
[(NH,),S0,, 0.5g; K,PO,, 1.0g; FeSO, 7H,0,
0.03g; NaCl, 0.3g; MgSO, 7H,0, 0.3g; CaCO,,
7.5g; agua desionizada estéril] como medio de
cultivo solidificado con agar (Bioxon®) en
tubos de ensayo. Un inéculo de 0.1mL de cada
dilucién fue transferido a los tubos de ensayo
con el medio, por quintuplicado. Los tubos fue-
ron incubados por seis semanas a 25°C. Des-
pués del periodo de incubacion cada tubo fue
sometido a una prueba de deteccion de nitritos
con el reactivo Griess-Ilosvay. El numero de
tubos positivos y negativos identificados con
esta prueba se utilizé para calcular las UFC y
estimar el NMP (Alexander 1982).

Analisis fisicoquimico del suelo: Una
sub-muestra de suelo fue secada a 75°C hasta
peso constante para medir el contenido de
humedad del suelo por el método gravimétrico.
El pH fue medido en una relacion suelo:agua
desionizada (1:2 p/v) y un potenciémetro (Cor-
ning®).Todas las formas de C se determinaron
con un Analizador de Carbono Total UIC Mod.
CM5012 (UIC 1995), mientras que en un
Analizador Bran-Luebbe III (Norderstedt, Ale-
mania) se determinaron las formas de Ny de P.
Una sub-muestra de suelo seco se molié en un
mortero de agata para la cuantificacion de los
nutrimentos totales. El C total fue determinado
por combustion y deteccion coulométrica (UIC
1995). El N total fue determinado después de
una digestion acida por el método macro-Kjel-
dahl y determinado colorimétricamente (Tech-
nicon 1977). El P total fue determinado por
digestion acida por el método del molibdato
seguido de una reducciéon con acido ascorbico
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(Murphy & Riley 1962) y fue cuantificado por
colorimetria (Technicon 1977). El C labil fue
extraido en K,SO, y cuantificado por coulome-
tria (UIC 1995). El N inorganico (amonio mas
nitrato) fue extraido con KCI 2M, filtrado en
papel Whatman® No.1 (Robertson et al. 1999)
y determinado colorimétricamente por el méto-
do de hipoclorito-fenélico (Technicon 1977).
El P inorganico se extrajo con bicarbonato de
sodio (pH 8.5) y fue determinado por el méto-
do de molibdato de acido ascorbico (Murphy
& Riley 1962).

En todos los casos los datos fueron expre-
sados con base en el peso seco del suelo.
Un andlisis de varianza de medidas repetidas
(RMANOVA) con un factor entre grupos (posi-
cion: cresta y ladera), y dos factores dentro de
grupos (fechas y afios) fue usado para analizar
los datos. Cuando hubo diferencias signifi-
cativas con el RMANOVA los promedios se
compararon con la prueba de Tukey (von Ende

1993). Los datos se trasformaron a logaritmos
para ajustarlos a la distribucion normal cuando
se requirio (Sokal & Rohlf 1995) y se presentan
en su escala original de medicion. Se usé un
analisis de correlacion Pearson para explorar
alguna relacion entre las UFC bacterianas y
los nutrimentos del suelo. Todos los analisis se
realizaron en el programa Statistica® vers. 6
(Statsoft 2000) y los promedios se consideraron
significativamente diferentes con p=<0.05.

RESULTADOS

Propiedades fisicas y quimicas del suelo:
El pH del suelo fue ligeramente 4cido (6.3-6.8)
y, solo durante 2004, el suelo de ladera tuvo
valores mas bajos que el suelo de la cresta
(Cuadros 1 y 2). La variacion estacional del
pH fue minima, sélo el suelo de ladera en 2003
fue mas acido durante las lluvias. En contraste,

CUADRO 1
Valores de F y niveles de significancia del ANOVA de medidas repetidas para las variables abidticas y bidticas
del suelo de dos posiciones topograficas (crestas y laderas) en un bosque tropical seco en Chamela Jalisco, México

TABLE 1
F-ratios and significant levels of the repeated measures ANOVA for abiotic and biotic variables of soil samples
from two topographic positions (hilltop and hillslope) in a tropical dry forest at Chamela Jalisco, Mexico

F-ANOVA

Posicion (P) Afio (A) PxA Estacion (E) P XE AXE PxAxE
pH 1.21m 0.7"s 13.2" 0.527ns 0.42ns 55" 4.8"
Humedad 17.5" 51.4™" 0.62m 390.8"" 0.81ms 221.3" 0.09ns
C total 80.1" 0.70ms 0.60m 6.2" 0.10m 7.2 0.17ns
N total 4.6 80.1" 0.18ns 12.9 0.910ns 22.6"" 0.05ns
P total 6.2" 7.8" 1.04ns 2.7 0.34ns 23.2" 0.35m8
Cociente C:N 8.5" 26.1"" 0.46" 3.9 0.76" 49" 1.07ns
C 14bil-K,S0, 130.6™" 36.1°" 5.3" 149.4™" 17.3* 5.1° 0.47ns
N inorganico 13.9* 29n 226" 0.8 18 2.7ns 6.8 1.9
Pi-NaHCO3' 0.08"s 3.5m 3.1m 2.4m 33.3" 4227 54"
Bacterias
Heterotrofas 30.7°" 442" 18.3" 19.1* 5.8" 5.9" 29m
Celuloliticas 0.17ms 195.1°" 6.8" 2.508 11.17 182.5™* 13.4™
Solubilizadoras de PO, 9.4* 11.8™ 3.8™ 253" 0.85ms 16.4™ 0.55ms
Nitrificantes 1.87ms 7.5" 0.02"s 5.6" 3.2° 1.9ms 3.70s
Nota: ns = no significativa, p<0.05; “*p<0.01; “*p<0.001.
Note: ns = not significant, “p<0.05; “p<0.01; “*p<0.001.
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CUADRO 2
Promedios (+ error estandar) estacionales durante dos afios consecutivos de las propiedades del suelo
de dos posiciones topograficas (crestas y laderas) en un bosque tropical seco en Chamela Jalisco, México

TABLE 2
Seasonal means (+ standard error) of soil properties on two topographic positions (hilltop and hillslope) measured
during two consecutive years in a tropical dry forest at Chamela Jalisco, Mexico

2003 2004

Cresta Ladera Cresta Ladera
pH (1:2 H,0 p/v)
Seca 6.5 (0.1)24 6.7 (0.1)24 6.6 (0.1) 6.2 (0.1)28
Inicio de Iluvias 6.3 (0.2 6.6 (0.1 6.8 (0.1)24 6.5 (0.1)28
Lluvias 6.4 (0.1)4 6.3 (0.1)bA 6.6 (0.1)4 6.5 (0.1)28
Humedad (%)
Seca 2.1(0.3)cA 1.9 (0.5)°B 2.7 (0.8)°A 1.8 (0.6)°B
Inicio de lluvias 8.4 (0.5)PA 6.7 (0.7)°B 15.9 (0.5)2A 12.3 (0.9)%B
Lluvias 26.0 (0.6)*4 22.7 (1.1)%B 6.6 (0.4)A 4.8 (0.3)bB
C total (mg/g)
Seca 36.4 (2.9)* 26.1 (2.6)B 30.4 (2.5)4 21.3 (1.8)%8
Inicio de lluvias 34.7 (2.4)*A 24.0 (3.9)%B 31.7 (1.2)*A 21.5 (1.9)%8
Lluvias 27.4 (1.5)°A 16.4 (2.3)°B 30.7 (1.8)2A 23.4 (1.6)*8
N total (mg/g)
Seca 2.9 (0.2)3 2.4 (0.1)8 3.3 (0.2 2.9 (0.2)B
Inicio de lluvias 2.3 (0.1)bA 2.0 (0.8)°B 3.1(0.2) 2.8 (0.2)B
Lluvias 1.4 (0.2)A 1.2 (0.1)<B 3.4 (0.1 3.2(0.1)8
P total (mg/g)
Seca 0.32 (0.02)* 0.24 (0.01)*8 0.24 (0.02)* 0.20 (0.01)8
Inicio de lluvias 0.28 (0.02)24 0.23 (0.02)2B 0.23 (0.02)*4 0.20 (0.01)2B
Lluvias 0.24(0.02)°A 0.18 (0.01)*B 0.26 (0.02)* 0.22 (0.01)B
C:N
Seca 13.2 (1.6) %A 12.1 (3.3)0B 9.2 (0.9 7.2 (0.5)28
Inicio de lluvias 15.7 (1.4)%A 11.5 (2.9) B 11.1 (1.3)2A 7.3 (0.7)28
Lluvias 24.8 (0.6) 2 16.4 (1.7)%8 9.3 (0.6 7.5 (0.5)28
C-14bil-K,SO, (ug/g)
Seca 499.3 (36)2A 198.2 (21)*8 612.3 (35)% 372.1 (9.7)%8
Inicio de lluvias 221.2 (23)0A 78.2 (20) b8 307.3 (13)04 248.8 (13) 0B
Lluvias 231.4 (33)0A 46.4 (10) B 239.1 (27) A 165.9 (22) B
N inorganico (pg/g)
Seca 34.7 (3.1)28 40.6 (6.7)*A 32.5(3.1)* 33.7 (2.2) %A
Inicio de lluvias 21.1 (1.4)%B 37.6 (1.4)34 36.1 (5.1)* 354 (5.1)
Lluvias 25.0 (1.1)%B 50.3 (6.3)* 25.1 (3.3)b%4 302 (3.1)bA
Pi-NaHCO;™ (ng/g)
Seca 22.9(1.2)<B 34.4 (2.4)2A 40.1 (224 37.8 (3)*
Inicio de lluvias 44.0 (1.4)24 31.7 (2.1)bA 29.2 (4)"B 42.7 (8)2A
Lluvias 33.7 (1.1)%A 33.1 (0.9) 24 32.3 (3)bA 17.1 (3)°8

Letras mayusculas distintas indican que los promedios son significativamente diferentes (p<0.05) entre posiciones
topograficas dentro de una fecha de muestreo; mientras que letras mintisculas indican diferencias significativas (p<0.05)
entre fechas de muestreo dentro de una misma posicion topografica.

Difterent uppercase letter indicate that means are significantly different (p<0.05) between topographic positions within

sampling date, whereas different lowercase letters indicate that means are significantly different among sampling dates
within a topographic position.
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el suelo de la cresta tuvo mayor contenido de
humedad que el suelo de la ladera, aunque estas
diferencias fueron menores al 4% y la humedad
fue menor en el suelo de la estacion seca en
ambas posiciones topograficas en los dos afios
(Cuadros 1y 2).

El suelo de la cresta tuvo mayores con-
centraciones de C, N y P totales que el suelo
de ladera. En 2003, la concentracidon de estos
nutrimentos decrecié de la estacion seca a
la estacion lluviosa, pero en 2004 no varid
estacionalmente (Cuadros 1 y 2). El cociente
C:N fue mayor en el suelo de la cresta que en
la ladera en ambos afios; mientras que s6lo en
2003 aument6 de la estacion seca a la lluvio-
sa. La concentracion de C organico labil fue
mayor en el suelo de la cresta que en el suelo
de la ladera para todas las fechas de muestreo
y, en general, decrecio de la estacion seca a la
lluviosa en ambos afios de estudio (Cuadros 1 y
2). En contraste, la concentracion de N inorga-
nico fue mayor en el suelo de la ladera que en
la cresta durante el 2003, mientras que en 2004
no hubo diferencia entre las dos posiciones
topograficas. La concentracion de N inorganico
disminuy¢ de la estacion seca a la lluviosa en el
suelo de la cresta; sin embargo, en el suelo de
la ladera se mantuvo sin cambio durante 2003
y aumento6 al inicio de lluvias en 2004 (Cuadros
1 y 2). La interaccién significativa posicion x
aflo x estacion para el P inorganico extractable
(Pi-NaHCO,) indica que la concentracion de
P cambidé de forma diferente con la variacion
estacional dentro de un afio en particular, sugi-
riendo una tendencia no clara en cuanto a la
disponibilidad del P para una posicién topogra-
fica o estacion (Cuadros 1y 2).

Grupos bacterianos cultivables del
suelo: El nimero de unidades formadoras de
colonias (UFC) de las bacterias heterdtrofas
cultivables fue mayor en el suclo de la cresta
que en el de ladera durante el 2003; mientras
que en 2004 las diferencias entre posiciones
topograficas solo se presentaron al inicio de
la estacion lluviosa (Cuadro 1, Fig. 1A). En
ambas posiciones topograficas, las UFC de
bacterias heterotrofas fueron mas bajas en la

estacion lluviosa y sélo en el suelo de la cresta
se observo un incremento de UFC al inicio de
la estacion lluviosa (Fig. 1A). En contraste,
la posicion topografica no afectd las UFC de
bacterias celuloliticas del suelo (Cuadro 1). Sin
embargo, estas aumentaron de la estacion seca
a la lluviosa durante el 2003 y en ambos afios la
mayor cantidad de UFC celuloliticas se registro
en la estacion lluviosa (Fig. 1B).

El nimero mas probable (NMP) de bac-
terias nitrificantes fue mayor en el suelo de
la ladera que en el suelo de la cresta, al inicio
y durante la estacion de lluvias en 2003, asi
como en la estacion lluviosa en 2004 (Fig. 2A).
Asimismo, en ambos afos de estudio, el NMP
de bacterias nitrificantes del suelo aumentd de
la estacion seca a la lluviosa, con excepcion
del suelo de la cresta en 2004 (Cuadro 1, Fig.
2A). En contraste, las UFC de bacterias solubi-
lizadoras de fosfatos fue mayor en el suelo de
la cresta que en el suelo de ladera (Cuadro 1,
Fig. 2B) en los dos afios de estudio. En 2003 las
UFC de bacterias solubilizadoras decrecio de la
estacion seca a la lluviosa en ambas posiciones
topograficas; sin embargo, en 2004 la cantidad
de UFC se redujo al inicio de la estacion de
lluvias con respecto a las estaciones seca y
lluviosa (Fig. 2B).

Relacion entre nutrimentos y bacterias:
La mayoria de las correlaciones significativas
entre la concentracion de nutrimentos y las
UFC de los grupos bacterianos cultivables ocu-
rren en 2003; no obstante, dejaron de serlo en
2004 (Cuadro 3). Las bacterias heterotrofas se
correlacionaron positivamente con la concen-
tracion de nutrimentos y de C 1abil; pero nega-
tivamente con el contenido de humedad y la
concentracion de N inorganico. En ambos afios
este grupo bacteriano se correlaciond con la
humedad y con el C labil. El grupo celulolitico
se correlaciond positivamente con la humedad
y con el cociente C:N y negativamente con
la concentracion de nutrimentos y de C labil,
aunque las unicas correlaciones consistentes
para ambos afios fueron con la concentracion
de C labil y con el cociente C:N. Las UFC de
solubilizadoras de fosfatos se correlacionaron
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Fig. 1. Variacion estacional (promedio =+ error estandar) de las unidades formadoras de colonias (UFC) de bacterias A)
heterétrofas y B) celuloliticas del suelo de dos posiciones topograficas (crestas y laderas), estudio realizado durante dos afios
consecutivos en un bosque tropical seco en Chamela Jalisco, México. Las letras mayusculas y mintisculas sobre las barras
indican diferencias significativas segun lo explicado en el Cuadro 2.

Fig. 1. Seasonal variation (mean + SE) in culturable bacteria counts (CFU): A) heterotrophs and B) cellulolytic in soil of two
topographic positions (hilltop and hillslope) in a tropical dry forest of Chemela, Mexico. Different letter on the bars indicate
that means are significantly diferent such as is explained in Table 2.

positivamente con la humedad y con el cocien-
te C:N en 2003, pero en 2004 la correlacion
fue negativa con la humedad y positiva con la
concentracion de C labil. Las UFC de bacterias
nitrificantes se correlacionaron positivamen-
te con la humedad y negativamente con la
concentracion de nutrimentos y de C labil en
2003; mientras que en 2004 s6lo hubo una
correlacion negativa con la concentracion de
C 1abil (Cuadro 3).

DISCUSION

La posicion topografica afecto la distribu-
cion de los recursos del suelo en funcion de la
estacionalidad de la lluvia. El flujo del agua en
el relieve distribuye los materiales organicos y

minerales, por lo que el suelo de la cresta con
menor pendiente acumulé mantillo y aument6
el tiempo de residencia de la MOS en compa-
racion con el suelo de la ladera que es mas sus-
ceptible a la remocion de la MOS por procesos
erosivos (Galicia ef al. 1995, Garcia-Oliva et
al. 1995). Esto podria explicar la mayor con-
centracion de formas totales de C, Ny P en el
suelo de la cresta. Esta tendencia ya ha sido
reportada para otros BTS, en donde la ladera
tiene menor concentracion de MOS que la
cresta, debido a que el material es removido tan
rapido como se acumula (Voroney et al. 1981,
Raghubanshi 1992, Roy & Singh 1994, Monta-
o et al. 2007). En consecuencia, la cresta tiene
un suelo mas orgénico y con mayor capacidad
de retencion de recursos que la ladera.
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Fig. 2. Variacion estacional (promedio =+ error estandar) de las unidades formadoras de colonias (UFC) de bacterias A)
nitrificantes y B) solubilizadoras de fosfatos (PO,) del suelo de dos posiciones topogréficas (crestas y laderas), estudio
realizado durante dos aflos consecutivos en un bosque tropical seco en Chamela Jalisco, México. Las letras mayusculas y
minusculas sobre las barras indican diferencias significativas segun lo explicado en el Cuadro 2.

Fig. 2. Seasonal variation (mean + SE) in culturable bacteria counts (CFU): A) nitrifying and B) phosphate solubilizing in
soil of two topographic positions (hilltop and hillslope) in a tropical dry forest of Chemela, Mexico. Different letter on the
bars indicate that means are significantly diferent such as is explained in Table 2.

Las diferencias en las formas totales de
nutrimentos debidas al relieve, en particular
sobre el C organico, sugieren que las crestas
favorecen la disponibilidad de C y nutrimentos
que estimulan la actividad bacteriana. Una
mayor concentracion de C 1abil en la cresta
incrementd la abundancia de bacterias hete-
rétrofas y solubilizadoras de P del suelo de
esta posicion topografica en comparacion con
la ladera (Noguez et al. 2005, 2008, Montafio
et al. 2009). El C labil proporciona energia
organica para estos grupos bacterianos, ya que
representa formas de C quimica y estructural-
mente sencillas para ser degradadas (Hu ef al.
1999, Garcia-Oliva et al. 2003). Asimismo,
la acumulacion de C orgéanico labil durante la
estacion seca en ambas posiciones topograficas

pudo estimular el crecimiento de las bacterias
heterdtrofas al inicio de las lluvias en el suelo
con mas C labil (Garcia-Oliva et al. 2003),
sugiriendo que la actividad bacteriana es no
solo afectada por la humedad del suelo, sino
también por la disponibilidad de energia.

La concentracion de N y P inorganico, en
contraste con la de C labil, aparentemente no
fue afectada por la posicion topografica. En
el caso del N, esto puede asociarse a que el
amonio es rapidamente transformado a 6xidos
de N y a nitrato en el suelo de los BTS, siendo
estas formas quimicas altamente méviles tanto
dentro como fuera del perfil del suelo (Garcia-
Meéndez et al. 1991, Raghubanshi 1992, Flo-
rinsky et al. 2004, Montafo et al. 2007), lo
que evitd establecer las posibles diferencias
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CUADRO 3
Coeficientes de correlacion (Pearson) entre las concentraciones de nutrimentos y los conteos de grupos bacterianos
del suelo medidos durante dos afios consecutivos en un bosque tropical seco en Chamela, Jalisco México

TABLE 3
Pearson correlation coefficients for nutrient concentrations and the counts of soil bacterial groups on two topographic
positions (hilltop and hillslope) measured during two consecutive years in a tropical dry forest at Chamela Jalisco, Mexico

Afio 2003 (n=60)

Bacterias (UFC/g)

Heterotrofas Celuloliticas  Solubiliza- doras de PO, Nitrificantes
pH 0.07 0.54 -0.12 -0.09
Humedad -0.35™ 0.85"" 0.43" 0.35"
C total 0.59*" -0.52"" 0.01 -0.36"
N total 0.30" -0.67"" -0.29 -0.27"
Ptotal 0.39" -0.35" 0.02 -0.23"
C:N -0.01 0.33" 0.36 0.07
C 1abil K,SO, 0.34™ -0.49™ 0.11 -0.26"
N inorgénico -0.28" 0.24 -0.09 0.11
Pi-NaHCO; 0.17 0.04 -0.05 0.01
Afio 2004 (n=60)
pH 0.17 -0.04 -0.20 0.13
Humedad -0.47" -0.19 -0.47" 0.04
C total 0.14 0.05 -0.01 0.03
N total -0.24 0.04 0.01 -0.01
Ptotal -0.12 0.05 0.06 0.12
C:N 0.02 0.24 -0.04 0.01
C 1abil K,SO, 0.38" -0.68" 0.69"" -0.37"
N inorganico 0.13 0.17 -0.03 0.01
Pi-NaHCO, -0.11 -0.14 0.09 0.09

Nota: ns = no significativa, "p<0.05; “p<0.01; **p<0.001.
Note: ns = not significant, "p<0.05; *p<0.01; **p<0.001.

en concentracion de N inorganico entre crestas
y laderas. Por otra parte, la redistribucion del
Pi-NaHCO; en el paisaje ya ha sido reportada
para otros bosques (Agbenin & Tiessen 1994).
Entre los principales agentes de la redistribu-
cion del P estan la escorrentia superficial y la
erosion que provocan el aporte continuo en las
laderas por la entrada de material coluvial rico
en Py que se lava de las crestas. Esto podria
estar ocurriendo en el suelo de las laderas del
BTS de Chamela, lo que no permitio sefialar las
diferencias en P inorganico entre las posiciones
topograficas estudiadas. El movimiento de
suelo de las crestas hacia las laderas y las partes
bajas del relieve en este BTS ha sido demostra-
do en otros estudios para esta zona (Galicia et

al. 1995, Garcia-Oliva & Maass 1998, Garcia-
Oliva et al. 1995).

Singh et al. (1989), Luizao et al. (1992)
y Montafio et al. (2009) mostraron que la
biomasa microbiana del suelo cambia esta-
cionalmente en los BTS, lo que concuerda
con la variacioén estacional reportada para los
diferentes grupos bacterianos evaluados en este
estudio. En estos bosques, existe una mayor
entrada de materia organica aérea y subterranea
en la estacion seca (Kummerow et al. 1990,
Martinez-Yrizar et al. 1996), la cual aport6 a
las comunidades bacterianas del suelo nuevos
compuestos organicos facilmente degradables
(Campo et al. 1998, Eaton 2001, Garcia-Oliva
et al. 2003, Anaya et al. 2007, Montaio et al.
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2007) y estimul6 el crecimiento de bacterias
heterotrofas al inicio de la estaciéon hiimeda,
principalmente en el suelo con mayor cantidad
de recursos (i.e. crestas).

En contraste, durante la estacion lluviosa
la cantidad de bacterias heterotrofas cultivables
pudo reducirse debido a una menor disponibi-
lidad de C provocada por el consumo micro-
biano, o bien porque los nutrimentos fueron
absorbidos por las raices de las plantas y/o lixi-
viados (Montafio et al. 2007). En especial, la
reduccion en la concentracion del C 1abil pudo
haber favorecido también la abundancia de
bacterias celuloliticas, dada la dominancia de
formas de C de menor calidad como lo indica
el mayor cociente C:N en el suelo recolectado
durante la estacion himeda. Esto ultimo coinci-
de con la correlacion negativa de la concentra-
cion del C labil y la positiva del cociente C:N
con las UFC celuloliticas, respectivamente.
Asimismo, las UFC celuloliticas tendieron
ligeramente a incrementar durante la estacion
de lluvias en el suelo con menor concentracion
de C labil (ladera). Asi, la disponibilidad de
recursos podria estar activando a bacterias con
la capacidad enzimatica para degradar polime-
ros de mayor complejidad quimica como es
el caso de la celulosa (Atlas & Bartha 2002,
Morris & Blackwood 2007).

La disponibilidad de recursos induce un
recambio en las comunidades bacterianas aso-
ciado a las capacidades enzimaticas por parte
de los diferentes grupos bacterianos (Morris &
Blackwood 2007). Por ejemplo, el C disponi-
ble estimula la inmovilizaciéon de amonio por
bacterias heterotrofas, lo que podria reducir su
disponibilidad para las bacterias nitrificantes.
Esto explicaria la mayor abundancia de bac-
terias nitrificantes en el suelo de ladera con
menor concentraciéon de C labil, cuyo patréon
es opuesto a la cantidad de UFC de heterotro-
fas. Verhagen & Laanbroek (1991) demostra-
ron que los nitrificantes aumentan cuando las
bacterias heterotrofas estan limitadas por C
disponible, debido a que obtienen energia por
la oxidacién del amonio y no del C organico.
Otros estudios realizados en diferentes ecosis-
temas documentan que la disponibilidad de C

del suelo favorece la inmovilizacion del N y
decrece la nitrificacion por un efecto negativo
sobre la disponibilidad de amonio para las
comunidades nitrificantes (Bernhardt & Likens
2002, Florinsky et al. 2004, Booth ef al. 2005,
Montafio et al. 2009). Ast, el patron estacional
de las bacterias nitrificantes podria asociarse a
una reduccion en la concentracion del C labil
y en la calidad de la MOS durante la estacion
lluviosa; asi como a la mayor disponibilidad
de agua (Singh ef al. 1989, Jha et al. 1996,
Singh & Kashyap 2006). Esto sugiere que las
bacterias nitrificantes podrian ser favorecidas
en posiciones del relieve y en tiempos en los
que la disponibilidad del C es reducida y el
agua no es limitante.

Un efecto favorable de la disponibilidad
de C sobre abundancia de bacterias solubili-
zadoras de P, como las B-Proteobacterias, las
Firmicutes, y las y-proteobacterias, ya ha sido
reportado en otras investigaciones (Cleveland
et al. 2007, Fierer et al. 2007). No obstante,
en este estudio, las bacterias solubilizadoras
tuvieron tendencias estacionales distintas entre
los dos afios, debido posiblemente a la diferente
distribucion estacional de la lluvia. En 2003, la
lluvia se distribuyé homogéneamente de junio
a septiembre; mientras que en 2004 se concen-
tré solo en julio; lo que decrecio las UFC de
este grupo bacteriano diferencialmente entre
afios por alguna de las razones siguientes: i)
una menor concentracion del C 1abil, ii) lisis
microbiana y/o pastoreo por fauna y iii) un
incremento en la concentracion de P inorganico
que inhibe a los solubilizadores dada la dispo-
nibilidad de este nutrimento. En conjunto, estas
evidencias sugieren que el C disponible podria
estar regulando parcialmente a las bacterias
solubilizadoras, ya que su actividad podria ser
mas sensible a la variacion en la humedad del
suelo impuesta por la distribucion intra-anual
de la lluvia. Esta fuerte dependencia de la dina-
mica microbiana del P a los pulsos de humedad
en este BTS ya ha sido reportada por otros
estudios (Campo et al. 1998, 2001b).

Asimismo, la diferencia del 41% en la
cantidad de lluvia entre 2003 y 2004 que se
reflej6 en la humedad del suelo, afectd la
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variacion estacional de las bacterias del suelo
entre afios. Una mayor humedad en el suelo en
2003 favorecio la actividad de bacterias hetero-
trofas de rapido crecimiento que dependen del
C labil, provocando la transformacion del N y
el P, lo que marco las diferencias estacionales
en la concentracion de estos nutrimentos. En
contraste, en 2004 la actividad de este tipo de
bacterias fue limitada por la humedad del suelo,
permitiendo la actividad de bacterias celu-
loliticas y nitrificantes de lento crecimiento.
Esto, en conjunto con los resultados anteriores,
sugiere que la disponibilidad inter- e intra
anual del agua controla, interactivamente con
la topografia, la dindmica bacteriana y de los
nutrimentos en el suelo del BTS.

En conclusion, este estudio provee evi-
dencias sobre la importancia del relieve en
la dindmica de algunos nutrimentos y grupos
bacterianos funcionales en el suelo de un BTS
en México. Las evidencias apoyan un modelo
conceptual que ha sido desarrollado en la ulti-
ma década, el cual predice que la incorporacion
de C labil al suelo estimula a los microorga-
nismos estrategas “r” (“priming effect”) que
son parcialmente eficientes en descomponer la
MOS compleja (copiotroficos), pero que si las
entradas de C 1abil son reducidas, los estrategas
“k” (oligotroficos) son los responsables de la
descomposicion de la MOS compleja (Hu et
al. 1999, Fontaine et al. 2003, Langer et al.
2004, Fierer et al. 2007, Cleveland et al. 2007,
Montaio et al. 2009, de Graaff et al. 2010). De
acuerdo con este modelo, esta investigacion
permite hipotetizar que el C disponible, podria
regular la abundancia de los grupos bacterianos
heterotroficos con respecto a los quimiolito-
troficos y, en consecuencia, la mineralizacion
de nutrimentos del suelo, en donde el relieve,
la estacionalidad y la fluctuacion inter e intra
anual de la lluvia regulan, interactivamente, la
dinamica de la relacion bacterias-C disponible
en el suelo de los BTS.
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RESUMEN

Los bosques tropicales secos tienen una amplia hete-
rogeneidad ambiental y por lo tanto se podria esperar una
variacion temporal y espacial en la abundancia y tipo de
grupos bacterianos activos. Se evalud, durante dos afos
consecutivos, el efecto de la estacionalidad de la lluvia
sobre algunos grupos bacterianos cultivables y nutrimentos
del suelo en dos posiciones topograficas (crestas vs lade-
ras) en el bosque tropical seco, Chamela Jalisco, México.
La hipotesis fue que la variacion temporal y espacial de
la disponibilidad de recursos afectaria la abundancia de
los grupos bacterianos funcionales (heterotrofas totales,
celuloliticas, solubilizadores de fosfatos y nitrificantes) del
suelo. En las crestas, el suelo fue mas organico y con mayor
concentracion de nutrimentos totales y C orgénico 1abil que
en la ladera, registrando mas bacterias heterotrofas y solu-
bilizadoras de fosfato. En ambas posiciones topograficas la
concentracion de C y nutrimentos, asi como el nimero de
bacterias heterotrofas y solubilizadoras de P, decrecieron de
la estacion seca a la lluviosa en ambos afios. En contraste,
las bacterias nitrificantes fueron mayores en el suelo de la
ladera, y al igual que las celuloliticas, tuvieron un patron
estacional opuesto a las bacterias heterotrofas, asociado
a la disminucion del C labil y de la calidad de la materia
organica. En conclusion, se sugiere que el relieve, la esta-
cionalidad y la variacion inter-anual de la lluvia regulan
interactivamente la relacion entre el C disponible y la
estructura de las comunidades bacterianas del suelo en el
bosque tropical seco de Chamela.

Palabras clave: bacterias celuloliticas y solubiliza-
doras de P, bosque tropical caducifolio, C disponible,
nitrificantes, relieve.
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