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Prefacio

La crisis climatica que estamos padeciendo en nuestro planeta nos exige
identificar y entender a los principales factores que han desencade-
nado esta crisis. En gran medida, el clima es producto de la quimica
atmosférica, la cual a su vez depende de los ciclos biogeoquimicos
globales de los elementos. Por lo que comprender la dinamica de los
ciclos biogeoquimicos es fundamental para poder afrontar esta crisis
climatica global.

El presente libro es una revision de los principios basicos de biogeoquimica
en los ecosistemas terrestres, desde la revision de los conceptos fun-
damentales de otras disciplinas, tales como la quimica, la bioquimica,
fisiologia celular, edafologia y microbiologia, asi como la revision de
los principales factores y procesos que determinan la dinamica de los
elementos quimicos en los ecosistemas terrestres y el estudio de los ciclos
de tres de los principales elementos que conforman la vida (carbono,
nitréogeno y fosforo).

Este libro busca ofrecer al lector una vision concisa e integrada de la
biogeoquimica en los ecosistemas terrestres; por lo cual, para profun-
dizar en cada tema especifico, se recomienda consultar publicaciones
especializadas. Por lo anterior, este libro no es una revision del estado
del arte de la biogeoquimica terrestre, sino que este es un libro de tex-
to dirigido principalmente a estudiantes que cursan las licenciaturas
relacionadas a este tema, pero que también puede ser atractivo para
el publico en general interesados en conocer estos temas. Este libro
ha sido una demanda continua de los estudiantes de diferentes gene-
raciones a lo largo de 20 anos de impartir cursos de Biogeoquimica a
nivel posgrado y en diferentes licenciaturas de la Universidad Nacio-
nal Autonoma de México (UNAM), demanda que ahora se materializa.

Felipe Garcia-Oliva
Febrero de 2025
Morelia, Michoacan, México
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Capitulo 1. Introduccién a la Biogeoquimica

L.1. Breve historia de la Biogeoquimica

La Biogeoquimica es una disciplina cientifica que estudia los procesos
fisicos, quimicos, geolégicos y biologicos que rigen la composicion de
las moléculas y los cambios que sufren, que contienen a los elementos
quimicos, en los ecosistemas de nuestro planeta. Particularmente, es-
tudia los ciclos de los elementos fundamentales para la vida como el
carbono, el nitrégeno, el fosforo y el azufre. Por lo que el estudio de la
Biogeoquimica esta enfocado en el entendimiento de los reguladores
de los flujos de la materia y la energia en los ecosistemas y, por lo tan-
to, de su funcionamiento.

La Biogeoquimica como disciplina tiene una larga historia de forma-
cion, es decir, se fue creando lentamente durante los ultimos 3 siglos
basandose en los estudios de biologia, geologia y quimica (Gorham,
1991; Bianchi, 2021). En 1838, Schonbein propuso a la Geoquimica
como la disciplina encargada de estudiar los procesos de transforma-
cion de los compuestos quimicos en el planeta Tierra, que representa
la disciplina que ha contribuido de manera importante con conceptos
y métodos a la Biogeoquimica. Posteriormente, Vladimir Vernadsky
publica su libro “La Biosfera” en 1926, donde reconoce a la vida como
una de las esferas de la Tierra y que esta ha jugado un papel impor-
tante en la historia funcional del planeta. La consolidacion de la Bio-
geoquimica ocurre en la segunda parte del siglo XX, siendo clave los
trabajos pioneros de dinamica de nutrientes en lagos por Hutchison
(1957) y en ecosistemas forestales en Hubbard Brooks por Bormann y
Likens (1979). A partir de la iltima década del siglo XX y hasta la
fecha, la Biogeoquimica ha tenido un rapido desarrollo apoyada por
diferentes disciplinas convergentes que han aportados conceptos y mé-
todos (Chavez-Vergara et al., 2022). Entre estas disciplinas tenemos a
la Genética de los Ecosistemas (Whitham et al., 2006, Penuelas et al.,
2013), la Estequiometria Ecologica (Stener y Elser, 2002) y la Ecologia
Global (Schlesinger y Bernhardt, 2020).

En 1988, la Biogeoquimica se utilizé por primera vez el término Bio-
geoquimica, para hacer referencia a una nueva linea de investigacion
en México, especificamente dentro de la UNAM. A partir de entonces,
ha crecido el interés por el estudio de la Biogeoquimica para entender
el funcionamiento de los ecosistemas, tanto acuaticos como terrestres.
Sin embargo, son pocos los grupos de investigacion donde la Biogeo-
quimica sea el tema central y, por lo tanto, son pocas las instituciones
académicas que cuentan con laboratorios de investigacion en Biogeo-
quimica y que puedan promover la generacion del conocimiento en
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el pais. Alguna de las instituciones en donde se pueden identificar la-
boratorios con lineas de investigacion relacionadas a la Biogeoquimica
son el CICESE, Tecnologico de Sonora, ECOSUR y la UNAM (Instituto
de Ciencias del Mar y Limnologia, Facultad de Ciencias, Instituto de
Ecologia, Instituto de Investigaciones en Ecosistemas y Sustentabili-
dad, Instituto de Geologia, Facultad de Estudios Superiores Iztacalay
ENES—Unidad Morelia).

A pesar del lento desarrollo de la Biogeoquimica en el pais, existen
planes de estudio de licenciaturas relacionadas con las ciencias
biologicas que cuentan con Biogeoquimica como asignatura obligatoria
y algunas otras la incorporan como asignatura optativa (por ejemplo,
las licenciaturas de Ecologia y Ciencias Ambientales impartidas en
la UNAM). La correcta ensenianza de la disciplina requiere de material
didactico en espanol que pueda utilizarse por profesores y alumnos, y
que promueva y facilite la ensenanza teorica y practica. Actualmente,
los materiales escritos como libros de texto siguen siendo sin duda,
la principal fuente de informacion y apoyo para la ensenanza dentro
del aula a nivel licenciatura.

A nivel mundial, existe iinicamente un libro de Biogeoquimica tradu-
cido al espanol (Schlesinger, 2020) y que aborda menos del 50% de
los temas de los planes de estudio de las licenciaturas antes mencionadas,
esto debido al enfoque de Biogeoquimica Global del libro. Por lo que
el presente libro se disené con el objetivo de apoyar la docencia de
la Biogeoquimica en México.

El presente libro esta dividido en tres partes. En la primera parte, los
capitulos son una revision sobre los principios quimicos, bioquimicos
y de los metabolismos celulares, desde elementos quimicos hasta célu-
las, relevantes para entender la dinamica de los nutrientes en los
ecosistemas terrestres (Capitulo 2 al Capitulo 4). En la segunda parte,
los capitulos revisan los procesos biogeoquimicos en diferentes com-
partimentos de los ecosistemas terrestres, centrandose en los procesos
de transformacion de nutrientes que se realizan principalmente en
el suelo y que determinan la biodisponibilidad de los nutrien-
tes (Capitulo 5 al Capitulo 8). En la tercera parte, los capitulos revisan
la dinamica de tres nutrientes relevantes a escala de los ecosistemas
terrestres (carbono, nitrogeno y fosforo), asi como la interaccion de
estos tres nutrientes bajo en enfoque de la estequiometria ecolégica
(Capitulo 9 al Capitulo 12).
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1.2 Conceptos generales de la Biogeoquimica

La Biogeoquimica es una disciplina de la ecologia funcional que tiene
como objetivo entender la dinamica de los elementos en la Tierra, asi
como los procesos que explican la transformacion de sus diferentes
moléculas desde escalas globales hasta escala de los ecosistemas loca-
les. Sin embargo, para poder entender cada uno de los procesos invo-
lucrados en la transformacion de una de las moléculas debemos tener
siempre presente los siguientes principios generales:

A. La evolucion de la quimica del planeta. Para poder entender los
procesos biogeoquimicos actuales es necesario conocer cual ha sido
la historia de cémo ha cambiado la quimica de los diferentes compo-
nentes del planeta y que procesos han sido los responsables de estos
cambios. Por ejemplo, si se compara la quimica atmosférica de los pla-
netas internos del sistema solar (Venus, Tierra y Marte), Venus y Marte
tienen mayor concentracion de CO, que la atmosfera de la Tierra; en
contraste, la concentracion de nitrégeno (N) y oxigeno (O) atmosféri-
cos son menores en Venus y Marte. Estas diferencias se deben princi-
palmente ala fotosintesis que toma CO, de la atmosferay con la ayuda
de la energia luminica lo transforma en glucosa dentro de las células
de los organismos fototroficos (i.e., como las cianobacterias o las plan-
tas). Posteriormente, la glucosa es utilizada en la respiracion, que es
uno de los procesos metabolicos basicos que produce energia celular.
Sin embargo, un subproducto de la fotosintesis es la liberacion de oxi-
geno a la atmosfera. Como resultado de la fotosintesis, se increment6
la concentracion del oxigeno reactivo en la atmosfera, permitiendo la
produccién de energia por medio de reacciones de oxidacion. Por lo
que la presencia de procesos biolégicos, como la fotosintesis, han mo-
dificado la quimica atmosférica del planeta, cambiando los ciclos glo-
bales de los elementos. Estos procesos biolégicos han sido producto
de la evolucion biolégica de los organismos.

B. La composicion quimica de las fuentes de donde provienen los
elementos quimicos es importante para explicar los procesos de
transformacion de los nutrientes. La composicién quimica de los di-
ferentes tipos de rocas determina qué nutrientes pueden ser abundan-
tes o escasos en los ecosistemas. Por ejemplo, hay tipo de rocas, como
las rocas igneas, que contienen fésforo (P) en sus minerales primarios
(como la apatita) y otros tipos de rocas que no contienen P como las
calizas. En el primer caso, los suelos derivados de basaltos van a tener
P; sin embargo, este elemento va a ser poco abundante en los suelos
derivados de granitos o calizas.
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C. El balance quimico reduce la dinamica de los nutrientes. El equili-
brio quimico busca reducir las cargas libres (positivas y negativas) y que
se formen compuestos quimicos estables, sin comportamiento ionico.
El problema es que, si se llega al equlhbrlo quimico en la solucion del
suelo o la columna de agua de los ecosistemas acuaticos, ya no puede
haber intercambio de moléculas y elementos y, por tanto, se puede
detener el flujo de los nutrientes hasta que se rompa dicho equilibrio
quimico. Este equilibrio quimico puede reducir drasticamente la dis-
ponibilidad de los elementos. Los desequilibrios quimicos lo pueden
generar tanto factores abiéticos (solubilizacion de cationes acidos o
alcalinos), como factores biologicos (produccion de exudados), favore-
ciendo de esta manera los flujos de nutrientes en la solucién del suelo o
en la columna de agua de los ecosistemas acuaticos.

D. La dinamica de nutrientes requiere disponibilidad de energia y
agua. La dlsponlbllldad de agua es necesaria para que se realicen las
reacciones quimicas, asi mismo la disponibilidad de energia es nece-
saria para que se pueden dar las transformaciones de las principales
moléculas. Por lo que la ausencia de agua o energia disponible puede
limitar drasticamente la dinamica de los nutrientes.

Alo largo del este libro presentaremos como los procesos de los dife-
rentes componentes de los ecosistemas (por ejemplo, suelo, vegetacion,
atmosfera, etc.) pueden afectar el equilibrio quimico en la solucién del
suelo. Por lo anterior, es importante comprender la interaccion que
hay entre las plantas, el suelo y la comunidad microbiana para el caso
de los ecosistemas terrestres.
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CAPITULO 2. PRINCIPIOS DE QUIMICA PARA
ENTENDER LA BIOGEOQUIMICA

2.1. Caracteristicas quimicas de los elementos y
moléculas

En esta primera parte del libro es una revision sobre los principios
quimicos, bioquimicos y biologicos relevantes para entender la dinamica
de los nutrientes en los ecosistemas terrestres. El presente capitulo es
un repaso de las caracteristicas de los elementos quimicos mas im-
portantes del planeta Tierra. Un elemento quimico esta compuesto
por un atomo constituido por un nucleo que contiene a los protones
con carga positiva y los neutrones sin carga eléctrica, y alrededor del
nucleo estan los electrones con carga negativa girando en una o mas
orbitas. El namero de electrones en la ultima orbita de los elementos
es de gran importancia para la formacién de moléculas con otros ele-
mentos. Por ejemplo, el hidrégeno (H) tiene solamente un electron,
el carbono (C) tiene 4, nitrogeno (N) y fésforo (P) tienen 5 electrones 'y
el oxigeno (O) 6 electrones. El nimero maximo de electrones que pue-
den estar en la ultima 6rbita es de 8 y se considera que los elementos
que cumplen con esto son quimicamente estable o inerte, como los
gases nobles (ejemplo: helio o argén). Si uno revisa la tabla periédica
de los elementos, la columna o grupo donde se encuentra los elemen-
tos les dice cuantos electrones tiene cada elemento en su ultima 6rbita.

Si un elemento no tiene 8 electrones en su ultima oOrbita, le permite
formar moléculas con otros elementos cediendo o ganando electro-
nes y si la combinacion de los elementos completa los 8 electrones en
la altima 6rbita producen una molécula estable. Por ejemplo, la
molécula del agua (H,O) esta conformado por el oxigeno que tiene 6
electrones en su ultima orbita y por dos atomos de hidrégeno que tie-
nen un electron en la ultima orbita. Asi mismo, el amoniaco (NH,) esta
formado por un atomo de nitrégeno con 5 electrones en la ltima or-
bita y 8 hidrégenos. El nimero de electrones que un elemento puede
recibir o ceder de otros elementos para completar los 8 electrones en
la ultima orbita se llama valencia. Por ejemplo, la valencia del H es
de 1, ya que s6lo puede ceder un electron; mientras que el C tiene tres
valencias (2, 4 y -4), ya que pueden ceder 2 o 4 electrones. Por ejemplo,
el O tiene dos valencias (1 y 2), por lo que en el caso del dioxido de
carbono (CO,), el C tiene valencia de 4 y debe recibir dos electrones de
dos oxigenos para que esta molécula sea estable.

Sin embargo, también podemos tener elementos y moléculas con
cargas positivas y negativas, lo que se conoce como iones. Los iones
que ceden electrones que se llaman cationes y los iones que aceptan
electrones se llaman aniones. Los cationes acaban con carga positiva,
como el calcio (Ca*) o el amonio (NH,’); en el caso del amonio tiene
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un hidréogeno mas que el amoniaco, por lo que puede ceder un elec-
tron. En contraste, los aniones tienen carga negativa como el cloro (Cl') o
el ortofosfato (PO,*); en el caso ortofosfato que se une a 4 oxigenos, de
los cuales 3 dejan una carga negativa, por lo tanto, el ortofosfato tiene
3 cargas negativas activas. Los iones son muy importantes, porque les
permite formar otros compuestos estables, ya sea con otras moléculas
organicas o inorganicas o con otros iones. Asi mismo, les ayuda en su
movilidad dentro de la solucion del suelo, ya que los iones siguen los
gradientes eléctricos dentro de esta solucion que depende de su pH
(acido, neutro o alcalino).

Otra caracteristica importante de los elementos quimicos es su estado
de oxidacion, es decir cuantos electrones han ganado o perdido en su
forma i6nica. Los estados positivos de oxidacion pueden recibir oxi-
genos y los estados negativos de oxidacion pierden oxigenos (o estan
en forma reducidas quimicamente). Por ejemplo, el C tiene 4 estados
de oxidacion (-4, -2, 0, +2, +4) que puede formar una molécula oxidada
como el CO,, pero también puede formar una molécula no oxidada como
el metano (CH,). Otro ejemplo es el nitrogeno que tiene 8 estados de
oxidacion (-3, -2, -1, +1, +2, +3, +4, +5), ya que pueden formar molécu-
las oxidadas como el nitrato (NO,) o moléculas no oxidadas como el
amoniaco (NH,’). El numero de estados de oxidacion que puede tener
un elemento es importante porque nos puede decir la capacidad que
tiene cada elemento para formar distintas moléculas y, por tanto, que
tan reactivos son quimicamente. El P y el azufre (S) son los elemen-
tos que tienen diversos estados de oxidacion y son los elementos que
pueden formar mas variedad de moléculas. Asi mismo, estos estados
de oxidacién positivos o negativos se relacionan comunmente con li-
beracion o demanda de energia quimica cuando se forma o disocia
una molécula: ya que generalmente si se oxida hay liberacion de ener-
giay si se reduce generalmente hay demanda energia.

2.2. Abundancia de los principales elementos en la
Tierra

Los elementos quimicos no tienen la misma abundancia relativa en
el Universo, sino que hay elementos mas abundantes que otros.
La abundancia relativa de los elementos depende de la historia de la for-
maciéon de estos; el primer atomo que se formo en el Universo fue
el hidrégeno (H) que tiene la estructura atémica mas sencilla y con el
menor peso atéomico. El H fue formado en protoestrellas por medio
de fusion termonuclear y con el paso del tiempo en estas estrellas, dos
hidrogenos formaron un helio y en esas mismas condiciones de fusion
nuclear, 3 helios formaron carbono y asi sucesivamente se han ido
formando elementos mas pesados.

Por lo anterior, el hidrogeno y el helio son los elementos mas abun-
dantes en el universo (75% y 24%, respectivamente), seguidos por el C, N
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y Oy asi sucesivamente todos los elementos quimicos que conocemos
en la tabla periodica. Los elementos mas importantes en las biomolé-
culas de las células son H,O, C, N, Py Sy los tres siguientes después
del H tienen una abundancia relativa parecida en el universo (ocupan
tercero, cuarto y sexto lugar en abundancia), pero el P ocupa el deci-
mosexto lugar en abundancia relativa. Esta diferencia en la abundancia
relativa nos puede dar una primera idea de porqué el P puede ser un
elemento mas limitante que los otros tres elementos (C, N y O).

Aunado a lo anterior, la abundancia de los elementos en la Tierra de-
pende de su distribucion en la corteza terrestre y en la atmosfera.
Por ejemplo, el 46% de la corteza terrestre esta formado por O, se-
guido por el silicio (27%) y después viene una serie de cationes como
el aluminio, el hierro, el calcio etc., pero encontramos al P como un
elemento poco abundante en la corteza, ya que tiene una abundancia
menor al 0.1%. En el caso de la atmoésfera, el P no esta presente, sino
que el 78% es N y el 21% es O. Derivado de lo anterior, la abundancia
relativa de un elemento en la atmosfera o la corteza terrestre depende
si su forma elemental o sus moléculas dominantes estan en forma
de gas o de compuestos solidos.

2.3. Clasificacion de los ciclos biogeoquimicos

Como consecuencia en qué estado de la materia dominan los elemen-
tos o sus moléculas que forman (ya sean gaseoso o solidos), podemos
separar los ciclos biogeoquimicos de los elementos en dos grandes
grupos:

A. Ciclos gaseosos o atmosféricos, que se caracterizan por tener mo-
léculas estables en estados gaseosos como el C, H, O y N, por lo que se
pierdan mas facilmente de los ecosistemas por medio de la volatiliza-
cion, es decir, que vuelvan a estar en un estado gaseoso y salen de los
ecosistemas terrestres y marinos. Asi mismo, la mineralizacion de sus
moléculas organicas se realiza dentro de pared celular de los organis-
mos Vivos y se conoce como mineralizacion biologica.

B. Ciclos sedimentarios, los cuales no tienen moléculas estables en
estado gaseoso como el fosforo, hierro, sodio, etc. y pueden ser facil-
mente ocluidos en moléculas estables en estado sélido. La minera-
lizacion de sus moléculas organica se conoce como bioquimica y se
realiza fuera de pared celular por medio de ecoenzimas en la solucion
del suelo o en la columna de agua de los ecosistemas acuaticos.

Sin embargo, hay elementos que pueden tener caracteristicas de am-
bos ciclos, como el caso del azufre. En capitulos posteriores explica-
remos con mas detalles de los procesos de transformacion y dinamica
de los elementos de cada uno de los tipos de ciclos biogeoquimicos.
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CAPITULO 3. PRINCIPIOS DE BIOQUIMICA PARA
ENTENDER LA BIOGEOQUIMICA

3.1. Introduccion

En el presente capitulo es un repaso sobre las caracteristicas de las
principales moléculas que son formadas dentro de la pared celular de
los organismos vivos (las biomoléculas) y que juegan un papel muy
relevante en los ciclos biogeoquimicos de los ecosistemas terrestres.
Los elementos quimicos mas importantes que forman a las biomo-
léculas son C, H, O, N, Py S. Estos elementos son los bloques de
construccion indispensables para la formacién de estas biomoléculas,
tales como los carbohidratos, lipidos, proteinas y acidos nucleicos.
Por lo que los organismos vivos requieren adquirir estos elementos
por diferentes procesos biogeoquimicos para poder formar las bio-
moléculas que requieren.

Las biomoléculas son vitales para cualquier organismo, ya que estan
involucradas en el mantenimiento y la regulacion de diversos proce-
sos metabolicos, son responsables de la estructura celular, intervienen
en la regulacion energética de los seres vivos, en la transferencia de
informacion genética, asi como en los procesos de catalisis y trans-
formacion de nutrientes. En este capitulo nos centraremos en las dos
biomoléculas mas importantes para la biogeoquimica: los carbohidra-
tos y las proteinas, ya que los primeras son tanto una fuente de energia
importante para la mayoria de los organismos, como forman parte de
los tejidos mas abundantes en los ecosistemas terrestres (i.e., celulosa);
mientras que las segundas juegan un papel muy importante en la ve-
locidad de las reacciones bioquimicas (especificamente las enzimas).

3.2. Carbohidratos

Los carbohidratos son todas las biomoléculas que tienen C unido a
una molécula de agua y a otro elemento, como el P (formula general:
CH,O)n), por lo que también son conocidos como hidratos de carbo-
no. Ejemplo de carbohidratos son la glucosa, la fructosa y la lactosa.

Las principales funciones de los carbohidratos son: la formacion de
estructuras celulares y la generaciéon de energia para los organismos
heterotrofos. Como ejemplo de la primera funcién es la pared celular
de las plantas compuesta principalmente por celulosa. Asi mismo,
los carbohidratos, en particular la glucosa, al oxidarse genera ener-
gia a través de la respiracion. Ademas de ser fuente de energia, los
carbohidratos se encuentran unidos en compuestos biolégica-
mente importantes como el trifosfato de adenosina (ATP), que
es una molécula clave en el sistema de transporte y almacenamiento
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de energia biologica (al ATP se le llama la “moneda energética” de
la célula, y contiene el aztcar ribosa). Los carbohidratos también estan
presentes en los acidos nucleicos, que controlan la producciéon de en-
zimas y la transferencia de informacion genética. La principal fuente
de los carbohidratos es por medio de la fotosintesis, que utiliza al CO,
atmosférico para formar la glucosa. En el capitulo 4 revisaremos con
mas detalles los metabolismos basicos celulares.

3.2.1 Clasificacion de los carbohidratos

Los carbohidratos se clasifican con base al nimero de grupos aldosas
y/0 cetosas que contiene.

Los monosacaridos son los carbohidratos que no pueden ser hidroli-
zados en subunidades mas simples. Ademas, el nimero de carbonos
que contienen los monosacaridos define su nombre: la triosa con tres
carbonos, la tetrosa con 4 carbonos, las pentosas que tienen 5 carbo-
nos y las hexosas con 6 carbonos. Ejemplo de hexosas son la glucosa'y
fructosa, las cuales se diferencian en que la glucosa es una aldosa y la
fructosa es una cetosa (Fig. 3.1).

Figura 3.1. Ejemplo de estructura de monosacaridos

Aldosa Cetosa
:llllllllllll: :llllllllllll:
E1?HO : E1c|:H20H5
:2 CHOH :2C=0
'-llll‘llllllll' ..IIIIFIIIIIII'

3 (‘JH OH 3 (|3H OH

4 CH OH 4 (|IH OH

5 C|3H OH 5 C|:H OH

6 CH, OH 6 CH,OH

Glucosa Fructosa
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Los oligosacaridos son polimeros de bajo peso molecular compues-
tos por monosacaridos, ya que pueden tener de 2 a 9 unidades de
monosacaridos. Los oligosacaridos se clasifican por el nimero de mo-
nosacaridos que contiene: disacaridos, trisacaridos, tetrasacaridos, etc.
Para formar un oligosacarido es necesario tener por lo menos dos
monosacaridos unidos entre si por un enlace glucosidico. El enlace
glucosidico es un enlace covalente que une dos monosacaridos. Por
ejemplo, la sacarosa es un disacarido compuesto por la uniéon de una
glucosa y una fructosa. Los oligosacaridos desempenan un papel clave
en los procesos que tienen lugar en la superficie de las células, tales
como senalizacion celular.

Los polisacaridos son compuestos de alto peso molecular formados
por unidades repetidas de monosacaridos, unidos por enlaces glucosi-
dicos. Un polisacarido debe tener diez o mas unidades de monosacaridos.
Ejemplos de polisacaridos son la celulosa (la principal molécula
estructural de las plantas) y el almidon que constituye la principal re-
serva alimenticia de las plantas.

3.3. Proteinas

Las proteinas estan formadas por elementos tales como C, H, Oy N,y
en menor cantidad por S. Las proteinas son polimeros de monémeros
llamados a-aminoacidos, los cuales se conforman de un «-carbono
unidos a un grupo amino, a un grupo carboxilo y radical, formando
la estructura basica de los aminoacidos. De acuerdo con la estructura
del radical, los a-aminoacidos pueden ser clasificados en neutrales (glicina,
alanina, valina, leucina, isoleucina, prolina, fenilalanina, triptéfano,
metioninay cistina), acidos (acido aspartico y glutamico), polares (seri-
na, treonina, cisteina, tirosina, asparagina, glutamina e hidroxiprolina)
y basicos (lisina, histidina y arginina).

La sintesis de proteinas requiere de la presencia de todos los aminoaci-
dos que los constituyen, si alguno de los aminoacidos no esta presente
o se encuentra en bajas cantidades, la sintesis de proteinas se puede
inhibir. Algunas bacterias pueden sintetizar todos los aminoacidos que
ellas necesitan, sin embargo, algunos organismos vivos, como los
humanos, requieren obtener los aminoacidos ya formados por otros
organismos por medio de la alimentacion.

Los aminoacidos se unen entre si por medio de enlaces peptidicos
(Fig. 3.2), los cuales son un enlace entre el grupo carboxilo de un ami-
noacido y un grupo amino del otro aminoacido. La formacion de este
enlace peptidico entre aminoacidos se lleva a cabo en los ribosomas
de las células durante el proceso de traduccion del ARN.
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Figura 3.2. Ejemplo de enlace peptidico

A I EEEEEEEEEEEEEEEEEEEEESEEEEEENENEEEEEENEENEENEEEEENESR
! H oo : H = :
- N+ a :
- H7N © C!E—':] C Cfo- -
= |H .
- R H [R: .
= Grupo amino Grupo carboxilo §
EEEEEEEEEEEEEEEEEEEEEEESR IIIIIHIZIOIIIIIIIIIIIIIlII
v
Enlace peptidico
H O H
o s [ C,,O

H—N C—-N—(€

El resultado de este enlace es un compuesto denominado péptido,
cuando el nimero de aminoacidos unidos es mayor 10 aminoacidos
se llaman polipéptido, y cuando hay mas de 50 aminoacidos son de-
nominados proteinas. Las proteinas son biomoléculas indispensables
para la funcion de los organismos vivos, tales como funciones estruc-
turales, cataliticas, regulan el metabolismo, funciones de transporte,
proteccion, etc.

3.3.1 Clasificacion de las proteinas con base a su estructura

A. La estructura primaria es la secuencia lineal de aminoacidos que
se encuentran en la cadena polipeptidica. Esta estructura es util para
identificar los aminoacidos presentes, su niumero y secuencia. Muchas
de las propiedades de las proteinas estan determinadas por su com-
posicion de aminoacidos, la cual puede ser observada en la estructura
primaria.

B. La estructura secundaria presenta los puentes de hidrogeno (H)
que se enlazan entre el oxigeno (O) de los grupos carboxilo y los ato-
mos de H de las amidas de la cadena peptidica. Estos enlaces generan
una estructura en forma de hélices (Ilamadas hélice alfa) o laminas
(conocidas como lamina plegada beta).
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C. La estructura terciaria es la forma en tres dimensiones de la estruc-
tura de la proteina, que surge a partir del plegamiento de las cadenas po-
lipeptidicas. En esta estructura se muestran enlaces covalentes, puen-
tes de hidrégeno, atracciones electrostaticas, interacciones de Van der
Waals y puentes disulfuro (S-S) que se presentan entre el aminoacido
cisteina que contiene azufre en su cadena lateral.

D. La estructura cuaternaria es la asociaciéon de dos o mas cadenas
peptidicas en la molécula de la proteina. Las proteinas que tienen mas
de un péptido son llamados oligoémeros y las cadenas individuales son
llamadas subunidades. En esta representacion se muestran las mismas
interacciones y enlaces que en la estructura terciaria. La estructura
cuaternaria describe la manera en que las subunidades estan ubicadas
en tres dimensiones.

3.4. Enzimas

De todas las funciones de las proteinas, la catalisis es probablemente
una de las mas importantes. A los catalizadores biolégicos de los orga-
nismos vivos que favorecen las reacciones metabélicas se les denomi-
nan enzimas.

3.4.1. Mecanismo de accion de las enzimas

Leonor Michaelis y Maud Menten postularon que las enzimas actian
como catalizadores y siguen el principio de la ley de catalisis quimica
de Ostwald. Para llevarse a cabo una reaccion enzimatica, es necesario
en primer punto tener la enzima especifica parala reacciony el sustra-
to (1). Posteriormente, estos dos se ensamblan formando el complejo
enzima-sustrato (2). La formacion del complejo conduce a la forma-
cion de un complejo en estado de transicion, el cual posteriormente
modifica al sustrato para generar productos y liberar a la enzima (3)
como se muestra a continuacion:

Enzima + sustrato (1)~ Complejo enzima — sustrato (2) ~productos +
enzima (3)

Un sustrato se une generalmente a una pequena porcion de la enzima
llamada sitio activo, mediante interacciones no covalentes. Este sitio
activo suele estar situado en una hendidura en la proteina que consta
de ciertos aminoacidos que son esenciales para la uniéon de la enzima
con el sustrato. Existen dos modelos principales para describir este
proceso de union.

A. Modelo de llave y cerradura. En este modelo el sustrato debe en-
cajar en el sitio activo, de forma similar a como una llave debe encajar
en una cerradura para poder abrirla. Como las moléculas tanto de la
enzima, como del sustrato son estructuras tridimensionales, la forma-
cion de un complejo enzima-sustrato requiere que las formas de los
sustratos y los centros activos de las enzimas sean complementarias,
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de lo contrario, la enzimay el sustrato no pueden unirse. La especifici-
dad de algunas enzimas respalda el modelo de llave y cerradura.

B. Modelo de ajuste inducido. Este modelo toma en cuenta una pro-
piedad importante de las proteinas: la flexibilidad conformacional.
La flexibilidad conformacional es la propiedad que pueden tener las
proteinas para cambiar su forma tridimensional. Este modelo propone
que la forma del centro activo de la enzima cambia cuando una molé-
cula de sustrato se une a dichas enzimas. El sitio activo tiene una for-
ma tridimensional diferente antes de unirse al sustrato, el cual cambia
después de que se forma el complejo enzima-sustrato. La union del
sustrato induce un cambio conformacional en la enzima que da como
resultado un ajuste complementario después de que se une el sustrato.
La enzima vuelve a su forma original una vez liberado el producto de
la reaccion.

3.4.2. Clasificacion de las enzimas

Las enzimas pueden catalizar distintos tipos de reacciones quimicas.
De acuerdo con el tipo de reaccién, podemos clasificar a las enzimas
en los siguientes grupos:

A. Oxido-reductasas: Este tipo de enzimas catalizan reacciones de oxi-
do-reduccion, es decir de transferencia de electrones de una molécula
a otra. Por ejemplo en la fijacion de nitréogeno, la enzima nitrogenasa
cataliza la reduccion del dinitrégeno (N,) a amonio (NH, ) para lo cual
también necesita electrones (e-), protones (H+) y energia quimica en
forma de adenosin trifosfato (ATP).

N, + IOH+ + 8e- + 16 ATP — 2NH,+ + 16 ADP + 16 P1 + H,

B.Transferasas: Las transferasas catalizan el movimiento o transferen-
cia de grupos funcionales de una molécula a otra.

AB+ C A +BC

Por ejemplo, en la glucolisis, una transferasa llamada hexoquinasa, mueve
un grupo fosfato de la molécula de ATP a la molécula de glucosa, quedan-
do como productos glucosa-6-fosfato (G6P) y adenosin difosfato (ADP).

Glucosa + ATP 2 G6P + ADP

C. Hidrolasas: Las hidrolasas catalizan reacciones de hidrolisis en las
cuales se rompen enlaces quimicos por accion del agua (H,0), diso-
ciando una molécula de sustrato en moléculas mas sencillas. En estas
reacciones, los atomos de H del agua formaran parte de una molécu-
la mientras que el grupo hidroxil (OH) del agua formara parte de la
segunda.
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AB + H,O —7A-H + B-OH

Por ejemplo, La ruptura de la urea catalizada por la ureasa, da como
resultado dioxido de carbono (CO,) y amoniaco (NH,).

Urea + H,O — CO, + 2NH,

D. Liasas: Son enzimas que producen rupturas en compuestos por un
mecanismo distinto a la hidrodlisis o la oxidacion, generando con esta
actividad un doble enlace. Por ejemplo, en la fermentacion alcoholi-
ca, el piruvato resultante del proceso de glucolisis es degradado por
la piruvato descarboxilasa, quedando como productos acetaldehido
y CO.,,.

Piruvato — Acetaldehido + CO,

E. Isomerasas: estas enzimas catalizan el reordenamiento de atomos
en una molécula de sustrato, llevando a cabo la transformacién de un
isobmero de un compuesto quimico en otro.

ABC —~ACB

Por ejemplo, en la glucdlisis, los atomos de la G6P son reordenados
por la enzima glucosa 6-fosfato isomerasa, quedando como producto
fructosa-6-fosfato (F6P).

G6P — F6P

F. Ligasas: este tipo de enzimas son capaces de catalizar la union entre
dos moléculas, dando lugar a un nuevo enlace quimico. E1 ATP en este
tipo de reacciones proporciona la energia necesaria para la formacion
de los nuevos enlaces.

AB + C — ABC

Por ejemplo, en la gluconeogénesis (sintesis de glucosa) un paso es la
sintesis de oxalacetato (molécula de 4 carbonos) a partir de piruvato
(molécula de 3 carbonos) y CO, los cuales se unen por una ligasa
(piruvato carboxilasa) utilizando energia (ATP)

Piruvato + CO, + ATP — Oxalacetato + ADP + Pi
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3.4.3. Factores que influyen en la actividad de las enzimas

Se conocen diversos factores que alteran la actividad enzimatica, entre
los mas importantes tenemos los siguientes.

A. Temperatura: un aumento en la temperatura provocara un in-
cremento en la velocidad de reaccion catalizada por las enzimas. El
aumento de la temperatura genera un aumento en la energia cinética
(energia de movimiento) de las moléculas que reaccionan, lo que
provoca que se muevan de manera mas rapida Y, por lo tanto, las
posibilidades de que se genere la reaccion enzimatica aumentan. Sin
embargo, esto no se produce de manera lineal, ya que llega un
momento que el aumento de temperatura puede generar desnatura-
lizacion de la proteina, reduciendo su actividad. Las enzimas tienen
una temperatura 6ptima en la cual tendran el maximo de actividad,
por debajo de esta temperatura la actividad disminuira por tener me-
nor energia cinética en las moléculas a reaccionar, y por encima de
esta temperatura habra una disminucién de la actividad debido a la
desnaturalizacion.

B. pH: al igual que la temperatura, cada enzima tiene un pH 6ptimo
en el cual tienen su mayor actividad, por encima o por debajo de este
valor 6ptimo de pH, la actividad disminuye. Cambios de pH significan
cambios en la concentracion de iones de hidrogeno (H+), los cuales
afectan la estabilidad de los enlaces electro-valentes que ayudan a
mantener la estructura terciaria de las moléculas de proteinas, por lo
que cambios en el pH pueden cambiar la afinidad de la enzima por su
sustrato, alterar la ionizacion de las cadenas laterales de aminoacidos
en los centros activos de las enzimas y de las moléculas del sustrato.

C. Concentracion de sustrato: en condiciones de baja concentracion
del sustrato se tiene una relacion lineal entre la velocidad de reaccion
y la concentracion del sustrato, es decir, la velocidad de la reaccion
enzimatica aumenta con el aumento de la concentracion del sustrato.
Sin embargo, al incrementar la concentracién de sustrato, se alcanza
un punto en el que un aumento adicional en la concentracion de sus-
trato no hace que la reaccion sea mas rapida, por lo que la velocidad
de reaccion no se ve afectad, debido a que la concentraciéon de sustrato
satur6 todos los sitios activos de las enzimas, lo que se conoce como
concentracion de saturacion.
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D. Concentracion de enzima: Si la concentracion del sustrato se man-
tiene constante, la velocidad de reacciéon aumentara a medida que au-
mente la concentracion de la enzima. Esto se debe a que las enzimas
forman complejos con los sustratos por poco tiempo. Los productos
de la reaccion se liberan rapidamente y la enzima queda entonces dis-
ponible para continuar con su actividad, siempre y cuando las enzimas
no tengan un cambio conformacional permanente. Cuanto mayor sea
la concentracion de moléculas de enzima presentes, mayor sera la
cantidad de sustrato utilizada en un periodo de tiempo determinado,
es decir, el sustrato se transformara a producto mas rapidamente.
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CAPITULO 4. METABOLISMOS CELULARES

4.1. Introduccion al metabolismo

Como se mencioné en el Capitulo 1, los organismos vivos han modi-
ficado radicalmente los ciclos biogeoquimicos en la Tierra, por lo que
en este capitulo vamos a hacer un repaso de los principales metabolis-
mos celulares que han jugado un papel muy importante en los ciclos
biogeoquimicos. El metabolismo se puede definir como todas aquellas
reacciones bioquimicas en conjunto que se llevan a cabo dentro de
una célula y que le permiten a un organismo realizar sus actividades:
crecer, moverse, mantenerse y repararse asi mismo, reproducirse y
responder a estimulos. El metabolismo puede dividirse en dos tipos:
Catabolismo y Anabolismo.

El catabolismo consiste en la ruptura de moléculas para producir
energia quimica, mientras que el anabolismo es la construcciéon de
biomoléculas que son necesarias para cada organismo. En resumen,
moléculas grandes que se rompen por procesos catabodlicos generan
moléculas pequenas y energia, los cuales son usadas para la cons-
truccion de moléculas mas grandes en los procesos anabodlicos que les
sirven a las células para crecer. En el catabolismo la energia quimica
se almacena en la molécula llamada trifosfato de adenosina (ATP), la
cual se caracteriza por tener en un extremo tres grupos fosfato con
cargas negativas juntas, que al romperse en su extremo liberan una
gran cantidad de energia y generan difosfato de adenosina (ADP).

4.2. Tipo de células: procariotas y eucariotas

La unidad basica de todos los organismos es la célula. Algunos orga-
nismos estan conformados por sélo una célula, como las bacterias y se
conocen como unicelulares, mientras que otros organismos pueden
estar formados de miles de millones de células como los encinos. Sin
embargo, podemos clasificar las células en dos grandes tipos conside-
rando la estructura de sus organelos: procariotas y eucariotas.
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Las células procariotas son exclusivas de las bacterias y arqueas (rei-
nos Eubacteria y Archaebacteria). En cambio, las células eucariotas
las podemos encontrar en las demas especies biologicas, desde hongos
microscopicos hasta organismo multicelulares (reinos Protista, Plan-
tae, Animalia y Fungi). Normalmente las células procariotas son mas
pequenas que las células eucariotas. Por ejemplo, el diametro prome-
dio de la célula procariota (entre 0.1 y 5 pm) es de aproximadamente
de una décima parte del diametro promedio de la célula eucariota (entre
10 y 100 pm). Ademas, el ADN se encuentra en una region limitada
de la célula llamada nucleoide en las células procariotas, a diferencia
del nucleo de la célula eucariota que esta rodeado de una doble
membrana fosfolipidica. Por eso, al primer tipo de células se les lla-
mo procariotas, que significa “antes del nticleo” Ambos tipos de células
tienen una membrana plasmatica que rodea la célula. Sin embargo,
en algunas células procariotas, la membrana plasmatica puede plegar-
se hacia el interior para formar un complejo de membranas en el que
tienen lugar las reacciones metabolicas de la célula.

4.3. Clasificacion de organismos por su metabolismo

Los organismos vivos se pueden clasificar de acuerdo con la fuente
que utilizan para obtener energiay carbono. En la tabla 4.1. se presen-
ta los diferentes tipos de metabolismo y ejemplos de organismos con
dichos metabolismos.

Dependiendo de la fuente de la energia, los organismos pueden ser
Fototrofos o Quimiotrofos. Los organismos Fototrofos son aquellos
organismos capaces de utilizar la energia luminosa y transformarla
en energia quimica (ATP). Mientras que los organismos Quimioétrofos
obtienen su energia por medio de oxidaciones quimicas.

Dependiendo de su fuente de carbono, los organismos se clasifican
en Autotrofos y Heterotrofos. Los autotrofos son aquellos organis-
mos que pueden utilizar formas inorganicas de carbono, a partir de
las cuales, elaboran todos sus componentes celulares (bacterias, algas
y plantas superiores). En contraste, los organismos heteroétrofos utili-
zan fuentes organicas de carbono, tales como carbohidratos, lipidos,
proteinas, etc.
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Tabla 4.1. Diferentes tipos de metabolismo de acuerdo
con la fuente de energia y carbono que utilizan

Fuente de energia Fuente de carbono Clasificacion Ejemplo
CO2 Foto-autotrofo 6 Foto- Plantas, algas,
litotrofo cianobacterias
Carbono organico Foto-heterotrofo 6 foto- Bacterias purpuras y
L organotrofo verdes no sulflreas

como Rhodobactery
Chloroflexus

(Prescott, Harley, y

Klein 2004).
CO2 Quimio-autétrofo 6 Bacterias nitrificantes
guimio-litotrofo como Nitrobactery
Nitrosomonas,

bacterias oxidantes
del hierro como
Thiobaciilus

Quimica ferrooxidans
(Prescott, Harley, y
Klein 2004).

Carbono orgénico Quimio-heterétrofo o Protozoos, hongos,

quimio-organotrofo animales, la mayoria
de las bacterias no

fotosintéticas.

4.4. Metabolismos: de energia luminosa a energia
quimica

Todos los seres vivos estamos compuestos de los mismos elementos
quimicos, aunque en diferentes proporciones. Los principales ele-
mentos quimicos que forman las moléculas de los organismos son
carbono (C), hidrégeno (H), oxigeno (O), nitrégeno (N), fésforo (P) y
azufre (S). El aumento de la complejidad de las moléculas organicas
dio lugar a las macrobiomoléculas, como proteinas, lipidos, carbohi-
dratos y acidos nucleicos, indispensables para formar las células y para
mantenerlas vivas (Capitulo 3).

Una de las hipotesis mas aceptadas es que la formacion abiotica de

compuestos organicos en la tierra primitiva, se dio gracias al ambiente
reductor que existia. Cuando se formo la vida, estos compuestos orga-
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nicos que enriquecian los antiguos océanos fueron alimento para los pri-
meros organismos uniceluares heterotrofos. Sin embargo, conforme
la vida fue evolucionando y aparecieron los organismos fotosintéticos,
la atmosfera se fue enriqueciendo de oxigeno y el ambiente reduc-
tor paso a ser un ambiente oxidante, haciendo desfavorable la sintesis
quimica de compuestos organicos. Actualmente, el carbono puede se-
guir formando moléculas organicas y ser parte de las células de todos
los seres vivos gracias a la fotosintesis.

4.4.1. Fotosintesis oxigénica

Durante el proceso de la fotosintesis, el dioxido de carbono (CO,), un
compuesto de C inorganico es transformado a carbohidratos dentro
de las células de los fototrofos. Este proceso se puede llevar a cabo gra-
cias ala energia que proviene de la luz solar, que es capaz de realizar la
fotolisis del agua. La fotdlisis del agua consiste en dividir esta molécu-
la en los elementos que la componen (H y O), lo que genera una serie
de reacciones de 6xido-reduccién y un enriquecimiento de protones
(H+) que posteriormente activan a la enzima ATPasa, que se encar-
ga de transformar la molécula adenosin difosfato (ADP) en adenosin
trifosfato (ATP). Por lo cual, la molécula del agua es un insumo muy
importante para que se realice la fotosintesis. El ATP es una molécula
muy energetica que sirve para proporcionar energia a las reacciones
quimicas que ocurren dentro de las c€lulas. De esta manera, la energia
solar se transforma en energia quimica (ATP) que se utiliza posterior-
mente para transformar el C inorganico en el C organico que forma
las biomoléculas de las células.

La fotosintesis es llevada a cabo por todos los organismos fototrofos,
ya sean procariotas o eucariotas, tanto aerobios y anaerobios. Los
organismos eucariotas realizan la fotosintesis oxigénica (aerobia, en
presencia de oxigeno), como son las plantas superiores, las algas ver-
des, pardas y rojas multicelulares y las algas unicelulares (euglenoides,
dinoflagelados, diatomes). En cambio, los organismos procariotas pue-
den realizar la fotosintesis, tanto oxigénica, como las Cianobacterias,
como de manera fotosintesis anoxigénica, como las bacterias verdes
del azufre, las bacterias verdes no sulfureas, las bacterias purpuras del
azufre y las bacterias purpuras no sulfureas.

La reaccion general del proceso de fotosintesis es la siguiente:

Energia lummosa

€O, + H,A > [CH,0] + H,0 + 24
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Donde H,A (H,O) es un reductor general, A es el producto oxidado (O,)
y [CH,O] “indica un hidrato de carbono general. En las plantas, algas y
aanobacterlas el reductor general es el H,O y el producto oxidado es
el oxigeno molecular (O,).

La ecuacion general de la fotosintesis es una manera resumida de ex-
plicar este proceso; sin embargo, omite los pasos intermedios que se
llevan a cabo durante el proceso de fotosintesis, ya que la energia
luminosa no impulsa directamente la reaccion y el H,A no es un re-
ductor directo del CO,. Podemos dividir la fotosintesis en dos fases:
la primera se encarga de la producciéon de energia utilizando a la luz
solar (fase luminosa) y la segunda se encarga de la fijacién de carbono
(fase obscura), es decir la sintesis de moléculas organicas a partir de
CO.,. Esta segunda fase solo la pueden realizar los organismos fotoau-
tétrofos.

Fase luminosa o reacciones dependientes de la luz

Los organismos fotosintéticos tienen la capacidad de absorber la luz
solar debido a pigmentos, principalmente la clorofila (aunque existen
otros como los carotenoides), los cuales tienen la capacidad de absor-
ber distintas longitudes de onda. En el caso de la clorofila, se absorben
las longitudes de onda correspondientes a los colores rojo y azul del
espectro de luz visible. La clorofila, en las células eucariotas se encuen-
tra en la membrana de estructuras membranosas en forma de sacos
planos llamadas tilacoides, los cuales se encuentran dentro de un or-
ganelo llamado cloroplasto. Las moléculas de clorofila se agrupan con
proteinas en la membrana de los tilacoides, y forman unidades defini-
das llamadas fotosistemas, que se encargan de absorber fotones de la
luz solar y transformarlos a energia quimica. La absorcién de fotones
se lleva a cabo por una parte del fotosistema llamada complejos
antena, que contienen pigmentos (clorofilas y pigmentos accesorios)
unidos a proteinas. Cada complejo antena tiene la capacidad de ab-
sorber energia luminosa a distintas longitudes de onda y transferirla
a otra porcioén del fotosistema denominada centro de reacciéon, com-
puesta por clorofila y proteinas, que incluye componentes que se
encargan de transferir electrones, un paso clave para convertir la ener-
gia luminosa en energia quimica.

En la fotosintesis, participan el fotosistema I y II, los cuales se distin-
guen por sus capacidades para absorber distintas longitudes de onda,
700 nm en el caso del fotosistema I (llamado P700) y 680 nm en el
caso del fotosistema II (llamado P680). La clorofila que se encuentra
en los complejos antena, captura la energia luminosa (en forma de fo-
tones), ocasionando que uno de sus electrones se mueva a un estado
de mayor energia, y transfiere su energia de excitacion a otras molé-
culas de clorofila en un proceso conocido como resonancia. La energia
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se transfiere hasta que llega a las moléculas de clorofila del centro de
reaccion, donde produce la transferencia electronica, es decir, el mo-
vimiento de un electron excitado de una molécula de clorofila, hacia
una molécula aceptora de electrones.

La clorofila del centro de reaccion queda deficiente de electrones. En
el caso del Fotosistema I, estos electrones son reemplazados por otros
electrones provenientes del Fotosistema II, y en este ultimo, los elec-
trones son reemplazados por los de la molécula de H,O, la cual se di-
socia debido a que el fotosistema II oxidado es un agente oxidante
muy fuerte, y en presencia de este, se lleva a cabo una reaccion cata-
lizada por una enzima que contiene manganeso, por lo que el agua
se descompone en dos protones, dos electrones y oxigeno molecular.
Los electrones se transfieren a la molécula P680 del Fotosistema II y
los protones se liberan en la luz del tilacoide.

El aceptor final de electrones del fotosistema I (p700) es una molécula
de nicotinamida adenina dinucleétido fosfato (NADP+), la cual se re-
duce y produce NADPH. El NADPH se libera fuera de los tilacoides, en
el estroma de los cloroplastos y proporciona electrones de alta ener-
gia, para impulsar reacciones anabdlicas, como las reacciones de fija-
cion de carbono. Durante el proceso de transferencia de electrones,
estos pierden energia al pasar de un aceptor a otro, la cual se utiliza
para bombear protones desde el estroma hacia la luz del tilacoide, a
través de la membrana de tilacoide. La enzima ATP sintasa (ATPasa)
que se encuentra en la membrana de los tilacoides, utiliza la energia
del gradiente de protones para producir ATP, por medio de la fosfori-
lacion de moléculas de ADP. Debido a que la sintesis de ATP se acopla
al transporte de electrones energizados por la luz solar, este proceso se
llama fotofosforilacion.

Fase oscura de la fotosintesis: Reacciones independientes de la luz

La fase oscura corresponde a las reacciones de fijacion de carbono,
donde se utiliza la energia del ATP producida durante la fase lumino-
sa, y los electrones contenidos en el NADPH. Las reacciones de la fase
oscura se producen en el estroma del cloroplasto. Las reacciones de la
fase oscura pueden producirse sin luz, pero se aceleran en presencia
de esta. La fijacion de carbono consiste en un proceso ciclico conocido
como Ciclo de Calvin. El ciclo de Calvin se divide en 3 fases:

A. Absorcion de CO,: EI CO, atmosférico entra a los cloroplastos y re-
acciona con un compuesto de cinco carbonos fosforilado: la ribulosa
bifosfato (RubP), proceso catalizado por la enzima ribulaso bifosfa-
to carboxilasa oxigenasa, conocida como RuBisCO. Como producto
queda un compuesto de 6 carbonos muy inestable, que se rompe en
dos moléculas de tres carbonos, el fosfoglicerato. En este paso el car-
bono ya se encuentra “fijado” en una molécula organica.
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B. Reduccion de carbono: Se utiliza la energia quimica del ATP y la
molécula reductora NADPH para reducir el fosfoglicerato en gliceral-
dehido-3-fosfato. Cada seis moléculas de CO, que entran al ciclo de
Calvin pueden formar 12 moléculas de gliceraldehido 3-fosfato, que es
el precursor para la formacion de hexosas como la glucosa.

C. Regeneracion de RubP: De cada 12 moléculas de gliceraldehi-
do-3-fosfato, 2 se destinan a la produccién de azucares, y los 10 res-
tantes se utilizan para regenerar el RubP. Los atomos de gliceraldehi-
do-3-fosfato (10 moléculas de 3 atomos de carbono, es decir 30 atomos
de carbono) se reacomodan nuevamente para formar seis moléculas
de cinco carbonos de RubP y volver a iniciar el ciclo.

4.4.2. Fotosintesis anoxigénica

En la seccion anterior se describio la fotosintesis oxigénica, que uti-
liza el agua como insumo para el transporte de electrones y produce
oxigeno molecular. Sin embargo, algunas bacterias, como las bacte-
rias verdes y purpuras del azufre y las bacterias verdes y purpuras no
sulfareas, realizan la fotosintesis anoxigénica, es decir, no producen
oxigeno durante este proceso.

Para los procesos de oxido-reduccion que se llevan a cabo con el ob-
jetivo final de reducir el NADP+ a NADPH, las bacterias verdes y
purpuras utilizan donadores de electrones como el hidrogeno (H),
el sulfuro de hidrégeno (H,S), el azufre elemental (S) y algunos com-
puestos organicos que son faciles de oxidar. Asi mismo, las bacterias
verdes y purpuras por lo general solamente contienen un fotosistema,
con pigmentos llamados bacterioclorofilas que tienen capacidades de
absorcion de la luz ligeramente diferentes a la clorofila de las plantas
y cianobacterias. Debido a la ausencia del fotosistema II en estos orga-
nismos, estan obligados a realizar la fotofosforilacion ciclica, proceso
que no puede utilizar el transporte de electrones para reducir NADP+,
pero que si utiliza la energia del gradiente de protones para generar
ATP. Para reducir el NADP+ estos microorganismos requieren utili-
zar directamente el gas hidrogeno, o bien utilizar el ATP producido
para transferir electrones de dadores inorganicos u organicos hacia el
NAD+ o NADP+.
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4.5. Anabolismo: de materia a energia
4.5.1. Respiracion aerobia

Dentro de las células, ocurren procesos catabolicos que convierten la
energia de los enlaces quimicos de los compuestos organicos (princi-
palmente glucosa) en energia quimica almacenada en forma de ATP,
a través de un proceso conocido como respiracion celular. La respi-
racion celular puede ser aerobia o anaerobia. La respiracion aerobia
requiere oxigeno, mientras que las rutas anaerobias, que incluyen la
respiracion anaerobia y la fermentacion, no lo necesitan.

La mayoria de las células eucariotas y las procariotas realizan la
respiracion aerobia. Durante la respiracién aerobia, los compuestos
organicos se descomponen hasta formar diéxido de carbono y agua.
La mayoria de las células utilizan al carbohidrato glucosa para pro-
ducir energia. La reaccion general para la respiracion aerobia de la
glucosa se resume de la siguiente manera:

C, H,, 0,+60, ~6CO,+ 6H,0

Las rutas quimicas involucradas en la respiracion aerobia de la glucosa
las podemos resumir en cuatro etapas. En las eucariotas, la primera
etapa (glucolisis) se presenta en el citosol, y las etapas restantes ocu-
rren dentro de las mitocondrias. En bacterias y arqueas también se
realizan estas rutas catabolicas, pero se producen en el citosol y en
asociacion con la membrana plasmatica.

A. ETAPA 1. Glucélisis. Una molécula de glucosa se rompe para for-
mar dos moléculas de piruvato de tres carbonos. Parte de la energia de
la glucosa se captura con la formacién de dos tipos de portadores de
energia: ATP y NADH. La glucélisis esta compuesta por 10 reacciones,
las cuales las resumimos en la siguiente reaccion general:

Glucosa + 2ADP + 2P; + 2NAD*—> 2 Piruvato + 2ATP + 2NADH + 2H" + 2H,0

B. ETAPA 2: Formacion de acetil coenzima A. Cada piruvato produ-
cido en la glucélisis entra a la mitocondria y se oxida en un compuesto
de dos carbonos (el acetato). Luego se combina con la coenzima A,
formando acetil coenzima A, cuya reaccion es llevada a cabo por la
enzima piruvato deshidrogenasa. De esta manera, se produce NADH 'y
diéxido de carbono, el cual se libera a la atmoésfera como un producto
de desecho. La reaccion general es la siguiente:

2 Piruvato + 2NAD' + 2CoA —> 2acetilCoA + 2NADH + 2C0,

C. ETAPA 3: El ciclo del acido citrico, ciclo del acido tricarboxilico o
ciclo de Krebs. El ciclo del Krebs se compone por una serie de 8 reaccio-
nes quimicas. En la primera el grupo acetato del acetil coenzima A se
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combina con una molécula de cuatro carbonos (el oxaloacetato) para
formar una molécula de seis carbonos (el citrato). Posteriormente, el
citrato pasa por una serie de transformaciones quimicas, perdiendo
primero uno y después un segundo grupo carboxilo en forma de CO.,,
En el curso del ciclo de Krebs, el citrato se recicla a oxaloacetato, y el
dioxido de carbono se libera al ambiente como un producto de dese-
cho. En este ciclo solo se forma un ATP y la mayor parte de la energia
proporcionada por los pasos oxidativos del ciclo se transfiere como
electrones ricos en energia al NAD+, formando NADH. Por cada grupo
acetilo que entra en el ciclo del Krebs se producen tres moléculas de
NADH y uno de FADH,. En este punto de la respiracion aerobia, solo
cuatro moléculas de ATP se han formado por mol de glucosa median-
te fosforilacion a nivel sustrato: dos durante la glucoélisis y dos durante
el ciclo de Krebs. LLa mayor parte de la energia de la molécula de la glu-
cosa original esta en forma de electrones de alta energia en el NADH
y el FADH,. La energia almacenada en estos compuestos se utilizara
para sintetizar ATP adicional a través de la fosforilacion oxidativa.

D. ETAPA 4: Fosforilacion oxidativa. Los electrones provenientes del
NADH y del FADH, se transfieren a una cadena de compuestos acep-
tores de electrones. La cadena de transporte de electrones es en donde
los electrones de alta energia de los atomos de hidrogeno provenien-
tes del NADH y del FADH. son transportados de un aceptor a otro,
donde el aceptor final de electrones es el oxigeno molecular (1/2 O.), el
cual al recibir los electrones forma la molécula de agua. Como los elec-
trones se pasan de un aceptor de electrones a otro, parte de su energia
se utiliza para transportar iones de hidrégeno (protones) a través de la
membrana mitocondrial interna, formando un gradiente de protones.
En un proceso conocido como quimiosmosis, la energia de este gra-
diente de protones se utiliza para producir ATP gracias al Complejo
multienzimatico ATP sintasa.

Gracias al gradiente de protones generado por la cadena de transporte
de electrones (Figura 4.1.), se da la produccion de ATP a partir del ADP
y del fosfato inorganico, en una estructura central llamada ATP sinta-
sa. Esto sucede gracias a la fuerza de protones que se mueven a través
del complejo enzimatico. Aparentemente, la rotacion de la enzima se
debe al movimiento de protones que pasan por las subunidades cata-
liticas de la enzima ATP sintasa, de manera que este movimiento de
protones impulsa la sintesis de ATP. La oxidacion total del NADH en
la cadena de transporte de electrones produce hasta tres ATP por mo-
lécula, la oxidacion del FADH, produce dos ATP por molécula. Por lo
tanto, sumando todos los ATP generados en la respiracion aerobia (dos
de la glucolisis, dos del ciclo de Krebs y 34 del transporte de electrones
y de la quimiosmosis (30 provenientes del NADH y cuatro del FAHD:.)
se producen 38 moléculas de ATP a partir de una molécula de glucosa.

38



Figura 4.1. Cadena de transportes de electrones du-
rante la respiracion aerobica dentro de la mitocondria
(modificado de Salomon et al. 2015)

Citosol
000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000

Membrana mitocondrial externa

0000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000.
Espacio Intermembrana @

Complejo V
ATP Sintasa

Matiz de la mitocondria

39



4.5.2. Respiracion anaerobia y fermentacion

La respiracion anaerodbica no utiliza oxigeno como el aceptor final de
electrones y la realizan algunas procariotas que viven en ambientes
anaerobicos, tales como en el suelo saturado de agua, aguas sin oxige-
no o en los intestinos de los animales (i.e., ganado vacuno). También
en la respiracion anaerobia los electrones son transferidos de la glu-
cosa al NADH, mediante una cadena de transporte de electrones que
se acopla a la sintesis del ATP por quimiosmosis. Sin embargo, una
molécula inorganica (como el nitrato (NO,’) o el sulfato (SO,)*) susti-
tuyen al oxigeno molecular como aceptor terminal de electrones. Los
productos finales son el dioxido de carbono, acido nitrico, acido sulfu-
rico y el ATP. La siguiente ecuacién resume un tipo representativo de
la respiracion anaerobia relacionada con el ciclo del nitrégeno:

Glucosa + 12KNO;—> 6 CO, + 12 KNO, + 6H,0+ energia en forma de ATP|

Otra ruta anaerobia para obtener energia es la fermentacion, la cual no
tiene una cadena de transporte de electrones. Durante la fermentacion
se forman s6lo dos moléculas de ATP a partir de una molécula de glu-
cosa (mediante la fosforilacion del sustrato durante la glucolisis). Asi
mismo, las moléculas de NADH transfieren sus atomos de hidrogeno a
las moléculas organicas, las cuales resultan estar relativamente reduci-
das (por lo comun, el alcohol o lactato) y debido a que son toxicas para
las células, estas moléculas organicas son desechadas fuera de pared
celular. Por ejemplo, algunos hongos y bacterias realizan la fermentacion
lactica (acido lactico). En esta ruta alternativa, el NADH producido du-
rante la glucolisis transfiere atomos de hidréogeno al piruvato, redu-
ciéndolo a lactato, como lo muestra la siguiente reaccion general:

Piruvato + NADH—> Lactato + NAD*
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4.6. La importancia de la fotosintesis y respiracion ce-
lular en los ciclos biogeoquimicos

La fotosintesis y la respiracion celular son esenciales para entender los
ciclos biogeoquimicos, en particular el ciclo del carbono (Capitulo 9),
porque son los procesos encargados para obtener energia y carbono
para el mantenimiento del metabolismo de los organismos. Asi mis-
mo, son un ejemplo de codmo procesos anabélicos y catabdlicos pue-
den ser complementarios. La fotosintesis es un proceso anabdlico, ya
que a partir de energia solar y moléculas inorganicas produce la glu-
cosa, que es una molécula organica. Los insumos que demanda la fo-
tosintesis son el agua, el diéxido de carbono, el Py el N. Los productos
de esta son la glucosay el O,. En contraste, la respiracion es un proceso
catabolico que a partir de la oxidacion de la glucosa produce ATP que
son la base de la energia metabdlica celular que demandamos todos los
organismos vivos. Los insumos de la respiracion aerobia son la gluco-
sa, el oxigeno, el Py el N, generando ATP, CO, y agua. Los dos ultimos
son regresados al ambiente como desechos metabolicos. Asi mismo,
la respiracion anaerobia también tiene un impacto importante en los
ciclos del G, Ny P. En las condiciones actuales de los ciclos biogeoqui-
micos de nuestro planeta, es necesario que en los ecosistemas existan
organismos que puedan realizar ambos procesos metabolicos, para
que la energiay el carbono estén disponible para los organismos vivos.
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SEGUNDA PARTE:

PROCESOS DE LA DINAMICA DE NUTRIENTES EN
LOS ECOSISTEMAS TERRESTRES
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CAPITULO 5. PROCESOS GEOQUIMICOS DE LA
BIODISPONIBILIDAD DE NUTRIENES EN EL SUELO

5.1. Introduccion

En esta segunda parte que inicia en el presente capitulo cambiamos
de escala para revisar los procesos biogeoquimicos en diferentes com-
partimentos de los ecosistemas terrestres, centrandose en los procesos
de transformaciéon de nutrientes que se realizan principalmente en el
suelo y que determinan la biodisponibilidad de los nutrientes.

En este capitulo revisaremos como acceden los nutrientes a la solu-
cion del suelo para que sean biodisponibles para los microorganismos
y las plantas. Asi como quedan atrapados en la formacién de otras mo-
léculas o en las superficies minerales de otras moléculas reduciendo su
disponibilidad para los organismos. Es decir que nos vamos a centrar
en los procesos geoquimicos del suelo.

5.2. El principal solvente en los ecosistemas terrestres:
agua en el suelo

Para poder entender como se realizan los procesos de transformacion
de nutrientes, primero tenemos que entender qué es la solucion del
suelo. Para cualquier reaccion quimica se requiere un solvente; en el
caso del suelo, el agua que se encuentra contenido entre sus poros, la
cual funge como solvente. Es en ésta donde se van a realizar todas
las reacciones quimicas y, por lo tanto, todas las transformaciones de
las moléculas que se llevan a cabo en el suelo. Esto es importante, ya
que para que los nutrientes del suelo puedan interactuar con las
moléculas organicas e inorganicas y que los puedan absorber los mi-
crorganismos y las plantas es necesario primero que se encuentren en
la solucién del suelo. Sin embargo, cuando los nutrientes entran a la
solucion del suelo, antes que puedan ser absorbidos por los organis-
mos, primero pueden interactuar con otros elementos o moléculas di-
sueltas, si existen las condiciones fisicoquimicas adecuadas, esto favo-
rece la oclusion y reduce la disponibilidad de dicho nutriente. En caso
de que no sea asi, entonces la biomasa microbiana puede absorberlo
y con ello inmovilizarlo si esta fisiologicamente activa, éste proceso
es mas rapido que la absorcion por las plantas, ya que este ultimo es
el proceso mas lento de movilizacion de nutrientes desde la solucion
del suelo. Esto sugiere que las plantas son poco competitivas por los
nutrientes disueltos en el suelo, pero afortunadamente las especies de
plantas han desarrollado varias estrategias para poder adquirir los nu-
trientes de la solucion, lo cual lo analizaremos en el capitulo 8.
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La primera propiedad del suelo que afecta la cantidad de nutrientes
disponibles es la capacidad que tiene cada suelo en retener agua. La
capacidad de retencion de agua en el suelo depende de las caracteris-
ticas fisicas, tales como su estructura y su textura que son productos
de los procesos edafogénicos que dieron origen a cada grupo de sue-
los. Esto es porque cada suelo tiene dos principales componentes: las
particulas solidas (minerales y organicas) y los poros que pueden
contener agua o aire. La proporcion de poros va a depender de las
diferentes clases texturales que tienen suelo, es decir, de la proporciéon
que hay de las particulas de tamano de arena (2-0.05 milimetros),
limos (0.05-0.002 milimetros) y de las particulas mas finas que son las
arcillas (menores a 0.002 milimetros). La combinaciéon de los tama-
nos de las particulas sé6lidas define la textura del suelo que puede
ser arenosa, franco limo-arcillosa, arcillosa, etc. En suelos con texturas
gruesas van a tener una mayor proporcion de poros grandes, mientras
que los suelos con textura finas van a dominar los poros chicos, lo cual
determina la capacidad de retencion de agua de cada uno de los sue-
los.

Por otro lado, existen dos tipos de fuerzas que atraen las particulas del
agua dentro del suelo: la fuerza de adhesion y la fuerza de cohesion.
La fuerza de adhesion es la fuerza de la atraccion entre la molécula del
aguay las particulas del suelo; mientras que la fuerza de cohesion es la
fuerza de atraccion entre las moléculas de agua. La primera, la fuerza
de adhesion, es mayor que la fuerza de cohesion, debido a que se basa
en la interaccion electrostatica entre las moléculas de agua y algunas
superficies con cargas positivas o negativas de las particulas del suelo,
mientras que la fuerza de cohesién es mas débil, ya que es la unioén
entre las moléculas de agua. Por lo que en los suelos que tiene poros
finos va a dominar la fuerza de adhesion, sobre todo si dominan las
arcillas; mientras que los suelos que tienen poros grandes dominan
la fuerza de cohesion, como los suelos arenosos. Como consecuencia
de lo anterior, los suelos con poros finos y dominancia de la fuerza de
adhesion van a tener mayor capacidad de retencion de agua que los
suelos arenosos donde domina la fuerza de cohesion.

Dependiendo de la textura, se puede definir dos valores umbrales y
tres tipos de agua en la matriz del suelo (Figura 5.1.). El primer va-
lor umbral es el punto de marchitez permanente, qué si el contenido
de agua es inferior a dicho umbral, el agua ya no es disponible para
las plantas, porque la fuerza de adhesion es muy fuerte y las plantas
no pueden obtenerla. El otro valor umbral es la capacidad de campo,
donde si el contenido del agua supera este valor umbral, ya no va a ser
retenida en el suelo y, por lo tanto, se pierde por percolacion. Estos
dos valores umbrales definen tres tipos de agua en el suelo: el agua hi-
groscopica, el agua disponible y el agua de gravedad o gravitacional.
La primera es el agua que no es disponible ni para plantas, ni para los
microorganismos, porque su fuerza de adhesion es muy fuerte con las
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Porcentaje de agua en el suelo

arcillas y las moléculas organicas. El segundo tipo es el agua disponible
para las plantas y para los microorganismos. El tercer tipo, el agua de
gravedad, es aquella agua que se pierde rapidamente por percolacion,
porque esta débilmente unida por la fuerza de cohesion. Por lo tanto,
el agua que esta disponible es la que es importante para todos los pro-
cesos biogeoquimicos para mantener la vida. Sin embargo, esta agua
disponible va a ser mayor en las texturas intermedias (combinacion de
arenas, limos y arcillas) que en los suelos con textura gruesas o finas
(Figura 5.1.).

Figura 5.1. Proporcion relativa de los tres tipos de agua
en el suelo, valor del punto de marchitamiento y valor
de la capacidad de campo en suelos con diferentes ti-
pos de textura (modificado de Brady, 1990)
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5.3. pH de la solucion del suelo.

La segunda propiedad del suelo que afecta la cantidad de nutrientes
disponibles es el potencial hidrogeno (pH). El pH esta definido como
el logaritmo negativo en base 10 de la concentracién molar de iones
hidrogeno (H*) en una solucion:

pH=-loglO[H"]

En otras palabras, es la proporciéon de hidrogenos (H") libres y la pro-
porcion de hidroxidos libres (OH") que hay en la solucion del suelo.
Esto se debe a que la molécula del agua por sus caracteristicas atéomi-
cas se puede dividir en OH-, que tienen cargas negativas y en hidro-
genos, que tienen cargadas positivas. Cuando el pH tiene un valor de
7 se considera neutro, porque el agua en el suelo tiene la misma pro-
porcion disponible de OH-y de Hr, es decir, una misma proporcién de
cargas negativas y cargas positivas. En cambio, si el agua en el suelo
tiene un valor de pH mayor a 7, que se considera basico, quiere decir
que estan dominando la proporcion de OH- y si el agua en suelo tiene
valores menores a 7, que se considera acido, esta dominando por los
H* disponibles.

El pH del suelo depende del tipo de cationes que dominan en el suelo.
Los cationes son iones cargados positivamente (Capitulo 2) y se clasi-
fican en dos tipos: cationes acidos y cationes alcalinos. Los cationes
acidos, como el hidrégeno (H), hierro (Fe) y el aluminio (Al), al entrar a
la solucion del suelo disocian a la molécula del agua, atrapando al OH-,
por lo que dejan libre al H*y, por lo tanto, la solucién del suelo es acida
(dominan las cargas positivas libres). En cambio, los cationes alcalinos,
como calcio (Ca) potasio (K) sodio (Na) y magnesio (Mg), al disociar
la molécula del agua, el OH- va a estar también atrapado por estos
cationes, generando un hidréoxido de potasio, calcio, sodio o magne-
sio; pero como estos hidréoxidos son muy inestables en la solucion del
suelo, al disociarse esta molécula queda libre los OH-, dominando la
solucion del suelo, asi como las cargas negativas, lo que define un pH
alcalino. En conclusion, la dominancia de cationes alcalinos o acidos
van a liberar al OH- o al H* provenientes de la molécula de agua que
conforman la solucién en el suelo.

La proporcién de los cationes alcalinos y acidos dependen del tipo de
roca a partir de la cual se formaron los suelos. Por ejemplo, si tenemos
rocas acidas como el basalto dominaran los cationes acidos, mientras
que si dominan rocas alcalinas como la caliza y el yeso van a dominar
los cationes alcalinos. Por lo cual, la proporciéon de los dos tipos de ca-
tiones derivados de las rocas definiran el pH del suelo y su capacidad
buffer. La capacidad buffer del pH del suelo se define como la aptitud
que tiene el suelo para poder mantener su pH en un valor promedio a
pesar de que se le incorporen acidos o bases.
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La capacidad buffer del pH del suelo también depende del tipo de
arcillas que tiene el suelo y que tipos de cationes, ya sean acidos o al-
calinos, ocupan sus superficies de intercambio cationico. Las arcillas
son minerales secundarios que tienen la caracteristica de tener cargas
negativas disponibles en su superficie donde se pueden adsorber los
cationes. Por lo tanto, si dominan los cationes acidos en la solucion
del suelo, es muy probable que también estos cationes dominen en
la superficie de intercambio cationico de las arcillas. Cuando se pre-
sentan cambios fisicoquimicos de la solucion del suelo, los cationes
que se encuentran adsorbidos en las arcillas son liberados y por tanto
modifican el pH de la solucion del suelo. Por ejemplo, si dominan los
cationes acidos en las superficies de intercambio y el pH de la solucién
del suelo se incrementa, se liberan los cationes acidos adsorbidos en
las arcillas y, por tanto, reduciran el pH de la solucién del suelo. En la
seccion 5.4.3. de este capitulo hablaremos con mas detalle sobre las
arcillas y como se realiza el intercambio catiénico.

La dominancia de cationes acidos y alcalinos en las superficies de in-
tercambio de cationes de las arcillas o de la materia organica define
tres conceptos relacionados con la capacidad buffer del suelo: la capa-
cidad neutralizadora de acido, la capacidad neutralizadora de bases
y el grado de neutralizacion. La capacidad neutralizadora de acido
reduce la acidez de la solucion y depende de la cantidad de los cationes
alcalinos que se encuentran adsorbidos en las arcillas. En contraste, la
capacidad neutralizadora de bases reduce la alcalinidad y depende de
la cantidad de cationes acidos que estan adsorbidos en las arcillas. La
suma de ambas capacidades se conoce como cantidad de acido y re-
presenta la capacidad buffer total de pH del suelo. Si este valor es muy
alto significa que el suelo tiene una alta capacidad de regresar a su pH
original. Por ultimo, el grado de neutralizacion es la proporcién de
cationes acidos y alcalinos que se encuentran en las superficies de in-
tercambio catiénico de las arcillas. Si este valor es cercano a 1 significa
que los cationes alcalinos son los que dominan, mientras si este valor
es cercano a cero van a estar dominando por los cationes acidos. Con
estos parametros es posible medir la capacidad buffer del pH del suelo.

El pH del suelo es sumamente importante porque determina una serie
de procesos quimicos y biologicos en el suelo. Por ejemplo, la dispo-
nibilidad de ciertos elementos como el f6sforo (P) sera mayor en pH
neutros. En cambio, el P formara moléculas estables con Al y con Fe
(fosfato de aluminio (AIPO,) y fosfato de hierro (FePO.) en pH aci-
dos; mientras, que el P estara formando fosfato de calcio (Ca:(PO.).)
o fosfato de magnesio (Mgs(PO,),) en pH alcalinos, por lo que, en
ambas condiciones de pH, el P es poco disponible. Asi mismo, el pH
es sumamente importante porque determina la presencia de ciertos
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grupos microbianos (Capitulo 7) y, por tanto, puede afectar algunos
procesos de transformacion de las diferentes moléculas con nutrien-
tes (inorganica y organicas) que dependen de la presencia de dichos
grupos microbianos. Por ejemplo, las Acidobaterias dominan en pH
acidos, mientras que la Protobacterias dominan en pH alcalinos. En el
capitulo 7 revisaremos con detalle el papel de los microorganismos en
la dinamica de los nutrientes en los ecosistemas terrestres.

5.4. Almacenes inorganicos de nutrientes en el suelo

Los almacenes y los procesos de la transformacion de las moléculas
en el suelo los podemos dividir en dos grandes grupos: los almacenes
inorganicos y los almacenes organicos (Figura 5.2). Ambos almacenes
deben interactuar con la solucién del suelo, lo que explicaremos con
mas detalle en el siguiente apartado. En este capitulo nos centraremos
en los almacenes inorganicos y en el capitulo 6 abordaremos los alma-
cenes organicos.

Los principales almacenes inorganicos del suelo son: nutrientes en
la solucion de suelo, nutrientes potenciales, nutrientes en superficie
de intercambio cationico y nutrientes ocluidos (Figura 5.2). En los
siguientes apartados vamos a revisar los procesos y factores que per-
miten el ingreso y salida de los nutrientes de estos almacenes.
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Figura 5.2. Principales almacenes y flujos de nutrientes en el suelo. Las lineas cafés corresponden
a los flujos de nutrientes, las lineas verdes corresponden al flujo de energia y la linea amarilla co-
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5.4.1. Nutrientes en la solucion del suelo.

En la seccion 5.2 definimos que es la solucion del suelo y que facto-
res fisicos y quimicos que afectan su capacidad de contener nutrientes
(i.e., textura, pH, etc.). Como se menciono es dicha seccién, el pH
es determinante, ya que si el pH es acido va a permitir la entrada prin-
cipalmente de los cationes acidos; mientras si el pH es alcalino van a
permitir la entrada de cationes alcalinos. Asi mismo, si el pH es acido
también va a favorecer la entrada de aniones, mientras que los pH al-
calinos favoreceran la entrada de cationes, ya que dominan las cargas
libres positivas y negativas, respectivamente. En cambio, si el pH es
neutro va a permitir la entrada tanto de cationes, como aniones, ya que
existen la misma proporciéon de cargas libres positivas y negativas (H+
y OH-). Por lo anterior, se consideran al pH neutro como los ideales
para la biodisponibilidad de nutrientes en el suelo (mayor fertilidad).
Otro factor que es importante en la entrada de nutrientes a la solu-
cion del suelo es el tiempo de residencia del agua en el suelo. Como
se menciono en el apartado 5.2, la textura del suelo es determinante
para definir este tiempo de residencia, ya que, si dominan las arenas,
el tiempo de residencia del agua es menor, porque tiene una menor
capacidad de retencion de agua (dominan la fuerza de cohesién). En
cambio, en los suelos arcillosos, el tiempo de residencia del agua es
mayor, porque las arcillas mantienen mas tiempo el agua debido a que
esta dominando las fuerzas de adhesion (Figura 5.1). A mayor tiempo
de residencia permite que la solucion del suelo llegue a la saturacion
quimica y de esta manera no permite la entrada de mas nutrientes. En
cambio, si el agua tiene menor tiempo de residencia, no va a tener el
tiempo suficiente para que alcance su saturacién quimica.

Es decir, cuando entra el agua a la matriz del suelo empieza a haber
reacciones quimicas que permiten que se vaya incrementando la con-
centracion de los nutrientes hasta que llegue a un valor de saturacion,
porque la solucion del suelo no tiene una capacidad infinita de es-
tar recibiendo elementos quimicos, sino que hay una concentracion
maximay es cuando la solucién del suelo lleg6 al equilibrio quimico.
Este valor de saturacion va a depender del pH de la solucién del suelo
y, por tanto, de la proporcion de cargas libres positivas y negativas que
se han mencionado con anterioridad. Pero no todos los elementos qui-
micos o moléculas tienen la misma posibilidad de entrar a la solucién
del suelo y depende de su difusion quimica. Esta difusion quimica
depende de su valencia quimica, ya que los elemento o moléculas en
forma i6énica con menor valencia quimica van a tener mayor difusion
uimica y son mas moviles quimicamente. Por ejemplo, el ion sodio
a*) es monovalente y, por lo tanto, va a entrar a la solucién del suelo
con mayor facilidad, mientras que los bivalentes, por tener dos cargas,
como el ion calcio (Ca?’), le va a costar mas trabajo entrar a la solucién
del suelo. Esto es muy importante de tomar en consideraciéon en las
consecuencias de la contaminacion o salinizacién de los suelos sobre
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la biodisponibilidad de nutrientes, ya que la solucién del suelo puede
estar saturada por otros elementos o moléculas que no son nutrien-

tes esenciales (i.e., Pb*?, AsO.*, etc.) y evita la entrada de nutrientes
esenciales como el amonio (NH,") y los fosfatos (PO,?"), reduciendo
de esta manera su biodisponibilidad.

5.4.2. Nutrientes potenciales y su liberacion por intemperismo

El segundo almacén son los nutrientes potenciales, los cuales son los
nutrientes que conforman los minerales de la roca madre que le ha
dado origen al suelo. Por lo que la dominancia de nutrientes en este
almacén depende del tipo de roca madre en cada uno de los sitios, ya
que cada tipo de roca va a tener diferentes minerales que lo confor-
man (Capitulo 2). Por ejemplo, en el caso de las rocas igneas tenemos
rocas como el granito donde domina la ortoclasa o rocas como ba-
saltos que dominan minerales ferromagnesianos. En el primer caso
(granitos) domina el diéxido de silicio, o silice (SiO:), mientras que en
el segundo caso (el basalto) va a tener mayor concentracion de hierro
(Fe) y magnesio (Mg). De igual manera, el granito tiene una menor
concentracion de fosforo en contraste con el basalto, que suele con-
tener mas fosforo debido a la presencia de apatita en su composicion
mineralégica. Otros ejemplos son el yeso que esta dominado por el
sulfato de calcio (CaSO,) y la caliza que domina el carbonato de calcio
(CaCO,), por lo que estos dos tipos de roca van a tener muy bajas con-
centraciones de P en los minerales dominantes que las componen. En
conclusion, el tipo de nutrientes potenciales depende de la composi-
cion mineralogica de las rocas.

El proceso que libera los nutrientes de los minerales primarios a la so-
lucion del suelo se conoce como intemperismo quimico. La tasa del
intemperismo quimico depende de la siguiente féormula:

dC/dt=Kd (Cs-C)

Donde Kd que es la tasa constante de transporte del mineral y Cs es
la concentracion del nutriente cuando la solucion del suelo alcanza su
saturacion que fue explicado en el apartado anterior (5.3.1.) y C es la
concentraciéon del nutriente en la solucion del suelo en el tiempo. Es
importante recordar que la formula es una derivada en el tiempo v,
por lo tanto, el valor de C va a ir cambiando hasta alcanzar el valor de
Cs.

El valor de Kd depende de la fuerza de union que tienen los minerales
que conforman las rocas. Cuando este valor es menor, la unién de
los elementos que forman cada uno de los minerales es menor y, por
lo tanto, es mas facil que los minerales se disocien, por lo que las mo-
léculas y elementos que lo conforman pueden entrar a la solucion del
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suelo. En contraste, cuando este valor es mayor, los enlaces quimicos
que conforman los minerales son mas fuertes y, por tanto, va a ser mas
dificil que se disocien los minerales y que sus moléculas o elementos
ingresen a la solucion del suelo. Por ejemplo, la halita (NaCl) tiene un
valor de fuerza de union de 0.25 y el cuarzo (SiO,) tiene un valor de 1.
Por lo que la halita es mas vulnerable a que se rompa su estructura que
el cuarzo. Por lo que la tasa de intemperismo va a depender de manera
inicial del valor de Kd, lo que define el valor potencial maximo de la
tasa de intemperismo.

Sin embargo, esta tasa potencial maxima de intemperismo se puede
reducir por las condiciones fisicoquimicas de la solucion del suelo. Es
decir, si la solucion del suelo esta en equilibrio quimico, la tasa de in-
temperismo tiende a cero y eso se expresa en la resta (Cs-C) en el tiem-
po de la ecuacion de arriba. Es decir, cuando C alcanza a Cs, ese valor
es cero y, por tanto, la tasa de intemperismo es cero independiente-
mente del valor de Kd. Como conclusion, la tasa de intemperismo es
nula cuando la solucién del suelo esta en equilibrio quimico y que de-
pende de los factores que se explicaron en la seccion anterior (5.3.1.).
Pero si hay algun factor quimico o biologico que rompa este equilibrio
quimico de la solucion del suelo es posible que se incremente la tasa
de intemperismo, como la respiracion de los organismos que se en-
cuentran en el suelo, que pueden modificar el pH de la solucion del
suelo y romper su equilibrio quimico, lo cual se explica mas abajo.
Los principales factores que pueden romper el equilibrio quimico de
la solucion del suelo son:

A. Presencia de lluvia acida: al estar entrando lluvia acida lo que va a
estar sucediendo es romper el equilibrio quimico

B. El intercambio catiénico: ya que el pH de la solucion del suelo pue-
de cambiar si se estan liberando cationes acidos o cationes alcalinos
(ver seccion 5.3).

C. La respiracion biologica: la respiracion biolégica libera CO., que se
disuelve en la solucién del suelo y forma acido carbénico (H.CO:s). Este
acido puede disociarse en iones bicarbonato (HCO:) y protones (H"),
lo que reduce el pH del suelo. En presencia de calcio (Ca*), el bicarbo-
nato puede precipitar como carbonato de calcio (CaCO:s) bajo ciertas
condiciones.

D. Otros factores: que son muy importantes que explican este rom-
pimiento del equilibrio quimico son moléculas que mandan las plan-
tas que se llaman exudados radicales o moléculas que mandan los
microorganismos que se llaman exudados microbianos que pueden
modificar el pH de la solucion del suelo. Los detalles del papel de estos
exudados en la dinamica de nutrientes los revisaremos en el capitulo
8.
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5.4.3. Nutrientes en superficies de intercambio
cationico

Los nutrientes en superficie intercambio catiénico son los que se en-
cuentran adsorbidos en las arcillas y algunas moléculas organicas. Las
arcillas son minerales secundarios, esto quiere decir, que son minera-
les producto del intemperismo de los minerales primarios que con-
forman la roca madre. Las unidades basicas que conforman las arcillas
son los tetraedros de silice (S10.) y los octaedros de hidréxido de
aluminio (AI(OH)s), organizados en laminas. La sustitucién de algu-
nos cationes dentro de la estructura genera cargas eléctricas negativas
en la superficie, permitiendo la adsorcion de cationes del suelo.

Existen diferentes tipos de arcillas segtun su arreglo estructural:
A. Arcillas 1:1: Formadas por una capa tetraédrica de silice y una octaé-
drica de aluminio, como la caolinita (Al:S1:0s(OH).).

B. Arcillas 1:2: Contienen dos capas tetraédricas de silice y una octaé-
drica de aluminio en el centro, como la moscovita (KAl:(AlS1:O.0)
(OH).) y la vermiculita (férmula variable con Mg, Fe y Al en la estruc-
tura).

C. Arcillas hidratadas: Algunas arcillas pueden contener moléculas de
agua en su estructura, como la haloisita (una variante hidratada de la
caolinita) y la clorita (que posee una capa extra de hidréxidos).

La superficie especifica y la capacidad de intercambio catiénico (CIC)
aumentan de las arcillas 1:1 a las 1:2, siendo las arcillas expansivas como
la vermiculita y la esmectita las que presentan la mayor CIC debido a
su estructura y capacidad de hidratacion.

El intercambio cationico es el proceso en el que los cationes de la
solucion del suelo son intercambiados por cationes adsorbidos en la
superficie de las particulas del suelo, como arcillas y materia organica.
Las arcillas al estar cargadas negativamente permiten que los cationes
que tiene cargas positivas se adsorban, independientemente si son
cationes alcalinos o acidos. Debido a que esta union electrostatica es
débil, los cationes adsorbidos pueden ser sustituido por otros catio-
nes en las superficies de adsorcién. Sin embargo, la valencia de los
cationes es importante en el intercambio cationico. Los cationes mono-
valentes (i.e., Na‘*y K*) utilizan una carga negativa de las arcillas para su
adsorcion, mientras que los bivalentes (como Ca* y Mg*) ocupan dos
cargas negativas y los trivalentes (como Fe’* y Al**) ocupan tres.

La fuerza de adsorcion de los cationes en la superficie de intercambio
catiénico aumenta con su valencia, por lo que los cationes trivalentes
tienen la mayor fuerza de adsorcion, seguidos por los bivalentes vy, fi-
nalmente, los monovalentes.
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Sin embargo, el H*, a pesar de ser monovalente, tiene una alta movili-
dad y puede desplazar otros cationes, especialmente en suelos acidos.
Debido a su fuerte atracciéon electrostatica, los cationes de mayor va-
lencia tienden a permanecer mas tiempo adsorbidos en la superficie
de las arcillas y la materia organica.

Las superficies de intercambio catiénico representan un mecanismo
de proteccion de nutrientes, el cual es mas importante cuando las
arcillas tienen mayor capacidad de adsorcion, como las arcillas hidra-
tables, ya que al estar adsorbidos los cationes en las arcillas evita que se
pierdan por lixiviacion que se da cuando el agua en el suelo se mueve
a horizontes mas profundos o inclusive sale de la matriz del suelo.
Esto permite que los cationes no se pierdan del suelo y que pueden
estar disponible cuando los organismos vivos estan fisiologicamente
activos.

El pH de la solucién del suelo es el factor mas importante que favore-
ce el intercambio cationico. Esto es debido a que, si el suelo tiene pH
extremos, ya sea muy acido o alcalino, va a existir mayor intercambio
catiénico. Como se menciono en la seccion 5.3 cuando el pH es acido,
vamos a tener una gran proporcion de H+ libres, y por su gran movi-
lidad quimica puede estar liberando otros cationes de las superficies
de intercambio cationico. En contraste, si el suelo tiene pH alcalino,
la superficie de adsorcién sera dominada por los cationes alcalinos y,
por lo tanto, el grado de neutralizacién va a ser mayor (seccion 5.3).
Otro factor importante es que la solucion del suelo no esté en equili-
brio quimico, ya que, si lo alcanza, los cationes adsorbidos no pueden
entrar a la solucion del suelo (seccion 5.4.1.). Asi mismo, los factores
que favorecen al intemperismo (seccion 5.4.2) también favorecen
el intercambio cationico: la lluvia acida, la respiracion biolégica y los
exudados de planta y microorganismos.

Como se menciono al inicio de esta seccion, las arcillas son minera-
les secundarios producto del intemperismo, por lo son vulnerables a
este proceso. A partir de los minerales primarios de las rocas, como
microclina, ortoclasa o moscovita, pueden formarse micas hidratadas
si pierden potasio de su estructura. Con una mayor lixiviacién de K,
estas pueden transformarse en esmectitas, como la montmorillonita.
Si el proceso continua y se eliminan mas elementos, dejando solo las
unidades basicas de las arcillas, pueden formarse arcillas del grupo de
la caolinita.

Este proceso implica una disminucién de la capacidad de intercambio

cationico (CIC), ya que se pasa de arcillas expansivas (2:1), con alta CIC,
a arcillas del tipo 1:1, con menor CIC.
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Ademas, si las arcillas contintan intemperizandose, pueden transfor-
marse en 6xidos de hierro o aluminio, los cuales ya no son arcillas
porque han perdido su estructura laminar y capacidad de intercambio
cationico, aunque pueden adsorber algunos aniones, como fosfatos.

El intemperismo de las arcillas se puede incrementar cuando existen
cambios drasticos del pH del suelo, lo que favorece a un proceso de
desilicatacion de las arcillas, reduciendo su capacidad de intercambio
cationico y, por tanto, disminuyendo la disponibilidad de nutrientes
en el suelo. Estos cambios drasticos del pH pueden deberse al uso de
enmiendas agricolas que buscan que el suelo tenga un pH neutro a
pesar de que sean suelos acidos o alcalinos. Por lo que es importante
entender cuales son las consecuencias del uso de enmiendas agricolas
sobre las caracteristicas del suelo a corto y largo plazo.

5.4.4. Nutrientes ocluidos

Los nutrientes ocluidos son aquellos contenidos en moléculas inor-
ganicas estables, por lo que los nutrientes que conforman estas
moléculas no estan disponibles. Este grupo de nutrientes ocluidos es-
tan en moléculas labiles que pueden disociarse y, por tanto, regresar
sus elementos a la solucién del suelo (i.e., fosfato de calcio, Ca,(PO,),),
hasta moléculas muy recalcitrantes (6xido de aluminio, ALO,). La sus-
ceptibilidad a la disociacion de las moléculas también pueée depender
del pH del suelo. Por ejemplo, el fosfato de calcio es labil en suelo neu-
tros o acidos, pero muy recalcitrantes en suelo muy alcalinos.

El factor principal que favorece la oclusion es el pH del suelo, ya que
en suelos con pH extremos es mas probables que los nutrientes sean
ocluidos. También la presencia de arcillas puede favorecer la oclusion
de nutrientes, ya sea quedando atrapados entre dos arcillas o forman-
do compuestos 6rgano-minerales, como los quelatos.

55



CAPITULO 6. PROCESOS BIOGEOQUIMICOS DE
LA BIODISPONIBILIDAD EN EL SUELO:
COMPUESTOS ORGANICOS

6.1. Introduccion

En el capitulo anterior revisamos los procesos geoquimicos que per-
miten la interaccién entre los almacenes inorganicos del suelo y la
solucién del suelo, para que los nutrientes estén biodisponibles para
los microorganismos y plantas. En este capitulo nos centramos en los
almacenes organicos del suelo y los procesos que determinan la dina-
mica de nutrientes en estos almacenes. Asi mismo, como se menciono
en el capitulo anterior, los almacenes organicos e inorganicos inte-
ractian continuamente por medio de la solucion del suelo (Figura 5.2).

Igual que los almacenes inorganicos, los almacenes organicos los po-
demos dividir en cuatro grandes tipos: materia organica particulada
(MOP), materia organica disuelta (MOD), nutrientes en la biomasa
microbiana y materia organica humificada (MOSH) (Figura 5.2).

6.2. Materia organica particulada

La materia organica particulada (MOP) es el material organico de
origen microbiano o vegetal muerto que ingresa al suelo, cuyas mo-
léculas originales no han sido transformadas e inclusive los tejidos de
origen vegetal pueden ser reconocibles. Esta MOP puede representar
mas del 90% de la masa del mantillo o del horizonte organico del
suelo, ademas la podemos encontrar dentro del perfil del suelo, cuyo
origen principal es la biomasa radical vegetal y la biomasa microbia-
na. La MOP la podemos dividir en dos grandes grupos por su origen:
recursos primarios y recursos secundarios. Los recursos primarios
corresponden a los producidos por los autétrofos, dominando los re-
cursos vegetales. Los recursos secundarios son los producidos por lo
heterotrofos, que han utilizado a los recursos primarios, para construir
sus moléculas que conforman su biomasa. En el suelo, los recursos se-
cundarios son producidos principalmente por los microorganismos.

Los recursos primarios de origen vegetal los podemos clasificar en dos
tipos de tejidos: tejido parenquimatoso y tejido lefioso. El primer te-
jido se caracteriza por ser joven o fisiolégicamente muy activo, como
las hojas verdes, que tienen estructuras quimicas simples, con altas
concentraciones de N y P, y facilmente hidrolizables, por lo que sus
moléculas se pueden romper facilmente, dominando las moléculas
labiles. En cambio, el tejido lenoso son tejidos de soporte, como los
tallos o las raices gruesas, teniendo estructuras quimicas complejas,
ricas en C y pobres de los otros nutrientes. Por lo que para romper sus

56



moléculas se requieren de enzimas especificas y por eso estan domi-
nadas por moléculas recalcitrantes.

A escala celular, podemos dividir a las moléculas en tres grupos: las
moléculas que se encuentran en el citoplasma, las moléculas que se
encuentran en los organelos de almacenamiento y las moléculas que
constituyentes de la pared celular. Las moléculas de los primeros dos
grupos son moléculas con uniones simples y son faciles de romper
como las azucares, las proteinas y almidones. En cambio, las molé-
culas de la pared celular estan constituidos por polimeros muy
largos (polimeros; Capitulo 38), con una elevada diversidad de enla-
ce quimicos, incluyendo dobles enlaces, y de arreglos estructurales,
como arreglos aromaticos, por lo que son mas dificiles de romper y
pueden requerir de un complejo enzimatico para despolimerizarlos.
Ejemplo de estas tltimas moléculas son los polisacaridos celulésicos,
la lignina y los taninos.

De acuerdo con su estructura molecular podemos dividir los com-
puestos en quimicamente labiles que se caracterizan por tener una
dominancia de enlaces saturados (enlaces C-C) y una elevada con-
centracién de hidrogeno y oxigeno, por lo cual son facilmente
hidrolizables, mientras que los compuestos quimicamente recalci-
trantes presentan caracteristicas que dificultan su hidrolisis como es
la baja concentracion de oxigeno y la presencia de enlaces insaturado
(doble y triple enlace de carbono), teniendo enlaces carbono-carbono
que son mas dificiles de romper.

La descomposicion es el proceso por el cual se liberaran los elemen-
tos quimicos de las moléculas organicas y se define de manera general
como la pérdida de masa del material organico. La descomposicion
esta conformada por tres etapas: fragmentacion de compuestos or-
ganicos, la despolimerizacion y la mineralizacion. La primera etapa
consiste en que los compuestos organicos son cortados en pedazos
mas pequenos que permiten que las moléculas que los conforman es-
tén mas accesibles para la actividad de las ecoenzimas edaficas. Los
organismos que principalmente realizan la fragmentacién son la
mesofauna (i.e., nematodos, acaros, etc.) y macrofauna (i.e., diferentes
grupos de insectos, crustaceos y moluscos) del suelo. La despolimeri-
zacion es la transformacioén de moléculas organicas grandes (polimeros) a
moléculas organicas pequenas (monémeros) por la actividad enzima-
tica del suelo. En esta etapa ain no hay liberacion de los elementos que
conforman las moléculas organicas a la soluciéon del suelo. La minera-
lizacion es la transformacion de las moléculas organicas a moléculas
inorganicas. Hay dos tipos de mineralizacion: biolégica que se lleva a
cabo dentro de pared celular de los microorganismos, como seria la
mineralizacion del Cy N (capitulos 9y 10), y la mineralizacion bioqui-
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mica que se realiza fuera de pared celular por medio de ecoenzimas,
como con el fésforo y el azufre (Capitulo 11). El proceso de despolime-
rizacion lo explicamos con mas detalle a continuacion, mientras que
el proceso de mineralizacion lo revisaremos cuando veamos los ciclos
ecosistémicos (capitulos de la Tercera Parte de este libro).

Como se menciono anteriormente, la despolimerizacion es el rompi-
miento de polimeros a monémeros por la actividad de ecoenzimas en
la solucion del suelo. Para que pueda existir la despolimerizacion es
importante que primero los polimeros entren a la solucion del suelo
por medio de la solubilizacion (Figura 5.2). Los factores que determi-
nan a la solubilizacion son los mismo que revisamos en los apartados
anteriores y dependen principalmente del pH de la solucion del sue-
lo (Capitulo 5). Las ecoenzimas son producidas principalmente por
los microorganismos (arqueas, bacterias y hongos), pero hay algunas
enzimas que también las produce las plantas (como las fosfatasas). La
despolimerizacion es necesaria, porque las moléculas mayores a1 kDa
no pueden pasar por la membrana celular ¥, por tanto, no pueden ser
adquiridas ni por los microorganismos, ni por las plantas Por ejem-
plo, los polimeros mas abundantes en el suelo que contienen C son la
celulosaylalignina que tienen un tamano de 36 kDa y 10 kDa, respec-
tivamente. En el caso de la celulosa se quieren al menos dos enzimas,
que son la celobiohidrolasa convirtiéndola a celobiosa (polimero), la
cual debe ser despolimerizada por la -glucosidasa que produce la glu-
cosa que es un monomero con un tamano de 0.18 kDa, por lo que
su tamano ya es adecuado para poder pasar por pared celular. Como
vimos en el capitulo 4, la glucosa es la materia prima para que pueda
existir la respiracion aerébica. Un ejemplo de polimeros con N son los
acidos nucleicos, como el ARN que tiene un tamano de 100 kDA, el
cual es despolimerizado por una nucleasa produciendo nucleosidos
con un tamana de 0.3 kDa.

La comunidad microbiana del suelo posiblemente tiene que producir
diferentes enzimas para despolimerizar las diferentes biomoléculas
que contienen C, N y P, cuando estos nutrientes no se encuentran
disponibles en la solucion del suelo. Esto implica que la comunidad
microbiana debe invertir energia en la produccion de diferentes enzi-
mas para poder tener disponible los nutrientes limitantes (Figura 6.1),
lo cual lo analizaremos con detalle en el Capitulo 12 cuando revisemos
la estequiometria enzimatica. En la tabla 6.1 ponemos ejemplos de po-
limeros, las enzimas que lo despolimerizan y el monémero produci-
do. Cuando el polimero es muy complejo y tiene una diversidad de
enlaces es necesario un complejo enzimatico para poder romper los
enlaces entre los monémeros que la conforman; por ejemplo, la lignina
requiere de las enzimas Fe-ligninasa, Mn-peroxidasa y Cu-laccasas
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para ser despolimerizada. Por lo que si no estan presente los microor-
ganismos que producen las enzimas necesarias, la despolimerizacion
de la lignina no es completa y, por tanto, sus monémeros no estan
disponibles para los microorganismos. Estas subunidades de lignina
puede ser precursores para formar acidos hiimicos, que veremos en el
apartado 6.5.

Otro factor muy importante que afecta la despolimerizacion es la di-
versidad de microorganismos, ya que no todos los microorganismos
producen todas las enzimas. Por ejemplo, la polifenol oxidasa solo es
producida por algunas especies de hongos (Capitulo 7). Por lo tanto, si
no se encuentran activas las especies que producen las enzimas nece-
sarias, no se realiza la despolimerizacion, por lo que tampoco es posi-
ble la m1nera11zac1on restringiendo la liberacion de nutrientes inorga-

nicos a la solucion del suelo.

Tabla 6.1. Ejemplos de polimeros, las enzimas que lo
despolimerizan y el monomero producido. En parén-
tesis esta el peso molecular de cada una de las biomo-

léculas en kilodalton (kDa)

Enzima Polimero Monémero
Amilasa Almidén Mono o disacaridos
(> 15 kDa) (0.18 - 0.36 kDa)
Celulasa Celulosa Mono o disacaridos
(> 36 kDa) (0.18 - 0.36 kDa)
Hemicelulasa Hemicelulosa Mono o disacaridos
(> 5 kDa) (0.18 - 0.36 kDa)
Lipasas Lipidos Glicerol
(> 89 kDa) (0.1 kDa)
Polifenol Oxidasa Lignina Acidos y alcoholes
(> 10 kDa) fenilpropilicos
(0.2 kDa)
Nucleasas Acidos Nucleicos Nucleédsidos
(> 100 kDa) (0.3 kDa)
Proteasas Proteinas Oligopétidos y
(> 5 kDa aminoacidos

(<0.7 kDa y 0.2 kDa)
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Figura 6.1. Representacion grafica del proceso de des-
polimerizacion de moléculas organicas con N por me-
dio de la actividad de las ecoenzimas producidas por
los microorganismos del suelo.

NITROGENO CARBONO

substracto bacteria substracto

Proteinas Eco-Enzima Eco-Enzima Celulosa
(>5k DA) < (Proteasa) < 9 (B-Glucosidasa) — (>36k DA)

NH HOCH: o
HE -COOH Aminoacido Jk/ HgH Glucosa
| (0.2 k Da) " (0.18 k Da)

CH3  D-Alanina <1k DA H  oH
Producto Producto
(monomero) (monomero)
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6.3. Materia organica disuelta

La materia organica disuelta (MOD) son moléculas organicas que es-
tan en la solucion del suelo, que se caracteriza por ser menor a 0.45
pm y las moléculas pueden tener C, N, P o 1a combinacién de los tres
elementos (COD, NOD y POD). Por ejemplo, la glucosa solo tiene C,
mientras que el RNA contiene los tres elementos. La MOD es la fuente
principal de nutrientes organicos para los microorganismos heteroé-
trofos del suelo.

Las fuentes principales de la MOD es la fragmentacion de la materia
organica particulada que revisamos en el apartado anterior, que pue-
den ser de origen vegetal o microbiano. También pueden ser producto
de los exudados producidos por las plantas y microorganismos, como
la materia organica nativa que esta protegida fisicamente dentro de los
agregados del suelo.

6.4. Nutrientes en la biomasa microbiana

Los nutrientes en la biomasa microbiana son los que se encuentran
dentro de la biomasa microbiana viva. En el suelo, la biomasa micro-
biana puede representar hasta el 8% de la MO total del suelo. Sin em-
bargo, en el mantillo puede llegar a representar entre el 30 y 60% del
N y P organico total del mantillo.

El proceso de entrada se conoce como inmovilizacion microbiana y
las moléculas deben ser menores a 1 kDa como se explicé en la seccion
6.2. La salida de los nutrientes de la biomasa microbiana se debe a tres
procesos: exudados microbianos, desechos productos del metabolis-
mo microbiano y muerte microbiana. El primero proceso de salida
son los exudados microbianos, que los producen los microorganismos
principalmente para adquirir nutrientes y energia. El segundo proce-
so de salida son los desechos producto del metabolismo microbiano;
por ejemplo, la mineralizacion biologica que realizan los microorga-
nismos, en el caso del nitréogeno liberan NH," a la solucion del suelo
al mineralizar las proteinas. Los detalles de esta mineralizacion los
veremos en el capitulo 10 sobre el ciclo del N en los ecosistemas.
El tercer proceso de salida es por muerte microbiana, principalmente
por lisis microbiana. La lisis microbiana se presenta por un cambio
en el potencial osmotico de la célula, rompiendo su membrana ce-
lular, liberando a la solucion del suelo, principalmente biomoléculas
microbianas. La lisis microbiana se incrementa por eventos de secado
y rehumedecimiento del suelo, caracteristico en ecosistemas estacio-
nales. En el ano de 1989, Singh y colaboradores propusieron que la
inmovilizacién y lisis microbiana es un mecanismo de proteccion de
nutrientes en ecosistemas estacionales, evitando que sean lixiviados
al inicio de la temporada humeda por encontrarse dentro de pared
celular microbiana, pero al ser liberados a la solucion del suelo, estas
moléculas pueden favorecer la actividad microbiana, incrementando
la inmovilizacion de los nutrientes cuando el suelo adquiere agua.
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Otro factor muy importante en la inmovilizacién y la liberacion de
nutrientes de la biomasa microbiana es la estructura y composicioén
de la comunidad microbiana, que veremos con mas detalle en el ca-
pitulo 7. Por ejemplo, si la comunidad microbiana esta dominada por
especies de hongos o bacterias. Los hongos en general tienen una ma-
yor proporcién de moléculas recalcitrantes, como la quitina, por lo
que su cocientes C:N microbiano son mayores a 10, lo que significa
que hay mayor C por unidad de N en las biomoléculas que conforman
su biomasa. En contraste, las bacterias tienen una mayor proporcién
de moléculas labiles, reduciendo sus cocientes de C: N microbianos a
valores menores a 10. Por lo tanto, si la comunidad microbiana esta
dominada por bacterias habra una mayor demanda de N, lo que va
a afectar la dinamica de nutrientes en el suelo. La importancia de los
cocientes estequiomeétricos en los ciclos biogeoquimicos lo revisamos
en el capitulo 12.

6.5. Materia organica humificada

La materia organica humificada es la que esta conformada por mo-
léculas que han sufrido un proceso de transformacion bioquimica,
principalmente de moléculas pequenas a moléculas grandes. Existen
dos rutas para la formacion de humus: la ruta microbiana y la ruta
bioquimica. La ruta microbiana es la formacién de compuestos orga-
nicos complejos a partir de los productos microbianos. Por lo que la
materia prima de esta ruta son los productos de la actividad microbia-
na a partir de la despolimerizacion y la produccion de exudados, los
cuales son modificados por medio de la condensacion abiotica, es de-
cir, reacciones bioquimicas que se presentan en la solucion del suelo.
Estas reacciones bioquimicas dependen del pH del suelo, la presencia
de metales, los tipos de moléculas organicas, etc.

En contraste, la ruta bioquimica es la formacion del humus a partir de
las subunidades de lignina, por lo que su materia prima es la lignina,
principalmente de origen vegetal. Cuando la lignina es despolimeriza-
da parcialmente, alguna de sus subunidades, que ain son polimeros,
tienen cargas eléctricas disponibles permitiendo que se unan a meta-
les o arcillas, generando moléculas humificadas. Las tres principales
subunidades de la lignina son siringil, guanisil y p-hidroxifenil. La
siringil tiene una mayor capacidad de formar uniones con metales y
arcillas que las otras dos subunidades. Por lo que si en el suelo esta do-
mina por esta subunidad, se formara mas materia organica humifica-
da. Esta proporcion de subunidades depende de la especie vegetal que
las produjo, de la actividad de las eco enzimas, de la textura del suelo y
la presencia de metales en la solucion del suelo que esta determinado
por el pH del mismo suelo. La principal consecuencia de que si hay
mayor formacién de materia organica humificada es que las molé-
culas organicas de la lignina no fueron moléculas disponibles para la
comunidad microbiana para obtener energia y nutrientres, sino que
fueron ocluidas por las moléculas humificadas.
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A la materia organica humificada la podemos dividir en tres tipos de
moléculas: acidos fulvicos, acidos htuimicos y huminas. Los acidos
fulvicos son moléculas oxidadas con peso molecular bajo y pueden ser
productos de la actividad microbiana y son precursores de formacion
de acidos hiimicos. Los acidos hiimicos son moléculas con alto peso
molecular y son mas complejas quimicamente que los acidos fulvicos.
Por ultimo, las huminas se forman por entrelazamientos de acidos
humicos, con una mayor complejidad estructural y con mayor peso
molecular. Por lo que es mas facil que los acidos falvicos se puedan
descomponer que los acidos himicos y huminas.
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CAPITULO 7. MICROORGANISMOS DEL SUELO

7.1. Introduccion

En el presente capitulo revisaremos las caracteristicas generales de los
microorganismos y su importancia en la dinamica de nutrientes en
los ecosistemas terrestres. La definicion mas sencilla de un microor-
ganismo se refiere a aquellos seres vivos que no podemos ver a simple
vista, ya que su tamano puede ser entre 0.2 a 14 micrometros. Sin
embargo, ellos son sumamente importantes en la dinamica de los nu-
trientes. Ademas, los microorganismos, en particular las bacterias, son
los que inventaron los metabolismos basicos celulares, tales como la
respiracion (aerobia y anaerobia) y la fotosintesis (Capitulo 4). Asi mis-
mo, tienen la capacidad de producir distintas enzimas que determinan
la transformacion de las moléculas que contienen los principales ele-
mentos quimicos, tales como las involucradas en la despolimerizacion
de los compuestos organicos (Capitulo 6) e incluso poder acceder al N
atmosférico por medio de la fijacion del N gas (Capitulo 10).

La base de nuestro entendimiento de los microorganismos esta fun-
damentada en los estudios realizados por Luis Pasteur y Robert Koch.
Robert Koch aporto6 las bases para poder aislar microorganismos y ob-
tener cultivos axénicos; €l utilizo el agar como un soporte de cultivo
utilizando un polisacarido con unidades de galactosa, que dificilmen-
te pudieran utilizar los microorganismos como fuentes de nutrientes
o carbono y esta fue la base para que en la actualidad nosotros poda-
mos aislar un microorganismo y posteriormente, analizar sus funcio-
nes o incluso utilizar sus genes. Sin embargo, la tecnologia ha avanza-
do mucho y actualmente se pueden estudiar a los microorganismos
analizando sus acidos nucleicos utilizando herramientas dentro de las
que se encuentran varias ciencias omicas. Las ciencias 6micas tienen
cuatro aproximaciones principales: metagenomica, metatranscrip-
tomica, metaproteomica y la metabolomica. La metagenémica esta
basada en el estudio del contenido de genes y sus mutaciones (ADN);
mientras que la metatranscriptomica se centra en el entendimiento de
la regulacién de la expresion genética (RNA); por su lado la metapro-
teomica se enfoca en entender el contenido de proteinas y su activi-
dad; por ultimo, la metabolémica nos permite analizar los metabolitos
presentes y su fluctuacion. Actualmente, también se hacen estudios de
genomas completos para analizar los genes funcionales de especies
especificas en los diferentes ecosistemas, asi como también conocer
las conexiones regulatorias entre genes. Teniendo los genomas micro-
bianos o metagenomas de los ecosistemas, también podemos inferir
los principales procesos biogeoquimicos en los cuales participan las
diferentes especies microbianas.
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Centrandonos en el suelo, los microorganismos son muy abundantes.
Se estima que hay entre 400 a 2 000 kg de biomasa microbiana por
hectarea, 1x10" células microbianas por gramo de raiz de las plantas o
mas de 30 000 especies de bacterias en cada gramo de raiz vegetal. En
el suelo existen muchos organismos y todos ellos cumplen funciones
fundamentales en la dinamica de los nutrientes. Sin embargo, en este
libro nos enfocamos mas en el papel que desempenan las bacterias y
los hongos por su importancia en la regulacion biogeoquimica de los
ecosistemas terrestres.

7.2. Diversidad taxonomica

Los microorganismos son sumamente diversos, ya que existen espe-
cies en los tres grandes dominios de la vida. En el dominio Bacteria
es donde encontramos la mayor diversidad, tanto taxonémica como
metabolica, seguido por el dominio Archaea y con menor nimero
de especies en el dominio Eukarya, que comparten este dominio con
organismos superiores (i.e., plantas, insectos, vertebrados, etc.). En los
primeros dos dominios se encuentran s6lo organismos procariotas y
en el tercer dominio estan los organismos eucariotas (Capitulo 4).

Como se menciono anteriormente, los organismos procariotas se en-
cuentran en los dominios de las Bacteria y las Archea, los cuales estan
claramente separados filogenéticamente. Todas las especies que con-
forman ambos dominios son unicelulares y tienen una diversidad de
metabolismos, ya que pueden ser fotétrofos o quimiotrofos, asi como
autotrofos o heterotrofos (Capitulo 4). En particular, las arqueas son
consideradas extremofilas, ya que pueden vivir en condiciones extre-
mas de temperatura o de pH.

El dominio Bacteria tiene 92 phyla, mientras que el dominio Archea
tiene 26 phyla. Los principales phyla del dominio bacterias son: Aci-
dobacteria, Actinobacteria, Bacteroidetes, Chloroflexi, Cianobacteria,
Firmicutes, Gemmatimonadetes, Nitrospira, Planctomicetes, Pro-
tobacterias y Verrucomicrobia. El domino Bacteria es considerado
como el mas diverso de todos los dominios bioldgicos, ya que se es-
tima que existen entre 1 y 300, 000 millones de especies, de las cua-
les s6lo se han identificado 6 mil especies. Los principales phyla de
las arqueas son: Euryarchaeota, Thermoproteota, Asgardarchaeota y
Nanoarchaeota. El namero de especies estimados para este dominio
aun es dificil de establecer, ya que muchas especies se han propuesto
a partir de una secuencia de ARN, por lo que es poco conocida la bio-
diversidad de este Dominio.

Los hongos son las especies de microorganismos mas importantes
para los procesos biogeoquimicos del dominio Eukarya; sin embargo,
existen otros grupos tales como los protistas (e.g. algas y protozoos) y
algunos micro-artréopodos. El reino Fungi (hongos) incluye organis-
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mos eucariontes heterétrofos que se nutren por medio de absorcién
(osmotroficos), y sus células tienen una pared celular compuesta por
quitina y B-glucanos. Su talo esta cominmente compuesto por hifas
haploides, multicelulares, cenociticas o septadas (aunque existen for-
mas unicelulares tales como las levaduras) con crecimiento apical.
Tienen reproduccién sexual y/o asexual, con una fase diploide gene-
ralmente corta. Pueden ser saprobios, mutualistas o parasitos.

Taxonémicamente el reino Fungi incluye 18 phyla, de los cuales As-
comycota es el mas diverso. De manera general, se estima que existen
entre 500, 000 hasta 9.9 millones de especies en el planeta, de las cua-
les se cree que mas del 80% son hongos microscopicos. Sin embargo,
Unicamente se conocen alrededor de 150, 000 especies.

7.3. Diversidad funcional

Las funciones que realizan los microorganismos no son especificas de
un grupo taxonoémico, ya que dentro de un mismo grupo taxonémico
podemos encontrar una gran diversidad metabolica. Como se men-
ciond anteriormente, tienen una amplia diversidad metabolica, por
lo cual pueden jugar un papel muy importante en el flujo de energia
y la transformacion de los nutrientes en los ecosistemas (Tabla 4.1).
Por ejemplo, existen especies fotoautétrofas que pueden realizar fo-
tosintesis y, por tanto, fijar C a partir del CO, atmosférico, como las
cianobacterias o las chloroflexis. Asi mismo, hay especies de bacte-
rias foto-heterotrofos que pueden utilizar la luz como fuente de ener-
gia, pero requieren de moléculas organicas para poder hacer sintesis
de biomoléculas como las bacterias purpuras y verdes no sulflreas.
También hay especies de bacterias quimioatotrofas que utilizan
la oxidacion de alguna molécula inorganica para producir energia,
como las especies nitrificantes. Por ultimo, existen especies de bacte-
rias y hongos que son quimioheterotrofas que utilizan la oxidacion de
carbohidratos para producir energia y que juegan un papel muy impor-
tante en la descomposicion de la materia organica.

Aunado a lo anterior, los microorganismos del suelo son los respon-
sables de producir las ecoenzimas para realizar la despolimerizacion
(Capitulo 6) o la mineralizacion en el caso particular del Py el S (Capl—
tulo 11). Lo que ha permitido la descomposicion de la materia organica
y el retorno de nutrientes disponibles que conforman las moléculas
organicas que retornan al suelo, por ejemplo, de origen vegetal o mi-
crobiano. Asi mismo, los microorganismos participan en la oxidacién
o reduccion de diferentes moléculas que contienen diferentes nu-
trientes y que se vera con detalle en los capitulos de la tercera parte de
este libro (Ciclos biogeoquimicos en los ecosistemas terrestres).
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CAPITULO 8. ADQUISICION Y USO DE
NUTRIENTES POR LAS PLANTAS

8.1. Introduccion

En los capitulos 5 y 6 hemos revisado los procesos involucrados en la
transformacion de las moléculas inorganicas y organicas que permi-
ten que los nutrientes estén en forma disponible para las plantas en la
solucion del suelo. Sin embargo, los nutrientes disponibles en la solu-
cion pueden ser extraidos por la geoquimica y los microorganismos
del suelo (Capitulo 5). Desafortunadamente, la velocidad de utilizacion
de nutrientes disponibles de la solucién del suelo es diferente entre la
geoquimica, los microorganismos y las plantas. Si las condiciones fi-
sicoquimicas de la solucion de suelos lo permiten, los nutrientes son
rapidamente ocluidos en moléculas nos disponibles para las plantas
(Capitulo 5). En segundo lugar, las comunidades microbianas son mas
eficientes para adquirir nutrientes disponibles de la solucion del suelo
que las plantas. Por lo que las plantas son muy poco competitivas en
la adquisicion de nutrientes disponibles. Afortunadamente, las plantas
han generado una serie de mecanismos para poder adqumr nutrientes
disponibles cuando estan fisiologicamente activas, asi como estrate-
gias para optimizar el uso de los nutrientes adqulrldos El presente ca-
pitulo se centra en los mecanismos y estrategias que tienen las planta
para la adquisicion y uso de nutrientes.

8.2. Mecanismos a adquisicion de nutrientes de las
plantas

El mecanismo principal de adquisicion de nutrientes por las plantas es
por medio de la tenso-evaporacion (Figura 8.1.) La tenso-evaporacion
es un proceso fisico que genera un gradiente hidrico entre las hojas y
el suelo, favoreciendo a que el agua del suelo pueda entrar por medio
de la raiz y moverse dentro de la planta. Cuando la planta abre los es-
tomas en las hojas, permite que salga a la atmosfera el agua contenida
en las hojas, por lo que genera un potencial hidrico negativo en las
células pegadas a los estomas y, por lo tanto, la planta va a tener que
compensar la pérdida de agua a partir del agua que tiene en los otros
tejidos, desde las hojas hasta las raices, pasando por el xilema. Es decir,
este gradiente hidrico funciona como si fuera una bomba hidraulica
que adquiere el agua disponible del suelo a través de las células radica-
les. Este mecanismo no tiene costo para las plantas, pero depende de
las condiciones atmosféricas y de la disponibilidad de agua en el suelo.
Con relacién a las condiciones atmosféricas, la saturacion de vapor de
agua de la atmosfera debe ser menor a la concentracion de agua que
tienen la hoja, es decir, si la atmosfera esta muy saturada de vapor de
agua, la planta no puede absorber agua, porque no puede transpirar
y, por tanto, generar el gradiente hidrico necesario para que pueda
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entrar el agua en las raices. Por lo que en ecosistemas con climas muy
humedos (i.e., bosques mesofilos de montafia y bosques tropicales pe-
rennifolios), las plantas pueden sufrir limitacion de nutrientes, inde-
pendientemente de la disponibilidad de estos en la solucién del suelo.
Por otra parte, si el contenido del agua del suelo es inferior al punto de
marchitamiento (Capitulo 5), la planta no puede absorber agua.

Laraiz tiene los siguientes tejidos: la epidermis, el cortex, la endoder-
mis, el pericilo y el xilema. Por lo que el agua que absorbe la planta
del suelo tiene que pasar por estos 4 tejidos hasta alcanzar al xilema,
que es el tejido de conducciéon que llevaran el agua a las hojas. Por lo
que cada tejido, puede representar una resistencia para la absorcion
del agua. Dependiendo en que tejido esté el agua, la absorcion del agua
tiene dos fases: la rapida y el volumen osmotico. La primera fase co-
rresponde a los espacios intercelulares de la epidermis, la cual puede
ser reversible. La segunda fase es la del volumen osmotico, donde el
agua ya debe pasar por pared celular de los diferentes tejidos antes
mencionados hasta el xilema. Esta fase ya no es facilmente reversible.
Los nutrientes que va a adquirir la planta son los que estan disponibles
en el agua absorbida, sin embargo, la concentracion de los nutrientes
en el agua absorbida puede ser muy baja, por lo que las especies vege-
tales han generados varios mecanismos para incrementar la concen-
tracion de nutrientes en el agua absorbida y estos mecanismos define
los tres tipos de transporte de nutrientes que tiene las plantas: pasivo,
activo y metabolico.
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Figura 8.1. Movimiento del agua dentro de la planta
por el proceso de tenso-evapotranspiracion
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8.2.1. Transporte Pasivo

La pared de las células de las raices finas esta cargada negativamente,
por lo que los elementos y moléculas con cargas positivas (cationes)
van a ser atraidos a las raices, y de esta manera, la concentracién de
cationes se incrementa cerca de las raices debido al gradiente electro-
magnético que generan las cargas negativas de las raices. Por lo que
los nutrientes que son atraidos por este gradiente electromagnético
seran adquiridos por la planta cuando realice la absorcién de agua por
medio de la tenso-evaporacion que explicamos anteriormente. Este
transporte no tiene costo para las plantas, pero la concentracion de
nutrientes adquiridos por la planta va a depender de los nutrientes que
fueron atraidos por este gradiente. En caso de que la concentracién de
nutrientes disponible sea muy baja, la planta va a estar limitada por la
adquisicion de nutrientes.

8.2.2. Transporte activo

Lalimitante del transporte pasivo es que no favorece la adquisicion de
elementos y moléculas con cargas negativas (aniones), como por ejem-

lo el fosfato (-PO ?-). Porl la pl i difi 1
plo el ortofosfato ,>7)- Porlo tanto, la planta tiene que modificar e

gradiente electromagnético generado por las raices. Esta modificacion
la realiza enviando H* a la solucion del suelo cercana a las raices para
atraer aniones en el agua que van a absorber. De esta manera, la plan-
ta puede adquirir elementos y moléculas con cargas negativas. Este
transporte se llama activo, porque la planta tiene que invertir energia
para producir y enviar los H* a la solucién del suelo.

8.2.3. Transporte metabolico

Sin embargo, los dos transportes explicados anteriormente puede que
no sean suficientes para incrementar la concentracién de los nutrientes
disponibles que requiere la planta. Por lo tanto, la planta debe inver-
tir mas energia en diferentes mecanismos para adquirir los nutrientes
limitantes. Este conjunto de mecanismos se conoce como transporte
metabolico que pueden ser desde la utilizacion de cargadores en pa-
red celular hasta establecer simbiosis con diferentes tipos de microor-
ganismos.

A. Transportadores de nutrientes en pared celular.

Los cargadores de nutrientes son enzimas que se encuentra en la pa-
red celular de las raices y cuyo papel es atrapar a los nutrientes que
estan en baja concentracion en la solucion del suelo y de esta manera,
incrementar la absorcién de dichos nutrientes. Estos cargadores pue-
den ser especificos o no especificos. Los especificos son aquellos que el
sitio activo de la enzima reconoce a un elemento o molécula especifica
(modelo de llave y cerradura, Capitulo 3), como por ejemplo las que
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reconocen al ortofosfato (PO,*) o al nitrato (NO,) (Capltulos 10 y 11);
mientras que los cargadores nos especificos su sitio activo puede ser
usado con diferentes moléculas (modelo de ajuste inducido, Capitulo
3). De esta manera la planta incrementa la adquisicion de ciertos nu-
trientes limitantes, pero el costo es mayor, ya que tiene que invertir
energia en la produccion de la enzima, asi como en el funcionamiento
del sitio activo de la enzima.

B. Exudados radicales

Los exudados radicales son diferentes elementos o moléculas que
produce las plantas que son enviados a la soluciéon del suelo, ya sea
para romper el equilibrio quimico de la solucion del suelo o para fa-
vorecer la actividad de la comunidad microbiana cercana a la raiz que
pueden estar mineralizando nutrientes de moléculas organicas, como
en el caso de la liberacion de NH . (Capitulo 10). Por lo anterior, las

plantas generan un ambiente cercano a las raices que esta enrique-
cidos de diferentes moléculas, principalmente organicas, que van a
favorecer la actividad de la comunidad microbiana e incrementar la
liberacion de los nutrientes disponibles a partir de la mineralizacion
de moléculas organicas. Este ambiente enriquecido se conoce como
rizosfera y puede incrementar la biodiversidad de la comunidad
microbiana, asi como modificar la estructura de la comunidad. Los
principales tipos de exudados que producen las plantas son carbohi-
dratos, aminoacidos y acidos organicos. Los carbohidratos son prin-
cipalmente monomeros tales como la glucosa, ribosa, fructosa, lo que
permite a los microorganismos obtener estos monémeros sin tener
que despolimerizar a los carbohidratos mas complejos. En el caso de
los aminoacidos, tales como arginina y metionina, pueden aportar G
y N a los microorganismos y favorecer la mineralizacién del nitr6-
geno liberando el NH,* a la solucion del suelo. Los acidos organicos

pueden romper el equilibrio quimico de la solucion del suelo y, por
tanto, favorecer la transformacién de las moléculas disueltas (Capitulo
5y 6). De esta manera, las plantas promueven la actividad microbiana
mandando moléculas organicas de bajo peso molecular, para que se
incrementen los procesos de despolimerizacion y mineralizacion de
algunos nutrientes que puede limitar el crecimiento de la planta. No
todas las especies de plantas pueden producir la misma cantidad y tipo
de exudados, sino que depende de la capacidad que tiene cada especie
de planta para producirlo y de la energia disponible para producirlos
y enviarlos a la solucion del suelo. Este mecanismo puede ser costoso
para las plantas, pero le permite poder adquirir los nutrientes que re-
quiere cuando esta metabolicamente activa.

C. Simbiosis con microorganismos.

El altimo mecanismo metabdlico es la simbiosis entre la planta y al-
guna especie de microorganismo. La simbiosis esta definida como la
relacion benéfica entre una especie biologica y otra, en este caso, entre
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una especie de microorganismo y una especie de planta. Este mecanis-
mo es el mas costoso, ya que la planta debe invertir tanto en el mante-
nimiento y crecimiento del microorganismo, como en la producciéon
y la actividad de las enzimas que producen las especies microbiana
simbiontes. La ventaja de esta inversion es que, en la mayoria de los
casos, el microorganismo entrega el nutriente ya dentro del tejido de
la planta. A manera de ejemplo, nos vamos a enfocar en dos principa-
les simbiosis que tienen las plantas con algunas especies de microor-
ganismos.

El primer ejemplo es la simbiosis entre algunas especies de plantas,
principalmente de la familia Fabaceae, con bacterias del género rhi-
zobium que tienen la capacidad de ﬁJar el N atmosférico. La planta
debe invertir energia para generar el nodulo en las raices donde se
encuentran las bacterias, pero también debe invertir energia para pro-
ducir la enzima nitrogenasa que transforma el dinitrégeno (N,) aNH,’,
asi como invertir energia en los esqueletos de C para que el'N fija o
pueda ser introducido en la planta. Por su parte, la bacteria le permite
a la planta acceder a la mayor fuente de N en el Planeta, que es la at-
mosfera. El proceso de fijacién de N lo revisaremos con mas detalle en
el Capitulo 10.

El segundo ejemplo son las micorrizas, que es una simbiosis entre es-
pecies de hongos y especies de plantas. Existen dos grupos principales
de micorrizas: las ectomicorrizas y las endomicorrizas o micorrizas
arbusculares. Las especies de hongos de las ectomicorrizas pertenecen
a los phylas de Basidiomycota y Ascomycota y las especies de plantas
pertenecen a los géneros Betula, Dipterocarpus, Myrtus, Fagus, Salix,
Pinus y Quercus, las cuales se distribuyen principalmente en ecosiste-
mas con climas templados. Las ectomicorrizas forman un manto con
sus hifas alrededor de las raices de las plantas y se conoce como la red
de Harting. Las plantas le aportan carbohidratos a los hongos y los
hongos le aportan N, no solamente como moléculas inorganicas (tales
como NH,* o NO,), sino que ademas los hongos pueden tomar molé-
culas organicas (por ejemplo, aminoacidos), las cuales las mineraliza
y se la entrega a la planta en forma inorganica. Esto les permite a las
plantas poder acceder al N de las moléculas organicas que se encuen-
tran en la solucion del suelo, ya que las plantas no pueden absorber
moléculas organicas. Las especies de hongos de las micorrizas arbus-
culares pertenecen al phylum Glomeromycota y puede asociarse con
el 80% de las especies de plantas, por lo que son consideradas como ge-
neralistas. El hongo infecta la raiz formando arbusculos sin romper la
pared celular de las raices y con esta estructura se realiza el intercam-
bio de nutrientes entre el hongo y la planta. Asi mismo, forman mi-
celio extracelular que le permite a la planta poder incrementar el vo-
lumen de suelo explorado. El nutriente que aporta el hongo a la planta
es principalmente el P inorganico y recibe a cambio carbohidratos que
produce la planta. De esta manera, ambos tipos de micorrizas modi-
fican la rizésfera, permitiéndole a las plantas a acceder a mecanismos
que tienen los hongos para adquirir nutrientes de la solucion del suelo.
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8.3. Uso de nutrientes por la planta

Una vez que la planta absorbe los nutrientes, estos son usados en di-
ferentes metabolismos celulares, como la fotosintesis y la respiracion
(Capitulo 4), asi como la produccion de biomoléculas que formaran
parte de los diferentes tejidos que tienen cada una de las especies de
plantas. Por ejemplo, una especie de arbol va a tener que formar teji-
dos lenosos, mientras que una herbacea no necesita dichos tejidos. Asi
mismo, el tipo de fenologia que tiene las especies de plantas afecta el
uso de los nutrientes, ya que las plantas anuales tienen que realizar
todo su ciclo de vida en un ano, cuando las plantas perennes pueden
desarrollarse durante varios anos. Por otro lado, también va a ser dife-
rente la demanda de nutrientes si las plantas son caducifolia o peren-
nifolia. Por ultimo, el tipo de metabolismo fotosintético también es
importante, ya que si la planta tiene un metabolismo fotosintético C,

no tiene que estar produciendo la enzima fosfoenolpiruvato carboxi-
lasa que favorece la eficiencia de toma de CO, atmosférico, como son
las especies de plantas con metabolismos C, o CAM (metabolismo
acido de las crasulaceas).

Uno de los mecanismos mas importantes de la utilizacion y proteccion
de nutrientes dentro de la planta es la reabsorcion de nutrientes folia-
res, debido a que todas las especies de plantas perennes, aunque sean
caducifolias o perennifolias, tienen que cambiar sus hojas, porque la
eficiencia fotosintética se reduce con la edad de la hoja. Sin embargo,
cuando la planta tira una hoja representa una pérdida de nutrientes
que se encuentra en las biomoléculas que forman los tejidos foliares.
Para reducir la pérdida de nutrientes, las plantas mueven biomolécu-
las labiles (por ejemplo, ATP clorofila, etc.) del citoplasma de las células
de las hojas a otros tejidos (como ramas u hojas nuevas) para evitar que
se pierdan los nutrientes que se encuentran en dichas biomoléculas,
dejando de esta manera las biomoléculas que conforman la estructura
de sus tejidos, como la celulosa o lignina en la pared celular.

Existen varios factores que pueden afectar la eficiencia de absorciéon
foliar de las diferentes especies vegetales. Entre los factores intrinsecos
de las especies de las plantas es la fenologia foliar, ya que las plantas
caducifolias realizan mayor porcentaje de reabsorcion que las peren-
nifolias, por lo que la hojarasca que producen tiene menor concentra-
cion de nitrogeno y fosforo. Asi mismo, si la especie de planta tienen
la capacidad de hacer simbiosis con bacterias fijjadoras de nitrégeno
(como las especies de la familia Fabacea; seccion 8.2.3 en este capitu-
lo), van a realizar muy poca reabsorcion de nitrégeno, pero hacen una
gran reabsorcion de fésforo foliar. También la longevidad de las hojas
afecta la eficiencia de reabsorcion, ya que las hojas longevas realizan
menos reabsorcion de nutrientes que las hojas no longevas.
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Entre los factores extrinsecos de las especies de la planta es la baja
disponibilidad de nutrientes en el suelo, ya que puede promover la re-
absorcion foliar. También la disponibilidad del agua en el suelo puede
afectar la reabsorcion foliar de nutrientes, ya que, si la disponibilidad
de agua es baja, la planta estara obligada a proteger el agua y, por lo
tanto, reduce su tasa fotosintética por cerrar los estomas y, de esta ma-
nera se reduce la energia disponible para realizar la reabsorcion de
nutrientes foliares.

La principal consecuencia de la reabsorcion de nutrientes foliares en
la dinamica de nutrientes de los ecosistemas terrestres es que la hoja-
rasca que producen las especies de plantas que hacen mayor porcenta-
je de reabsorcion tienen cocientes C: N y C:P altos, lo que sugiere que
la hojarasca de estas especies esta empobrecida de nitréogeno y fosforo.
Asi mismo, van a dominar las moléculas estructurales y mas complejas
con anillos aromaticos, tales como la lignina y los taninos, reduciéndo-
se la proporcion de carbohidratos y proteinas. Como consecuencia de
todo lo anterior, se reduce la tasa descomposicion del mantillo en las
especies de planta que hace mayor reabsorcién de nutrientes foliares,
ya que la materia organica que ingresa al suelo es mas recalcitrante
(Capitulo 6).

En 1982, Peter Vitousek propone el término de eficiencia de uso de
nutrientes de las plantas y se mide como la divisiéon entre la masa
producida por la hojarasca entre el contenido del nutriente en la ho-
jarasca. El contenido del nutriente se calcula multiplicando la masa
de hojarasca por la concentracion del nutriente. Asi mismo, Vitousek
encontré que los bosques en ecosistemas templados realizan mayor
eficiencia de uso del N que los bosques tropicales. Esto sugiere que el
N no es un nutriente limitante en los bosques tropicales, por la gran
proporcion de especies vegetales pertenecientes a la familia Fabaceae
y que tienen la capacidad de tener simbiosis con bacterias fijadores
de N atmosférico, como lo mencionamos en la seccion 8.2.3 de este
capitulo.
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CAPITULO 9. CICLO DE CARBONO EN LOS
ECOSISTEMAS TERRESTRES

9.1. Introduccion

En los capitulos de esta tercera parte del libro se van a revisar la dina-
mica de tres nutrientes relevantes a escala de los ecosistemas terrestres
(carbono, nitrégeno y fosforo), asi como la interaccion de estos tres
nutrientes bajo en enfoque de la estequiometria ecologica.

Los ecosistermas estan definidos como un sistema cibernético ecologi-
co formado por una serie de subunidades, que se llaman almacenes,y
la interaccion entre estas subunidades que se conocen como flujos. Por
ejemplo, los principales almacenes de los ecosistemas terrestres son:
a) la biomasa aérea (principalmente vegetal); b) el suelo compuesto
por el horizonte organico (que también se conoce como mantillo), los
horizontes inorganicos y la biomasa radical de la comunidad vegetal;
y ¢) la roca madre. Estos almacenes se pueden dividir en otras subuni-
dades, como en el suelo que fueron revisados en los capitulos de la se-
gunda parte de este libro (Figura 5.2). Los principales flujos son la fija-
cion biologica de nutrientes atmosféricos (i.e., carbono y nitrogeno), la
entrada de nutrientes por lluvia o polvos, la producc1on de hojarasca,
los flujos de nutrientes por percolacion del agua de lluvia a través de la
biomasa aérea, la descomposicion de la materia organica y las salidas
por escorrentia o flujos subsuperficiales, entre otros. Muchos de estos
flujos también fueron revisados en los capitulos de la segunda parte de
este libro. Con este enfoque de ecosistemas es posible estudiar como
es la dinamica de cada uno de los nutrientes, ya que se puede determi-
nar cuales son los almacenes que tienen mas contenido del nutriente
estudiado, cuales son los procesos que determinan los flujos y como
son las cantidades de nutriente que entran y salen de los ecosistemas.
De esta manera, es posible saber si un ecosistema particular esta rete-
niendo o liberando el nutriente estudiado y los procesos que controla
la captura y liberacién de dicho nutriente. Esto es muy relevante, ya
que con el balance de los nutrientes a escala de ecosistema se puede
diagnosticar el estado de conservacion o degradacion del ecosistema.
Por ejemplo, si la cantidad de un nutriente que entrada es igual a la
cantidad que sale del ecosistema, se puede considerar que éste esta en
equilibrio. En cambio, si la cantidad de entrada es menor a la cantidad
de salida se puede considerar que el ecosistema esta en proceso de de-
gradacion. Por ultimo, si la cantidad de entrada es mayor a la cantidad
de salida, se puedo considerar que el ecosistema esta en un proceso
de sucesion, porque se esta incrementando la productividad primaria
bruta, hasta llegar a un nivel de equilibrio.

Como se mencioné en el capitulo 2, el carbono (C) tiene un ciclo ga-
seoso o atmosférico, ya que la principal fuente de este elemento es la
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atmosfera, particularmente como CO,, debido a que tiene moléculas
en estado gaseoso estable. Ademas, la mineralizacion de las moléculas
organicas con carbono es biologica, ya que se realiza dentro de pared
celular de los organismos por medio de la respiracion aerobica (Capi-
tulo 4). El carbono tiene tres electrones de valencia (Capitulo 2), por lo
que puede formar hasta cuatro enlaces covalentes con otros atomos y
con ello puede formar moléculas inorganicas estables, ademas de for-
mar parte de la estructura de todas las biomoléculas (Capitulo 3).

A continuacioén, vamos a revisar cuales son las principales entradas y
salidas de este elemento en los ecosistemas terrestres, asi como los
factores que determinan su dinamica a partir de sus principales flujos
(Figura 9.1).
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Figura 9.1. Ciclo del carbono en los ecosistemas terres-
tres (modificado de Paul 2007).

CO:

l

Produccion primaria
gruesa

N Respiracion S C OZ

obscura

Fotosintesis
neta

5| Respiraciongasto | 5 C OZ

metabdlico

Produccion primaria
neta

AN

Produccion de hojarasca Biomasa en
y .
Exudados radicales plantas vivas

C O <« Respiracion
2 heterotrofica

Mantillo y materia
organica del suelo

!

Produccion neta del ecosistema

78



9.2. Almacenes y flujos de carbono en los ecosistemas

terrestres

En la figura 9.1 se presenta el ciclo de C en los ecosistemas terrestres.
La fuente principal de C organico de los ecosistemas terrestres es el
CO, atmosférico, el cual es fijado por los autotrofos por medio de la
fotosintesis oxigénica (Capitulo 4). La fijacién del C se realiza duran-
te la fase obscura de la fotosintesis (Capitulo 4) y es conocida como
fotosintesis bruta o productividad primaria bruta, que representa la
cantidad total de C que pueden fijar los autétrofos de un ecosistema en
particular. La cantidad de C fijado en la fotosintesis bruta depende de
la capacidad metabdlica de las especies que componen la comunidad
de autétrofos en cada uno de los ecosistemnas. Sin embargo, los aut6-
trofos utilizan parte de ese C fijado para producir energia por medio
de la respiracion que es utilizada en los procesos fisiologicos celulares
basicos y en la construccion de biomoléculas (Capitulos 8 y 4). Por lo
que la diferencia entre el C fijado en la fotosintesis bruta menos el C
liberado por la respiracion para mantener los procesos metabolicos de
los autétrofos se conoce como fotosintesis neta o productividad pri-
maria neta. En otras palabras, el C de la productividad primaria neta
es el que esta contenido en las biomoléculas producidas por los auto-
trofos y representa el presupuesto anual del C organico para mantener
todos los procesos biolégicos de la dinamica del C en los ecosistemas.
La cantidad de este presupuesto depende de la composicion de la co-
munidad de autétrofos de cada uno de los ecosistemas.

El C producido en la productividad primaria neta puede tener tres
destinos: a) acumularse en la biomasa viva de los autotrofos, b) entrar
ala cadena trofica, empezando por los herbivoros o c) entrar al suelo
por medio de tejidos muertos de lo autétrofos, tales como la produc-
cion de hojarasca y la de las raices finas, asi como la produccion de
exudados en la rizésfera y en el mantenimiento de microorganismos
simbiontes (Capitulo 8). E1 C acumulado en la biomasa viva de los au-
totrofos representa uno de los almacenes de C importantes de los eco-
sistemas terrestres y la cantidad de C en este almacén va a depender
del tipo de tejidos dominantes de la comunidad de los autotrofos. Por
ejemplo, un bosque de coniferas va a contener mayor cantidad de C
que un pastizal, donde dominan las herbaceas (Figura 9.2). En los eco-
sistemas terrestres, la cantidad de C que entra a la cadena tréfica re-
presenta una proporcion baja del C de la productividad primaria neta;
por ejemplo, se ha estimado que solo el 3.7% del C de la product1v1dad
primaria neta es consumido por los herbivoros en bosques templados
latifoliados. Este carbono que entra a la cadena tréfica hay que restarle
el C utilizado en la respiracién para mantener los procesos metaboli-
cos de todos los organismos que participan en la cadena tréfica. Esta
diferencia entre el C utilizado por la cadena tréfica menos su gasto
metabodlico se conoce como productividad secundaria neta y depen-
de de la eficiencia metabdlica de todas las especies que componen la
cadena troéfica.
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Por ultimo, el C que entra al suelo puede representar el mayor por-
centaje del C de la productividad primaria neta, ya que se ha estimado,
por ejemplo, que puede representar hasta un 96% en bosques templa-
dos latifoliados. La entrada de este carbono se da por medio de la pro-
duccion de hojarasca a partir de la biomasa aérea vegetal (Capitulo 8)
o por la produccion radical a partir de la biomasa subterranea vegetal.
El C que entra al suelo sera transformados en diferentes moléculas por
distintos procesos que revisamos en el Capitulo 6, asi como la utiliza-
do para mantener los metabolismos celulares por medio de la respi-
racion de la comunidad microbiana heterétrofa del suelo. Este gasto
metabolico por la comunidad microbiana puede representar hasta el
56% del C de la productividad primaria neta y que regresa como CO,
a la atmosfera por respiracion heterotrofa (Capitulo 4). El C que se
acumula en el suelo puede ser uno de los principales almacenes de C
organico en los ecosistemas terrestres, que puede estar en almacenes
muy dinamicos, como en la biomasa microbiana con tiempos bajos de
retorno o en almacenes muy recalcitrantes, como la materia organica
humificada con tiempos grandes de retorno (Figura 9.2; Capitulo 6).

Considerando los almacenes y los flujos principales antes menciona-
dos podemos calcular la produccion neta del ecosistema. La produc-
cion neta del ecosistema es el C que fue acumulado en los almacenes
antes mencionados menos la sumatoria de la CO, producido por la
respiracion de todos los organismos que viven en el ecosistema, la cual
se conoce como respiracion del ecosisterma. Asi mismo, el intercam-
bio neto de C del ecosistema es la diferencia entre el C de la respira-
cion del ecosistema menos el C fijado durante la productividad prima-
ria bruta. Cuando el intercambio neto de C del ecosistema es positivo
se puede decir que el ecosistema esta emitiendo C a la atmosfera y
cuando es negativo, el ecosistema esta capturando C de la atmosfera.

Por lo tanto, la captura del carbono en el ecosistema terrestre depende
principalmente de la productividad primaria neta de los autotrofos, de
la actividad microbiana de los heter6trofos en el suelo y de los proce-
sos de humificacion en el suelo. Esta productividad primaria neta esta
directamente relacionada con las especies vegetales que estan en dicha
comunidad, de igual manera la actividad microbiana va a depender
de las especies microbianas presentes y el proceso de humificacion
depende de las caracteristicas edaficas, es decir, de las caracteristicas
fisicas, quimicas y biologicas que tienen suelo. Estos factores son su-
mamente importantes para poder entender los procesos de captura de
carbono ecosistémico.
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Figura 9.2. Porcentaje del contenido de carbono en los
principales almacenes de C en cuatro ecosistemas te-
rrestres. BC: bosque de coniferas (Quintero et al., 2020),
BM: bosque mixto (Garcia-Oliva et al., 2014), SBC: sel-
va baja caducifolia (Jaramillo et al., 2003) y PD: pasti-
zal desértico (Garcia-Oliva et al., 2018)
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CAPITULO 10. CICLO DEL NITROGENO EN LOS
ECOSISTEMAS TERRESTRES

10.1. Introduccion

El nitrégeno (N) también tiene un ciclo gaseoso o atmosférico, ya que
la principal fuente de este elemento es la atmosfera, el cual esta en
forma de gas conformado por dos atomos de N (nitrogeno diatomico,
N,), que con el oxido nitroso (N,O) y el oxido nitrico (NO) constitu-
ye el 78% de la concentracion de Tos gases en la atmoésfera. Ademas, la
mineralizacion de las moléculas organicas con nitrégeno es biolc’)gica,
ya que se realiza dentro de pared celular de los organismos, principal-
mente por las bacterias (Capitulo 4).

El nitrégeno tiene cinco electrones de valencia (Capitulo 2), por lo que
puede formar cinco enlaces covalentes para formar moléculas inor-
ganicas estables, tanto reducidas como oxidadas, ademas de formar
parte de algunas biomoléculas importantes, tales como las proteinas
y los acidos nucleicos (Capitulo 3). La mayoria de las transformacio-
nes de las moléculas con N estan mediadas por la actividad biolégica,
principalmente microbiana, ya que la utilizan como sustrato quimi-
co-energético (Capitulo 4), como fuente de oxigeno o como fuente de
N. En este capitulo nos vamos a enfocar en los mecanismos de trans-
formacion de las moléculas con N, que constituyen el ciclo del N en
los ecosistemas terrestres (Figura 10.1).
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Figura 10.1. Ciclo del nitrogeno en los ecosistemas te-

rrestres (modificado de Paul and Clark, 1989).
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10.2. Fijacion del Nitrogeno atmosférico.

10.2.1. Fijacion no biologica de nitrogeno atmosférico.

La fijacion no biolégica de N atmosférico se realiza por dos procesos:
la fijacion por descargas eléctricas atmosféricas y la fijacion industrial.
La primera consiste en la ruptura del enlace covalente de nitrégeno
diatéomico atmosférico (N,) como consecuencia de la liberacion de
energia por las descargas eléctrica atmosféricas, por lo que cada molé-
cula de N es oxidada y forma 6xido nitrico (NO) Sin embargo, como
el 6xido nitrico es una molécula gaseosa debe ser mas oxidada (como
nitrito o nitrato) o reducida (como amonio) para poder ingresar a los
ecosistemas terrestres. Por lo que este proceso de fijacion de nitrogeno
atmosférico es poco relevante para los ecosistemas terrestres.

La fijacion de nitrogeno industrial se lleva a cabo al proceso de Ha-
ber-Bosch, el cual es un proceso artificial. Este proceso consiste en la
produccién de hidrégeno para que reaccione con nitroégeno diatomi-
co atmosférico con la finalidad de generar amoniaco (NH,), por lo que
este proceso es sumamente demandante de energia, ya que se necesita
altas temperaturas (cercanas a los 450° C) y altas presiones (200 atmos-
feras). Sin embargo, con este proceso se produce mas de 100 millo-
nes de toneladas de fertilizantes nitrogenados al afio y representa una
fuente muy importante de entrada artificial de N a los suelos.

10.2.2. Fijacion biologica de nitrogeno atmosférico.

La fijacion biolégica del nitrégeno consiste en la incorporaciéon y trans-
formacion del nitréogeno diatomico atmosférico (N,) en amonio (NH,*)
por algunas especies de bacterias y arqueas que producen la enzima
nitrogenasa (i.e., cianobacterias, Rhizobium spp., Chloroflexis, etc.).
Sin embargo, el proceso de ﬁJac10n biolégica de nitrégeno requiere de
mucha energia, ya que se necesitan 16 ATP para reducir una molécula
de N, y transformarla en dos moléculas de NH,". El sitio activo de la
nltrogenasa tiene atomos de hierro y molibdeno que se encargan de
realizar las reacciones de 6xido-reduccion. Estos metales reducen el
nitrogeno diatémico y lo convierten en amoniaco (NH,), que debe ser
reducido a amonio (NH,*) para evitar la toxicidad del amoniaco. Sin
embargo, el complejo enzimatico de la nitrogenasa requiere de condi-
ciones anaerobias o de baja concentracion de oxigeno para poder fijar
el nitrégeno.

Las especies de microorganismos fijadoras de nitrégeno la podemos
clasificar en dos tipos: bacterias y arqueas de vida libre y bacterias sim-
biontes con plantas. Las principales especies de bacterias de vida libre
que fijan N pertenecen a los géneros de Pseudomonas, Azotobacter,
Klebsiella, Clostridium, Nostoc y Anabaena, y las especies de arqueas
pertenecen principalmente al género Methanococcus.
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Las bacterias que realizan la fijacién de nitrégeno en asociacién en-
dosimbidtica pertenecen principalmente al género Rhizobium con
especies de plantas de la familia Fabaceae, pero también hay especies
de bacterias del género Frankia que forma una asociacion llamada ac-
tinorrizas, principalmente con algunas especies de arboles de ecosis-
temas templados pertenecientes a las angiospermas. Sin embargo, la
simbiosis mas importante es con especies de plantas de la familia Fa-
baceae, principalmente distribuida en los ecosistemas tropicales (Ca-
pitulo 8) y las especies de bacterias pertenecen a los géneros Allorhizo-
bium, Azorhizobium, Mesorhizobium, Sinorhizobium y Rhizobium.

Para que se realice la asociacion simbiotica, la planta tiene que secre-
tar a la rizosfera distintas moléculas, tales como los flavonoides, los
cuales atraen a las bacterias y estas ultimas sintetizan moléculas co-
nocidas como factores NOD o factores de nodulacion, los cuales son
detectados por las plantas y permiten la infeccion radical de las bac-
terias y la formacion de los nédulos radicales. Dentro de los nodulos
se sintetiza una molécula leghemoglobina parecida a la hemoglobina
humana, que captura el oxigeno y permite que en los nodulos exis-
ta un ambiente anaerébico adecuado para la fijaciéon del N. Cuando
la leghemoglobina esta activa, los nédulos tienen un color rojizo y es
cuando las bacterias estan fijjando nitréogeno atmosférico. Una vez que
la bacteria produce NH, este es transportado a la planta por canales
especiales entre la membrana celular de la bacteria y de la planta. De
esta manera, la planta tiene acceso al N atmosférico para producir bio-
moléculas nitrogenadas (i.e., proteinas, acidos nucleidos) y la bacteria
recibe carbohidratos y ATP (Capitulo 8).

10.3. Inmovilizacion microbiana

La inmovilizacion es la toma de moléculas con N de bajo peso mole-
cular por la comunidad microbiana del suelo. Los microorganismos
necesitan el N, ya que forman parte de dos biomoléculas importantes:
los aminoacidos que forman las proteinas y los acidos nucleicos que
tienen la informacion genética (Capitulo 3). Las moléculas disponibles
que pueden adquirir los microorganismos con N son moléculas orga-
nicas y moléculas inorganicas. Las moléculas organicas con nitroge-
nos deben ser monémeros menores a1 kDa (i.e., aminoacidos, nucleo-
sidos, etc.) y, por lo tanto, si estan en forma de polimeros, deben ser
despohmerlzaaon por las ecoenzimas producidas por la comunidad
microbiana (Capitulo 6).

Las principales moléculas inorganicas en la solucion del suelo son el
amonio (NH,") y el nitrato (NO,) y en menor importancia el nitrito
(NO,). La adqulslc:lon del NH," requiere menos energia que la adqui-
sicion de NO,, por las 51guler1tes razones. En primer lugar, el amonio
por ser cation va a tener mayor probabilidad de acercarse a la pared
celular, porque la pared celular de los microorganismos generalmen-
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te esta cargada negativamente, favoreciendo la toma de amonio que
sigue el gradiente electroestatico en la solucion del suelo. En segundo
lugar, la adquisicion de NH,* no requiere de un cargador para pasar
por pared celular, mientras que el NO, si requiere cargadores en pa-
red celular. En tercer lugar, una vez que ambas moléculas estan dentro
de pared celular, es necesario que se fijen a un compuesto organico,
como el aminoacido glutamato, para que sean transportados. En el
caso del NH,'solo se utiliza dos enzimas para convertirlo a glutamato,
mientras que el NO, requiere cinco enzimas, ya que primero tiene
que ser reducido y como se mencioné en el Capltulo 2, la reduccion
demanda energia. Por ultimo, el NO," por tener carga negativa no pue-
de ser adsorbido por las superﬁcies de intercambio catiénico de las
arcillas favoreciendo su lixiviacion del suelo (Capitulo 5) o es mas pro-
bable que sea desnitrificado, como se vera mas adelante. Por lo que si
en el suelo dominan el NH,* es menos probable que el nitréogeno se
pierda del ecosistema terrestre.

10.4. Amonificacion (mineralizacion del Nitrogeno)

La amonificacion se define como el proceso por el cual los microor-
ganismos mineralizan las moléculas organicas de bajo peso molecular
que contienen grupos de amida o amina a amonio, por lo que la amo-
nificacion libera el NH,* a la solucion del suelo, que puede ser utilizado
por otros microorganismos o por las plantas (Capitulo 8). Esta mine-
ralizacion es biologica, porque se realiza dentro de pared celular. Asi
mismo, esta mineralizacion la realiza 1a mayoria de los microorganis-
mos heterotrofos tanto hongos como bacterias, incluso algunas algas
unicelulares producen enzimas como la ureasa. La mineralizacion del
N ocurre cuando los microorganismos estan limitados por carbono,
por lo que rompen las moléculas organicas nitrogenadas, para poder
obtener el C que conforman la estructura de las moléculas organicas.

10.5. Nitrificacion.

El proceso de la nitrificacion es la oxidacién del amonio (NH,*) a ni-
trito (N O,) y nitrato (NO,), ya que los microorganismos utlflzan al
amonio como sustrato para obtener energia (Capitulo 4). La nitrifica-
cion es un proceso que requiere la presencia del O2 y lo realizan ex-
clusivamente organismos procariontes. El proceso de la nitrificacion
lo podemos dividir en dos etapas: la oxidacion de NH,* a NO, y la
oxidacion de NO, a NO,.

La primera etapa la realizan microrganismos quimioautotrofos, entre
los que destacan arqueas y bacterias de los géneros de Nitrosomas,
Nitrosolobus, Nitrospira, Niitrosorvibrio y Nitrosococcus. Este tipo
de bacterias quimioautétrofas fijan el CO, como fuente de carbono
y utilizan la oxidacion del NH,* como fuente de energia, ya que esta
oxidacion genera 5 protones, los cuales pueden ser utilizados en la ca-
dena de transporte de electrones. Esta oxidacion se presenta en dos
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pasos: la oxidacion de NH,* para generar hidroxilamina (NH20OH); y
el segundo paso, en la cual se genera los protones que seran utilizados
en la cadena de transporte de electrones y se oxida la hidroxilamina a
nitrito (NO,)).

La segunda etapa de oxidacion (de NO,  a NO,) lo realizan las bacte-
rias nitro oxidantes, y las especies de bacterias pertenecen principal-
mente a los géneros Nitrospira, Nitrobacter, Nitrococcus y Nitrospina.
Las bacterias que participan en el proceso de nitrificacion son poco
competitivas por el amonio, por lo que las bacterias heterotrofas pue-
den inhibir la nitrificacion cuando no estan limitados por el carbono
organico disuelto (COD), pero puede ser promovida si estas ultimas
bacterias estan limitadas por el COD en la solucion del suelo.

10.6. ANAMMOX

Los procesos de pérdida de nitrogeno de los ecosistemas terrestre ha-
cia la atmosfera son el ANAMMOX vy la desnitrificacion. E1 ANAM-
MOX (oxidacién anaerobia del ion NH,") es la volatilizacién del NH *
para producir gases nitrogenados en la atmosfera, el cual se da en con-
diciones anaerodbicas y los realizan especies de bacterias del phylum
Planctomycetes. E]l ANAMMOX consiste en la oxidacion del NH, " a
diéxido de nitrégeno (N 02'). El1 ANAMMOX se lleva a cabo en un or-
ganelo especial qué contienen las bacterias que realizan este proceso
que se llama anammox ozono, en el cual se encuentra una proteina en

la membrana que es la responsable de la oxidacion del amonio.

10.7. Desnitrificacion

La desnitrificacion consiste en la reduccion quimica gradual del NO,°
a 6xidos de nitrégeno hasta convertirlo en dinitrégeno (N:), en otras
palabras, es un proceso de volatilizacion del N, que representa una
salida a la atmosfera de los ecosistemas terrestres. La desnitrificacion
es un proceso de respiracion anaerobio que lo realizan las bacterias
quimioheterotrofas aerobias facultativas, cuando el O: es limitante.
En otras palabras, las bacterias obtienen el O: a partir de la reduccién
de las moléculas oxidadas con nitrogeno, para poder realizar la respi-
racion, ya que estas moléculas (NO; y NO.) funcionan como ultimos
aceptores de electrones en la cadena de transporte de electrones y una
vez reducidas son liberadas fuera de la célula (Capitulo 4). Las espe-
cies de bacterias desnitrificantes pertenecen a la familia Proteobacte-
ria, como las Pseudomonas, y a la familia Firmicutes, como las bacte-
rias del género Bacillus. Actualmente, se conocen aproximadamente
23 géneros de bacterias desnitrificantes. Los principales factores de la
desnitrificacion son los siguientes. En primer lugar, las bacterias des-
nitrificantes requieren tener disponibilidad de C organico, ya que son
heterétrofas. En segundo lugar, el O, debe estar en baja concentracio-
nes, tales como en suelos saturados de agua o en condiciones anoxi-
cas de los ecosistemas acuaticos. En tercer lugar, debe estar disponible
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moléculas oxidadas con nitrogeno (NOS‘ y N 02‘). Por ultimo, deben
estar presente las especies bacterianas que producen las enzimas es-
pecificas; por ejemplo, la reduccién de NO, a NO, es por medio de
la enzima nitrato reductasa, la reduccion del N 02‘ a 0xido nitrico es
por medio de la enzima nitrito reductasa y la actividad secuencial de
las enzimas oxido nitrico reductasa y la 6xido nitroso reductasa per-
miten reducir la molécula hasta el dinitréogeno.
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CAPITULO 11. CICLO DEL FOSFORO EN LOS ECO-
SISTEMAS TERRESTRES

11.1. Introduccion

El Fésforo (P) tiene un ciclo sedimentario, ya que la principal fuente
de este elemento son los minerales que conforman la roca madre o las
particulas del suelo, que es liberado mediante el intemperismo (Ca-
pitulo 5). Ademas, la mineralizacién de las moléculas organicas con
fosforo es bioquimica, ya que se realiza en la solucion del suelo por
medio de ecoenzimas producidas principalmente por la comunidad
microbiana o por las plantas (Capitulo 6).

El fosforo tiene cinco electrones de valencia (Capitulo 2), por lo que
puede enlaces covalentes y con ello formar moléculas inorganicas es-
tables, tanto reducidas como oxidadas, ademas de formar parte de al-
gunas biomoléculas importantes, tales como los acidos nucleicos, el
ATP vy los fosfolipidos en pared celular (Capitulo 3). En este capitulo
nos vamos a enfocar en los mecanismos de transformacion de las mo-
léculas con P, que constituyen el ciclo del P en los ecosistemas terres-
tres (Figura 11.1).
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11.2. Dinamica Geoquimica del Fosforo.

En el capitulo 5 revisamos los procesos geoquimicos en el suelo que
determinan la disponibilidad de los nutrientes (Figura 5.2), los cuales
son muy importantes para entender la dinamica del P en los ecosis-
temas terrestres. La molécula disponible de P en el suelo es el anion
ortofosfato (PO,*), sin embargo, por su alta reactividad puede crear
hasta 200 moléculas estables, ya que puede formar moléculas con ca-
tiones (i.e., Ca?, Mg?, Fe?:, Al*, etc.), con aniones (i.e., Cl', OH",
CO,?, etc.) o con ambos. Por lo anterior, el P disponible es muy sen-
sible a los cambios de pH de la solucién del suelo, ya que puede ser
ocluido al formar moléculas estables (Capitulo 5). Por ejemplo, en sue-
los con pH basico, el ortofosfato forma rapidamente fosfatos de cal-
cio (Ca,(PO,),) o de magnesio (Mgs(POx):), mientras que, en suelos
con pH acido, dominan los fosfatos de hierro (FePO.) o de aluminio

(AIPO.).

La fuente del P en los ecosistemas terrestre es el contenido en los mi-
nerales, principalmente la apatita (Cas(PO.):(F, Cl, OH)), que depen-
diendo del anion puede ser flouroapatita, clorapatita o hidroxiapatita.
La apatita se puede encontrar en rocas igneas, metamorficas e incluso
en algunas rocas sedimentarias, pero no es un mineral abundante, por
lo que las minas de roca fosféricas se encuentran localizadas en pocos
paises (Marruecos, Estados Unidos y China). El P de la apatita es libe-
rado a la solucién del suelo por el proceso de intemperismo (Capitulo
5). El otro almacén de P en el suelo es la materia organica que la revi-
saremos en el siguiente apartado de este capitulo.

En 1976, Thomas W. Walkey y John K. Syers propusieron un modelo
de como va cambiando la importancia relativa de cada almacén del P
edafico durante el desarrollo del suelo (Figura 11.2). Al inicio, la mayo-
ria del P se encuentra en los minerales no intemperizados (principal-
mente apatita) y existe pocas cantidades como fésforo disponible en la
solucion del suelo y fésforo ocluido. En esta etapa, la fuente principal
del P disponible es por medio del intemperismo de los minerales pri-
marios. Con el transcurso del tiempo, se reduce el P en los minerales
primarios, se incrementa el P disponible, el ocluido y el que se en-
cuentra en la materia organica. Posteriormente, existe poco P dispo-
nible y la mayoria esta ocluido o en la materia organica. En este ulti-
mo caso, la fuente principal del P disponible es por la mineralizacién
de las moléculas organicas con P (Capitulo 6). La importancia de este
modelo es que permite entender cuales son las fuentes principales del
P disponible, ya sea por los procesos geoquimicos o la actividad de la
comunidad microbiana del suelo.
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Figura 11.2. Proporcion de diferentes formas de fosfo-
ro en suelos con diferente edad (modificado de Walker
y Syers, 1976)
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11.3. Dinamica Biogeoquimica del Fosforo

En el capitulo 6 revisamos los principales almacenes de los nutrien-
tes organicos del suelo y los procesos de transformacién de los com-
puestos organicos. Asi mismo, vimos que la principal fuente de los
compuestos organicos en el suelo es la materia producida por los au-
totrofos (microorganismos y plantas) en cada uno de los ecosistemas
(Capitulo 6y 9).

Las moléculas organicas que contienen fésforo las podemos dividir
en ésteres de fosfatos y fosfonatos; en las primeras, el fosforo esta
unido directamente al oxigeno (C-O-P), mientras que, en las segun-
das, el fosforo esta unido directamente al carbono (C-P). Cuando el
P esta unido directamente al C, las moléculas son mas resistentes a la
mineralizacion, como los fosfonatos. Los esteres de fosfatos también
se pueden dividir en dos: los diester de fosfatos y los monoester de
fosfatos. Los diester de fosfatos (i.e., acidos nucleicos y fosfolipidos)
son menos abundantes en el suelo y son moléculas mas labiles, por lo
que son poco resistentes a la mineralizacion. En cambio, los monoes-
ter de fosfatos (i.e., myo-inositol y syllo-inositol) son mas abundantes
en el suelo y son moléculas mas resistentes a la mineralizacion que los
diester de fosfatos, pero menos resistentes que los fosfonatos.

La mineralizacién de las moléculas organicas con fésforo es bioqui-
mica, lo que significa que se realiza en la solucion del suelo por me-
dio de ecoenzimas que producen los microorganismos del suelo (Ca-
pitulo 6). Para que se lleve a cabo la mineralizacién bioquimica, los
microorganismos deben de sintetizar las enzimas necesarias, por lo
que las especies microbianas deben contar con los genes adecuados
para producir las enzimas requeridas. Asi mismo, para mineralizar
las diferentes moléculas organicas es indispensable tener una diversi-
dad de enzimas. Por ejemplo, las diesterasas rompen los diésteres de
fosfato, las monoesterasas actiian sobre los monoésteres de fosfato y
las fosfonatasas o las C-P liasas pueden mineralizar a los fosfonatos.
Sin embargo, la sintesis de las enzimas involucradas en las reaccio-
nes generalmente se asocia a diferentes especies o grupos bacteria-
nos. Debido al costo energético que representan la produccion de las
ecoenzimas, si el P esta disponible en la solucion del suelo, entonces
se reduce la produccion de estas enzimas (Capitulo 3 y 6), como en las
primeras etapas del modelo propuesto por Walkey y Syers, ya que la
disponibilidad del P es productos del intemperismo (Figura 11.2). En
cambio, cuando la principal fuente del P disponible es por medio de
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la mineralizacion de las moléculas organicas con P, es importante que
la comunidad microbiana esté produciendo estas ecoenzimas (Figura
11.2). Aunado a la produccién de estas enzimas, los microorganismos
del suelo también pueden producir acidos organicos, los cuales puede
solubilizar las moléculas inorganicas con P ocluidas (i.e. fosfatos de
calcio o de magnesio). En ambos casos, estos mecanismos de disponi-
bilidad de P dependen de la actividad de la comunidad microbianay,
por tanto, de la disponibilidad de otros nutrientes, como el Cy N, que
demandan las especies microbianas para realizar sus procesos meta-
bélicos.
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CAPITULO 12. ESTEQUIOMETRIA ECOLOGICA.

12.1. Introduccion.

El concepto de la estequiometria surge en las ciencias quimicas y se
define como la medicién cuantitativa de los elementos involucrados
en una reaccion quimica, la cual se basa en la ley de la conservacion
de la materia propuesto por Antoine Lavoisier en 1785. Posterior-
mente, ha sido utilizada como la relacion cuantitativa de los elemen-
tos que componen una sustancia, objeto inanimado o un organismo
vivo. Por ejemplo, el niimero de atomos de C, Hy O que tiene un mi-
neral, la glucosa o una especie de planta. En 2002, Robert W. Sterner
y James J. Elser definen a la estequiometria ecolégica como el balance
de elementos y energia en los procesos e interacciones ecolégicas.
Por ejemplo, la relacion de elementos quimicos entre el consumidor
(depredador) y su alimento (presa).

Este concepto de estequiometria ecologica es de gran utilidad en la
biogeoquimica, ya que nos permite entender si las dinamicas de los
diferentes nutrientes estan acoplados y balanceados, es decir que tanta
influencia tiene la dinamica de un nutriente sobre la dinamica de otro
nutriente (i.e., C, N y P). De esta manera es posible estudiar la interac-
cion de la dinamica de diferentes nutrientes de manera integral. Por
ejemplo, se ha reconocido que los ciclos de C y N estan acoplados, ya
que ambos son ciclos atmosféricos y estan muy influenciados por la
actividad de los organismos vivos, por lo que los procesos de transfor-
macion de las moléculas con N dependen de la energia producida por
los autotrofos y de los metabolismos celulares basicos (Capitulo 9y 10).
En contraste, los ciclos de C y P pueden estar o no acoplados, depen-
diendo de cual es la fuente principal del P disponible en la solucion del
suelo, es decir, si la fuente principal son las moléculas organicas con
P por medio de la mineralizacion, la disponibilidad del C organico es
un factor clave en la disponibilidad del P en el suelo, pero hay otros
procesos que afectan la dinamica del P donde la disponibilidad del C
no es relevante (i.e., intemperismo u oclusion, Capitulo 11).

Por otro lado, se ha reconocido que las diferentes especies biologi-
cas tienen un rango estequiométrico C:N:P promedio, debido a el tipo
de biomoléculas que componen sus c€lulas y tejidos. Por ejemplo, si
comparamos una especie de conifera tendra mayor proporcion de C,
que una especie de planta herbacea, porque la primera debe invertir
mas energia en producir tejidos lefiosos (Capitulos 3, 6 vy 9). En 1958,
Alfred C. Redfield reporta que la biomasa del fitoplancton marino tie-
ne un cociente C:N:P promedio de 106:16:1 (106 atomos de carbono y
16 atomos de nitrogeno por cada atomo de fésforo), el cual es conoci-
do como el cociente de Redfield y ha sido un valor de referencia im-
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portante en los estudios estequiomeétricos. Posteriormente en el afno
2000, James ]. Elser y colaboradores proponen unos cocientes C:N:P
promedios de 968:28:1 y 307:30:1 para los autotrofos terrestres y acua-
ticos, respectivamente. En el 2007, Cory C. Cleveland y Daniel Lipt-
zin proponen un cociente C:N:P promedio de 60:7:1 para la biomasa
microbiana de los suelos; después en 2017, Ji Zhang y James ]. Elser
proponen un cociente C:N:P promedio de 250:16:1 para la biomasa de
los hongos. Lo interesante de estos cocientes, ademas de ser un valor
de referencia actual, nos da una idea de cuantos atomos de carbono
y nitréogeno tiene un grupo biologico por cada atomo de fosforo y es
reflejo de las biomoléculas dominante que los componen. Por ejem-
plo, las plantas terrestres tienen mayor numero de atomos de C (968)
que los autétrofos acuaticos (307), posiblemente porque en las condi-
ciones terrestres es necesario que las plantas inviertan mas energia en
producir tejidos lenosos que en los ecosistemas acuaticos. Asi mismo,
la biomasa del suelo microbiana tiene menor atomos de carbono (60)
que la biomasa fungica (250), ya que los hongos tienen biomoléculas
mas enriquecida de C que la biomasa bacteriana (Capitulo 6). Por otro
lado, este cociente nos puede también dar una idea de cual es el nu-
triente mas limitante para cada grupo biologico, por lo que se pueden
establecer la hipotesis de como estos organismos tendran que invertir
mas energia para la obtencion del elemento mas limitante, como lo
propone la ley del minimo de Liebig.

12.2. Estrategias para mantener la estequiometria eco-
logica: homeostasis y eficiencia de uso de nutrientes

Como se mencionoé en el apartado anterior de este capitulo, hay evi-
dencia que diferentes grupos biologicos tienen un rango promedio de
cocientes C:N:P, por lo que es importante conocer cuales son sus estra-
tegias para poder mantener su cociente estequiométrico en un rango
para el buen desempeno de la especie, sobre todo cuando hemos re-
visado en este libro que existen muchos procesos que pueden raptar a
los nutrientes disponibles de la solucion del suelo. Cuando el cociente
estequiométrico del recurso (i.e., mantillo) es igual al cociente del con-
sumidor (i.e., comunidad microbiana del mantillo) se considera que
los ciclos de nutrientes estan balanceados, pero cuando no son pare-
cidos se considera que los ciclos estan desbalanceados. Por ejemplo,
suponiendo que el cociente C:N:P del mantillo (horizonte organico)
de un bosque de encino puede ser de 347:8:1 y el cociente promedio
de la biomasa microbiana del suelo propuesto es de 60:7:1, se puede
afirmar que los ciclos de nutrientes no estan balanceados. En este caso,
el cociente C:P de la biomasa microbiana es mucho menor (60) que el
cociente C:P del mantillo (347), por lo que este ultimo tiene menos P
por unidad de C, lo que sugiere que la comunidad microbiana puede
estar limitada por el P.
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La homeostasis es la capacidad que tienen los organismos para man-
tener constante una variable corporal. Por ejemplo, los mamiferos so-
mos homeotermos, porque mantenemos constante nuestra tempera-
tura corporal; mientras que los reptiles son poiquilotermos, porque
no tienen una temperatura corporal constante. Stener y Elser (2002)
proponen que existen organismos no-homeostaticos o homeostati-
cos estequiometricamente. Los primeros, los no-homeostaticos, sus
cocientes estequiométricos son parecido a lo que tienen su alimento y
si este cambia, también cambia su cociente estequiomeétrico. En cam-
bio, los organismos homeostaticos tienen cocientes estequiométricos
constantes, a pesar de que los cocientes estequiométricos cambien en
su alimento. El mantener condiciones homeostaticas tiene un costo
energético para los organismos. En este apartado, vamos a revisar cua-
les son las estrategias que tienen las plantas y los microorganismos del
suelo para poder mantener sus cocientes estequiométricos.

12.2.1. Homeostasis y eficiencia de uso de nutrientes de las plan-
tas para mantener la estequiometria ecologica

Como se vio en los capitulos 5 y 6, los procesos involucrados en la dis-
ponibilidad de nutrientes en la solucion del suelo son muy complejos
y los mas probables es que no estén disponibles todos los nutrien-
tes que requieren las plantas. Las estrategias que tienen las plantas
para mantener su estequiometria la podemos dividir en mecanismos
de adquisicion de nutrientes y mecanismo de uso de nutrientes que
revisamos con detalle en el capitulo 8. Entre los mecanismos de ad-
quisicion de nutrientes son todos los mecanismos de adquisicion que
tienen un costo energético para la planta y va desde el transporte ac-
tivo hasta las relaciones simbiodticas con microorganismos, tales con
bacterias fijadores de nitrogeno o micorrizas, que ya no explicaremos
en esta seccion (Capitulo 8). El mecanismo mas importante en el uso
de nutrientes que tienen las planta para mantener sus cocientes este-
quiométricos es la reabsorcion foliar de nutrientes que también revi-
samos en el capitulo 8.
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12.2.2. Homeostasis y eficiencia de uso de nutrientes de los mi-
croorganismos del suelo para mantener la estequiometria eco-
logica.

Como se mencion6 en el Capitulo 6, las moléculas organicas e inor-
ganicas deben ser menos a 1 kDa para que las puedan adquirir y pasar
por pared celular de los microorganismos. Cuando las moléculas or-
ganicas son mayores a este tamao, los microorganismos deben pro-
ducir ecoenzimas para romper los pohmeros para que los monomeros
tengan el tamano adecuado para ser adquiridos (Capitulo 6). De igual
manera, los microorganismos también tienen que invertir energia en
producir ecoenzimas para mineralizar las moléculas organicas con P
y de esta manera que esté en forma disponible en la solucion del sue-
lo como ortofosfato (Capitulo 11). La producciéon de estas ecoenzimas
tiene un costo para la comunidad microbiana del suelo, pero la pro-
duccion de las ecoenzimas representa el mecanismo para poder acce-
der a los nutrientes necesarios no disponibles.

Sin embargo, no todas las ecoenzimas liberan a todos los nutrientes
de los polimeros, ya que hay polimeros que no tienen N y P, como la
celulosa. Por lo tanto, podemos asociar a ecoenzimas que solo liberan
monomeros que contienen carbono, tales como la B-1,4-glucosidasa
(BG) o la polifenol-oxidasa (POX), las que liberan monomeros con car-
bono y nitrégeno, como la b-1,4-N-acetylglucosaminidasa (NAG) y las
que liberan P, como las fosfatasas (F; Capitulo 11). En 2009, Robert L.
Sinsabaugh y colaboradores proponen a la estequiometria ecoenzi-
matica que considera que larelacion de la actividad de las enzimas que
liberan C, N y P tiene una proporcion 1:1:1 (BG:NAG:F). Esta condicion
se presenta cuando la principal fuente de C, Ny P es por la despolime-
rizacion y mineralizacion de N y P. Es decir, la comunidad microbia-
na requiere monomeros para adquirir C (i.e., glucosa), pero también
requiere monémero para adquirir N (i.e., aminoacidos) y ortofosfato
para adquirir P. Cuando este cociente ecoenzimatico se separa de esta
relacion, puede deberse que hay otras fuentes de N y P disponibles,
asociada mas a los procesos geoquimicos (Capitulo 5). Por lo tanto, si
el cociente ecoenzimatico es 1:1:1 quiere decir que la comunidad mi-
crobiana del suelo debe invertir en una diversidad de ecoenzimas para
poder tener balanceada la adquisicion de C, N y P y asi mantener su
coclente estequiometrico.

Por lo tanto, debido a que la comunidad microbiana del suelo esta
dominada por heterétrofos, entonces en C puede ser su nutriente li-
mitante o también puede estar limitado por N y P. A esto ultimo, se
le conoce como co-limitacion y, por tanto, es importante entender la
dinamica de los tres nutrientes de manera integral. En 2009, Robert L.
Sinsabaugh y colaboradores proponen un indicador estequiométrico
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para determinar sila comunidad microbiana esta limitada por C, Ny P
o por los tres elementos. Este indicador se conoce como el umbral del
cociente elemental (TER por sus siglas en inglés Threshold Elemental
Ratio) el cual es calculado como el producto del cociente de las acti-
vidades de las ecoenzimas relacionadas con el C, N o P y el cociente
C:nutriente en la biomasa microbiana dividido por una constante de
normalizacion. Por ejemplo, el TER_  se calcula de la siguiente ma-
nera:

TER_, = (BG/NAG)*BM_,)/.._

Donde BG es la actividad de la B-1,4-glucosidasa, NAG es la actividad
de la b-1,4-N-acetylglucosaminidasa, BM_, es el cociente C:N de la
biomasa microbiana y 7o es una constante de normalizacién. De igual
manera se puede calcular el TER ., utilizando la actividad de la fosfa-
tasay el cociente C:P de la biomasa microbiana. E1 TER se define como
el valor umbral de los cocientes C:N y C:P para definir si la comunidad
microbiana esta limitada por energia (C) o nutrientes (N o P). Si el valor
de TER es menor a los cocientes C:N o C:P del recurso (i.e., nutrientes
organicos disueltos de la solucion del suelo) sugiere que la comunidad
estara limitada por el nutriente, en caso contrario estara limitado por
energia (C). De esta manera, utilizando los cocientes estequiométricos
de la biomasa microbiana y los cocientes de la actividad enzimatica,
es posibles determinar si la comunidad microbiana tiene que invertir
mas en producir ecoenzimas o puede producir mas biomasa.
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