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SUMMARY

Catastrophic disturbances of forest ecosystems are natural and anthropogenic phenomena that promote the natural dynamics 
of biocenosis and biogeochemical processes, and are the main causes of landscape fragmentation. The aim of this study was to 
evaluate the effect of orientation and toposequential positions on some biological activities in a relict forest community of Lapagerio-
Aextoxiconetum during two seasons. Soil samples were collected from an Andisol (0-15 cm), for each toposequential position 
(high, medium and low slope) of a forest with orientation northeast and southwest in summer and winter. The parameters evaluated 
were: fluorescein diacetate hydrolysis, carbon and nitrogen biomass and activity of six enzymes related to microbiological activity: 
carboximethylcellulase, β-glucosidase, manganese peroxidase, urease, acid phosphatase and arylsulfatase. The results indicate that the 
high slope with northeast orientation showed most favourable conditions on biological activities. In turn, orientation had direct effects 
on the evaluated biological activities, mostly significant, due to variation in soil moisture, temperature, pH, organic matter content 
and nutrient availability. Urease was the only enzyme with higher activity levels in summer, because of increase in soil temperature. 
Biological activities were affected by seasonality, being significantly higher in winter; the differences observed for different biological 
parameters are attributed to microclimates that were generated under the tree canopy and mulch. 

Key words: temperate forests, toposequence, microbial biomass, soil enzyme activities.

          
RESUMEN

Las alteraciones catastróficas en ecosistemas boscosos son fenómenos naturales o antropogénicos que promueven la dinámica natural 
de la biocenosis y los procesos biogeoquímicos, y constituyen la principal causa de fragmentación del paisaje. El objetivo de este 
estudio fue evaluar el efecto de la exposición y la toposecuencia sobre algunas actividades biológicas del suelo de un bosque relicto de 
la comunidad Lapagerio-Aextoxiconetum, en dos estaciones del año. Se recolectaron muestras de suelo (0-15 cm), con características 
de Andisol por cada uno de los niveles toposecuenciales (laderas alta, media y baja) con exposición noreste y suroeste, en verano e 
invierno.  Los parámetros evaluados fueron: hidrólisis de la fluoresceína diacetato, carbono y nitrógeno en la biomasa microbiana y la 
actividad de seis enzimas relacionadas con la actividad microbiológica: carboximetilcelulasa, β-glucosidasa, manganeso peroxidasa, 
ureasa, fosfatasa ácida y arilsulfatasa. Los resultados obtenidos indican que la ladera alta con exposición noreste presentó condiciones 
más favorables para las actividades biológicas. La exposición tuvo efectos directos sobre las actividades biológicas, mayoritariamente 
significativos, debido a la variación del suelo en humedad, temperatura, pH, contenido de materia orgánica y disponibilidad de 
nutrientes. La ureasa fue la única enzima con mayor actividad en verano, debido al aumento de la temperatura del suelo. Las actividades 
biológicas fueron afectadas significativamente por la estacionalidad, siendo mayores en invierno, donde las diferencias observadas 
para los distintos parámetros biológicos se atribuyeron a condiciones de microclima que se generan bajo el dosel arbóreo y el mantillo.

Palabras clave: bosques templados, toposecuencia, biomasa microbiana, actividad enzimática del suelo.

INTRODUCCIÓN

Las alteraciones catastróficas de los ecosistemas bos-
cosos son fenómenos de origen natural o por la acción hu-
mana que promueven la dinámica natural de la biocenosis 
y los procesos biogeoquímicos. Así mismo, las perturba-
ciones naturales, fragmentación del paisaje y el manejo fo-

restal, afectan drásticamente los reservorios de carbono y 
alteran los ciclos biogeoquímicos en ecosistemas boscosos 
(Armesto et al. 2009). 

La vegetación existente en la Depresión Intermedia de 
la provincia de Cautín, región de La Araucanía, constituye 
bosques templados, cuya distribución es reducida como 
consecuencia de la acción antropogénica, permaneciendo 
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sólo algunos relictos los cuales poseen importancia ecoló-
gica y científica.

En estas áreas de distribución fragmentada del bosque 
existe un contraste climático, edáfico y de composición 
florístico entre las laderas de exposición ecuatorial y polar. 
La exposición de las laderas y las condiciones microcli-
máticas a lo largo de la toposecuencia afectan las propie-
dades físico-químicas del suelo, tales como el contenido 
de materia orgánica, el pH y la humedad (Burke 2003). 
También se observa un efecto de la toposecuencia sobre 
el desarrollo de los suelos, de tal modo que un suelo ubi-
cado en la parte alta de una ladera generalmente presenta 
un menor grado de evolución que el de la parte media y 
baja de la misma, lo que se expresa en un perfil menos 
profundo, una menor disponibilidad de agua y nutrientes 
para la vegetación y, por consiguiente, una menor capaci-
dad sustentadora de fitomasa (Kang et al. 2009). Los cam-
bios estacionales en diversos parámetros físico-químicos, 
tales como humedad, temperatura, pH y disponibilidad de 
sustratos, principalmente, impactan la biomasa microbiana 
y la actividad enzimática de la microbiota (Alvear et al. 
2007, 2008).

Diversos autores (Trasar-Cepeda et al. 2000, Alvear 
et al. 2008) han propuesto una serie de parámetros bio-
lógicos, considerados útiles como indicadores edáficos en 
un amplio rango de situaciones ecológicas para valorar la 
calidad de los suelos; entre ellos, la hidrólisis de la fluo-
resceína diacetato es utilizada como un simple y adecuado 
método para la medida de la actividad microbiana total del 
suelo. El carbono y nitrógeno en la biomasa microbiana 
sirven para determinar el tamaño aproximado de la comu-
nidad microbiana presente en el suelo (Alvear et al. 2007).

Dentro de la flora microbiana se encuentran las en-
zimas, cuyo conocimiento en el nivel de actividad en el 
suelo permite estimar los cambios en la descomposición 
de la materia orgánica. Las enzimas hidrolíticas  tienen un 
importante rol en la degradación de los residuos vegetales, 
y por tanto son fundamentales en el ciclo de los nutrien-
tes más importantes (carbono, nitrógeno y fósforo) para 
el desarrollo de los vegetales. Así, la carboximetilcelulasa 
indica el nivel de actividad de las endocelulasas o las enzi-
mas capaces de hidrolizar enlaces glucosídicos al interior 
de las moléculas cristalinas de celulosa. La β-glucosidasa, 
está involucrada en la degradación de la celulosa (Turner 
et al. 2002). La enzima manganeso peroxidasa es alta-
mente eficiente en la degradación de la lignina. El sustra-
to primario es manganeso (II) que se oxida a manganeso 
(III) (Hofrichter 2002). Las fosfatasas hidrolizan los com-
puestos orgánicos del fósforo, pirofosfatos, metafosfatos 
y polifosfatos presentes en el suelo. La actividad ureasa 
participa en el proceso de hidrólisis de la urea, esta enzima 
es secretada por microorganismos, plantas y animales, y 
utilizada como indicador de calidad y manejo sustentable 
del suelo (Gil-Sotres et al. 1992). La arilsulfatasa es una 
enzima que participa en el proceso de hidrólisis del éster-
sulfato de la materia orgánica del suelo liberando azufre, 

elemento esencial, como ion sulfato (SO4
-2). 

Las enzimas están estrechamente relacionadas con 
las propiedades físicas, químicas y biológicas por lo que 
permiten monitorear el funcionamiento del suelo. Los es-
tudios que caracterizan de forma general a los suelos fo-
restales, cada vez requieren de mayor información para 
determinar el funcionamiento del ecosistema edáfico ya 
que son indicadores de la calidad y el equilibrio que existe 
en el medio (Trasar-Cepeda et al. 2000, Valenzuela et al. 
2001, Alvear et al. 2008). 

Una evaluación de la diversidad biológica, no solo 
debe estar basada en la identificación y cuantificación de 
los microorganismos involucrados, sino que es esencial 
investigar el rol funcional para definir el significado de la 
diversidad microbiana (Valenzuela et al. 2001). A su vez, 
los microorganismos edáficos son considerados como la 
fracción más activa de la materia orgánica, con tiempos de 
recambio muy cortos, de días a meses (Alvear et al. 2007). 

Las distintas posiciones toposecuenciales y exposicio-
nes en la ladera, así como las variaciones estacionales du-
rante el año, inciden en las fluctuaciones de las variables 
medioambientales como temperatura, humedad y tipo de 
vegetación; ellas, a su vez, afectan la actividad de los mi-
croorganismos del suelo, los que regulan la disponibilidad 
de nutrientes en el sistema suelo. El objetivo de este estu-
dio es evaluar el efecto de la exposición y toposecuencia 
en dos estaciones del año sobre la actividad microbiológi-
ca y de seis enzimas relacionadas a los ciclos biogeoquí-
micos de un suelo con características de Andisol, de un 
bosque templado del centro-sur de Chile.

MÉTODOS

Área de estudio. El estudio se realizó en el predio Ruca-
manque,  ubicado en los 38° 39’ latitud Sur y 72° 35’ lon-
gitud Oeste, en la comuna de Temuco, Chile y posee una 
superficie de 435 ha. La vegetación original está formada 
por las comunidades boscosas de olivillo (Lapagerio-Aex-
toxiconetum punctatii) y roble-laurel-lingue (Nothofago-
Perseetum), la primera en el fondo y parte inferior de las 
laderas y la segunda, en la parte superior. El predio posee 
una topografía de relieve montañoso e irregular, por lo que 
las laderas cubiertas por las comunidades boscosas pre-
sentan pendientes variadas en extensión e inclinación. La 
comunidad boscosa estudiada es mixta adulta de olivillo 
(Aextoxicon punctatum R. et P.), roble (Nothofagus obli-
qua (Mirb.) Oerst.), ulmo (Eucryphia cordifolia Cav.), lau-
rel (Laurelia sempervirens R. et P.) y lingue (Persea lingue 
R. et P.) perteneciente al tipo forestal roble-raulí-coigüe, 
subtipo remanentes originales (Donoso 1981). 

El clima es templado húmedo, con una precipitación 
anual de 1.400 mm. La altitud media del predio es de  
376 m s.n.m., con predominancia de suelos con caracterís-
ticas de Andisol, en las zonas medias y altas. La tempera-
tura media es de 12 °C, con uno o dos meses de sequía en 
verano. Durante la época de estudio la precipitación fue 
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de 42,4 mm  y 177 mm, con temperaturas promedio de  
17,8 ºC y de 8,6 ºC en verano e invierno, respectivamente.

Antecedentes dasométricos. Los estadígrafos de los in-
ventarios forestales se obtuvieron mediante un diseño de 
muestreo aleatorio simple, con parcelas de 500 m² de for-
ma rectangular (25 × 20), con el eje principal de la parcela 
orientado de norte a sur. Para la ladera de exposición NE 
se establecieron 17 parcelas correspondientes a una inten-
sidad de muestreo del 4,6 % de su superficie total, y para 
la ladera SO, se establecieron 23 parcelas, equivalentes a 
una intensidad de muestreo del 4 % de su superficie total. 
La ladera con exposición SO tiene una densidad de 694 ± 
152 árboles ha-1, con cobertura de dosel de 73 %, en tanto 
la ladera con exposición NE es de 718 ± 140 árboles ha-1, 
con  una cobertura de dosel de 88 %. En ambos rodales 
se presentó una distribución diamétrica asimétrica nega-
tiva de 5 a 110 cm, presentando la ladera SO una mayor 
concentración de individuos en clases diamétricas de 5 a  
15 cm, en tanto en la ladera NE, los individuos se concen-
tran en las clases diamétricas entre 15 y 45 cm. 

Recolección de las muestras de suelo. Las muestras fueron 
recolectadas desde dos laderas con exposiciones opues-
tas: exposición noreste (NE) con una pendiente media de  
52 % y exposición suroeste (SO) con una pendiente me-
dia de 33 %. Se recolectaron tres muestras compuestas de 
suelo por cada uno de los niveles toposecuenciales (ladera 
alta, ladera media y ladera baja) en verano e invierno del 
año 2006, hasta los 15 cm de profundidad, removiendo la 
capa de mantillo. Las muestras fueron tamizadas con una 
abertura de malla de 2 mm y se guardaron en bolsas de 
plástico isotérmicas a 4 ºC hasta su posterior análisis. To-
dos los resultados fueron calculados en peso seco (105 ºC).

Análisis de suelo. La determinación de la temperatura 
del suelo, considerando la variación diurna y anual de la 
misma, se realizó a una hora cercana al mediodía, en cada 
una de las toposecuencias estudiadas y en ambas estacio-
nes, utilizando un geotermómetro a 15 cm de profundi-
dad. En las mismas instancias se colectaron muestras para 
determinar la humedad del suelo, la que se obtuvo para 
cada muestra a partir del factor de peso seco (105 ºC). El 
análisis químico de fósforo disponible, potasio y azufre 
disponible, pH en agua, materia orgánica, y los cationes 
intercambiables calcio, magnesio, sodio, potasio y alumi-
nio, saturación de aluminio, capacidad de intercambio ca-
tiónico efectiva, suma de bases del suelo se realizó según 
la norma chilena descrita por Sadzawka et al. (2004). Para 
la hidrólisis de la fluoresceína diacetato se utilizó la meto-
dología descrita por Alvear et al. (2008); los resultados se 
expresaron como µg g-1 h-1 de fluoresceína. El carbono y 
el nitrógeno en la biomasa microbiana se determinaron se-
gún el procedimiento de fumigación-extracción de Vance 
et al. (1987). Para medir la carboximetilcelulasa se utilizó 
el método de Schinner y von Mersi (1990); la actividad 

carboximetilcelulasa se expresó en μmoles g-1 h-1 de glu-
cosa. La β-glucosidasa, fosfatasa ácida y arilsulfatasa se 
evaluó según Alvear et al. (2008); la actividad de estas en-
zimas se expresó en μmoles g-1 h-1 de p-nitrofenol (PNF). 
En el caso de la manganeso peroxidasa se procedió según 
la metodología descrita por Diez et al. (2006); la activi-
dad manganeso peroxidasa se expresó en μmoles g-1 min-1 
de manganeso (III); se utilizó el coeficiente de extinción 
molar 6,5 mM-1 cm-1. La ureasa se obtuvo mediante la me-
todología descrita por Gil-Sotres et al. (1992); la actividad 
de la enzima se expresó en μmoles g-1 h-1 de NH3. Todas las 
determinaciones se hicieron en triplicado. 

Diseño experimental. Se planteó como un diseño factorial 
3 x 2, mediante un muestreo aleatorio dirigido. Se reali-
zó una comparación múltiple entre las distintas posicio-
nes toposecuenciales de una ladera y entre cada posición 
fisiográfica correspondiente entre ambas exposiciones, 
en cada estación indicada, y a nivel global comparando 
las exposiciones correspondientes entre cada estación. La 
actividad microbiana quedó representada por la hidrólisis 
de la fluoresceína diacetato y el carbono y nitrógeno en 
la biomasa microbiana. La actividad enzimática consideró 
carboximetilcelulasa, β-glucosidasa, manganeso peroxi-
dasa, fosfatasa ácida,  ureasa y arilsulfatasa. Las propie-
dades físico-químicas del suelo evaluadas fueron: fósforo, 
potasio y azufre disponible, pH en agua, materia orgánica, 
y los cationes intercambiables calcio, magnesio, sodio, 
potasio y aluminio, saturación de aluminio, capacidad de 
intercambio catiónico efectiva, suma de bases, humedad y 
temperatura. 

Análisis estadístico. Se aplicó la prueba Kolmogorov-
Smirnov sobre las variables de estudio para evaluar su-
puestos de normalidad. A las variables que cumplieron con 
tal supuesto se les realizó una prueba paramétrica  (ANDE-
VA) para determinar la significancia de las interacciones y 
la comparación de medias mediante la prueba de Tukey. A 
las variables que no cumplieron con la normalidad se les 
realizó la prueba no paramétrica de Kruskal-Wallis. Todos 
estos supuestos y pruebas se validaron con un nivel de sig-
nificancia del 95 %. Se realizó el análisis de correlación de 
Pearson entre todas las variables biológicas, comparando 
entre el factor exposición NE y SO, y comparando el fac-
tor estación verano e invierno, para observar la relación 
entre las variables según estos factores. Para realizar estos 
análisis se utilizó el programa estadístico SPSS versión de 
prueba 11.0 para Windows.

RESULTADOS 

Propiedades físico-químicas. La temperatura media del 
suelo no presentó efectos significativos de la exposición 
ni de la toposecuencia. Sólo se observaron efectos signifi-
cativos (P < 0,05) entre estaciones, alcanzándose una ma-
yor temperatura media en verano con un valor de 8,5 ºC. 
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La humedad del suelo sólo presentó efectos significativos 
entre las exposiciones, con un promedio de 41,2 % en la 
exposición SO y 46,6 % en la NE (cuadro 1).

Para las variables materia orgánica, fósforo, potasio, 
magnesio, potasio intercambiable, aluminio, saturación de 
aluminio, la capacidad de intercambio catiónico efectiva 
y suma de bases no se encontraron efectos significativos 
para ninguno de los factores analizados. La saturación de 
aluminio permaneció en bajas concentraciones en ambas 
estaciones (cuadro 1).

Los valores de pH señalan que los suelos son mode-
radamente ácidos, y variaron de 6 ± 0,2 en verano a 5,6 ± 
0,2 en invierno, existiendo efectos significativos de las es-
taciones. En cambio, los valores de pH se mantuvieron ho-
mogéneos en los factores de toposecuencia y exposición.

La disponibilidad de azufre disminuyó significativa-
mente desde la ladera alta hacia la ladera media. Sin em-
bargo, no se detectaron diferencias significativas entre la 
ladera media y la ladera baja. Se presentaron diferencias 
de disponibilidad de azufre en la exposición, con mayores 
valores en el SO.  No se observaron diferencias en la es-
tacionalidad.

Los elementos calcio y sodio no presentaron efectos 
significativos para los factores de toposecuencia y expo-
sición. Las diferencias se centraron en la estacionalidad, 
registrándose los mayores valores en invierno.

Los resultados de los análisis de varianza obtenidos 
con la interacción de factores no entregaron efectos signi-
ficativos para ninguno de los parámetros físico-químicos 
(cuadro 1).

Biomasa microbiana y actividades enzimáticas. La hidró-
lisis de la fluoresceína diacetato mostró efectos significati-
vos en la exposición y la toposecuencia (cuadro 2). En las 
interacciones dobles y la interacción de los tres factores 
se observaron efectos significativos. Por posición topose-
cuencial, en verano los mayores niveles de actividad se 
observaron en la ladera alta de ambas exposiciones, con 
valores de 73,74 μg g-1 h-1 de fluoresceína en el NE y 76,12 
μg g-1 h-1 de fluoresceína en el SO. En invierno, la baja ac-
tividad se observó en la exposición SO con valores directa-
mente proporcionales a la toposecuencia (con mayor valor 
en ladera alta y menor en la baja). El contenido de carbono 
en la biomasa microbiana presentó efectos significativos 
en la estacionalidad, con mayores valores en invierno. La 
exposición sólo mostró efectos significativos (P = 0,027) 
en la exposición NE en interacciones con la toposecuencia 
o la estacionalidad. El nitrógeno en la biomasa microbiana 
no mostró efectos significativos en ninguno de los facto-
res evaluados ni en sus interacciones, a excepción de la 
interacción de los tres factores, con una clara diferencia en 
la ladera baja, exposición SO (174,1 μg g-1 de nitrógeno).

En la estacionalidad se observaron efectos significati-
vos para la actividad carboximetilcelulasa y fosfatasa áci-
da (cuadro 2). En la exposición no se observaron efectos 
significativos en manganeso peroxidasa y ureasa. En la 

interacción de los factores, se observaron efectos signifi-
cativos en la mayoría de las enzimas evaluadas, a excep-
ción de la β-glucosidasa y arilsulfatasa en la interacción de 
estacionalidad y ladera. En la interacción exposición y la-
dera no se observaron efectos significativos en las enzimas 
manganeso peroxidasa, ureasa y fosfatasa ácida.

La carboximetilcelulasa mostró efectos significativos 
(P < 0,001) en la interacción estacionalidad y exposición, 
con los mayores valores en exposición NE en invierno 
(6,2 ± 1,4 μmoles g-1 h-1 de glucosa) (cuadro 2). En la 
β-glucosidasa existieron efectos significativos en la ex-
posición, con una mayor actividad en la exposición NE, 
en ambas estaciones. Las interacciones triples presentaron 
efectos significativos en el manganeso peroxidasa, la fos-
fatasa ácida y la ureasa. Las enzimas manganeso peroxida-
sa y fosfatasa ácida presentaron mayor actividad en invier-
no, a diferencia de la ureasa, la cual tuvo mayor actividad 
en verano. 

La actividad arilsulfatasa tuvo un comportamiento si-
milar a la enzima carboximetilcelulasa, mostrando efectos 
significativos (P < 0,001) en la interacción estacionalidad 
y exposición, con los mayores valores en exposición NE 
en invierno (cuadro 2).

Correlaciones. La correlación entre las variables biológi-
cas mostró diferencias de comportamiento entre épocas de 
muestreo y entre exposiciones (cuadro 3). En verano, en 
dos pares de variables las correlaciones fueron positivas 
(con un r > 0,6; P < 0,01), con otros dos pares de corre-
laciones negativas. En invierno la correlación aumentó a 
doce pares siendo todas positivas (r > 0,7; P < 0,01) (cua-
dro 3). Durante la estación invernal, la hidrólisis de la fluo-
resceína diacetato presentó una alta correlación con varias 
enzimas en especial con fosfatasa ácida y arilsulfatasa. 

La exposición NE tuvo un mayor número de variables 
correlacionadas a diferencia de la exposición SO (cuadro 
4). Las correlaciones de la hidrólisis de la fluoresceína 
diacetato con la mayoría de las variables fueron más altas 
en la exposición NE que en la SO. En otros 15 pares de 
variables, las correlaciones se presentaron con r > 0,65 en 
ambas exposiciones. De éstas, cuatro pares de correlacio-
nes de la arilsulfatasa cambiaron de signo. 

DISCUSIÓN

Biomasa microbiana. Los datos obtenidos demuestran la 
relación entre las características topográficas y ecológicas, 
así como variaciones en los regímenes de humedad y tem-
peratura, entre estaciones, junto con algunos parámetros 
químicos, como el contenido de materia orgánica. 

Durante el verano, en las laderas altas, una condición 
de mayor humedad con respecto a las laderas medias y 
bajas, determina una mayor actividad de la hidrólisis de la 
fluoresceína diacetato, debido una mayor acumulación y 
degradación de la materia orgánica ya que la mayor densi-
dad de árboles proporcionan más hojarasca estimulando la 
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C
uadro 2. Parám

etros bioquím
icos y resum

en de los resultados de A
N

D
EVA

 en A
ndisol de un bosque tem

plado, centro-sur de C
hile, en distintas posiciones toposecuenciales y estacio-

nalidades.
 

   B
iochem

ical param
eters and A

N
O

VA
 sum

m
ary results in an A

ndisol of tem
perate forest in South-C

entral C
hile under different toposequential position and seasonality.

Exposición
Ladera

FD
A

μg g
-1 h

-1

de fluoresceína

C
B

M
m

g kg
-1

de carbono

N
B

M
m

g kg
-1

de nitrógeno

C
M

C
-asa

μm
ol g

-1 h
-1

de glucosa

β-glucosidasa
μm

ol g
-1 h

-1

de PN
F

M
nP

μm
ol g

 -1 m
in

-1

de M
n(III)

Fosfatasa
μm

ol g
-1 h

-1

de PN
F

U
reasa

μm
ol g

-1 h
-1

de N
H

3

A
rilsulfatasa

μm
ol g

-1 h
-1

de PN
F

Verano

N
E

A
lta

   73,7 ± 0,6
 1.533 ± 70

   94,6 ± 3,6
   3,7 ± 0,2

    7,8 ± 0,4
    3,0 ± 0,7

  58,0 ± 3,1
 14,5 ± 4,3

   24,1 ± 1,2
M

edia
   30,3 ± 4,1

 1.393 ± 154
   88,2 ± 7,6

   1,8 ± 0,2
    8,4 ± 0,7

    4,8 ± 0,6
  81,6 ± 3,0

 11,1 ± 3,5
   19,1 ± 1,0

B
aja

   47,1 ± 8,4
 1.029 ± 111

   70,8 ± 6,7
   2,7 ± 0,6

    7,6 ± 0,5
    3,4 ± 0,6

  78,1 ± 5,6
 13,8 ± 2,0

   21,3 ± 0,9
Prom

edio N
E

   50,4 ± 19,5
 1.318 ± 247

   84,5 ± 12
   2,7 ± 0,9

    8,0 ± 0,6
    3,7 ± 1,0

  72,6 ± 11,6
 13,2 ± 3,3

   21,5 ± 2,4

SO
A

lta
   76,2 ± 3,3

 1.243 ± 48
   73,6 ± 2,8

   1,7 ± 0,2
    6,7 ± 0,4

    3,1 ± 0,4
  77,0 ± 2,1

 13,5 ± 1,5
   22,2 ± 0,7

M
edia

   39,6 ± 5,9
    983 ± 84

   95,6 ± 6,2
   1,6 ± 0,3

    6,8 ± 1,0
    2,3 ± 0,1

  67,5 ± 1,5
 10,2 ± 0,9

   18,8 ± 2,7
B

aja
   42,1 ± 6,9

 1.289 ± 270
 174,1 ± 57

   1,5 ± 0,8
    6,4 ± 0,4

    3,5 ± 0,4
  46,7 ± 3,6

 10,6 ± 2,7
   26,0 ± 4,5

Prom
edio SO

   52,6 ± 18,3
 1.172 ± 203

 114,4 ± 54
   1,6 ± 0,4

    6,6 ± 0,6
    3,0 ± 0,6

  63,8 ± 13,6
 11,5 ± 2,2

   22,3 ± 4,1
Prom

edio del verano
   51,5 ± 18,4

 1.245 ± 232
   99,5 ± 41

   2,2 ± 0,9
    7,3 ± 0,9

    3,3 ± 0,9
  68,2 ± 13,1

 12,3 ± 2,9
   21,9 ± 3,3

Invierno

N
E

A
lta

   91,3 ± 7,2
2.858 ± 120

107,5 ± 13,5
   7,5 ± 0,7

    8,7 ± 0,3
    9,9 ± 1,3

 224,3 ± 12,3
  4,1 ± 0,2

  44,7 ± 2,6
M

edia
   75,3 ± 0,6

2.448 ± 177
102,3 ± 12,1

   6,4 ± 0,4
    8,0 ± 0,8

  11,2 ± 1,7
 190,3 ± 10,7

  3,4 ± 0,3
  34,8 ± 5,5

B
aja

   68,6 ± 10,2
2.251 ± 154

  88,5 ± 14,4
   4,7 ± 0,9

    7,7 ± 0,2
    8,9 ± 2,1

 199,7 ± 4,2
  4,0 ± 0,3

  29,7 ± 2,1
Prom

edio N
E

   78,4 ± 11,9
2.519 ± 298

  99,4 ± 14,3
   6,2 ± 1,4

    8,2 ± 0,6
     10 ± 1,8

 204,8 ± 17,4
  3,9 ± 0,4

  36,4 ± 7,4

SO
A

lta
   47,6 ± 3,4

2.733 ± 222
102,2 ± 2,2

   3,5 ± 0,9
    6,0 ± 0,4

     11 ± 1,1
 134,1 ± 6,0

  2,7 ± 0,3
  11,4 ± 1,5

M
edia

   42,5 ± 4,7
2.470 ± 305

101,3 ± 10,5
   2,9 ± 0,8

    6,6 ± 0,6
    8,6 ± 1,2

 106,3 ± 8,6
  3,5 ± 0,4

  18,6 ± 2,5
B

aja
   39,6 ± 6,0

2.856 ± 382
  86,8 ± 8,4

   2,6 ± 1,6
    5,8 ± 0,6

    8,2 ± 1,7
 132,7 ± 13,1

  3,3 ± 0,4
  15,5 ± 2,5

Prom
edio SO

   43,2 ± 5,4
2.686 ± 318

  96,8 ± 10,1
   3,0 ± 1,1

    6,1 ± 0,6
    9,3 ± 1,8

 124,4 ± 16,0
  3,2 ± 0,5

  15,2 ± 3,7
Prom

edio del invierno
   60,8 ± 20,2

2.603 ± 311
  98,1 ± 12,1

   4,6 ± 2,0
    7,1 ± 1,2

    9,6 ± 1,8
 164,6 ± 44,4

  3,5 ± 0,6
  25,8 ± 12,3

Prom
edio general

   56,1 ± 19,6
1.924 ± 734

  98,8 ± 29,8
   3,4 ± 2,0

    7,2 ± 1,1
    6,5 ± 3,5

 116,4 ± 58,6
7  ,9 ± 4,9

  23,9 ± 9,1
A

N
D

EVA
 (valor P)

M
uestreo

       0,158
    < 0,05

       0,100
    < 0,05

       0,641
     < 0,05

      < 0,05
   < 0,05

       0,205
Exposición

       0,100
       0,967

       0,327
    < 0,05

    < 0,05
        0,520

      < 0,05
      0,169

    < 0,05
Ladera

    < 0,05
       0,639

       0,719
       0,292

       0,460
        0,839

         0,880
      0,720

       0,726
Interacciones:
- M

uestreo x Exposición
    < 0,05

    < 0,05
       0,153

    < 0,05
    < 0,05

        0,992
     < 0,05

   < 0,05
    < 0,05

- M
uestreo x Ladera

    < 0,05
       0,661

       0,101
       0,062

       0,670
        0,067

     < 0,05
   < 0,05

    < 0,05
- Exposición x Ladera

       0,192
    < 0,05

       0,158
       0,068

       0,628
     < 0,05

     < 0,05
      0,639

    < 0,05
- M

uestreo x Exposición x Ladera
    < 0,05

       0,712
    < 0,05

       0,168
       0,194

        0,584
     < 0,05

   < 0,05
    < 0,05

Valores corresponden a la m
edia de cada m

uestra con tres repeticiones con su respectiva desviación estándar  (n = 54).
C

B
M

: carbono en la biom
asa m

icrobiana; N
B

M
: nitrógeno en la biom

asa m
icrobiana; C

M
C

-asa: carboxim
etilcelulasa; M

nP: m
anganeso peroxidasa.
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Cuadro 3. Correlación de los parámetros bioquímicos en un Andisol de un bosque templado del centro-sur de Chile, considerando el 
factor estacionalidad, verano (mitad inferior izquierda de la matriz) e invierno (mitad superior derecha de la matriz).
   Correlations among some biochemical parameters in an Andisol of temperate forest in South-Central Chile considering the seasonal chan-
ges factor, summer (lower left half of the matrix) and winter (right upper half of the matrix).

FDA CBM NBM CMC-asa β-glucosidasa MnP Fosfatasa ácida Ureasa Aril
FDA - ns ns 0,86*** 0,87*** ns 0,92*** 0,57* 0,92***
CBM ns - ns ns ns ns ns ns ns
NBM ns ns - ns 0,47 0,56* ns ns ns
CMC-asa ns ns ns - 0,82*** ns 0,83*** 0,53* 0,83***
β-glucosidasa ns ns ns ns - ns 0,87*** 0,80*** 0,95***
MnP ns 0,47* ns ns 0,58* - ns ns ns
Fosfatasa ácida ns ns -0,76*** ns 0,47* ns - 0,67** 0,89***
Ureasa 0,50* ns ns 0,64** ns ns ns - 0,74***
Aril ns ns 0,67** ns ns ns -0,60** ns -

* = P < 0,05; ** = P < 0,01; *** = P <  0,001; ns = no significativo.
FDA: hidrólisis fluoresceína diacetato; CBM: carbono en la biomasa microbiana; NBM: nitrógeno en la biomasa microbiana; CMC-asa: carboximetil-
celulasa; MnP: manganeso peroxidasa; Aril: arilsulfatasa.

Cuadro 4. Correlación de los parámetros bioquímicos en un Andisol de un bosque templado del centro-sur de Chile considerando el 
factor exposición, exposición NE (mitad inferior izquierda de la matriz) y SO (mitad superior derecha de la matriz).
   Correlations among some biochemical parameters in an Andisol of temperate forest in South-Central Chile considering the seasonal chan-
ges factor, summer (lower left half of the matrix) and winter (right upper half of the matrix).

FDA CBM NBM CMC-
asa β-glucosidasa MnP Fosfatasa

 ácida Ureasa Aril    

FDA - ns ns ns ns ns ns 0,54* ns

CBM 0,79*** - ns 0,69** ns 0,93*** 0,91*** -0,90*** -0,68**

NBM 0,57* 0,73** - ns ns ns ns ns 0,56*

CMC-asa 0,88*** 0,91*** 0,65** - ns 0,66** 0,67** -0,57* ns

β-glucosidasa ns ns 0,64** ns - ns ns ns ns

MnP 0,56* 0,87*** 0,60** 0,80*** ns - 0,88*** -0,87*** -0,65**

Fosfatasa ácida 0,65** 0,93*** 0,53* 0,84*** ns 0,90*** - -0,82*** -0,79***

Ureasa -0,48* -0,80*** ns -0,69** ns -0,87*** -0,88*** - 0,76***

Aril 0,82*** 0,93*** 0,74*** 0,93*** 0,47*          0,75*** 0,87*** -0,68** -
* = P < 0,05; ** = P < 0,01; *** = P < 0,001; ns = no significativo.
FDA: hidrólisis fluoresceína diacetato; CBM: carbono en la biomasa microbiana; NBM: nitrógeno en la biomasa microbiana; CMC-asa: carboxime-
tilcelulasa; MnP: manganeso peroxidasa; Aril: arilsulfatasa.

biomasa microbiana del suelo. El aumento de la biomasa 
microbiana en la estación invernal se relaciona directa-
mente con el contenido de microorganismos en el material 
vegetal fresco acumulado sobre la superficie por la presen-
cia de sustratos fácilmente disponibles. 

Al contrastar las toposecuencias y período estacional, 
se observa en la exposición NE un aumento considerable 
de la biota activa en invierno, en cada uno de los niveles 
toposecuenciales; la temperatura y las precipitaciones son 
dos de los principales factores que regulan la actividad mi-
crobiana, ya que según Ushio et al. (2008) la descompo-
sición de los residuos orgánicos se incrementa en estacio-
nes frías en suelos fértiles. La mayor densidad de árboles 
genera un mayor aporte de hojarasca, la que favorece la 
retención de agua en el suelo, aumentando los niveles de 

humedad edáfica, la que junto con un elevado porcentaje 
de materia orgánica favorece la activación y un aumento 
de la biomasa microbiana del suelo, ya que existe una ma-
yor fuente de energía y de nutrientes, según la cantidad y 
calidad del sustrato presente en el suelo, lo que contribuye 
al desarrollo y actividad biológica (Li et al. 2004). 

En cuanto a la relación existente entre las variables bio-
lógicas, destaca la correlación positiva de la hidrólisis de 
la fluoresceína diacetato con la mayoría de las variables, 
en la exposición NE (P < 0,01), lo que permite suponer 
que los  microorganismos dependen de que las actividades 
enzimáticas liberen nutrientes para poder realizar su acti-
vidad metabólica (Peña et al. 2005).

Con respecto al carbono en la biomasa microbiana, no 
existe variación entre posiciones toposecuenciales, debido 
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al permanente aporte y a la misma naturaleza del material 
orgánico acumulado. Sin embargo, se observa una varia-
ción significativa entre estaciones, lo cual se relaciona con 
variaciones temporales de la temperatura y la humedad del 
suelo y, por tanto, a cambios en la comunidad microbiana. 
Esto permite asumir una mayor proliferación de biomasa 
fúngica en la ladera alta, debido a los mayores índices de 
materia orgánica y de humedad, lo cual permite degradar 
más eficientemente los compuestos carbonados, que son 
inmovilizados por los hongos. 

Hay una alta correlación del carbono en la biomasa 
microbiana con la carboximetilcelulasa y manganeso pe-
roxidasa en la exposición NE, al  igual que la arilsulfatasa, 
considerada un indicador indirecto de actividad fúngica 
(Alexander 1980, Alvear et al 2007), debido al aumento 
de la materia orgánica, lo que favorece la proliferación de 
hongos en esta exposición. Estas diferencias se centran en 
la descomposición de la materia orgánica la cual alberga 
una gran diversidad de microorganismos, lo que influencia 
la estructura de las comunidades descomponedoras de la 
composición química de los desechos orgánicos (Bastida 
et al. 2008). 

Aunque se establece que el aumento de carbono en 
la biomasa microbiana implica la disponibilidad relativa 
mayor de sustratos frescos o proporción de sustratos or-
gánicos disponibles, la lluvia favorecería la biodegrada-
ción y solubilidad de compuestos orgánicos, por tanto un 
incremento significativo de las precipitaciones, durante el 
invierno, podría estar relacionado con un aumento en el 
contenido de carbono en la biomasa microbiana. 

El nitrógeno en la biomasa microbiana no presenta 
efectos significativos, lo que indica que los ciclos de los 
nutrientes son muy conservadores en nitrógeno y que la 
cantidad que es continuamente mineralizada se acumula e 
inmoviliza, y muy poco se pierde por lavado o desnitrifica-
ción, lo que indicaría una mayor tasa de mineralización de 
nitrógeno a partir de la materia orgánica. Sin embargo, la 
exposición NE presenta una disminución en el contenido 
de nitrógeno en la biomasa microbiana durante el invierno, 
desde la ladera alta a la baja, producto de una disminución 
de los niveles de humedad y materia orgánica. De esta ma-
nera, el proceso de mineralización se ve favorecido por 
cambios frecuentes entre estado seco y húmedo del suelo 
(Alexander 1980).

Actividades enzimáticas. La influencia de la posición de 
la pendiente tiende a crear condiciones ambientales en el 
suelo que pueden afectar la estructura y función de comu-
nidades microbianas y la actividad de enzimas hidrolíticas. 

La actividad carboximetilcelulasa es una evaluación 
indirecta de la actividad de un determinado grupo de mi-
croorganismos, ya que participa en la transformación de 
los biopolímeros, incluidos los polímeros de pared celu-
lar de los vegetales tales como la celulosa y hemicelulosa, 
junto con otros polisacáridos disponible en el mantillo y 
en los suelos (Alvear et al. 2008). Esta enzima aumenta 

su actividad en invierno, debido a la mayor proporción 
de elementos vegetales lábiles provenientes del dosel, los 
cuales son rápidamente degradados debido a la mayor hu-
medad registrada en esta estación en la exposición NE, ya 
que la capa de hojarasca está más expuesta a cambios en 
las condiciones medioambientales que los más protegidos 
de humus y la capa de suelo mineral, lo que indica que es 
el principal factor microclimático que regula la actividad 
de la enzima; además, el aumento de la población micro-
biana, específicamente hongos activos, genera una mayor 
eficiencia por parte de los hongos en la metabolización de 
compuestos carbonados (Alvear et al. 2007). La mayor 
acumulación de materia orgánica en invierno favorece la 
secreción de la enzima, situación similar a la planteada por 
Wittmanna et al. (2004), quienes mencionan la correlación 
que existe entre la acumulación de materia orgánica y el 
aumento de la actividad carboximetilcelulasa. Esto se ve 
reflejado en la alta correlación de esta enzima con la  aril-
sulfatasa en invierno y, además, la significativa correlación 
existente entre ambas enzimas en la exposición NE, favo-
recida por el aumento de la materia orgánica.

A diferencia de la carboximetilcelulasa, la β-glucosidasa 
no presenta variaciones significativas en sus niveles de 
actividad entre estaciones y exposiciones, lo que permi-
te suponer que la calidad del sustrato con respecto a los 
requerimientos de la enzima, no varía, así como en la to-
posecuencia. La presencia de un dosel arbóreo cerrado, 
que limita la penetración de la radiación solar y mantiene 
niveles de humedad y una temperatura adecuada en la ho-
jarasca para el proceso de degradación, se relaciona con 
una nula variación en la tasa de liberación de sustratos 
(Weedon et al. 2009). Por otro lado, una fracción signifi-
cativa de la enzima a menudo no es extraíble debido a la 
unión a componentes del suelo, no detectándose efectos 
significativos. Sin embargo, se presenta una alta relación 
entre esta enzima y la carboximetilcelulasa en invierno (r 
= 0,82; P < 0,001) lo que da cuenta de la estrecha relación 
entre ambas actividades, ya que el producto de la reacción 
catalizada por la carboximetilcelulasa sirve como sustrato 
para la β-glucosidasa (Turner et al. 2002).

Las enzimas ligninolíticas, tales como la manganeso 
peroxidasa, son producidas exclusivamente por especies 
saprotróficas de hongos Basidiomycota, por lo que la acti-
vidad de esta enzima puede ser una evaluación indirecta de 
la actividad de un determinado grupo de microorganismos 
en el suelo en respuesta a diferentes factores ambientales o 
perturbaciones (Hofrichter 2002, Alvear et al. 2008). 

En verano, los niveles de humedad, tanto ambiental 
como del suelo, no habrían sido suficientes como para 
permitir la proliferación de esta clase de hongos, capaces 
de secretar en grandes cantidades la enzima. En invierno, 
debido a un aumento de la pluviosidad, lo que se relaciona 
con una diminución del pH del suelo, el mayor contenido 
de humedad, estimula la presencia de esta clase de hongos 
(Hofrichter 2002), aumentando los niveles de secreción de 
la enzima manganeso peroxidasa en ambas exposiciones, 
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degradando los compuestos lignolíticos provenientes del 
fuste, corteza, ramas, ramillas y hojas (Alvear et al. 2007). 
Esto podría relacionarse con las fases iniciales de la degra-
dación de la hojarasca y la presencia de un mayor aporte 
de sustrato, ya que fue significativamente menor la activi-
dad en verano (Valášková et al. 2007). 

La correlación entre el carbono en la biomasa micro-
biana y las enzimas relacionadas al ciclo del carbono en 
ambas estaciones no son significativas o son muy bajas, al 
no existir las condiciones más adecuadas para la prolife-
ración de hongos, principales secretores de estas enzimas, 
mientras que los niveles de correlación en ambas exposi-
ciones son significativos, a excepción de la β-glucosidasa. 
La correlación entre el carbono en la biomasa microbiana 
y la manganeso peroxidasa es altamente significativa y po-
sitiva en ambas exposiciones, NE (r = 0,87; P < 0,001) y 
SO (r = 0,93; P < 0,001), lo que indicaría que la naturaleza 
de los residuos vegetales aportados al suelo, dado el alto 
contenido de lignina por parte de especies latifoliadas pe-
rennes como A. punctatum.

Los niveles de actividad de fosfatasa ácida son mayo-
res en invierno, debido al pH más ácido, situándose  dentro 
del rango óptimo de pH para la actividad de esta enzima, y 
con un mayor contenido de humedad (Criquet et al. 2004), 
lo que genera las mejores condiciones para la actividad 
fúngica, incluyendo a micorrizas y hongos saprófitos, sien-
do los principales agentes en secretar esta enzima. En el 
mismo sentido, Alvear et al. (2008) señalan que los nive-
les óptimos de esta enzima se observan con un pH 5,5, 
valor muy similar a los registrados durante invierno; junto 
con mejores índices de capacidad de intercambio catiónico 
efectiva, lo cual favorece una mayor actividad microbiana 
(hidrólisis de la fluoresceína diacetato). El pH del manti-
llo también puede influir en la densidad, composición y el 
metabolismo de la población microbiana, y por lo tanto en 
la actividad de la enzima (Criquet et al. 2004). 

Durante el verano la menor actividad fosfatasa des-
ciende por efecto de la mayor temperatura y menor hume-
dad del suelo. En la exposición SO, los mayores índices 
de actividad se obtienen en la ladera alta y media, debido 
al alto contenido de materia orgánica. La materia orgánica 
contiene grandes cantidades de sustratos enzimáticos, in-
cluyendo los de fosfatasas las que liberan nutrientes mine-
rales como iones de ortofosfato. Por tanto, estos niveles de 
actividad, en concordancia con Alvear et al. (2007, 2008), 
se relacionan directamente con una mayor actividad de la 
biota activa del suelo  por la cantidad de sustratos dispo-
nibles, lo que se corrobora con la alta correlación en in-
vierno.

La actividad ureasa se ve influenciada por cambios en 
los regímenes de humedad y temperatura, siendo superior 
durante el periodo estival. Resulta interesante señalar, en 
concordancia con Moyo et al. (1989), que a medida que 
aumenta la temperatura del suelo, la ureasa, también au-
menta en su actividad. Con respecto a la humedad, Ross et 
al. (1984) determinan que la actividad ureasa está correla-

cionada negativamente con la humedad del suelo, lo que se 
ve reflejado en invierno, al disminuir la biomasa bacteria-
na, en comparación al verano, producto de que el suelo se 
torna más ácido debido a las abundantes lluvias. Por otro 
lado, se sugiere que una disminución de nitrógeno en su 
forma más lábil y un aumento en las más recalcitrantes es 
la posible razón de una reducción en la actividad durante 
la estación invernal, lo cual se relaciona con la naturaleza 
de los residuos depositados sobre la superficie del suelo. 
La correlación negativa en la exposición NE a positiva 
en la exposición SO, entre ureasa y la arilsulfatasa, hace 
mención a que la biomasa bacteriana, capaz de secretar la 
enzima ureasa, principalmente, disminuye en la otra expo-
sición, lo cual se relaciona con la producción de hojarasca 
y con las condiciones de nutrición (Kang et al. 2009).

La actividad arilsulfatasa juega un importante rol en 
los procesos en que el azufre orgánico del suelo es mi-
neralizado, sobre todo en suelos más frescos y húmedos 
que en estaciones más secas, manifestando una estrecha 
relación entre la mineralización de compuestos orgánicos 
y la actividad enzimática del suelo. Cabe mencionar que 
el aumento de la humedad durante el periodo invernal y 
del contenido de materia orgánica, en la exposición NE, 
contribuye a que esta enzima sea secretada en altos niveles 
por la biota activa del suelo, principalmente por la biomasa 
fúngica (Prietzel 2001), ya que una disminución del pH del 
suelo genera una condición más óptima para que prolifere 
este tipo de microorganismos, lo que es corroborado por 
las altas correlaciones entre estas variables. Por otro lado, 
la demanda de azufre por las plantas y los microorganis-
mos del suelo puede deberse al estímulo en la síntesis de 
esta enzima. Además, la fracción de arcilla del suelo puede 
aumentar la actividad de la enzima y reflejar la abundancia 
de ésteres sulfatados obtenidos de materiales vegetales en 
proceso de descomposición, cuerpos de los animales y los 
excrementos en esta fracción (Kang et al. 2009).

Con respecto a los tres pares de correlaciones de la 
arilsulfatasa que cambiaron su signo de positivo a nega-
tivo, se sugiere que existen cambios en la composición y 
cantidad de la biomasa fúngica. Hansen y Coleman (1998) 
demuestran como los cambios físicos en la hojarasca mix-
ta depositada en el suelo pueden alterar la actividad de la 
comunidad descomponedora y las tasas de descomposi-
ción asociadas.

CONCLUSIONES

Las actividades biológicas fueron mayores en invier-
no, en ambas exposiciones, para el carbono en la bioma-
sa microbiana, manganeso peroxidasa y fosfatasa ácida, 
dada una condición de pH y humedad más favorable, así 
como la mayor acumulación y aporte, por parte de distin-
tas especies forestales, de material vegetal. La actividad 
carboximetilcelulasa y arilsulfatasa, sólo fue mayor para 
la exposición NE en la estación invernal, lo que permite 
concluir que hay variaciones en la población microbiana 
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y, por tanto, en la calidad del sustrato. La actividad ureasa 
fue la única enzima con mayores niveles de actividad en 
verano, debido a que la enzima se activó con un aumento 
de la temperatura del suelo. La degradación de la hojarasca 
se relacionó con la humedad y la temperatura del suelo y 
la precipitación, afectando la disponibilidad de sustratos y 
niveles de actividad enzimática. La definición de las varia-
bles biológicas y el rango de actividad que éstas pueden 
alcanzar, tienen una estrecha relación con la dinámica de 
nutrientes y las propiedades físico-químicas del suelo en 
ecosistemas relictos.
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