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RESUMEN

Se determind el efecto de los cambios estacionales de la profundidad del agua sobre
la concentracion de nitrogeno (N) en Hymenachne amplexicaulis en un humedal herbaceo
permanentemente inundado (estado Miranda). La concentracion de N en el suelo incremen-
to desde febrero a diciembre. La concentracion media de N fue mayor en el material muerto
en pie, seguido de las hojas, las inflorescencias y los tallos. El contenido total de N fue me-
nor en diciembre y mayor en agosto. La absorcion neta y eficiencia de uso del N para hojas
y tallos mostraron comportamientos distintos durante el periodo de estudio. Los cambios
estacionales en la profundidad del agua influyeron sobre la concentracion, absorcion y efi-
ciencia de uso del nitrogeno por H. amplexicaulis.
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ABSTRACT

The effect of seasonal changes in water depth in an herbaceous, permanently water-
logged wetland on the nitrogen concentration of Hymenachne amplexicaulis is reported
(Miranda State, Venezuela). The soil’s nitrogen concentration increased from February to
December. Nitrogen mean concentration was higher on dead aboveground biomass, fo-
llowed by leaves, inflorescences and stems. Total nitrogen was lower on December and hig-
her on August. Net absorption and N-use efficiency of leaves and stems showed different
behaviors study period. Seasonal changes of water depth influenced concentration, absorp-
tion and nitrogen-use efficiency by the grass H. amplexicaulis.
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INTRODUCCION

En los humedales, la profundidad del agua y sus variaciones estacionales
afectan los ciclos de nutrientes y disponibilidad de éstos para las plantas (Mitsch
& Gosselink 2007). El nitrégeno en el suelo y en sedimentos puede estar presen-
te como amonio, nitrégeno molecular, nitrato, nitritos y en sustancias organicas
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complejas, lo que depende de la descomposicion y mineralizacion de la materia
organica, la fijacion, deposicion atmosférica e inundacion (Bai et al. 2005). Las
transformaciones del nitrogeno son microbianas y reguladas por procesos fisicos
y quimicos (Ponnamperuma 1972), e incluyen mineralizacion de la materia or-
ganica, difusion del amonio, nitrificacion y desnitrificacion; periodos alternos de
desecacion e inundacion tienden a incrementar la mineralizacion del nitrégeno or-
ganico y a producir pérdidas de nitrogeno a través de la desnitrificacion (Mitsch &
Gosselink 2007), por lo que la dinamica del nitrogeno en el suelo esta relacionada
con las condiciones aerobias o anaerobias, que influyen en la absorciéon, inmovi-
lizacion, lavado, volatilizacion de amonio y desnitrificacion (Mitsch & Gosselink
2007; Reddy & DeLaune 2008). En los pantanos herbaceos de agua dulce los
cambios estacionales en la disponibilidad del nitrogeno son sustanciales, incluso
mayores que en los ecosistemas estuarinos, en donde los procesos de absorcion
y transformacion producen fuertes flujos de nitrogeno en los sedimentos de estos
pantanos (Rizzo & Christian 1996).

En estos ecosistemas, el régimen de inundacion se considera el factor mas
importante que controla el crecimiento y composicion de especies, ya que afecta
procesos ecologicos como germinacion de semillas, crecimiento, productividad,
descomposicion y dinamica de nutrientes (Gerritsen & Greening 1989; Mitsch &
Gosselink 2007). Dependiendo de la profundidad, duracion e intensidad, se afectan
entre otras, las funciones de raices y rizomas (respiracion, soporte, almacenamiento
de reservas, absorcion de nutrientes), la biomasa aérea y el suministro de oxigeno a
las plantas (Ernest 1990; Armstrong ef al. 1991, 1994; Pezeshki 1999, 2001; Chen
et al. 2005), lo que se traduce en reducciones en el crecimiento, en la biomasa, en la
actividad fotosintética y modificaciones en la distribucion de asimilados fotosintéti-
cos, asi como en alteraciones en la absorcion de nutrientes (Chen et al. 2005).

La variabilidad espacial y temporal en la disponibilidad de nutrientes, prin-
cipalmente nitrogeno (N) y fosforo (P), afecta considerablemente las interaccio-
nes de las plantas, y en sus estrategias para obtenerlos de manera suficiente pa-
ra su crecimiento. A su vez, la absorcion y la recuperacion (retranslocacion) de
nutrientes desde las hojas senescentes son los componentes principales del ciclo
de nutrientes en el ecosistema (Shaver & Melillo 1984). Investigaciones con una
variedad de especies de plantas y formas de crecimiento, sugieren que en la me-
dida en que la disponibilidad de nutrientes (N y P) aumenta: 1) la proporcion de
nutrientes disponibles absorbidos por las plantas podria decrecer, 2) la proporcion
de Ny P en las hojas maduras que ha sido recuperado antes que las hojas mueran
decrece, y 3) la cantidad de biomasa producida por unidad de N y P absorbido de-
crece (Shaver & Melillo 1984).

En especies de humedales existen numerosos estudios relacionados con nu-
trientes, especificamente sobre el nitrégeno y sus efectos sobre el crecimiento y
fisiologia de las plantas, la riqueza de especies (Niinements & Kull 2005) y la pro-
ductividad en habitats ricos y pobres (Shaver & Melillo 1984; Miao & Sklar 1998;
Eckstein & Karlsson 2001; Giisewell & Koerselman 2002; Miao 2004; Yang et al.
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2004). Muchos de los trabajos sobre las respuestas del crecimiento de las plantas a
los cambios en la profundidad del agua y disponibilidad de nutrientes se han rea-
lizado en experimentos de laboratorio y campo (Chen ef al. 2002; Niinements &
Kull 2005); sin embargo, en pocos se ha investigado la variabilidad temporal en la
concentracion de N en el suelo y en la biomasa en condiciones naturales, asi como
su asimilacion o absorcion por parte de las plantas (Piedade ef al. 1997; Stribiling
& Cornwell 2001; Chen ef al. 2005), principalmente en especies herbaceas tropi-
cales (Dias-Filho 2002).

Las alteraciones del régimen hidrolégico por actividades humanas y el cam-
bio de los patrones de precipitacion asociados con los cambios climaticos podrian
modificar los patrones de inundaciéon de los humedales dominados por Hymena-
chne amplexicaulis (Rudge) Nees (Poaceae, hierba perenne estolonifera); en es-
ta especie han sido poco estudiados los efectos de los cambios estacionales de la
profundidad del agua sobre la dinamica del nitrégeno, la cual se presume afecta
la concentracion y absorcion de N en esta especie. El objetivo del presente trabajo
fue determinar los cambios estacionales en la profundidad del agua, en la concen-
tracion de nitrégeno en el suelo, y en los componentes de la biomasa en pie de H.
amplexicaulis, asi como la absorcion y eficiencia de uso del nitrégeno de dicha
especie en un humedal herbaceo permanentemente inundado (El Clavo, estado
Miranda, Venezuela).

MATERIALES Y METODOS

El trabajo se realizé en un humedal herbaceo dominado por Hymenachne
amplexicaulis, el cual es inundado por la quebrada Colorado afluente del rio Tuy
(planicie de inundacion del rio Tuy), localizado en El Clavo (estado Miranda) a 10
m snm, 10°15°34” Ny 66°7°28” O. La precipitacion total anual es 2484 mm, con
distribucion bimodal, con una maxima entre julio-agosto, y otra entre noviembre-
diciembre; la estacion seca es corta y ocurre entre febrero-marzo (MARN 1996).
La zona de vida del area de estudio, asi como caracteristicas del humedal en cuan-
to a la presencia de otras especies fueron reportadas por Gordon & Feo (2007). La
textura de los suelos del humedal es arcillosa (72% arcilla, 22% limo, 6% arena);
la media del porcentaje de materia organica total del suelo fue 2,7%, y la del pH
del suelo 6,4. El pH y la conductividad del agua variaron entre 6-8 y entre 116-
294,7 mS/cm, respectivamente (Feo 2002).

En un area dominada por H. amplexicaulis, con cobertura de 100%, se es-
tableci6 una parcela de 225 m? en la cual se cosecho el material vegetal desde fe-
brero a diciembre de 2001, cuyo procesamiento fue descrito por Gordon & Feo
(2007) para estimar la biomasa. Durante cada muestreo se colectaron con un ba-
rreno dos muestras compuestas de suelo (diametro = 7 cm), cada una conformada
por tres submuestras provenientes de los primeros 10 cm del suelo. Las muestras
de suelo se dejaron secar al aire por dos semanas, luego se homogeneizaron y se
pasaron por un tamiz de 2 mm de apertura de malla. Para el analisis de nitrogeno,
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el material vegetal (previamente triturado) y la fraccion del suelo <2 mm fueron
digeridos con acido sulfurico al 96% y peroxido de hidrogeno, luego se aplico el
método de N-Kjeldahl para determinar N-total (A.P.H.A 1992). La profundidad
del agua se midio con una vara graduada y los datos de precipitacion correspon-
den a la informacion del MARN (1996).

Analisis estadistico

Durante los meses de febrero, abril (primer lapso de sequia), junio, agosto
(primer maximo de lluvias), octubre (segundo periodo de sequia) y diciembre (se-
gundo maximo de lluvias), se determinaron los siguientes parametros:

1. Concentracion de N-total en las plantas y en el suelo expresada como por-
centaje en peso seco.

2. Contenido de nitrogeno (“pool de N”) en g peso seco/m?, como indica-
dor de la acumulacion del nutriente en la biomasa; se calcul6 a partir del producto
de la biomasa y la concentracion del nitrogeno en el tejido (Miao & Sklar 1998),
usando los datos de biomasa area o en pie reportados por Gordon & Feo (2007).

3. Absorcion y pérdidas de N-total; se estimaron a partir de las diferencias
positivas y negativas del contenido de nitrogeno entre los meses de muestreo
(Shaver & Melillo 1984; Piedade ef al. 1997; Windham & Ehrenfeld 2003; Hef-
ting et al. 2005).

4. Eficiencia de uso de N-total. La eficiencia de uso de un nutriente particu-
lar, especificamente del nitrogeno (EUN), es una medida de la efectividad con la
cual las plantas lo usan para producir biomasa (Reddy & DeLaune 2008. La EUN
se puede estimar a partir del inverso de su concentracion en el tejido vegetal (Sha-
ver & Melillo 1984; Lissner ef al. 2003) o en base a la relacion entre la produc-
cidén de materia organica seca (g seco/m?) y el contenido de nitrogeno (g N/m?)
durante un tiempo determinado (Shaver & Melillo 1984; Hernandez-Valencia &
Lépez-Hernandez 2000; este ultimo fue el empleado en este trabajo, pero se cal-
culd entre intervalos de tiempo (meses), a los fines de comparar con los resultados
de la absorcion neta de N-total, para observar la tendencia de ambas variables en
las hojas y tallos.

5. Se calculd la produccion anual de N-total (PN) mediante la suma de los
incrementos positivos de los contenidos de N-total entre los meses de muestreo,
lo cual es similar al método de Smalley (Cronk & Fennessy 2001) empleado por
Gordon & Feo (2007) para determinar la produccion primaria neta anual.

6. Debido a que los datos no presentaban una distribucién normal, se utiliz6
la prueba no paramétrica de Kruskall-Wallis para probar diferencias estadisticas
de las variables dependientes como concentracion y contenido de N en las partes
de las plantas, concentracion de N en el suelo, entre los meses de muestreo. Asi-
mismo, se calculo el coeficiente de correlacion de Spearman entre la concentra-
cion de N en las plantas y en el suelo, asi como entre la profundidad del agua y la
concentracion de N en los tejidos vegetales y en el suelo. Para el analisis de los
datos se utilizo el programa Statistica, version 5.5.
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RESULTADOS

La profundidad del agua varid entre 16 cm y 72 ¢cm, mostrando una distribu-
cién parecida a la precipitacion (Fig. 1); los valores menores se midieron en abril y
en octubre, y los mayores en el lapso junio-agosto, y en diciembre, mes de mayor
aumento de la lamina de agua. Durante el periodo de estudio, en el humedal no se
observaron sitios en la parcela que estuvieran completamente secos, lo que permitio
de acuerdo al hidroperiodo caracterizarlo como permanentemente inundado.
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Fig. 1. Precipitacion total (cm, media de 10 afios, 1990-2001) vs. profundidad del agua
(cm) del humedal durante febrero-diciembre 2001. Los datos de precipitacion pro-
vienen de la Estacion Meteoroldgica de Panaquire, cerca de El Clavo, estado Mi-
randa.

Concentracion de nitrégeno en el suelo y los tejidos vegetales

La media anual de la concentracion de N en el suelo fue 1,61 + 0,36%, con
el valor mas bajo en febrero y el mas alto en diciembre (Fig. 2), con una variacion
entre ellos de casi el doble. La concentracion de N en el suelo incremento casi li-
nealmente con los meses de muestreo; el coeficiente de correlacion de Spearman
entre la profundidad del agua y la concentracion de N-total en el suelo no fue sig-
nificativa (rs = 0,54, p < 0,28).

En los tallos la concentracion de N-total vario entre 0,38-0,54% peso se-
co, con una media anual de 0,45 £+ 0,06% peso seco; si bien los valores difieren
significativamente (H = 12,03; p < 0,03), éstos no mostraron tendencia definida
durante el periodo de estudio (Fig. 3a). La concentracion de N-total en las hojas
vari6 entre 0,37-1,73% peso seco, con una media de 0,96 + 0,57%, y difiere sig-
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Fig. 2. Media de la concentracion de N-total en el suelo durante el lapso de estudio en hu-
medal ubicado en El Clavo, estado Miranda.

nificativamente entre los meses (H = 15,53, p < 0,008), donde los valores medios
menores y mayores fueron en febrero y en el lapso junio - agosto, respectivamente
(Fig. 3b). En las estructuras reproductoras (inflorescencias), la concentracion de
N-total varié entre 1,21 y 2,10% peso seco, con una media de 0,77 + 0,85% peso
seco, y siendo menor en diciembre (Fig. 3¢). En el material muerto en pie, la me-
dia anual de N-total fue 1,05 + 0,40% peso seco, variando entre 0,57 y 1,63%; los
valores de N en el material muerto en pie difieren significativamente (H = 12,41,
p < 0,03), y fueron mayores y menores en febrero y en junio, respectivamente
(Fig. 3d).

Respecto al total, porcentualmente la concentracion de nitrégeno en las par-
tes de las plantas fue mayor en el material muerto en pie (32%), seguido de las
hojas (29%), inflorescencias (25%) y tallos (14%). La concentracién de nitrogeno
en los tallos no mostré tendencia alguna durante el lapso de estudio (Fig. 3d), en
términos de porcentajes ésta fue poco variable (Fig. 4). En las hojas y estructuras
reproductoras, se diferencian dos maximos de aumento proporcional en la con-
centracion de N (Fig. 4), uno de ellos para el crecimiento foliar (junio-agosto), y
otro para la reproduccion (octubre-febrero); en el material muerto en pie, propor-
cionalmente la mayor concentracion de N ocurre en el lapso febrero-abril (pri-
mera temporada de sequia), y luego se mantiene poco variable durante los meses
restantes (Fig. 4).
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Correlacion entre la concentracion de N en los tejidos y en el suelo

Se encontré una correlacion negativa y significativa sélo entre la concentra-
cion de nitrégeno en el suelo y la del material muerto en pie (rs =-0,83, p <0,05).
No hubo correlacion entre la profundidad del agua y la concentracion de N en los
tejidos vegetales.
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Fig. 4. Porcentaje de N-total respecto al contenido en tallos, hojas, material muerto en pie,
inflorescencias (flores y frutos) en H. amplexicaulis.

Contenido de nitrogeno en el material vegetal

Los resultados de nitrogeno en funcion de la masa por unidad de area (g se-
co N/m?) se denominaron contenidos de nitrogeno (“pool de N”), para lo cual se
utilizaron los datos de biomasa reportados por Gordon & Feo (2007). En los tallos
el contenido de N-total difiere estadisticamente entre los meses (H = 16,29, p <
0,006), con una variacion de cinco veces entre el valor mayor y menor; la media
anual fue de 2,99 + 1,20 g seco N/m?, alcanzando el valor mas alto en junio (4,65
g seco N/m?), para luego decrecer hacia diciembre (0,93 0,09 g seco N/m?) (Fig.
5a). La media anual del contenido de N en las hojas fue de 2,47 2,17 g seco N/
m?, con una variacion de once veces entre el mayor y el menor valor, dando como
resultado diferencias estadisticamente significativas (H = 16,65 p <0,005); el va-
lor mas bajo se determin6 en diciembre (0,59 = 0,05 g seco N/m?), mes de maxima
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profundidad (segundo periodo de lluvias), en tanto que el valor mas alto fue en
agosto (6,49 = 1,15 g seco N/m?) (Fig. 5b). El contenido de N en las inflorescen-
cias vario entre 0,02-0,31 g seco N/m?, con media de 0,06 £ 0,12 g seco N/m?, con
el valor mas alto en octubre (Fig. 5¢) y con una variacion de siete veces entre el
mayor y el menor valor. El contenido de N en el material muerto en pie tuvo una
media anual de 0,93 £ 0,61 g seco N/m?, con el valor mas bajo en diciembre (Fig.
5d) y una variacion de nueve veces; si bien las medias difieren significativamente
(H=13,12, p <0,02), los valores no mostraron patrén alguno respecto a los me-
ses de muestreo.

La variacion en el contenido de N del material vivo fue de siete veces, difi-
ri6 significativamente entre los meses (H=16,59; p < 0,005), presentd una media
anual de 5,51 £2,94 g seco N/m?, con el valor mayor en agosto (10,13 + 1,22 g se-
co N/m?) y el menor en diciembre (1,57 £ 0,10 g seco N/m?) (Fig. 6a). En general,
el contenido total de N vari6 de 1,69 a 11,35 g seco N/m?, media anual 6,46 + 3,15
g seco N/m?; el valor mas bajo se determind en diciembre (segundo maximo de
lluvias, aguas mas profundas), cuando la biomasa total y sus componentes fueron
minimos (Gordon & Feo 2007), mientras que el mayor valor fue en agosto (Fig.
6b) (primer maximo de lluvias).

Absorcion neta y eficiencia de uso del nitréogeno

La absorcion neta de N-total (ANNT) por parte del material vivo (tallos y
hojas) y del material vegetal total ocurre desde febrero hasta agosto, luego decre-
ce hacia octubre, para luego aumentar ligeramente hacia diciembre (Fig. 7). Valo-
res positivos y negativos indican ganancia (acumulacion) o pérdida del nutriente,
respectivamente.

Al comparar hojas y tallos, se encontr6 que hay un desfase en la absorcion
neta de N, asi primero ocurre en los tallos, manteniéndose poco variable después
de la maxima absorcion entre abril y junio, mientras que en las hojas la maxima
absorcion neta ocurri6 hacia agosto, disminuyendo en octubre, para luego aumen-
tar en diciembre (Fig. 8). Se encontré un comportamiento inverso en la eficiencia
de uso del N y absorcion neta en los tallos (Fig. 8a), esto es, hay un desfase tem-
poral entre la absorcion neta (ANNT) y eficiencia de uso de N (EUN), en tanto que
en las hojas ambas variables tienen un patron similar, con la tendencia a aumentar
en agosto y diciembre (Fig. 8b).

Sumando los valores positivos y negativos para los tallos, las ganancias y
pérdidas fueron 2 y 4 g seco N/m?, respectivamente. En las hojas el balance neto
entre las ganancias (6 g seco N/m?) y pérdidas (6 g seco N/m?) fue cero. La pro-
duccion anual de nitrégeno de la biomasa total fue 7 g seco N/m?/afio y en la bio-
masa viva fue 6 g seco N/m*afo.
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Fig. 6. Promedio del contenido de N-total en H. amplexicaulis durante el periodo de estu-
dio. a. Biomasa viva. b. Biomasa total.
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Fig. 7. Absorcion neta de nitrogeno del material vivo (ANNT) y total de H. amplexicaulis.
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Fig. 8. Absorcion neta de N-total (ANNT) y eficiencia de uso del N (EUN) de H. amplexi-
caulis. a. Tallos. b. Hojas.
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DISCUSION

Concentracion de nitrégeno en el suelo

La media anual de la concentracion de nitrogeno en el suelo hallada en este
trabajo resultd similar a la reportada por Bedford et al. (1999) para humedales her-
baceos de Norte América (media = 1,41 £ 0,28% peso seco; variacion: 0,72-1,72%
peso seco). La concentracion de nitrégeno en el suelo incrementd gradualmente
desde febrero-abril (primer periodo seco, 1,13-1,25% peso seco) hacia diciembre
(maxima profundidad, segundo méaximo de lluvia, 2,09% peso seco), lo que coinci-
de con lo obtenido por Gerritsen & Greening (1989), Koerselman et al. (1993), Bai
et al. (2005), para distintos humedales de la zona templada, quienes encontraron
que el N-total y la concentracion de amonio en el agua y en el sustrato aumentan con
la profundidad del agua. Feo (2002), en el humedal dominado por H. amplexicaulis,
encontré igual tendencia para la concentracion de N-total en el agua.

La relacion positiva entre la concentracion de nitrogeno en el suelo y en el
agua con el aumento en la profundidad del agua se atribuye a restricciones en el
proceso de desnitrificacion (Andersen 2003). En suelos anaerobios, el nitrato es
transformado por desnitrificacion a nitrogeno molecular (N,), gas que escapa a la
atmosfera; en estos suelos, la falta de oxigeno produce acumulacion de amonio de-
bido a que se detiene la conversion de amonio a nitrato (Ponnamperuma 1972), y
por consiguiente se limita o restringe la desnitrificacion, proceso que es rapido (An-
dersen 2003), que depende de la presencia de nitrato (Reddy & Patrick 1984; Reddy
& DeLaune 2008) y que es gobernado por el gradiente de concentracion y difusion
del amonio y nitrato entre las capas aerobias y anaerobias del suelo (Cronk & Fen-
nessy 2001; Reddy & DeLaune 2008). Asimismo, en suelos inundados hay menor
inmovilizacion de nitrato por los microorganismos debido a la menor actividad mi-
crobiana, dado que sus requerimientos de nitrégeno son menores (Broadbent & Re-
yes 1971). La desnitrificacion esta ausente o es lenta en suelos con baja proporcion
de materia organica (suelos minerales) (Ponnamperuma 1972).

Lo antes expuesto permite suponer que los resultados de N-total en el sue-
lo se deben a los cambios en la profundidad del agua y duracion de los periodos
de inundacion, que influyen en el proceso de mineralizacion y desnitrificacion.
En suelos anaerobios o inundados el nitrato es sustituido por el amonio, lo que
implica disminucion en el suministro de nitrato para las plantas (Mitsch & Gos-
selink 2007), y al mismo tiempo ocurre acumulacion de N-amonio debido a res-
tricciones en el proceso de desnitrificacion, dando como resultado aumentos en
la concentracion de N. Asimismo, en estos suelos hubo variaciones estacionales
sustanciales en la concentracion de N-total a lo largo del periodo de estudio, lo
que coincide con lo sefialado por Rizzo & Christian (1996) para humedales her-
baceos de agua dulce.

Concentracion de nitrégeno en el material vegetal
La concentracion de nutrientes (N y P) en los tejidos vegetales ha sido am-
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pliamente utilizada para inferir sobre la disponibilidad de éstos para el crecimien-
to de las plantas, y el grado en el cual lo limitan, ya que se presume representa
el flujo integrado de nutrientes hacia las plantas durante un lapso de tiempo (Gii-
sewell & Koerselman 2002). Miao & Sklar (1998) consideraron que la concentra-
cion de nutrientes en el tejido es una expresion integrada de varias funciones de
las plantas, tal como la absorcion y almacenamiento, el crecimiento y la defensa.
La concentracion de nitrégeno en los tejidos vegetales es altamente variable y
depende de la edad de las plantas, de la habilidad genética para asimilarlo, de la
disponibilidad y del tipo de suelo y de las condiciones ambientales (Giisewell &
Koerselman 2002).

La concentracion media de N-total en el material vegetal aéreo o en pie (vivo
+ muerto) (2,3-4,5% peso seco) de H. amplexicaulis resultd superior a lo reportado
por Hutchinson (1975) para diferentes especies de plantas acuaticas, por McJannet
et al. (1995) para especies emergentes de distintos humedales de Canada por Gii-
sewell & Koerselman (2002) para diversas especies de humedales herbaceos de Eu-
ropa, y a su vez son similares a los valores mostrados por Kadlec & Knight (1996)
para varias especies de plantas emergentes de Norte América.

Respecto a los tejidos vivos (hojas + tallos + inflorescencias) y muertos la
concentracion media total de N-total de H. amplexicaulis fue de 3,44% y 1,01%
peso seco, respectivamente. Al respecto, Bedford et al. (1999) reportaron para
varias especies de humedales de Norte América concentraciones medias de N en
tejidos vivos y muertos de 1,4 y 1,05% peso seco, respectivamente, donde en los
pantanos herbaceos las concentraciones de N fueron de 1,97% en los tejidos vivos
y 1,13% en los tejidos muertos; en las hierbas vasculares, forma de crecimiento
con mayores concentraciones que cualquier otro grupo bioldgico, los valores de
N en el material vivo (0,64-4,20%, media: 1, 71%) fueron mayor que en el ma-
terial muerto (0,74 -1,94% peso seco, media: 1,15% peso seco, respectivamente)
(Bedford et al. 1999). Las altas concentraciones de N en los tejidos vegetales de
H. amplexicaulis pueden indicar que la produccion primaria no esta limitada por
la disponibilidad de N, sino por otros factores como incidencia de luz o cambios
estacionales en la profundidad del agua (Gordon & Feo 2007).

La concentracion media de N en el material muerto en pie fue mayor que en
las hojas y en los tallos durante los meses secos (febrero, abril y octubre), lo cual
puede atribuirse a que durante la senescencia ocurren procesos de reabsorcion
por parte de las hojas y tallos. Kok et al. (1990), Bouchard & Lefeuvre (2000),
Gessner (2000) y Villar et al. (2001) encontraron que la concentracion de N en el
material muerto (hojarasca) aument6 durante el proceso de descomposicion, atri-
buido a la acumulacion de proteinas microbianas; sin embargo, Kok ez al. (1990)
consideraron que era poco probable que solo la fraccion microbiana fuese el fac-
tor causante del tal incremento, ya que las proteinas microbianas contribuian rela-
tivamente poco a la biomasa del detritus.

Hymenachne amplexicaulis contribuye, a través del material muerto en pie,
a transferir nitrogeno al sistema constituyéndose en un reservorio de N durante los
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meses secos, que disminuye en los meses lluviosos debido a procesos de lavado
del N, o a que las plantas lo desvian hacia otras partes de las plantas como conse-
cuencia del aumento en la demanda de N. En los meses lluviosos alguna fraccion
del N presente en el tejido senescente puede ser transportada y almacenada hacia
los o6rganos subterraneos, o dependiendo de la temporada hacia las hojas o hacia
los tallos, quedando muy poco N en el tejido muerto. Davis (1991) plante6 que las
plantas de humedales parecen afectar el balance de nutrientes en la medida que
acumulan nutrientes en la biomasa cuando crecen, retienen nutrientes en la bio-
masa cuando mueren o reservan nutrientes cuando se descomponen.

La concentracion de nitrogeno en los tallos de H. amplexicaulis no mostro
patrén temporal alguno, a su vez con menor concentracion respecto a hojas, lo que
concuerda con lo encontrado por Piedade ef al. (1997) para Echinochloa polys-
tachya. Respecto a la concentracion de N en las hojas, hubo un cambio temporal
asociado con las variaciones estacionales en la profundidad del agua puesto que el
promedio de la concentracion de nitrogeno en las hojas fue mas bajo en los meses
mas secos (febrero, abril, octubre) que en los de lluvia (junio, agosto, diciembre)
cuando las concentraciones en el suelo y en el agua fueron mas elevadas; este
comportamiento coincide con lo reportado por Gerritsen & Greening (1989) y
Davis (1991). Piedade et al. (1997) consideraron que el incremento en la concen-
tracion de N en las hojas durante el periodo de inundacion sugiere que puede ser
absorbido directamente desde el agua.

La proporcién de nutrientes (N y P) en los tejidos depende de la especie,
asi en unas la mayor proporcion de éstos se halla en tejidos asociados con el cre-
cimiento (hojas, raices, rizomas), mientras que en otras se relaciona con funcio-
nes de almacenamiento (base del tallo) (Miao & Sklar 1998). En el caso de H.
amplexicaulis, dependiendo de la temporada, una mayor proporcion de N se en-
cuentra en los tejidos asociados con el crecimiento (hojas) o con la reproduccion
(estructuras reproductoras). Entre octubre y febrero ocurri6 el proceso de fructifi-
cacion y dispersion, periodo de mayor porcentaje de N en dichos tejidos, mientras
que entre junio-agosto el mayor porcentaje del N se encuentra en las hojas.

Correlacion entre el N de los tejidos vegetales y del suelo

En este trabajo la concentracion de N en los tejidos vivos (tallos y hojas) y
en el suelo no mostro6 correlacion significativa. Giisewell & Koerselman (2002)
encontraron similar tendencia, atribuyéndolo a la alta disponibilidad de N; estos
autores indicaron que en humedales esta baja correlacion se debe a que el indi-
cador utilizado como disponibilidad de nutrientes en el suelo no es el apropiado,
ya que el analisis clasico del suelo so6lo mide disponibilidad instantanea, es de-
cir, representa s6lo un momento en el aflo, sin tomar en cuenta que fluctia fuer-
temente en el espacio y en el tiempo (Gilisewell & Koerselman 2002). Hefting et
al. (2005) no hallaron relacion entre la biomasa aérea y la disponibilidad de N
(nitrato o amonio extraible) en el suelo; asimismo, no habia signos de aumento
en la produccion y en la absorcion de N con el incremento de su concentracion en
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el suelo. Hefting et al. (2005) plantearon que esto se debia a la falta de sincronia
entre la disponibilidad de N en el suelo y la liberacion del N por descomposicion
y mineralizacidn, causando un retardo en la absorcion por parte de la planta. Adi-
cionalmente, la inmovilizacion del N en la hojarasca durante los primeros estados
de descomposicion puede temporalmente reducir la cantidad de N-inorganico en
el agua intersticial, lo que también podria explicar la falta de relacion entre la con-
centracion de N en el suelo y en las plantas (Hefting et al. 2005).

Contenido y produccion de N por los tejidos vegetales

El promedio del contenido de N encontrado en la biomasa foliar (2,47 +
2,17g seco N/m?, maximo 6,49g seco N/m?) resulté menor a lo reportado por
Anten et al. (1998) en una sabana inundable en Venezuela, quienes hallaron que
la media del contenido de N en todo el follaje de H. amplexicaulis y de Leersia
hexandra fueron de 4,04 + 0,16g N/m? y 4,52 + 0,45g N/m?, respectivamente. La
produccion anual de N de la biomasa total y de la biomasa viva de H. amplexi-
caulis estuvo por debajo de los valores reportados por Giisewell & Koerselman
(2002) para especies de humedales europeos, cuyas medias fueron de 8 a 17 g
seco N/m?/afio; cabe destacar que los datos proporcionados por estos autores pro-
vienen de experimentos con fertilizacion. La concentracion y contenido de nitro-
geno y otros nutrientes varian tanto dentro como entre especies y sitios (Shaver &
Melillo 1984; Miao & Sklar 1998; Bedford et al. 1999; Giisewell & Koerselman
2002; Hefting et al. 2005).

Absorcion y eficiencia de uso de N por los tejidos vegetales

La absorcion y pérdida de nitrégeno por parte de las hojas y tallos en H.
amplexicaulis varid temporalmente, y hubo entre ellos desfase en la absorcion de
N posiblemente como respuesta a los cambios estacionales en la profundidad del
agua o a la disponibilidad de nutrientes en el medio. El crecimiento y absorcion
de nutrientes por parte de las plantas puede ser restringido por diversos factores
(nutrientes disponibles, temperatura, pH, anoxia, actividad microbiana o compe-
tencia). Asimismo, el tiempo o periodo de acumulacion de la materia organica y
de nutrientes proporciona informacion sobre el estatus de nutrientes en las plantas
(Hopkinson & Shubauer 1984; Reddy & DeLaune 2008).

El balance negativo del N (suma de los valores positivos y negativos) en los
tallos sugiere que éste se desvia hacia las hojas o hacia los 6rganos subterraneos.
Las plantas cuando maduran y mueren pueden retranslocar el nitrogeno hacia los
rizomas para almacenarlo en el periodo seco o inmediatamente retransferirlo para
el crecimiento de los tallos en el periodo lluvioso. La declinacion de la absorcion
del N en el segundo periodo de lluvias (diciembre) se puede atribuir al aumento
en la demanda para el alargamiento de los tallos. La mayor pérdida de N en las
hojas ocurrié en octubre, lo que puede indicar que se pierde por lavado o que las
plantas asignan la mayor cantidad de N hacia la reproduccion. Estos resultados
pueden deberse ademas de los estados de desarrollo de las plantas, al pobre aco-
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plamiento entre los procesos de absorcion y las tasas de flujo del nitrogeno (Sha-
ver & Melillo 1984).

La eficiencia de uso del N (EUN) por parte de la vegetacion es altamente
variable, depende del tipo de humedal (boscoso o herbaceo), tipo de suelo, con-
dicion de nutrientes y el clima (Reddy & DeLaune 2008). En estos ecosistemas
los cambios estacionales en la profundidad del agua y en la concentracién de N en
el medio deben afectar la EUN por parte de las plantas (Glisewell & Koerselman
2002). En H. amplexicaulis 1a EUN vari6 a nivel de los tejidos y en el tiempo, qui-
zas debido a los ajustes en la cinética de absorcion y a las variaciones en la propor-
cion de la biomasa con los cambios estacionales en la profundidad del agua.

Los resultados apoyan la presuncion de que la estacionalidad influye de ma-
nera importante sobre la extension en la cual la inundacion afecta la superviven-
cia, crecimiento, concentracion, contenido, absorcion y eficiencia de uso de N por
parte de H. amplexicaulis. El desplazamiento temporal entre la absorcion neta de
N-total (ANNT) y EUN de los tallos, es decir, primero ocurre absorcion y luego
aumento en la eficiencia, parece confirmar que en dicho lapso el N se desvia ha-
cia la reproduccion, mientras que en las hojas la ANNT y la EUN tienen compor-
tamiento bimodal aumentando simultineamente con el lapso de mayor biomasa
foliar y total (junio-agosto), y el de mayor estrés (Gordon & Feo 2007); este ulti-
mo corresponde al momento de maxima inundacion (diciembre), cuando son mas
altas las concentraciones de N en el suelo y en el agua, hay reducciones entre 75-
77% en la biomasa de hojas y tallos, alargamiento de tallos para mantener el folla-
je por encima de la superficie del agua (Gordon & Feo 2007) y mayores pérdidas
de N en la biomasa total y en sus componentes, pero al mismo tiempo aumenta la
EUN foliar. Shaver & Melillo (1984) indicaron que las variaciones en la eficiencia
de uso pueden ser debido a cambios: 1) en la concentracion de nutrientes en algu-
no o todos los tejidos vegetales, y 2) en el patron de distribucion de la biomasa, de
modo que la abundancia relativa de los tejidos con respecto a las concentraciones
de nutrientes cambia.

La mayor EUN foliar cuando las concentraciones del N en el medio exter-
no son altas es contrario al supuesto de que en areas donde la disponibilidad de N
aumenta las plantas son ineficientes en usar los nutrientes disponibles (Reddy &
DeLaune 2008), lo que es atribuido a la saturacion en la capacidad de absorcion
por las plantas. Los resultados obtenidos en este trabajo en cuanto a la EUN foliar
posiblemente se deben a que el nitrégeno no esta disponible o que otros factores
regulan el crecimiento y absorcion de las plantas. Durante la inundacion el cre-
cimiento de las plantas puede ser afectado por varios factores (disponibilidad de
nutrientes, anaerobiosis), y dependera de su capacidad para absorber amonio, a
través de la oxidacion del amonio en la rizésfera, o directamente desde el medio
(Mitsch & Gosselink 2007); asimismo, la supervivencia dependera de la airea-
cion del agua, de la aireacion del sistema radical a través de las pérdidas radiales
de oxigeno y de la capacidad para cambiar su morfologia (Clevering et al. 1996;
Coops et al. 1996; Miller & Zedler 2003; Kercker & Zedler 2004).
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