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PROLOGO 

Et'\ Ecol 09 (a se han estudia.do ampliamente las. interacciones da 

compEtenci~ y de depred~dcr-presa~ Sin e~~argo, exceptuGndo algunv~ 

trabajo~, hasta hace trn.IY reci~ntemente <10 o 15 años), los ec&logos han 

empe%.ad'o a estud far el mutualismo en una forma m-'s. -formal y -teo'r ica. 

El objetivo de es~e tr~baJo e$ hacer un modelo matemático de 

inter3.Cci~n mu1:u.::t.li:;.-ta.. En particular, se tomo sis tema la 

~ imb \os t.s. en"tre Rh i..:zob lurn :/ la~ leguminosas. por su i~ortanc ia 

~grono'mic:a. Para. desarrollar el modelo se utilizan te'cnicas- de anál is.is 

cual lta:t ivo y nume:'r ic.o. 

Antes de a.bordar P.:} modo=lo de mu"tual is.mo de esta ;;.imbios.is., se 

presentan los cJernPlos 9E:ner a les. de modelos de 

depredador-presa. ~" mta-tual ismo par&.. poner en con-texto el modelo aq,u{ 

rresen"tado .. 
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tr-ITROOUCC ION 

El pape! de la modelac iÓn rl'1atema-tica en Ecologfa ha ido aurnentar.do 

des.de los traba .. ~o: de LotKa (!925'.i >' '.Jolterr.c.. (182:6) (ci1:ados 

Soucher 1985) .. 

L.as descripciones matemática::: de lc.s sister.-1as ec:old'gicos pueden 

hacer:=.e con dos propÓs !tos d ist in t.;;.!.,, prá"ct ico ~·· otro teó'r- ico. 

Las descripciones con un propo"'sito prá'°ctico son la.s. sir11ulaciones. 

Estas. inc:l1.JY"?:n el m~ror nú'mer-o posible de detalles relevantes :>• pueden 

u·tilizar.s.e pardl. pred.:::c.ir l.:;.. conducta d<'= ..._lsun ~J..:.--;..am"" ~.a.rticular 

CMaynard-Smith J874>. 

El valor d~ )as si~~lac:iones es.ta rcstr ingido principalmente ol 

an~l is.is de e.as.os particulares. Mientras mejor .s.ea la simulac:io";-,,. con 

la inclus.ió"n de -todos los detalles relevantes, 
, 

í1'\aS .-::li-f íc il 

~ener.al izar ~us conclusiones para otra;: espE:c ies. Una -tecr fa ecolo9 ica 

debe de hacer planteamientos acerca de ~cosis~ema~ en ~~ tvtal id3d, al 

igual <::\U!;! acerca d~ e.spe.c ies part icu!ares E:n mom¿nto_=.. dett":rminado::;. :i.i 

debe de hacer p 1 ant~amioen+.os. verdader~3 para mucha.5. es pe.e ieE>- d ist int4s 

y no sólo para una. 

Para des~ubrir ideas senerale~ ec:olog !a, son nei:.esar ios 

d is.t in"tO!:- 'tipo::. de dc..:.cr- ipc ic.i-,i;.:,. r;1..J.ti:::r.-.;f.t le c..s ! l.:...rnad.:..s r.-1vdu lo_;;¡. - Mi.::ntr~.;:.. 

q,uc una buen~ sirnulact.!n d<.::b"- de incluir ~l mayor nGmaro do do:t<:i.11~.;;., 

buen mode 1 o debe. de incluf'r el nurnero .. 

En los ~istemas. ecolo
1
9icos, las migracione.z., el comrortamiento 

terr 1-t:or ial, tas fluctuaciones el imá'-t icas ;¡.• la •.1ar i.c;..:: !.:fn g.:inc't i.:.a 

fntra-espeei~ica, e-te. son *odo~ rele9~n~es. P&ro no por ~sta .... 
pondrar. to-das estas. carac:teriz-t!cas er. todo!» los. modelo~. En d;, 

es-to, se a.dop-ta. e! me'-todo de! e ien-t (-rico exp-=:r im~n-t:al, qu€:. Er;S. el variar 
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part:netr-o cada uez, y hacerlo en vn sistema. que sea lo ma,;¡. ~encillo 

posibl<e. Si el rnode!o rnu>' comp l icado, es d 1..f fe i 1 .::r.tendar e 1 

comportamiento del modelo ~ esto es import~nte cuando compara el 

comportemiento de dos modelos de ecosistemas: estar seguro del 

par~metro que hace relevante la di..ferencia. 

Algunas veces e 1 compor- -t amiento ..1e 1 o~ modelos. materr,5.t icos s.tl 

pue~e dé~cubrir analíticamente, otras veces es necesario recurrir a 

simulación en la computadora. 

El papel principal de los modelos teórico~ es el de sugerir ideas 

e htp~tesis rele~antas y el de proveer de un marco conceptual al cual 

poder re~erlr las observaciones. 

En ecolog !a se han hecho muchas s imula.c iones., roodelo.::. >' teor {a,s, 

ec:olo'g tea:!.. Par.a tratar de entender la!!. d ist inta.:s. intera.cc ione~. entre 

es pee fes. Es-tas Tundamentalmente depredador-p~esa, 

competencia y mutual isrro. 

OEPREDAOOR-PRCSA. 

Un~ !n~eraccl~n de depredador-presa es aquella en lG cual da 

las especies, el depredador, consume total o parcialmente ~/o daña a l• 

p~esa obteniendo un beneTicto demosrá'Tico y por lo tanto la población 

del depredador causa un perjuicio demogra~lco a 
~ 

la poblacion de presa$, 

un animal o un&- planta. Existen varias ca-tEo9orfa.s de dep1~edador~e;:,.: 

l::>t..os. depredado:"""es verdaderos, que consumen o-tros animales 

para sobrevivir y rep~oducfrse. 

2>~o~ parasitoides, insectos que ponen $U$ huevos en o ce~~a de otroa 

fn-s.ec-tos. Estas 1 arv.:1~ crecen hac iend·o al Pr inc ip i\• po..::o daño a.l 
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1881) 

Al guro: -=jorr.pJc,5 do int.e::-r-:>.cc ione~ d;;;..,:-c:do.d.:.r-;;-r~.:;.:i.. :::.on: e.l leÓn 

"'-'·!•<: at¿·c.-.. o.> la cebra p:-r-~ 21 imen~.:..r~~, l.:;.. b!\ll12íla al ca.nuron, el buho 

pinc-.!',(Harper 1977). 

IJno do los primeros model?s de depred~dor-?resa 

La ~CU3.Cion diferencial rr.Í.s s.enc::illa ..:i.ue:: di?~crib.:? el crecimi:.nto 

de una pobla=iÓn es: 

( J) 

cr .=:e imier.to de colc,nia. 

de b.act~r ias an'tes de qu-=: e! rr.ed i.:o se acabe~ 

La ec•.::i.cion 0:1) puede ser ci~rta $!lo dur.c;,,.rita u1·, perfodv de. tiE:ff.P~ 



1 irrdtado.!' ·fin<ltmente lj, 
, 

poblacion 
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recur~o~. L~ poblacion pued~ astablc~~r&e en 

r-=:91..1 lar irre.gul a.rme1"ite; 

acabar con .3.U.S 

punto de e~uilibrio; 

puede disminuír. Una 

ecu¿i,,c io~n mu>' u~ilizada para describir este comportamiento la 

ec•.aaciÓn lo:;;{stica 

, 
o 

dx _QX- bx'­
dl: -

dx.::...-x(\-25..._) 
di: \<.. 

(:l\.) 

la Jus~i'ficaci~n p~ra ésta ecuación es. que os 1" ecua.e: tó'n d i'ferenc ial 

más sencilla con los do~ rasgos requeridos: 

l.Cuando x es pequeña, la ecuacio~ se reduce (1) y el crecimiento e~ 

.exponen e i al, 

2.Con~orme t aumenta, x acerca valor de estabilidad sin 

O!:C ilaciones. 

En la ecuacion (2b), reprEsenta la tasa de cree imiento 

in"trÍnseca >" K la. capacidad de car-ga < la densidad an el equil ibrºio de 

una. es.Pee ie presa ~n au$enc ia de o1:ra.s. es pee ies con d infmic:::a acopla.da.). 

Voltert"'a 
, 

COr':.3 idero 1 as siguientes 6-cuaciones aquel las que 

desi:-1·!ben l.:.\.!:, intcrü.;::cione~ eni;r-.:. 1,.11-.-=-. -=s.r-=c i.:. pro:.:s.a., de den~idad x, y 

~u depredador~ denzidad y: 

~ = a :x. - bx. .. - ex y * = - -=y + c!x:y 

(3) 

L~s ~upe.sic iones. que sub;..•a.cen a is tas ecua.ciura.a3', ademas de las ya 

mencionad~s an~eriormen1:e ~en: 

!.En nuzencia de dapredaci;n, l~s especie~ pre~a siguen la ecuaci6n 
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log(stica con un~ ta~e.-. de :=recimien-to intr t"ns.e..::.:.. de a >' una capc..c.idad 

de car-ga de a/b. 

proporcional al 

producto de las densidades de la pr¿s~ >' el depredador. 

3.E! ben e~ ic io dr?mo9ráf ico la población depredadora C$ proporcional 

Laz :r..uposiciones de Volterr:... s.on ciertas., si una o arnba.=.. es.pecie.s. 

al azar; si. cuand~ ae encuentr~n ha~ prob~bilidad 

eon~t-"'n'i:"P d~ que el depr·edador mate a la pr-·.:rs~; >' si el t iemF"o ~~e toma 

e! depr~d~dor ~n con¿umlr a la pr&s~ es de~preciable. 

lcorr.o se comportar {a un si:; ter,;a descrito por es.tas ecuaciones.? En 

cualquier tiempo t, el estado del :$i:s.tema. e=..t.f tot.:...lrr~nta de::..c.r'.ltu por 

lo~ valores de x Y yJ par1 cada estado corresponde un punto en ~l Plano 

(x,,.y>,. que. se llam.<:J. c:~pac.!o du f.:;..sc. Si ü. C:.3.do. punta del c.:;.p.:..cic:. de 

.fase se Je. puede a.tribuir 1.1na flecha., indicando la direcciitn en la .::ual 

p~~dan e11tonce~ u11ir 

est:ios ~lechas para Torrn~r trayectorias. que indicaran como 

sis.tema. 

El primer paso es gra-ficar en el e:.spacic de faf>.e la.;. l fr1ea.s ... 

llamada.:3. iso<:l inas., para las cua.le::s. dx/dt-=0 y Por lo ta11to las 

Tlec:h~:;. parcilelas al eje :..' ) >' dy/d1.=0 e flect-,as. ?ar¿.,lela.s. ~l eJe x 

>.As i t 

dx _ crr- - o c.oo.ndo a - bx - cy = o 

~-t -
o c.\>QnJo -e. + c'x = o 

La pr lmera p1 .. egunta cue.s.t iona.r Si eA is t.: e.s.tado 

es "tac lonar lo r con d>.:/d't =O y d;,/dt =O s imu l tá1·,earr.en-te:. Est;., r' t:C\U i.r::t"e: 
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Y :...Q...-~ c. ce: 

Aquf, x es neces~riamente positivo, pero y posi~ivo s&lo si 

a/c>be/cc' o a/"b>e/c •; ésts. desigualdad afirma que para que haya. 

estado de equil ibl""fo con arnboz, la pres.a y .:1 depredador,. exis1:ente.r., 

la capacidad de carga de la Presa, a/b, debe de suT ic ientemante 

grande para sostener al depredador. 

Para encontrar la din~mica d~l sistema, las Tlechas deben de 

ponerse c:omo en la -figura l. Para hacer esto, se nota. qu.; para x>.:t/.::', 

dy/dt es posttivo,y para x<e/c', dy/dt negativo. As. ( mi:.mo, para l o,s. 

puntos en el espacio de Tase arr-- iba de la l lnea a-bx -e>· =O, d:.../d·t; 

negativo y abajo, d~/dt positivo. Esto perr~ite trazar las -flecha.=;. 

mostradas en la Tigura ta. En la figura lb estas -flechas se han unido 

para -formar una ~rayectoria, que es una ~spiral conv~rgente al punto 

e~tac:ionarlo. L~ naturale:a convergente de la espiral depende del 

.c(nguto c:on el cual se ir.tersectan las 1 ineas dx/dt=0, dy/dt .. 0. Este 

punto queda llus~rado ~n la Tigura 2. 
, 

El -termino -b~: "t2 la ecuac ior, (3), que expresa el e.facto 

inhibitorio de una especie sobre propio crecimiento, se llarna 

amortiguamiento. En ecolog{a, el +actor pr inciP4-l '!.Ut:: red..i.-=.~ laá. 

l':n 

la. ecuac: io'r. (3) el término de amcrt igua.rniento la pres.a. 

pero no en el ~~predador. L3 Io9ica detras de c~to supüne ~ue el 

dcpr-edador t!:·t;," !!:olo 1 imita.do pot·· comida ... decir; la presa. 

(Maynard-Smlth 1974). 

COM?E:TENCtA. 



1 

A 

ºle. 

X 

y 
B 

Fi9u~~ 1.~spacio de ~ase con.las iso~lina~ quü repres~ntan 
11n ~ ls..,.tema de depredador-¡:.,·e.za. La.:;. .f!echaz. ir.di­
::a.., como se mue•Je el s i;;tem~. 



'f 

" 

't=o 

, 
r-"{.g;p-a- 2.Re!.,~!·::···· ;~t~~~ !s. ':!:>"t3.bi! idad del e::;.uil ibrio y 

le p~ndien~~ de la rec~a x=e. 
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Ur1a lnter-acr:: io'n de C0rri=·t;"t~r . .....: i.:;. <:::.ntre do:z <.;;. mi"s) e~pec ies 

d"?-f ine CU-3ndo l ;;..s esF-'2-C it:s .,.,-""': il iz..::,n un r:-,isr1-io rc.::ur~o l ir.-.itar-i"t*=, ;ia 

comida, espacio, luz, et:: ••• 

Un as.pecto esenc i-<:.l de la inter~cc iC:n de corop-::to:::nc. ia .:¡_ue la.s 

do~ esp¿c ies se t•acen d 3i)o. Otro pur-.-tv ~ .::on::. id..;,1· .i.r es que .::u ande. do.3. 

especi@s compi~en en gener~l una especiE 

Lln eje:-,-.plo de competer1ci3. es el ca~o de 1.:...s. nor·rni:o:.:...$ .3r'-a.nfv.::.ras y 

los roedore..s. '4.UE': ~ornPiten ;;-cr .l.eo..~ s-.::m:.l~eo..::::. er. -=l 

hay roedores, el d~ horrn:.9..0...3- J.urr:-=:n"t-3... .?. i~u.al r11anl¿ ~.in l".v~-r.-,i:;as 

los. roedore.:: aumentan }' 5Ólo si faltan ambos ,.-.oedor;;;:.;,. y horm.iga.s, 

a.um~nta el nJmero de semill.:..s <Begon & M.:.rtiffh'.?r 1981). 

De manera mu).' :S-imil.ar .:i.l ca.so de dep:--·e:dad.:.r-pre.sa,. presentamos 

mod-=-lo de compiE:.tenc:ia ba!:-a'ndonos en l.<.. ecuac:iÓr, log(s.tica. CLotKa 1925, 

Volt~rra 1826~ citados en Soucher 1995). 

Sea Nt la e~pecie 1 <K1, su capacidad d~ c~rga Y rl l~ velocidad 

intr {ns.i:!'ca. de crecimiento) y tl2 1 a 

lóg{stica es: 

c:llh = r. N, ( \<, - t~,) 
d\; -v,-

cl Ni _...-,_N•(l<.,_-N,) 
d t - v.,_ 

especie 2, la 
. , 

ecu;,,,c lOn 

L.la.rna.mos a o<. el co-e~icier.te d.a competenci..=..: o<.,1. rnide. El e-f"7::cto 

comp.:a.t it loo de la c.sp~c i.:? 2 sobre l-=-. e.=-FOC ie 1 y o<.l..\ mide el e-fe.cto 

competitivo de la especie 1 ~obre la es~ec:ie ~. Esto si9ni+ica quE: al 

rn1.1 J -t ip l io::ar N2 por o<u. !o conv i..::rte a numet~ o:=. equivalentes da Nl" Si 

c:i<11.>\, la ~spec:ie 2 ti~ne un efo=cto inhibido:- sobr1"' la espE:cie 1 menor 

que e J q•.Je t !ene la e-spe.:: le 1 sobr-e ~ ( mi.;;ma; mier1tt ... <:l..S .;u.a Si o(Zl "'> l 



~it"?ne sobre;.{ ml~:-11~. Ree;,"l;::.·lazando ti F-or Nl y Nl-e:quivalan-tes en la 

ecuac:fÓn !09{s.1:ic:a obt.=:n€:mos.: 

dN, 
di: 

dN, 
F 

(5) 

Oe manera similar pOd@,mo.s escribir la ec:u.aciÓn para. la espec:.ie a:: 

E~~as ~on las ecuaciones del mod~lo. 

Par~ d~scribir las ecuaciones de ~s"te modelo debemos de haCer el 

estudie de las i~ocl !r,as. Saberr.os que en la is.oc! in.a de N1, dNl/d-t•0 >' 

'!:!.~ ("• - N.,- oi.12.·~2)= D 
\(, 

! ~!! P:0'.7· ib t 1 idaidez. son 1 

r. =o 

N,: o 

'«, - N, - ""12..· ~z. =o ' o 
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valores.- que pueden S'!!r <fig.3;>; 

c.uanclo N 1 =0, Nz~k 
o(,2. 

Cuando Nz.. =O, N, = \<, 

Par-a dt-12/di: =0 

t;_.111,_ { Kz.- Na- ci..~,.N,) =-o 
Kt. 

las posibilidades son: 

rz. = o 

Ni= o 

K{ - Ni_ _ ot.2 ,. N, = o Kz.- ~,,. N, 

Ce nuevo aqu( podamos obt~ner dos valores para la isoclina que 

una t""e:c'ta (Tl3.3): 

N, 

c..oor.t.\, N 1 = o , 

Gra-fic.3.ndo las dos l;;ocl inas -&:! l mi;;.mo esF .a.e i~ de 

<T 19 .4) ,~o demos determ!n.:ir e J comr=-or"tamie11to d~ : as dos é:3-Pe.:: ies 

compe'tenc i a. 

Exis~en 4 casoz dis~into~: 

fase 



A 

/ 

><( ... ) 

B 

/ 

F:!?'.I!"~ 8.E.1P?<::!o de f?s-a para ·~n si~terna de competencia 
""°nt1't! ':!o~ especies .. En A, ..;:x. is.te un equ il ibr io 
est:-bte y er. B_.. .::::! eq,uil ibrio es. il'les.table. 



/ 

~. 

Figura 4.Espacio d-e -fa~e par~ un .:ii~t.:m~ de .:..=irr1Pete:--. .:i·:.. 
ent~~ do~ ezpecics. En A $Obr~vive una ~ola e~­
pecte, en E la otra especi& ~obr&viv~, ~•~ C ~l 
ectt1~lit>rio es. ine:=table :.· .=.r. O.:=! ¿_~i..;iliLriu e:s 
es +.'.31-b ! E:. 

' 
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1)En la -figura 4a, una isoclina está arriba de la otra r los vectores 

indic~~ que l~ e~pecie de la isoclina que e~t~ hacia den~ro se extingue 

mientras que la otra especie alcanza capacidad de carga.La especie l 

ejerce mzfs e~ecto sobres( misma que lo qua eJerce la especie 2 y 

tambien la especie 1 ejerce má"s e-facto sob~e la especie 2 

./sta ejerce :!.obre sí mis.ma. 

2)En 13 ~igura 4b, es el caso opuesto al de la -figura 4a. 

3)En 1~ Tigura 4c: 

' o 

\<, ( \(2. .... ,'2. 

y 

que lo que 

es decir que los eTectos intcr-espac!ficos ~on mas importantes que lns 

e-fectos intra-espec (T icos: a.rtbas. especies compe-t idores. 

inter-espec{Ticos -fuertes. Hay dos puntos estables <Nl=Kl, N2~0 y 

N2=K2, N1=0) y un equilibrio inestable de la combinaci~n de ambas 

especies Nl y NZ. Una especie ~iernpre lleva a la otra a l~ extincicin, 

el resultado Tinal depende de la:!. condiciones iniciales. 

4)Pol""" Ó11:1MO, ~n la Tigura. 4d: 

ó 

'/ 

ha.y una co-e'JC is1:enc ia es1:ab 111:?. porque 1 os e-fetos. intra-espec Í-f ic:os s.on 

ir.ter-es.pee (T leos. CBegon & Mort imer 

19'81 ). 



-11-

MUTUALISMO. 

, 
El mutual lsmo puec!e definirse como una interacc: ion en la cual 

ambas e~pecies son bene~lciadas. 

Se ha encon""trado que el mutual is.mo interacc iÓn importante 

entre especies, existen muchos eJefTF'los y l¿_..$ er.cuer.tra casi 

cualquier habitat. 

La ~lora in~es~inal, involucrada en la degradacion de celulos• y 

substancias relacionadas, mutual is.ta de muchos. vertebrados. {;.{y¡.;ard 

1967 y Hungate SSS6, citados e~ Boucher et al. 1982>. 

Los mJcrob tos ruminantes >" al 9ur.os dentro de otros. .animal es, 

sintetizan tod~s tas vitaminas del complejo B, la vitamina K y los 

aminoá"cidos que ccntlenen azuTre. La degradacion de ur¿a da como 

resultado a.monia y bio'xido de ca.rbono, la bac-l:::eria y+ili;;:a e:l amonio 

Para $intetlzar aminoácidos que luego adquiere el an !mal <B.H.Hc:n.aard, 

1967, citados en Boucher et al. 1982). 

Se sabe que la TiJacio"n de ni"tró'gEtno lleva cabo los 

no'dulos. de plan-tas leguminosas (Ser inger et al 1979,. Bril l 1977, Nutman 

1963, Guispe:l 1974 :,.· W1lson 19...:,0) y en a.Is.unas no-legumlnos.asCTorre:Y et 

al 1979, Callanham el al 1978 y Bond 1963). 

Las hormigas "alimen~an• a las plantas verde~ ~n las que viven 

trayendo desechos a sus nidos; ~s-toz se descomponen y la planta puede 

absorberlos <HuxleY 1979, Huxie~ 1980, Janzen 197q y Ri~ch e~ al 1977, 

citados en Soucher et al. 1982>. 

t.a. pol inizació"n Y la. dis.persio'n, son otros eJenlFlo.s. de rnutu.&.11.smo, 

donde el transporte se lleva a CQ~o c:arilb ic de una. sub5.tanc ia 
, , 

energe~icamente rica Cnec:tar, teJido del ovario de la Truta~ .. o, &1 

consumo de al gun.¡..s. p~rt (cul as que se tr .únsportan (pollen, nueces>, 
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Evce?tuando los experJmen~os pioneros de Witt y Gauss y el trabajo 

de KropotK in (e i-tados en Boucher,. 1985>, hasta rour rec ientemen"t.e cha.ce 10 

o 13 años), !os ec¿losos han empezado a estudiar el mutualismo en una 

TcrmA ~s. -Formal ;..o teo.,_. ica. 

Hoy d{a exfs'ten algunos modelos. generales de mu-tual ismo 

<Vandet-rneur e... Boucher, Travis & Post, M.:;..y,. citados en Boucher 1985> y 

algunos de temas partic;ulclres como polini:zaei.;n <L.o:vin e-tal,. Soberon & 

Ma.rtfnez del Rio 1991>, mimetismo, y sobro:=. Hormigas y Ac:ac::ia.s. <citado 

Goucher 1985 >. 

Podr fa ser posible utilizar oal mutualismo de un modo pra:ético en 

la agricul~ura <Boucher 1985). Poderr.os estimular e¡ mutual1~mo que ya 

existe mani?ulando el metj io ambiente in-troduciendo "soc ioS • 

e-Ficientes. Podemos cor."trolar !as pestes controlando sus rJ)U-tualis.-tas., >' 

podemos crc¡.,;r un nuevo mutual is.ta ind irec"to int:rciduc iendo o esttrnulando 

organismos bene""Tlcos como contrcles biolo"'siico.s. Finaln>ente r.-odemos 

utilizar el concepto de agricultura como un mutual i~mo, como una arma 

para guiar el manejo de un ecosistema <Boucher !98~). Pese a todo esto 

ex!ste una falta de estudios teóricos de modelos de mutu~lismo ~n 

asu·-onom{ a .. 

El cbJetivo de este trabajo presentar un modelo teó"rico 

general, p¿.ra -=:s-tudi.ar las tnteracciones mutual ista.s en-tre e:¡pecies. 

Decidimos ~scoger el sis-tema de la Po.cter ia Rhizobi•.im >" la.s leguminosas 

por su importancia a9rono1nic~. 

En e~~e modelo ~et!rico, !C S<:i.C.:"lfica r~alismo para generar 

nuev~s idea~# hiPÓtesi~ y conceptos, ~ para rr~strar areas dond~ haY 

Tal't:a tje in<formc.cion. 

Ar1:e~ de pasar a presenta.!"" .el modelo de la tesis, es. convenien-te 
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rE.-vis::or ~l mc1delo cl,{~ico do=: rn•_.t~i~l i::mc. ('Jar'"Jd.:rmeer & Boi...::her, 1978). 

El rri•.,de-!i:· ro.ts v!Ouol est¿{ basad..:. en las e-cuacior1e-s de LotKa-Volterra, 

s•Ab;.t~-+.:u: .. endo co?.-ficientes positivos para indicar ri'!Ut...,alismo .a:n donde 

lo~- coe.ficientes s.on generalmer1te ne9a.tivc.s Foara indicar c:ompetenc:ia.. 

A${ las ect1aciones son: 

~ :: X ( C\ - bx -+ '-y ) 

~::.y(e.-):°y+':\><) 

aqu { de nue•JO a ,b ,e ,e ,-f y g son ccns-ta.nte.s pos it iva.s .. Y as. imismo, estas 

ecua.clones dior!v-:i..n de la cc:uaciÓra log{stica, d:..:/d-t=xCa-bx), incluyendo 

1os término:; adicionales +e:.· y +gx par.3. de.5.ct...brir los eTactos positivos 

de cada ~s.pecJe sobre zu mr.itu~l 1::.ta. 

Oebe:mos d i$t ir1!JU ir dos forme..$ cualitativamente d i.st in tas de 

rr11_1-f;:•.,.al ismi:-,,. ~l mutu;-..l ismo ob l ia~·jo el mutual isr;10 faculta.t ivo... Un 

,-.;u-tu~.1 ista obligado -;;,~ una e::s:Pe-::ie ·:¡u.e r.:;.::¡1.4iei-e !.:.. pre.s.s.ncia. de vtra 

'"'sp.;:cie p.t-.ra .:.u sobrev !•,..en.:: ia. Un tr"-Jtual isto.. -faculta't i>..'O 

::e ''e bP.ne-f!ci~dc: do::. :!!.!3u:""1.:. mar,er¿.. de !h. aso=i.:...cl.:fr. 

~1 C<:·!"'l<::e;::-+.;o de rmrt·.1:1 !~:-:-:~ T.:.=ultati•.:o 

otra es.pee ie 

de4ine. como el ~~!o~ de~ que s~tis~ace las. 
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Q_ 

b 

$en-t Id~ comdr. ne.=. ¿a la :;oc i.fn c!E: C..Ji.l""ac i.::!.&.d de 

po~ i 1: !•·o o neg.20t iv0. Se de-f !.r·.e q:.1e 

mt.1+1.•~l t~rr1~ f.=.= .... !t:: .. t!•)C 

Ahor:.. P•:>d~mos =eguir .::e•n el a:-.á1 i::.i.=. U2! :.-,cCe!v viéndolo desde: el 

pur;"t.c dé: l·is-t~ grd-f.:.co; h3c~endo ..;:.l ¿y,{.~ !::.i.:. G..::: la;¿. :.~.:.el in.:i..:s.; cc.mo 

hizo par?. el c:i~-·=- de cerrnpe-t~:·1o:= i.l. ~-· el de pr.c:d::\dor -pr«:~a.. En la -f .i.gura 

E.CUdC io..-.e.s. 

ortg!n~l~s.; g~;iTic~r.do las is.o<::li:'las Cd::.:/dt=D d//dt=OJ B l Í'l a.flCI 

indica.r, 1::::. d!na"mii=é. d•:o.! corr.por-tarnlen"':o ·.:!.=l z.,i.:..t-.=roic .. 

E:n "!l e.as.-::• S1 la.1 do::; especie;,,; :svn m~tt..:r:..l i:::..ta;!:. fa.cult.::.t:.vo~ 

con·i ~gur ::..:: i..:.ri 

c:;..r,d le !.on °'11.-~,<:.I 
!n-tra-.f!lZP""C: (~leos sori lO.$. 
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dr..'=1r ~14:- t:'>-::!::-te 1,_Jn"-" dE:Y-1S.Íd3.d de: pobl.:lC.!'::l~-. rn.i'nir.-.a d.:::bajo de la cual 

,, ln31.1n~ '"'.E.Pee ic: P' .. H?d~ !! eobr- e;·• iv ir, po;:r· o arr· iba. da l u. cuc..l ambas e.::o.pec ies. 

Lo~ t::~:;"''" $3 !' U3. ·1Uo':' tJen.:o-r. 1¿. e~p.::.cie 1 como -facultativa la 

e~Pe~i-e 2 como obligada. pr .. asentan otro tipo de ind~terminacio"n .. Para 

'!":>~ pur."tos fni-=:-iale~ ce-rea del origen, la tra>•ec'toria puede es-tar muy 

c•rca del eje Xl ant~s de encontrar l~ isoc! ina X2. Desde un Punto de 

vJstr- biol'1gicc·. Js-tc- !:.i::;ir.i-l=ic~ <..!~er1cialmer1t-1:: 

-:.e ,..:~i:fn3tiir.t-"'; desp•,1.é.z d·:: qu~ ésto ocurra,. la as¡:,eci.::- -'facul-tat:iva 

•u~entar~ ha~~~ Kl. P~ra los puntos inicia!e~ lejos del origen, sa 

r--.~e'S'tra. ur.a co-e:-cist.=.nci!• e:;.t~~le. corno t'.l:n SI,. mi.::ntf"'C..$ qlJ¿ U3 mues.'tra 

•1nd. pers istenc fe>. -::e-me· en U1. 

Lo! r.:~s,..,!- s.e. !--' U4 mue$tran -t:a.rribié'n una. e.s.Pit::c.o..;, 'facult:ai.iva Y la 

".l'tr~ obl f.sada. El S4 es sin1ilar al 

/ 
se.to e! r~.J""'.ua! is.ta obl i9.~.do 

l~ int1~termlria·=i6r, del c.<l;;.o U2 p<?ro :sÓlo 

ob ! f9¿,c!c. 

Pod0tmo!;. re::•tmir lo!. re~.ul-t:.doz t.iolo'9ico.=.: 
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~ivel de densidad 

mu-': 1.1.!\l is.+-. c-t"-1 i:;;ado ~~ <Có~.--t!ng•~o::: !"'el Tacult¿j-ti·.;c persi.s.-te <c.c....;o U4>. 

Le•; re-.=ultados muestran q• ... .::: ¡o.s c ..... ::._trv c.:..:. . .:,_:. 

la POS ib Í 1 idz.d de. ·=o-~:-: i=::.teric ia 

loc.<: ... tmenta CS1) y el .-.trc 

, 
ex1:incion de J,;i.:. ~~p-=:c i~::::. CS2 r 84), au.t:ias ==... i~1-.do e.z.t.;,.blttz. lc.c.i:\l:n.::.r.t€:". 

, 
U::3 .• U4) o:::n !os i::-v:i.!¿z h"-::-· ~~~tir.c:i•:.n,. F,:.,:~isi:•;::nc.--:-

El ~i;;¡nific?do bic-lcfgfc:: de la diT~~~nci.;:, entr.:.. :.::..:. dv.:. ti¡;;..:.~ de 

pares -facl:l-tati•:c--obl i~.=..-:.!o ($::' :-· U3 "-'$. s.:::,. ~l 

ta.m.;..ño d~ 
, 

le.. pob1aci-:.1; del 
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puede establec~r b3Jo 

:~-t.;..s:. cor-d ic ic--n~.: una F·cbl ac iÓn pequeña de mutualis.tc..s obliga.dos, 

pE-rc· E.-t"1 tt".l caso U4 !a pc•blacicfn debe de estar arriba de cier-to umbral. 

Si ambos mui:ual is.ta:=. ~on obl i:aados <caso S2.), ambos deben de es.tar 

~rriba de cierto umbral para un establ~cirni~nto exitoso de alguno de 

el lo.=:. Cll~.ndo aMb.?:S pobl e-e iones. mu/' pequeñas,. la Ón ica Tc.rrna de que 

@~~ablccimien~o ex!tozo que ambos mut~al ist..r..s 

-f ~culta~ ivos. 

En el caso del mutu3.l ismo la magnitud rel.:;.tiva de los coe.ficientes 

~ 
'1<? interacc ion dice poco acercad-el rood.oelo. Si los. coe-ficiente.s. s.01~ 

pequeños. <de tal TormEI. que estable 

lo.-:3-l:-r·-ent.:!:,,. mient:--as que .::.1 ::.on gr.;.nde.;;.,. el z.is.-t¿ma es. inestable. P.?ro 

~ 
"!.l problema Ce la r::is""tabil id:::~d ma-tematica cst.u.'" relacionada pobremente 

!os 1~es~ltados de into::i-·r/'!:. biol.f:;;ico. La 

irnpor-t~nte parece ser 3 i el mutual is ta es obligado 

cons iderac ió'n 
, 

mas 

Tacultativo. Si 

amhe.s es.pee ies son T ac•_.i l ta-t !1..•as, :s.ob,- ev iven indeFoend ien1:e de 1 a 

e~t.!'lbi.l idad local. En .:1 e.ase de los mutual i.s.ta.s obligados,. entran 

juego l!\-:J. m~3n!"tudes relativas de los coe-ficientes de inter.a.ccio'f.¡ paro 

en una 4orm3 no intuitiva. Si estos coe.ficient~s su-f ic ientemente 

peq11eños, el a.n..i'lisis puede mostrar- un equiliOrio aunque -.:c.::l mutualista. 

c.bl lg...,do !-e extinga <czi.zos. S2, S3 ;¡.· S4) .. Se debe a.na..I. izar la..s. --

cap~cidades de car9~ y las condicion~~ iniciales para encontrar ~l 

de~.+ino del rnutual ist~ obl i9ado. 

Es""to.s. ,....'=!!:t.ilt9.do:s. s-ug ieren pr irr.ero que el mutualismo Proceso 

~~t;;t.ble,. -:r..n m'.Jchaz zitua.cione.E.. que Pueden llegar a una. co-existencia.. 

, 
m~s !r.1portan~e es a 1· hecho de:: que el mé"todo 

~~·~hll !dad lo~al tien3 poco que o4r~cer si 

, 
b f(' t ""9 {r.-os ~\';"'l.r,~r:.rmeer & Bouch~r,. 197'8'.). 

del an¡("l is is de 

buscdn rcsul~ados 
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At-!TECE~ENTES 

El nitrtgc::no- gas~o.s-o ~s el elementc. rr.a;; .:;.bunda11te da l.a at.rnó'~-fo:::ra 

-terres-tre, sin cmb3.r90 m..,¡~· poc.:-s 

raduc!rlo a ar"!o~io (-t=iJaci.fr1 dE": nit1~¿';g.:::nv) .:i inc.o~·t:-vr·..irl·:i en corrir:-u.::;;..t.:.is. 

org¿n ic~,s (~::< imi.13.cior, 

Ay a J 3. ! 983 ) .. 

La e>'\'Z ima n i'tro9en.: .. s:. 1~ e Z. Fo~·,.:: a.b 1 e: 

1975, 

de 

citado.; 

, 
r.::duc.c ion de 

n itrcfg~n;i :i":mi::>~-f·!r le<:") has.ta 3.mon ic.; l=i cual ir,· .. •olucr·a la ruptura .JE: 

1:riple t?.n!3.ce ~· un 93.01::0 al. 1.3Gi, 

~lgunos o~~anismos 

el nitrcfgeno n~ce:!ario pa..ra le. bicsfntc..si~ di:: m.:l.ct~omolecul.:..s. .. Le...!. 

organismos que pued>=r• lle.v~r :.. =.:..t·C l:J. ·fiJ::i...::iC:n t.iold;Jica de nitroser.o 

, 
micr~org~nismoL procarioticos que inclu~·en bacteriaA y alga~ 

a::z:u 1-uerd,:.s (9•.1rns .!. Har d:J 1975,. e i"t3.dO:?-

es-tos micrcor3?.ni;;:mo:= 1-i~!l.n nitrc:'gc::no 1878, 

ei~ados. 19$3).hay otro~ .:¡_..,.~ =.610 PU-t.de.n ~.acerlo 

asociaciones ::irr.bic:"-tic=-.s <Si<inner 1878, Robe::·t~ ...... 3rill 1381, cltadus 

en P.y~."'! !.l. 1~83). E'.n el tf'!timo caso, s~ encu~ni:;--an lv~ .:..ctyn..:>mic.::to~ ~Y~ 
, , 

fijan nitrogeno ~.soci.J..dos con lo~ an9105pe1~r.-.<:13. -f.:..rr.'k:l.ndc. nodulo~ en 

raiz <9ond 1974, cit. AY3.1~ 1'383) .. Otro ~J=r..plo d~ .f's.'t~ las. 

n itro...,geno r"':!q_u ier':!n interact1.1ar c:~·n las l e:.gur..ino;;,as 
, 

tr-avcs. cte. la. 

t..a. s!mbiozis d<::! ~~con las le:3wrnino;::..a~ b'"-t"•.c;fició. a amba:::>: la. 

plan-ta puede TiJ&.r nitrc.lgt!no atmo.s.T.{; .. ic::o >" t••;) ti·.::r.e 

nitro'seno del suelo>' las b?.ctc1--i.:=:·.~ aume;nt.an ;;:..a poOlacit."'I <en al ..;u~lo) 

grac: tas. al exudado:i d~ las r:t(ce~ de 1.:.. plJ.nt.;,.. .. 
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Es"ta $Jm~icsiz tiene Ur;-:3. g:--a.n in"IPOrtancia sobre 1:odo en la 

agri-::ultur".:o>.· er. donde le di'!Tici~nc!.:i. Ce nitró'geno se ha solucionado 

b!s icam-=!'"'1-te con la CJpl fcacion d¿ -fertil izan1:ez. ni·troger.ados de or.igen 

.qu {~·'lico. Estc-s P!"oductos t fe nen L1n con"t in u o increr..-.ento en cos1:o 
, 

elaboracion, por lo 

ta!"l+o. ccinocíendo !a 9ran r.:s~rva de nitrose::no que hay en la a1:mó"sTera., 

el e.s.1:udiar !a- +"orm.;. d.; captarlo biologica.men-t.: ayudar(a d isminu !'r 

lo<;. co::-t:.o<;. de ~J'""'<:aducciÓr1 evitando el uso de: -fertll iz:antes qu(micos. 

LAS LE'GUM?"'IOSAS. 

La ~amili& lesuminosae con1:iene tres sub-familias incluyendo las 

Mimos~ideae y CaesalPJnoideae que con~ienen pr inc: ipal men'te a~boles 

arbustos, y la sub-familia PaPil ionoide3e CLotoideae) que con1:1ene 

print:ipalrnente hi<?rba.s. y muchas de: las ve,...Curas. comun·e..$. La mayorí'a. de 

las es.pecios de ~st~; subf'arnil ias -Forman nó'dulos con cepas de RhiZobiurn 

("V1ncen-t ts?q). 

Ex fs"t:en pocos ca~os bien dccument0-.dos de: la .forrT.ac io'n d~ 
/ 

n.:.dulo~ 

Rhi2:1')bium -fuer~ de !a=: lc~umir1osa.s- <Vitlcent 1874,,. Rober--tson & F.a..rnden 

19813,,. BP.r-ir,ger et al. 1979, TrinicK 1873~. 

!.-~s le3urnino.s21..!: . .;stá".'., di.=:trit.uida.;;. en todo el mundo !-" t:iE:nen el 2o. 

o 3er. lugar~ d~n-tro de tas plan-tas que ~lorecen,,. el niÍme.ro de 

e::>p~c f~::?" '11..rt'"! C0!"'1t i.::,nen. La mayor fa de las es pee ie.s arboles 

arbu<;.toc~ por lo g~ner~! en habitats tropicales CVincent 1974). 

L.lt.$ e.s.pe:ci-e.s. cultivadas fnclu>'er. comida,. -forr4Je Y pas-tizales,,. as!' 

C(":·no algur.as ciue pr-od1.:cen o-t: ... os Productos Cccmo madera>, <Vincen1: 1974>. 

pu:edE:n in.::,....ementar al utilizar 
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leguminosas nodul2daz. El p~imero e¿ la independ~r~cia de la planta d~l 

potenci~1rrente mejorado conse~u~n~e 31 de la l es1.ominosa. S .it·. 

ernbar30,. el segundo a.E pecto no es s. i..:mpr e vt'l ido si cosechan los. 

granos o p1.1ntas de las Pl.?.ntaz. Bajo ~5ta$ circun51:j_ncia.::: la ganar.cia 

en ~i"tro1geno del ~•Jel=o puede r.c e:.:c-::dcr la mitad Ce lo qu~ -fije/' la 

planta y pued~ acerc~rse a <Vinceflt !87':;). 

Ex 1$tCn vo.r-ic..o::. -f.actore:=· q~e g-f.::ctan d<:: J.lgu:"la forrna e:l proceso de 

O,:..r t 

l "l El gradv de 

humedad en el suelo, ya que nivel muy alto o inu:,..· b<Ajo de humedad 

nocivo para la c~imilaci~n de agua d~ la pl~nta y por lo tanto par~ 

c:recimiento. 2) La temperatura,. pora.ue el l imit~ de 

1:emperc..tur;:~ para 1.c... s irnb icas is d;;:pend.:: de la planta hosp~dera. aunque 

puede mod 1-f icarse !:.egú"n 1 a cepa de Rh i zob ium. La ter•.Parai.ur a &'pt ima 

l.l&r(A. y es alrededor- de ee•c para plant.as. de el ima templa.do y de 27-30 .. 

C para planta3 tropicales. 3) Un suministro de C02 

/ / 
es1: imu 1 a 1 a -f 1j ac ion de n 1.trogeno,. 1 o cual puede deber.s.e a aumento 

en la -Fo-tos!n'tesis <Wil~or. 1940). 

RHJZOBIUM. 

El cri-terio u'tili:::ado actualmente P3.r'a !nclu{r una bac1:e.ria el 

genero Rh i::ob ium es su hab fl id.ad para Tor mar n,,{dul o~ en 1 a raf':o: d~ ¡a,;¡. 

le9umin~sas CVincent 1974>. Rhizobium ~~tf as~ciad~ con Agrobacterium ~ 

Chromobacterium ~n la -tamil ia R.h i:::ot.. lacea.e d~r. trc. del ordt=n 

Eubacteriales. Es1:as bacte~i~s gr.:..:n-negativ.;;,.,;, tienen mouilida.d 
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$1r"·3.CiE-~ :. ~1n flagelo (c:...i~ndc zon Jo•.•ene::.), forman endosporas, son 

para 

}.<:<, {!")-ft::i::ctlr, ci dF':~arrollr.i del ncdL•lo. Er, .s.us.::ncia de la leg1Jminosa; 

Rhizobium puede u1:il izar nitr6:Je.no atmo.z..férico si~mpre Y c:uá'ndo los 

n iueles de oxig""=no no s.ean muy .:k.lto$ <Verma ~ Lon:SI 1983:>. Algunos 

r~qL1ertMie~tos de Jstas ~act~rías ~on:biotina, thiami~a, hierro (para 

l~ s(~tesis de haemoglobina> y calcio <V ir1cen"t. 1974, Rober·tson & 

Farndén 1980)). L.c> t 0:;:mp~Fc't•.1r.c.'O. <fptir.1~ P~ra el crE!cimiento de Rhizobium 

es de Z'5-30ºC en un rnE:dio completv <extracto de levadura>. 

~CLASIFICACION. 

rec ientemen'i:e, ~e ha reclasificado a Rhizobium ~n dos 
~ 

genero.s:el 

9,fr.er-0 Rh izob ium que inclu»e a la ... Lr.c:...::ter ia.s de rá'p idc. cree imiento >' el 

genero Bradyrhi=obium que incluye a las bacterias de lento crecimiento. 

Sin embargo, en este trabajo, se utiliza la clasificacio~ anterior. 

S& han clasi+icado a las bacteri~s del gen~ro Rhizobiurn de varias 

mar.eras: 

J) Se ha dlvididc. el 9é'nero en s.eis especies>' otros grupos no tah bien 

de~inidos, basados la ESPeci+icidad para el hospede re. <la 

leguminosa>. Es-tas seis especies s.on _E_. tri-fol i~ E.• leguminosa.rum, B..:. 

phAs~oli,. .R..· meliloti, ~ japonicuro !r' Ji• lupini Virace:'\t 1974, 

P~b~rts~n & Farnden 1980). 

2) L~~ primera~ cuatro esp~ciez se han agr~Pado d~ntro del grupo de las 

bac~~ria~ Rhizobium de r.::'pido c~~c!miento y~ que el tiempo promedio de 

ger.o7:racitr, de 101. org~.ni!Ome>~,,. crecidos en medio rico 

~ondiciones aerobfcag ~~ de 3-4 h1•s (Robertzon & Fa.rdEn 1980>. 

~ 

en comparacion, c~mo de 

~ 

! ~n'to· -:reo.: imient-:1 con o=--i t iertipo promed lo de senerac: ion de s-a hrs .. ,. 

b~~a condiciones ~imilares <Rcberson & Farnden 1980>. 
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Los o'tros grupo:;. inclu}'e:-i Rhi=.-s-biu!'n dC! len1:o >" rá'p idc ere.cimiento, 

Rhizobium lo'*:•..:.s ;;.· Rhi2obia cowpe;:,. (garbanzo),(Robe:rtsor1 & Farnde~ 

1980). 

La ' .subdivision del g--/ni;!rC• Rh izob iurn e1; d ife1·en+.e.s ba=-ada 

ha visto que es ya ir.adecua.da. Al.iil.:naz c.::::p""'s. de Rhi=ob .ium ¡:.ueden -formó.r 

nC:d\.tlos con .._,.a:- íos. 3:--:.,.:;!c:•s e!-= e:f ic ier1ci¿,_, en t~·r¡,in..:.=- óe h..:.i.t:. il idc..d 

para -fiJe-.r ni.'tr:·/S1r::nc., en distinta!O legumin.:i~a=.-. L.:.. Torrn.;.ciC::'°' Je 11~dulos 

e~ectfuo~ e ine-fec~ivos puede depender de iactoraz t~nto d~ l~ planta 

como de l:t b.cocte:"'ia C'.cit~·.dc. '2n Robe.r":.::orr =• Farn..:J.:?n 1880). 

L~s espe~ies de lent~ crecim!en~o &):cr•at~n :.::H·an proP01·ciÓn del 

/ 
nitrogeno ~iJado amonio 

examinado pocos c~sos que permit~n un3 gener~l i~~c l~n, pero ex is~~ la 

pos ib i! idad d~ que la h idrc•9enas¿.., e:=t•::"' as.o.:. :i.<\dc. las Rh.izobia de 

l"'"iÍP ido cr~c irnie-itc 

Recientem~~te, se ha~ pra5antado evidC!nCi&$ que sugieren q~~ algunoa 

de los. genes .a.s::-.ci?dos con la simbiosis., -form.ar~ par1:e .;lo::: pia.";midos 

grandes t:Jot-,nzton o=t 3.l -;"8). Es"ta. ob5e:rve-.::i..:rr. rcfuer:::a ¡a hi;:;o"-t.;.:.;.i~ de 

que la. incst<lbilidaC' de la ..;,.f!CiC!:-;cia de algun .... "..Z C:""=PaZ- Pt14=::da deberse: 

ta Pe'r""dida del Pla.-;.mido. 

CLASlFICACION DE RP.IZOBX;JM DE ACUERDO AL- TIPO DE :...EGUM!NOSH QUE lNFECTñ 

Especie de Leguminosa a la que infect~ 

Rh izob ium 

.B.· 1 eg•.1mino sa r um 



...E,.t ... i.fol i i 

..B...phas~ol !.. 

_B.mel i lot i 

~-Ja~onicum 
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trEfbol CTrifoliumiP.> 

frijol CPho~colus vulgaris> 

alfal-fa <Med icago ~~, Mel ilotus ~·, 

Trigonella ..=:.E·' 

..altramuz CLupinus ~·, Ornithopus sp .. ) 

soya CGlicine max) 

~ cornulatus 

.t:.LA BACTERIA EN EL SUELO. 

Pez~ a la importancia de entender los T•ctores que a~ectan los 

numeras de Rh izob ium en el z.uelo '·la inTormac ion cc•n que se cuenta. 

.fragmentaria y cualitativa. 

Rhi::.!obium, como cualquier otra b.;:..ct.a.ri.::.. del ~tH::lo e~timulada Por la. 

rhi2osTera es rr~s numeros~ en la vecindad de 1~5 raices de la ~lant~ 

q•J~ en el suelo lejos de las ralees. En particular, sabe que 1 a.s 

le9um!r10:!-as estimulan m.;'.'s a Rhizobiurn que los pastos (Vincent 1974),. 

Les. fa.::tor>;?!O- q'..Je Cf"Jntrolao.n la colonizacion en la :zona de la ra{z son 

la naturalez~ de los exudado~ de la ra{z, las propiadades. del s.uelo y 

s J SPtnos atr- ibuto.s. i:e 1 ul are.s. q.ue c.ontr ibuyen 

mleroorz•~1$mo en la naturalez~. 

la competi·t:ividad de un 

La sobre,•i9encia d~ Rhizobium el suelo libre del hospedero 



-24-

leguminoso, dep-=1'\de do=: lZi>.3. condicic-:'\es del su..:::lo, 1.:.r. .::e:.pa y los ti.Pü.=-

gene:rali:a:a.cic·n-=-:=.- Rhizc.bi~m pu.o_d(! sobre.vivir un _..t....::lc.!:; 

leguminos.as ª'-''i·':lUe lO$ n.Jme.r·::iz. !i'on má:s e:le·.;adc..s cua.ndc. esta pr..:.=-.::nt,;, la 

legumino~.a hc:;p~der~ COar•-1:: 19:"·1). 

L-':'. mL• l t i p 1 i e;:. e ion de Rh i:::: c.. b i u rr, e e u r r .:: e r, 1 ~ r h 1::;;: o 5 fer a 

las condicion~2 ro ~on fa•Jcr~bles pa~a 1~ in-f~c:c. iÓr1 la 

<Oar-t: 1974). 

~hi=obi=.Jn·, !.'.::n '!l s11~l·:i, 3.lguno-:. do:= .::llos :;...:,.n ('...'i.·,cct-i't: 137'4)~ 

, 
aun cu¿.,r,do 

, 
nod~lii4.C ion 

l>Las ::..1-tas -t:empera.tura.:- (prir1cipalmente C:'"I suelo3 hdmE.do:;... y e.renos.os ) 

y las sequ (.,,.s (pr ir1ciP1"lmente afi,¡::,c1..an la 

sobrevivencia de ~~en el suelo <:Gibson 1861) .. 

2>Exis.i:e un PH cr(tico deb.aJo d&l cual Rhi:o~ium CLowendorf 

1980) .. Las distintas especi~~ de Rhizobium di~ie:.ren en su tolerancia 

la acide::: y e: l.o. .:l.l-:-3.linidad. El orjen 2.i9uic1·1-tc: v.a. d..::creci-=ndo la 

1:ol"?rancia al ~'cid.o O:c• ~ur11-en"':a.ndo la tolera..r,ci¿~ a.l álKali)! .::s.pécies. de: 

cree imiento lento, fu l~guminosa.rum, ft· tr·i-f~·,lii, R. pha3e:oli, ~ 

me 1 i lo-t: i. 

a.b8steci_mien1:o ampl ic de carbono >" t)ivi?l~s baJoz de n itr~sieno 
, 

di~ponible. Rhizobium ad~ma~ ~n cultivo, requiere de C02 pQra ~u 

Cl"'"ec fmi~nto (L l~ iG74). 

4 >Al guna.s pl Jon-t~.s contienen ma-ter ial to'x ico contra Rh izob ium, !ne 1 u.s.o 

algunas leguminosa!?.>' {;:.to puede a.fectai·· la :S...;)br.:::viv-=n..:ia del 

de la. semilla (Gr-ah-3.m 1982,, Ale:>.:ar.der 

, 
microbianas,, de hcngcs y actinomicetos ~u~ a.::t~an .::or. lr <ñ 

Rhizobium <Louendor.f 19e0, Angle: ~l ..:.l. 1981). 



::::imbib~!r::;. "!'':'" E.! ber.-=:-ficio que: obtiene:r. de la rhi.Zos-fera de la::. 

l"::;:l'l'T':i .... o:s:;..~. ?.!9;..in·?S d-:::. lr:.~ e-fecte:-!: e:~tir:-1ulatorio.s ?t.iede:n deberse 

vi1:ami!""la.~ <t.f.otirc:~ princ!.palrr.~n1:e> de"t.a.ctada:s.. en los exudados. de las 

r aicos.. 

LA S"TM8IOSTS. 

L~ rE.7·?;.les-"t~· de 1 a 5- irr.b io.;. i.s al rned io ambiente es"ta' determinada 

pr incip~tm-;n+e por la COl"IS.titucicfn 9e:-.rÍ"tica. Y +1~iol.<fgl.c.a. do:: lo. pl....._n·ta 

hospedera. Sin embargo, lo; resultados pueden modi+icarse y pu.ade 

obten~r u:""la gran •,•ar iac icfn segt.Ín la cep,:,,. de Rh i:z:ob ium q_ue se us.e <L.ie 

1974). 

Los nÓdulos -f iJa..dores de: r1 11:ro"'9eno se -forman en las ra(ce.s de las 

leguminosas como resulta.do do=: la 
, 

inTeccion de mlcroorsanis.mos del 

gen(!ro Rhi::obium que •.Jiven 1 ibres en el ;:;.uelo .. Estos microorganismos 

, 
p~netran en las raices de la leguminosa púr un hilo de inT~ccion que se 

inicia 9eneralmente en pelo de la ra{=., \:para varias especies. ·no 

hat"I encontrado h i 1 os de: ln.fe..=c i.fn en los Pelos du 1 a ra {z o no"'8u 1 os, 

, 
imp\ic.an'1o la existencia de una -forma dis.tintg, i.le infeccion,, corno Por 

, 
~je'"npl~ ~ trau~s de t1eridas <Oart 1"874)) .. H l..;;:. inf.::cc.io.n d~l Pele. d~ Ig,. 

r~(= s.igue la induccio...-r. d€. la ac-f:it,1fdad m.:::r~~to:::m:Itic.a .:::n la cor1:~::a de 

1 ~ r a{:- .;-.d:~·a.centc. al pur:"to de: in f .::ce ifr .• El hilo de in-fecc iÓn pas.a de 

la. c.~lt1lE1. del pelo de 1=.> ra{:z: a trave"'s. o entre las 
, 

ce lulas. corticales. 

~x-f:~r .. -•. "'-::. ~l r:;.::ri.s.t.:::mo del ri~d·.1:0, ero donde se liberan las rhizobia al 

r:!~:.p!a.5u,<!'. de 1~.~· celul:=-. .s rri.:=:ri.=.·tem.:"tic.az. poliploid!?S. .. Las- rhizobia s.e 

l ib"'"l"~n de la ~~'rita dal hile:. de in-fecc1cfr. rodea.das. por la membrana. del 

co:--.t,• i-::rtc la membrana. ~eribacterolde. E$tas 

~ 

rnemt-.ran.az s~ ;..in-tei.:iz~t"l por l:i.. planta. L-a di·.1is.iot"l de 1-&.s. rt.izobia 
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i;·.a J." idu4I;,-,c11tc: 

en peqtseños niÍmeros por ~-3:.Z. r:-.. ~rr.t.rana$ t=·12r ~1::-<o.ctc;·._:, :.dez. En al::.iur,.:.. .::-"t:..;..i;..=.. 

r,o'dulo, 1 O.$. 

d'!::s"'-rro]JC\!'1 !"'-habilidad para ~iJ31· n.!trc,"'..;t-no >:!,:~c1·etar· amon i\l. En 

.3llserici::> cf¡o. ni1"rc.',.:.;eno .&pI ic::,d-::.• <.:.-!-tt::rr.~.-.-.ente ~:J.-t<= amoniv p;,.j"=dt. servir 

, . / 
como un1c~ ~1,en~"? df:- r·.itros~nc pa,-.~ .. i::1 c:-~:!c!m!er1to de l"" Plc.\nta. El 

Increr:ie-ntc• en el ni~•el de I" ¿,,.:;:tivida.d de -fiJ~.cio''n de n.itr..:.~t::r10 e:n los 

bacte-roidez. dllr-C'nte el dc~~.t·rc·llo ·:!..:! r.t'...:.;...1.:.. $igue la r.;i..;.m&. cinttico. 

que el ?Urn'il!n-t o en ! o~ n '!:•.·~le:. de 

/ 
~s!mJJ¿cion de amonio qL:e se e~c~entran 

rodeando a lo~ bai.c-teroid-as. L;is er.=ir.u.::;. d·.;; 1¿., a.si:;)i].:..cio~1 dt:- arnc.n.io 

"tran~-fo,-man el .:o.mon!o "",,.cr-="tad.::- PC·r lo~ b.::..c:-teroi.des o ..::c.mpu·::::~tos amino 

vi.a el TJo".:?;na. Al:;ur-:c!:. :!e !os ;:i ..... -;:.du-=.-toz de este ¡:;~t.$.!:lOl.i:.5.mo .;;.on ~sado.s 

por los b•cteroides como -fu.=.,n-te de er.cr·9 t'a p;¡,;-~ ;.-.ar.t.:=ne1· 

An~es de que la 2imbio~f5 se e~~ab!ezc~, la pl~nta hosped~ra tiene 

c¡ue pa5..cor por P~t"-fod'::I d~ -falta de :-,itro"'geno. Tanto la 
/ 

formacior1 de 

nddt..rlos c:orrio I.o:. ac-tividad -f iJc....;jora. n i-ti-Óseno ,- .:=duc.eo 

consfderablemen~e de 

, , 
suelo, es.1:e no debe de :::.E":r '.ln -f.;i.ctcr- l imit.:..t1-tu, p.;¡,1·0. le. -fl.Ja.cicn d.a 

ni~:,..cfgeno (f..fe !87'4). 

Una de las pr-imer3z re:spuest.:r.4 vi.slbles a las 
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Rh i-=r~b iur;1 l !br~!: en el s•.,.1.~lo y l~z. ra::.c:e~ d.~ ".a leguminosa hO~F-edera, 

, 
.?ip<-."'te de 1~ <=:stir;,•.tl.aci.on d<.::-1 c:-·.::ci:t1ie:·1to de Rhiz.obium en la rhi:zos.Tera. 

dBf.::.r:-r.~c:i.r/r, m;)rc:.d~ o un en1·osca.miento de los. pelos de la ra(z .. 

, , 
me...$ cort1un ~n pelos. que .s.e en.::LH!:ntr.an a rnas de: 5 roro. 

d-=: ~.e;. i:·'ir.1:3 de l:=.. raÍz. < Oart 1974)~ El gr~do de dis.tribucibn del pelo 

d.c· l.;. r?<fz. deper,de. de la plan-ta, la cepa de Rhi:zobit.am y la posició'n en 

12. r-i:..l-r (los nurr1eros Prom'=!'c!io de los Felos in+ec1':ado~ en 12 .::.s.pe.::ies. de 

-tre'bC"l inoctrl2.cla:s con 12 misrna cepa de Rhiz.ob ium var i.a.1• de 0.B a SZ 

plan-tas de 11 d(;:;..:;:. ~no e:;,-t.e( c.:irr-ela..::o.onado ce.u 1"4 longitud de la ra(z 

ni el p<:'.:s.o d~ la .:.c.;-11il!::: ),:oar't 1977). La da-forma..:.io'n >' la in-fecció'n 

di'!: les Pelos de l 3. r1f::. p.;:..recc:r. ;,c.; ¡:.r·oce~o5 dis-tintos.. Se sabe poco 

~cerca de las bases bioqufmicas la po.s.iblt=: unitfr, espec{-fica de 

Rhizobium a la superficie de la5 raices de las le~uminos.as, aunque &d 

han propuesto interacciones d~ tipo 
, , 

pol isacarido-polisacarido 

, 
pC•"?is.acarido-lectina <D~rt 1974,. Grah.:..m 1982) .. Es. poz.ible q,ue las 

lec-tinas en las. ::s.upe:r-ficie=. d~ lo.s pelo~ d"7! la rat.'z. de la le9uminos.a 

de+erminen la espaci-ficidad del hosp~dero para especie particular 

de Rhi:!"Ctbium. las c~lul.ss d~l pelo de l-3. ra{z se ·lleva. 

a c.;;.t:-o cerca de los pun-tc..s. de ere.e imie.ntv de los pelos de la ra.fz, que 

e~-t:fn enrolladoz o rami-fi~a.~c.:;... El n.Íme:ro de inT~.::ciones 
, . 

~,:pa~. t.a in-fecc ion en-~ ie:za de 3 

>. 20 
, , 

despues de l~ s~rminacion dependiendo da cz.pec ies. L.os 

hilo<;;. de in-f=-ec:c i':l~ So=:! ven clcrame:n-+.E: 4'3 hr.s.. despu;;{~ de la inoc.ula.cio~ 

-1e- t$tO'.!. ~ i-t 1~~ de f!">f~<::·-::itn ~Ólv entl'C: el y e:l 20X establecen 

,, 
t"-ilo de in-feccior1 se observa. corno hincha.miento y la 

~~ll~~idad en la pared celul~r del ho~pedero en ~l 

1 itio .:!•:? 1~ in-fe.ce.ion>' un :=..urn>!:nto en lb. op.ac.idad dal citopla.sma.. El 
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, 
cerca de;:! p11n-":-:· <:::!~ in!·::!a•:i::.n de! .fil<--.r11•.:r1~0, 

su tama.ñc. norm~l ;,o se mue~e haci& la 
, 

t~~c d~ la ~blula~ ~r. f1- .::nt.::- d,;;, la 

punt~ de! hile de in-f<2CC itl'1. Se(! O l 3.Z. baC t12:.r ia,;:. 

f-il..?.n>eni"c. con~irn~~n di•-•i.di.tndo~.e ':'.0=-.r-t 1974). 

enzin1&s no son mu~" <:o.et i•ia.:E a pH's. ;;:/c!do.3 

puede ser la etapa d-=. 1"1 infc:cci¿;.1 :;...-:n~:.t:.12 :.~1 {ci::!v (03.rt 1874). 

El Pf"OCeso por el cual el f- il.am~r-.to do:! in-f.::cc tt.r-, ~as.a ..._ 
_, 

-tra.ves. de la 

par"ed celul.¡:..r de l.:>. ct.'tula del pele- de !ora.(-;:., l~ c~lul3 co,..~ical 

adyacent'e no se ha e!ótudi..?.dc-. Sin er."lba.rgo, p61.r-=c..:. ·:::{UE: é',:;.-t:e Proce;::..o 

debe 
, 

cor.-1b inac ion de l c. 
. / 

Pr.::=:s ion las r-hizobia 

diuidie1ndos.e en l?. pun1:a. d.¡>:l -filamcn"to, a.::oplado a la. ::,.(nt~si~ de la.s 

membranas del pla.$rr.a de la pl:;nta. ~ la de9raci3c.ió'r, >' la re:;i'i-.te.s.i.s del 

ma-ter ial de p~rc::d. Rh izob ium s iemp-r.;;. C!~ t~r,;,. rc.de.:i..do Fvt· 1<:.. pared del 

, ' , 
hilo de. in.feccion ~··se fer-mara un hilo de in.f..::ccion intercelular i:ntr-e 

la c:tflul.a del pelo de lar~(=.~· 1..::,::, 
, 

celulas 

Far"nden 1980). 

Durante e 1 per {odo de crecimiento del hilo 

cc·rt ical es 

. • • .1 
de l.OTec.c ic.n 

(Robertson 

, 
traues 

& 

"" 
3 a G capas de e:; lula$ cortical es e'cternas de la r a ii:,. inicia la 

a.etivida.d meristematic:a en un pequeño grupo de. c-=lu.>.as en la corteza de 

1 a ra (z d irectam~nte enfr O?.-nte de 1 a punta d.:.:. l hilo dt. i1·1-fecc iÓn. El 

crecimiento del hilo cont inu'a do:::ntr-o de tsta. 
. , 

r•eg 1on mer istemá'"t ica 

donde se liber~~ los rhi:~bia de la punta al ~ot~do d~ la~ ceJulas 

I 
mer istemat icas.. La~ 

/ 
celulas la 

Predominan-temente pol i?loides :,.· a~~Ji' 
, 

Rhtzobia del nodulo. Sl r~sto de la 

I 
celulas dlploide~ que se ~iv!Cen ?~ra T~rrnar 

mer .i..s~.arnati.=.a 

.si..o.t~r.-.a r.:..dial de 
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1;:1u\.,.::. inter·:.ticialcs. no in-f<::ctad.a:S en al nÓdulo maduro .. Al parecer 

, , ' 
~ste~ celul~~ permiten lb di-fu$!on gaseoza tr-av~ del nodulo 

'Pob~~tson ~ Farnden). 

Rh i==:ob ium se 1 ibera de la pun""la del hilo de 
, 

inf'ecc ion al e itop 1 asma. 

de l~.~ c~lul;:i..s. r;-1e:ri~tc..mC:..tic.a.s poliploide:S por .:.ndocitosis .. Este proceso 

f<!o.~ei= f.t ic-=:i, -t i~ne como consecuencia que la.s bacterias quedan rodeadas 

/ 
pc;.r la membr a.na pE:r i!:•«c-t:ero ide. L<:o. 1 ibe.r .5-...: ion dt: Rh i:z:ob ium dentro de 

e:\ hecho de que la 

F•1n-ta dE:l hi!o d¿. ir,-f..::cci·Ír, .::n esa.s. c~!ula3- cor1tleno= muy poco o 
. , 

n.insun 

rl'!.::-t.r:.-- i~l de p~:--od .::.!·1 el hile. Se ha ¡:;ropues.to qu.::. la falta. de material 

las. punt.:i.s de los hilo$ resulta de un cambio,. en la. Tunctcin 

de! apara.to de Golgi,. p3.ra la f.(n~c::::is d.::: las membranas. del plasma. y 

las paredes de las ce lulas de la planta, tal que la velocidad da la 

s fn-t::es !s d~ mefl"'brctr10 permi'<nece constante 

velocidad de s(ntes.is o 
, 

dep-osicion de 

<Pobert.scr, !. Fa-.r~den 1980). 

aumenta mientt'as que la 

material de pared disminuye 

Oe!"¡:1.1e"s de que lo..s. rhi:zc.biz,. .se liberaron do=: la punta. del hilo dé:= 

, 
in~eccion, aunque siguen rodeados por la membrana de la planta, 

contin.Ían dlvidic,..ndos.e hasta .:¡_ue: -<:=l citoplasrna de l&s ce lulas de la 

planta ~-:;.ti lleno dt! b.?.c:terc..i.de~. E! nú'r;,.:;ro >. 1.j. forrl"Kt. de bacteroides 

var ('=' 1 as 1 egurr.inc·=-~=-
, 

n<Jrroe:o· ü depender del 

~ .. :."!'p.:: de•" O. c- 1 •.10!·.irnen de la cepa t:.act..::ro id.e: var {a. la edad del 

3-·fectada. por la tenw-era-tura de la. 

r"° fz ~-· l~ -::~!"l-t !dad d~ luz q_ue recibe l.=.. plan·ta < Rober-tson & Farnd..e:n 

1980't. 

nú'mer.:. dE: ~;..;nb íos. 
, 

bioquimicoz, los 

bac:tero ides involucra un gr-a.n 

carrhios obvios son 
,. 

la produccion de 

l".::;Jh.~t:.:"t•.-.~lotina. y d•: 1.as en:::.irr • .=-..s ,-,.;,.:..e:saria.:S par.::.. la. TiJa.ciÓn de 
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, , 
ocurran p3~~~~ r~=~·~a~!a po~~~!~r ~~e l~~ ~alulas ~el ho~~~da1·0, estan 

.:;,st.adv libre. <F. J. Be.- gens.en ;: I1l 

, 
El n itrog~ .... o 

nodu l -3.C 1cfr, 
, 

.f iJ .:..e ior. de n !tr<Íscr.o de. 

concen-tracioY1e:r. moderada..:. U-:: nio.::·~t.:.,. nii;.;·.o.Lv, ...._¡-,·,.:.1, ... u / wr.::a, tvd.:....:. l-s. 

e-tapa.$. de~ pr()ce:s.o de nodulacion pero.=.ct"i:n ir.hib,1.r·s.c, ..::ur.·,o ..;:;. 11-Cm.;.1"0 d"' 

in..fecc iones,, el tiempo de a.par ic io'n d¿l primer nó'du::.o .:: l 11um.ti··v Y 

p~so de lo~. nÓd1.1los Torm.:..dos ".'Rob.:rt.5-01'1 -~. F.ar"r1d.=:01 1830). 

Por otro lado,. muy peque~a5 can-tidades de nitr~t~ ~ nltr¡to (10-20r~ 

, 
!:~Teccion inicl~l d2 Tr i-Fol i:...;r, 3l0mE:ro:s.tum 

rcpens. pero !O·e reti-asa si 1-~ c~r.t id.:-.d e= rt.3.~·or do:. 40 r~ :"'J <Oart 1974). 

El e-Fe--:-to d~Pf"'~:S !•1.:.• de 

¡,. 
. , 

r eacc 1on 

per se,. P.xis-ten ctro'E e~..,cter.=. colatera.las 1·es;...orl::>d.bl-=.z. d.;;: l.:.. i1;hibic.io~ 

observada. E~ su~los 
, 

acidos puede haber .;..,_.m~;-, to en 
, 

la a~imil~cion de 

particularmente en ~lfa!fa _. friJe:l. Por .:.-tr;;,. l..:.d.::•,,. nut.r¡.::ntes. como 

, 
calcio y molibdeno, ambos e.=.encial..?s pa.t'"<>. l~ siíí.bi.:..;;.i.:;.,. es-tan m.:=.no3 

, 
acce~ibles en sL1elo~ ac!dos <Lic 1974:. 

El cal e lo tiene: -t <:·.rnb !e;n gran in-flue:1·1c ia sobre la .;S.irnblo.;;.is 

<Robert!.on ~ Fa~·nd~n 1880,. Freirc 1882). El r~q1_1c.r imie:rd.c· cl·= ..:.:..lci.:. dE:-

las leguminosas. de el ima tamPlado es ba.::.ta1;t1? .a.lto,. .5-.lb;.~-=.·t.,).Jo cuando 

dependen de una " T ij .e.e:; ion d.:: n itro"'9eno s imb lÓt ice.. L.:.. carit i.:..!ad d-".::: c.;.! c io 

es in·f':!r-lor al req.1,..;rid~ por 10\ s.imbia.=.i~. c.-. ¡..ar-t.io.;;ul:,,r,,. .$C rC:.;iuii:.rt:::n 
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:-1-i:,,,..s. con.-::ent,....:i..::it:-="C;t. :ir? -::nlcio p;;..r,:.. ~! pe¡·{::>do directa.in.ente ¡:.c.ste:1'ior 

, 
~~lci0 ?3r~ ~1 cr~cimlento y a~ti9id~d del nod~lo. Existe -fuerte 

, 
int~rDcc!cn entre el calcio y el p.H del medio: a un pH ba.Jo 5-e necesi-ta 

n-its C:3.l·=ic p.;:,.ra la forma.ciÓn de nridulos.. Esto pue:de debcrs.e a la. Pobre 

a3- tn·i!.?.•: t..fr"i de calcio en .=.uelo;;;, ::..e !dos <t..ii;:. 1974) .. 

, 
A::-!.m"'.~ni".lr la concentracion des.a.les. y los nivele;;. de: cc.bre. 1 

mol ibder>o. m.:-ng.e..nes-o en el medio de la ra.Íz a.f.;:ctan la nodulac.io'n (l-ie 

1974"'l. 
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LOS NOOULOS. 

La ~orma del ntdulo es una caract~r!~tica d~ 1 e:.. t=- ! anta 

.que d~ 1~ cepa de Rhi:;:-:i~i·.•m ('./ir1ce.nt 1874, D.:.r"t 197...;). L~ ;·orrn.a Ce 1o~ 

puede clasi4ic~~~~ 3ro¿:o rr.c:·do r~J0nda, avalada, alargada, 

, 
/ n.-:,d1.1 l w~ d-t:: .:..:. ! l E.-.r·. Al p.o..re:ccr no 

r~!~c"i-!r"! <:?~-":-ic-':"•• ~~,tr*": 1? -fc.1'rúe< d.::::l n.=fdulo :,· la clc..~i.fic.aciÓn botáÍ1ica 

, 
e:><o::;ienr:.• al 

reconoc~n cu•tro zonas principales en el 

p..::ricicl ...... dt::= 

, 
,.1od1.1 lo: 

nodu le•: 1 .¿,. exterior, h~ch.;. di:: .-..l :3L<n<: ... s 

la 

pa.renqu lrr..atc.sas, no in-fe:.::-t:adas, qua de:r ivan del m-=r i:;.-t:arfl.O d"'=l 

, , 

S.:: 

, 
ce l ula.s 

, 
nodulo 

las celulas tetrapl~ida& al f!l~me11to de inf&ccio~ .::e¡·ca110, e.3 la 

e-f!icie~Ci-3. del sis"t~rna s imbirft.!.c~ Ceper:do:: del E":$tablacimie.n1:o de 

s ts+.ema '.ll.C-.!!Ct1l :-r-
, 

al nod•.J 1 e >' 

•Ja~c:ulares d~ l::.. ra(:;:. Lo. .::on.:::ccic~·, pu~dt:. 

zona bacter-o:• ide ~ 
, 
es.ta. -::ona. es-t;/ far :nada 

, 

. , 
.::o:--1ecc ion 

~-1 i.:::.. o ;r~ l -t i;.. 1..:: • 4) l ..... 

d~ 

in+~ctadas Y no !n~oc~adas, la p~oporcion :~ci~l!~u de c~t~~ ~c~&~d~ Je 

las especies del hospedero 
, , 

e.el ul O\S est<in in+~c-t :.d~.~ 

, 
Tr!-fol ium:" P~ro i:..?1 ot-02 huespede~ com.:ii f:· iJol 
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St:>?h~r·i;o .• ("lt"'l¿i.9ana), la pr·opcr~io,..r1 puede dismiriu(r has1:a la mit:ad 

<Vi .. r:ent 1974). 

, 
L~ lon9euida.d de un nodulo re-fleja usua.lrncntc: las cc.sturr..bre.s de 

crecimiento del hospedero. Lo!:. 
, 

nodulos de 1 as 1 egumino.=..c.s 
, 

t.erb..;..ceas son 

relativamente -fre~ile::: y ~unciona11 po~ de 1: iempo 

r~!a~luamente ~crto d~ra:~te el crecimi~nto vesetativc activo de la 

pl~nt;co .• Remover 13.::: pur:-ta::: de la 1=-lanta,. las condicione.5. de humed.a.d 

la 

, 
.J.taq:...-::. de nernatodo.s., 

, 
c:!e~ into:;9rac io,..1 del L.as 

-=:.;: p~c i-=s per -=nn-e:s pu-::den ¡;;.roduc ir no'du 1 e~ -fre.s.cos cada es tac !on los 

n.:t'dulos pueden per~ i:::t i: .. pcr año:=.. La necrosis del 

empieza en el á'rea V ie.j a <bazal) de 1 a zon.a. bactero ide .. Por 
, 

celulas hozpederas y col aps.an sus 

, , 
El nttmer-o de r>OdL1l-:,:$ -f-o!"'mados r.::lacto'n al numero de pelos de Ja. 

t"" ~ (;;:. in-fect~d~ v.ar {a mucho~ 

Cvando un a p l cn~a .forma pocos no"du l o3 son por lo ger1er al grc..ncl-=.s. Y 

rn.a.:.•or- numero 

<tlt.itr"<:•Y• 1849>. Esto puec!e. ser en parte debido c.. !as di+erencias la. 

, 
co~~ 3 t1n in~reme~to ~~ la propor~i~n de in.fecciones exitosas COar~ 



' exponenc i3.!m-=n~e has-ta qu.:? 

El r • .frn~ro de infe.::c ior1e:.s .. 
nc.dL..lu 

c:a.s.i 

duplic~ con cad« duplica>.ci::i"n del lcg~:--!i:mc. de Rh.i.zobí1.,¡r.-. t,..ifoli.i),. 

despu./'!!.., el de:zarrollo de e":=.t.:i~ Prim~ros nodL.~os .!nhib,;; ld..=. in-f.:cc.iones 

subs.ecuente-s. Si se re"t,..as~ la -f.:f"maci.fn da nÓd·.ilos~ l.:.. mz..yor- p.a,rt.e de 

, 
la ra(::: <el!'· z.uceptible l?. in-f2cc io"r,. Los nodulc~ son suroider c..s 

Poderosos para carbohidr~tos, la 
, 

nodul~ci~n puede 

d fspon lb i 1 !dad de ?e.tos int~t..;.¿a. Y "t3.rr.b i.::";-, el rE:tr.a.sc..I" 

, , 

l im!.tad~ por .. 
la. in..oculacion 

con r-especto a la ~-º"~::i. c!-'.2 ¿,,i..,rnbra aur.-.er1t.=-. l.=.. -form.J.cion de r1odulo.$ y 

, , 
dísminu~~ el ~f~rnpo en~re la inoct.!acior1 y la nodula.c.!ori. E~t:o 

, 
valido par-4'\ .T·Prat.?nS'!:, ~edicago trunc.a.·l:ula, Tr"i.f.ol lum subterrar,eucn, 

~ sa-t:!1,;um :-· ~ max i:oar-t 197·1). 

El CO l Ot"' los 
/ 

nt">.duloz por general ,. 

ca~e-roJfzo,si es ac~ivo, d~b!do a la legha~n~globina 

llena~ de bacterofdes, pero pued~ ~er ca~e obseuro .. 

de 

1 as 

si la 

con~iene tanino o Pueda 3er bla11co y aguado si 1~ Ca:S.C.3..r&. E:S 

, 

ro~a. 

,. 
ce lulas 

.. 
cas.cara 

srcit.nde .. 

~Jgunos nodulos expu~stos a la luz Fueden ser verdes por la chlorofila 

(Dar-t J 977) .. 

AnÍl isís seroto'sicos de Rhi::obit..¡m, aislados de 
, 

nodu¡~s, s~si~r~n que 

un ntÍdulo estct ,generalmente -Formado por (Dar t 
, 

Aunque nodulos ad~acent&s en la misma Pl&nta puedan ~stDr for.~ados por 

cepas df:!'-"tfntas. 
, 

de un inocule mixtu. formados 

, 
por una cepa d~ un inoculo mixto, no tiG1~e que c~t~r r~Iacionadc la 

proporció'n en et inocule• :fnlcial :..-- l.;;, ~c.lecclo~ v~rt'.:... .:cr. L~ uarleda.d 

del hospeder-o .. 

Hay ~6ctores tan~o del hospedt;::-"O ..::o;no J-= la ba...: ter 1.:.. an. l ü 
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r::ompP."tenc i:c: F.o"ro"":-e ce;:~~ par¿._ -formar n/dulc.:::... L..os ser.omas de la planta >' 

la b<>-t:""ter1-~ pue-den i1;tera·=1:ua.r p.:.ra producir una nodulacicÍn ina+.ic:az .. 

, 
L~ misma CE~8 de Phizcbi~m puede -fc1·mar ~odulos ~+icaces en una especie 

y ncf¿ulos. ir.e-fic:oo.ce.~ €=.r1 otra e:=;.pecie: r.1uy cE:rcan..._, deritro del mi:Smo 

grUF·O de inocul:?.cirfn cru:::.1da .. La simbiosis puede Tallar en cualquier 

P3.S-O de -:;u desarrollo <D~rt 1874). 

En Cll1-tivos de avena, Pcr:<ins <1925), mue.z.-tra. que se übtiene 

, " nodtrl~cion ma~ima en GOYa ~olo 50 rhizobia por semill~ ~ que solo 

10 pued~n ser su-ficientes 
, , 

La impl icacif"'.ln de experimentos cot-, trC?bOl -=~- que se necesitan muy 

pocas rhi:obia (10~3-10~4 por plantula) en buenas condiciones par~ 

a.segur.:io..r 1 ~ nodu la~ irÍn in-fe ce ion. 

, " Los nodulos s.e Torm:;..n 9'!:1teralmente des.pues. de que emplez.a.n 

!Jn ~ó"dttlo puede :s-er visible en 24 hrs. .. a. partir de que se infe:c-taron 

los r·elos de la ra(-= en r-etoñc.:. muy v ieJos. Esto sus ier-e q,ue las 

con<l le ion e!'- p :11.ra 
, 

la ir,ici~cion del 

desarrollar~e en ~l r~to~o de la 

, 
nodulo 

,,. 
r a.1:z 

as.cciadc con la Totcos(nt.::$i:=. -te:.r:,¡;.r.:.n:-.• 
, , 

-toman cierto t ierr,po' para 

requ ie1"'e algÚn -factor 

El numero de infeccione$ n~ ~~~~ rel~cionado ~on la e~uc~i~ldad de 
, , 

de 3-2~ ctias despues de la serminac io~ 

una planta nodula.da. es vna 

-f•.JrH:icirt d.:?: 1) e1 r,;.fme:ro de no"dulo.>, 2.) ..:?! volume:-1 da teJ idc.o q_ue 

con+i~ne bac-teroides, y 2) el tie~po durante el cual ?er~iste el 

te.j idC'>. 

Lo.>~ c:11.1las. q~1e cont!.er1an a lo~ ba.::teroidcs de los no"di..1.:is de la.s 



f".'.'< i!: te,n •Ja.r io.s. -f.:.c-torc.;:o qt..11:;, 

-'.?:C·· 

, 
f ;J:--;nac i.:in 

;,í'-:1.u;, 

, 
r1odulc.o~ i .. 

,· .::du.::.a 

f ija...:.i~· • .:!e nltru~.;::.no' 

C"::'!ns lde!"?ob~ ~rr1<:!r·~e ('..,.i.¿,, 1874). 

, , ' 
c.bv io -q,ue 1 ~ forr.-1.;o.c ion de nodu l ~s ,1 su .fun...:: ion ;..:n1cn-tu sc.11 :s.ul.;tvp-t. iro.:.:::. 

u ... te t9?4>. 

2"1 L~ !"11.~meda.d. 

Se C'">n$ider¿.. gencralme1ít-3': qua la canticld.d d.::. nód~l.::.; form.c;...du;, ,. la 

, ' !ongevidad de 1.o:. ncd1..1los es-ta :.f.::-=tadv adv~rs.¡:,,n.cnt.:: ~i la hum2da 0:! de:l 

s.uelo !:.~ do;':'.~•· t~ del r. i··~l 
, 

CF1. '!.:no. El 

de atmacenarr.iel"'to de a3~1~ 1:ie\ suelo <~ie 197·1~. 

, 
Es-t.udivs re.-::i..:::·,-t2~ r.:...;<:.:~-':~;:;.n qua.:~ :::":!-..·~..:!:id C"'" ilJ..:..1· .-.i·t.·os"'-11'-' d~l 

, 
1...<:"i!.. r.::d..i..::..::l...,:., de:~ ..::1.t.¿¡,.z..to::...::iíi'lic··o.:o .:i..:: 

,/ , 
O:A:lg~n,-, d"":l .. ,.::;d•...1\0 <Lit. 1374). 

a91..1.a. de 1 
, 

..&.!ja~io~ 

, 
í·Odulo, lleva 

, 
de ni"':~o3enc-. 

, 
un<t. l i3.::rzi.. r- c:,C.u=.:: ivr. 

,, . . " 
?. ·...ir.o. .fuer-te !.:·.r, 1t. i-= ~Vri .::-.. : ..._ ~· -=~ ..... .a.r .o..:. ;..:in 

' , Co:·: J"lod...:loz. .:.u~!-t:.i;;. .:!~ ~o:,.·a, la 1·.acu¡=.era..::. i.:..-, 

ló. 

' 



, 
forma..: ion 

d-:· n i+rogi¡:nc. c .. ..it 1 ~-on 1840, e i-t.:;,..:::!.;. en Lie 1874) .. 

, / 

de r1Ódu los 

Si h3~ una pr~por~io~ baja de carb~no-nitro~eno CC:N>, 

la f<:>rm:-.• -:: :!.Ó!i 
, 

de: :"IO·jU 1 C•S como la +iJacion de n itró'9eno 

, 

reducen 

mien1:ras. 

':'\U<? amb-:-:. p~<:oc"?=·~·::. mejora.o'\ si la proporcion C:N aumenta. Sin embargo,,. 

si ta relaci.fn c:N e~ mu~· :3.lta inhibe de nuev~ la +iJa.cio~ de 
, 

nit,...ogeno (Wilsc·r1 1940,. ci-tado en Lie 1374). 

Algunas veces pequeña~ can-tidad~s de nítr¿3enc corr~ina.do e~timulan 

la nodul~c ion ~ ha~· u~a interaccion antre la inten$idad de la luz, la 

~~mpera~ura y la cepa de Rhi:obium <Dart 18?4>. 

L~~ pn~tt~~~s conc~~tr~ciones de nitrato inhiben la Tase in ic ia.l 

rC:pt<l2 d.-; \:~ nodu1ac io~.., pero 1 a velocidad sub~ecuent..: de la. -form.&cion 

, 
d~ nodu!os. es sim!.l~.~ a la do::: l-i!>. Plar.t.a .sin ni-t:---a.to <Dar-t 1974>. 

, 
El ni.trato a.-fec-ta la nodulacior. independienteri\&nte de: la ed;;,.d de la 

plftnta. el tamn~o y nodu!aciones anteriores <Oart 1974>~ 

E"! ~-fec--to princip3l de la luz er. la -fijacio .... n de nitró'gcno simbio"tica 

d~bC!o =. $".'l <?.f=ectc. er l.;;.. -f·:.tc·~· (r.-t:ie:s is :,.· por lo tanto el abastec:; imien"to 

di= ".::>.r!:'<-:>hidr.&1:"):< par~. el cr~cir.iien-to >' f"u.-.cionarni.e:nto del nó'dulo. El 

L.;.. ~\ja.e i·:·"'n de r, !trlgeno ~.s bao.ja. cr e:cen baJa..;. 

, 
+e!'\íp~ra••..:r?.s. pero los. nOd\.il.:..5 que: z~ f'or;.;a,1; ur.a terr.peratura 

bajas 



lvs 

Alta~ tr;~¡:.er:::.tura.s -~ducer-. la forrr.:.c :.in de: :"1,jdL.lc..;;. 
, 

la .fijac ion da 

nii:rÓsieno, y le tcnipera-turc., r~.,¿>.ir.-1..::-.. p.:~rE. la. 3~rnt.!.<"):1i~ é.3 menor que par.a.. 

1~ plan•a hc:ped~ra ~Lie 1974). 

SÓlo ~ ., ~ i- e me:;; e.:~ 1 i .-:;o.-, -te~, r-==st; in:3E: la infec:cio-;., 

inicial inh !be ..::.:.mp I et;;.r:-i..::.n-t:c. Pér (odoz tard ics "1 

, 
i=il.<'1.rnen-to de ir.-fecc ior, l~ cor1:e=:a,,. ma;:,. z. ... 1).=..ible:::;. 

tempera-t:uré .• 

5) Los metal es. 

En condiciones de-f ic: ien1:e~ de mol ibCe:no,.. s.e -forff1a.n í03..$ nodulos. pero 

, 
-son menos ef' ic ient<:::s f" ijando r.itrogcno ~ .s.u estructura se pare.;:¿ la 

de los n<Íd1..ilc•S inef!ca.ce:::-. 

, 
El cobre ir11:<=r· .. • i..::r.e en l.;.. nodulac io:-; .:..ctu-3.ndo .:onjuntam<:!:nte .:::or1 los 

niveles de nitrato de! suelo. 

S> Otros mtc.-oors~nismos ~el suelo. 

A19unos hongos. <:An~le et ~l. 19'3 ! ) , act ii"1oroic<!'-t.:....< 

pueden reducir 1 a :'\od•--11 ac io"n ·~ll izC: ir1h it.. i¿;ndo. R~. i.::~b iurn "l 

crecimien-to de la ra(z. alterando e:l meta.bel ism.:.. de le. raf; par.e.. que 

res is-ta 1 a inf"ecc ion. 

, , 
Una nodulacion pobre de trebo! 

a.ntagonismo!E mlcrob!ar.oz e:n !a rhi;;:os-fera ¡::-rt:.:\.·1n.ia.od..:. 

adecuada. dE: le? ra (: pc.r Rf-. i:::ob ium. E:E..'!:c.::> ar.tago;¡ is.mo.:. 

, 
.:..:.lc.n ;:;:::..:...:: iori 

3oluci.,;,naror. 

pr- inc ipa.l mente ?.umen"t .s.n..:io él tamaño del in<Í.::u l.:. .:. .as.::o~ iendo 

de Rh tzob tum eon u ria ""nn~-'or com~et..::nc i..::.. saprof ft ica. 

No todas 1-ais. Ir.t~r,"?-. .::cior.es d.e. hon;.;ics r·.;..ic:e::. 
, 

inhiben l~ nodu!;i.;cic-n. Mt.ich;;>.s legumino,5.a.Eo. .::rc=idc..;;;.. .=..u.::. l c.,.. -t iet'l.en 
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ambos 
, . , 

nodu los ~· un~ as.oc i ac ion endotro"f i..::a de micorr- izo.s. <Clye-tt 

Bn·...ich~,.... t883':1. L-"" Pre:::.e:nc ic. d~ 1.:-. rnicorr iza aumenta. 1 a. forrnac io'n del 

ntdu!o ~·la -Fijaci/.1"t de nitro'seno, particularmante suelos poco 

To:.-fato <Amanjunath é, Patel 1379, Az:con de. Asau ilar- et al. 1979,.. Burns 

1:--t al 1981). La micor!'*"iz:a es+..Í. p.robablcmente afectando 
/ 

la nodulac ion, 

meJor3ndo el st'°".tus nu-tr ic ional de la ra{:z:, mas. que por e-fecto 
, 

direc~o d~l hongo sobre el procesü de ir.7e.ccion. 

La -formacio"n de no ... dulos ;•la .fijacior1 de ni-tr-'09er10 

por la pres.ene ia d<: micorr iza, part icula:-m'2'nte 

e;:;.1: imu 1 a.das. 

poco 

-fn$.Tato .. La micorr iza· colon i::a v ir-tu~.lmcn"te tüdt... la ra(z exce¡:;to los 

nodulos,. lo que s.u91ere que el sta.~us hormonal del nÓdulo di+iere d&l 
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EL MODELO. 

El modelo que hemos da~arro!lado const~ dE tres ecuacion;5: 

que de~cribe la dina"mic~ de la plan"t.:;:., otra 13. dina'ri-iica de la bac~eria 

y una tfltima la dinZ.:mica. ' d~l nodulo. 

ECUACION QUE DESCRIBE LA DINAMICA OE LA PLANTA. 

La 
, 

ecu~.c: ion c:on.sta. de dos termines: que des.cribe el 

crecimiento de la planta en ausencia de Rhizobium, y el otro, el 

bene-ficio 
, 

demo9ra-f ico que obtiene la poblaci~n 

presencia de la poblacion de bacterias. 

de plantas debido la 

Para >!:!l te'rmino que describe El cracitoientc. de la planta, se 

esco9 io
1 

un cree imientó log Íst ico .c:..corde el h~cho d~ que al aurr.o;;ntar 

la densidad de las plan-tas disminuye la fertilidad aumen"ta 1 a 

mortal !dad de las mi:!Hna.s <l~Jatt< in.s.on 1980: :.-' H.arper 1977). 

El -té'rrnino de be:-.eT ic io ~s"tar (a. e:..<pr.::sado 

' densidad de la pla!'lta y del numero de nodulos: 

f:. P(b0 - 6
1
• P- (do+d,. ?)) ..- F(N,?) 

donde P es 
,. 

el numero d~ plan~as, b0 

t.í"rmin.:•.s. de la. 

(~) 

natal id.a..G 

mortalidad denso-independiente.s , b 1 y d, son las -tas.s..s. C:::e na:tal idñd Y 

mor~alidad d~nso-dependien"t~s y f(N,P> ~sel beneficio obtenido d~ la 

planta por la simbiosis. En el equilib:"'io >:en .auser.cia de Rhizobium;.: 
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p:: k 

La f•.Jncto"'n .ftN,,..P> c:tue de.s.t:.ribe el beneficio obtenido de la plan'ta 

por la simbiosi~ .... depende de un nu'm.er-:> muy St'"-and~ de yariable:s.: 

terr,peT"'a"t.ura, 1:ipo d~ su al o (pH, hurn~dad, :!>a.les-, etc ....... ), 
, 

numero ~ 

de mic:roorganis.moz.,, ~-te •..• Tra't~.r· de expresar c.c..da var-iable por 

se:par-ado. en el mod<=:!:lo,. lo ha.r{n. CY".Ci!$iuamEen-te complejo y mu.y di.f(c~l 

decidido r~pre~antar ~odas ~at~~ 

V3ri.a.bles. agrupa.das ba.Jo una distribucio'n y a.!.,'( nf-Jit:ener un a.n~lis.is. 

glcbal dtt::::l moc!elt),. 

Et b~ne~icio ~ue obtiene la Plan~a de la bacteri~ puede ser de 

rela~ionen al ben~+icio obteniGo po~ la plan~a Cen te~~inos da tasas de 

natal ldad y mort:al id ad> funcion del ntimero de ncidulos ac~ivos ~ue 
, 

po~ea, $e asumio que debe de existir rango 

aumen-te. ha.sta .alcan:ü.i- una plata-forma de .s.atur.a.c:.ió'u del benia:+ic:io .. As{, 

podernos.. decir- q_ue el tipo de. bE.!n~+ ic io que -5-e en~t.1en.tra. es el IX Y que 

{lb) 

en donde e<. represent.:.. el valor-
~ 

rnax irrio del be.nc.f ic io >' b es.ta 

re1~cionado d irec:tamente con la. .... el oc: id.ad c:.on la .q_ue se alc::anza.. e~t~ 

valor mt-;~ imo .. 

Enttir'lc:es, pod~mos decir que 1 a T~nc: ió'n ""f <N,P) que descr- it:.e el 



Número de. ~Óclub.s 

Figura S.Grafica del bene~iclo que obtiene la plJ~~a d~ 
lo b~cteria. E~~e ben~~icio p4ede &er d~ t.~6~ 

-t:i:=-~z: !,.?!,!!!. 
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beneTicio total que recibe la poblacic'n de plantas, es la suma de los 

beneTicios individuales. Si P(L) re~resenta la propor~ió"n de plantas 

con i ncfdulos activos, en-tonces P. P(.:.) es el nü'mero de las mismas y 

P.P(l).o<(í.) es el beneTicio obtoe:nido por las plantas de la categor(a 1. 

Por lo tanto, el bene~icio to~al es la suma sobre todas las i's1 

F°( N 1 P) :; P. ~ P ( l). o{ ( i. ) 

y r-eempla.zando por el val..:.r de o<(i) 

F(N,P) =P. OL z f'(i)- p o{. z. P(i.). e._bi. 

Si pc:-ner.ios entonces: 

Por definició'n,!:P(L).2.i. es. la fwncicir, ser1e:radora de probab(lidad 

(.f9p) '!'9ailey 196~). Conv i~ne. ~.uponE":.r que la diz.tt·ibuc:io~1 de:: nó"dulos e.3 
,, 

una binomial negativa; ya que e~te ~ipo de distribucion nos P~rmite, 

,, 
la distribucion 

z.i I·': es pe~'.Jeño'> o azasos.a <si K 

La ~9P d~ la di~tribucio"n binomi~l ~~3ativ~ e~: 

es"tud 1~1"' una. 

grande> .. 
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q = l+p 

p:. '>../K con).. =mee! 1.a de 1 a d istr ibuc to"n 

_K ~ 
(q-p.z.) =(l+~-A:z.y 

" 

s t ¡_, = Z y A= N/P 

_\<, 

P. 'L P(i). e( (i) =P. o1. \ t + .!::!__ t \-z)) 
PK 

-~ 
P. 2: P(i). c:1.(i.):.: P. ot.( \+ tn) 

?\<. 

en do~de Z. :: \ .. e.- 'o 

en-tonces: 

ECUACION QUE OESCRISE LA Ol?'~MICA CE LA BACTERIA. 
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dond~ -f<B> corresponde al crecimiento 
,. 

de la poblacion de bact.ar-ias en 

aus.enc ia de las Pl .anta~. P.anch ist')K ina et al. < 1984), obtu.., ieron curvas 

de crecimi~nto de Rhi:obiurn de tipo logf$tico, entonces: 

r( B) = 13 (a - cY.P.>) 

~(P) corresponde al bene~icio de~~gr.á"Tico que obtiene la pobl~cirin de 

bacteri~$ de las plan~as Y puede ser de varios tipos, por eJempJo: 

9i(P)::bf->+bP11 

g ~ ( P) : P. L.. P( i) (3( ¡) 

en donde bes el bene-ffcio producido ~oJ~ las plantas Y es, en gl(P), un 

b<enP.-ffcto lineal .. En 92<P>J' ~l bcne-ficio es exponencJal Y en g·S<P> el 

b-=ne-f ic io deper,de de 1 a s imb i os is. como para el caso de la Planta. 

~ 

r::_.ebido a 13. -falta de in-forrnacion que hay acerca del -tipo de 

bene-ficio que obtienen las bacterias, decidimos escoger g1(P) para 

~ 

nuestro modelo, ya ~ue, habiendo una -falta de datos, ~ntre mas simPle 

~ea la ec~acio~, es ma.s ~~il su an~lisis. 

Y por .f1timo. h<P,NJ'B> corresponde a la desaparicio"'n de bac:'teria.s 

del suelo por s.u entrada. a Ja planta. Aquf i:ambien existen varias 

opciones: 
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h,(P,N, B) == -a·PB 

s. in embargo decid .!o' descartar e.'-:..t.a termino,. y~ qve muy peque1~0 

comparado a lo~ otro.=. te'rmino~~ de la. ecuac!Ón. Por" ejemplo,. el 
.. 

numero 

de bacterias en ~1 3Uela que e~. alrede:dor de \()
4

/c.n'l'>, mier.tra.s que el 

nú"mero de bacterias exitosas (esto C$, que nodulan> deb~ de del 

orden de 102. 

As.{, tenemos -finalmente la ecua.cio~ de las bacterias come.: 

( lz.) 

~a velocidad a la que se reproducen las bacterias (horas> es mucho 

mayor que 1 a. ve l oc id ad a 1 a c;ue se r«=Produc:en 1 as p 1 ant.as .::r-¡.esc;.. >, por 

lo tonto, pa: .. a f in~z pr?~'=."I: leos,. podemos cor1s iderar q_ue: la~ bacter i.as 

es~~n siem?re en equ\librio, y entonce~: 

=> B-=-(o+hP) (\3) 
o 

ECUACION QUE DESCRIBE LA DINAMICA DEL NODULO. 

I / 
Esta .c.::: u a.e ion consta tamb ien de t .... es teroiinos: 
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la u~locid~~ rle ccntag!o por bactaria, p~r plant~: 

cPB 

la veloeidad de desa.parir.:io"'n de nodulos e-fectivos. q.ue tiene un -te"rmino 

debido a l~s mortal i~ades denso-dependiente y denso-independiente de 

1 as. plantas~ 

>' finalmente la 11,,•elocidad de la mortal ida.d de los nC:dulos: 

-d~N 

entonces la ecuaci¿n queda corno: 

podemos sus.1:ttuir en la ecuaciiÍn anterior odl 1,,1.:..lor de B que h,ab:(amos 

c;,.l cul~do !.' obter.emos: 

, 
p~rtinente hablar de nodulos 

(\5) 

por planta ~ue de n6dulo$ 

, ~ 

to-talo;:s, ademas,. en la 1 iteratura. s.e encuentran -tamblen muchas veces 

lo:!l. datos como nodulos por planta' por esta~ razones hemos hecho 
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i::ambio d-=. <..:?riablet 

di"\ _ 1 ( el t.:i "" clP) crr---P ~- ''¡rr 

s.'..lbs"tit41~·~ndv,. ob-tenfrrr.os~ 

M = P( ~ - l1d
1
+ M d,+116,)- M(ci

0
+d_.+ba-da+ol- \.I-( \+M;-11:])+ ~ 

M::. P(bc. +l"\b 1)-Mlct_.+l:>0 +o1\.l-(\<l'l2:(1)+ a.c. (\e,) 
o- " J 7T 
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RESULTADOS Y DJSCUSION 

DESARROLLO DEL MODELO .. 

Resumiendo, el sistema de ecuaciones ~ue tenemos consta de dos 

ecuaeione-s: una para l.::i:; plan-tas (p) ;..•otra para los nc!dulos pot~ planta 

(M), Y que son: 

El paso s igu ien"te, es 9raT icar e:n el es.p~c i.:l d~ Tas.e, las 

isoclinas para las cuales P=0 (que es la isocl ina de las plantas) y M=0 

(que es la isoclina de los nridulos por planta)ª 

Como para la ecu.a.ció'n de los nó'du lo.:;. por planta es f<f.c i 1 

despejar P, vamos •t"til iz.c:.r P corno variable depe:n.jiente. En"toncies,, en 

e I eq,u i l ibr io de 1 a ecua.e ion M=0 se o::,t ier1e: 

y de la 
< • 

ec:uacion P=0: 
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Analicemcs ahora las isoclina~ para ver si existe pun-to de 

equitib,..ic- y si este es es-tc..bte:. 

Si M=0,, 

y 

Si M=0, 

y 

En 1 as -Figuras =i" y 1a,, es"ta~ gra.f !cadas las. is.ocl in as Pl y ·pa,,. y 

podemos ve,.. ique .s.i el Lirn Pl > Lim P2 no e'~iste un punto de ·equilibrio. 
H--4>- h-o;:.-

Lim P1 > ~im P2 es equiv~tentc ~: 

M- tt-.o 

b..-c\., +.l. 

b,-1-c\, 

b..b1 -d .. b,+o1.\,, > b .. bi+ b0 d,+d.Jh, .. c\,;td,+d.b.-+o1.c\ 

_ c\
0 
b

1 
) h,J., .¡. d.:t b1 + d..'ldl-\- d-.d, 



-"/b 

A 

B 

7.A~{~~clina de la~ pl&nt~~ ~ue alcanza un ~&lor 
mtx i~,io.D, !::e-el in.:-. de los J"l.~dulos. por Pl~llta 
t:..m':>i<:-r. :.!·-:.'?.:-:.;:::-. ,_1n •.ialor m::..~:if,lJ. 
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Como Lim P: < Li:n P2, ~·i~m~r.=: ha::-- un p~n-to de equ:!.l ibrio. En la 
H-~ H-, 

este equ i 1 it.r io es tfn ico <ya qu• es el uÍ-i ico PUr"rtG 

en el que so:? cru::::an las- dc.s. isocl ina.s),. >· q,u~ e::. cst,¡,¡,ble .;:y.:A. ~ue los 

-Flechas en la gl""'aJfica a muestran q'.A~ la dirE::.:.cion ha.ci'3. la cual se 

mover el sistem~, es hacia <'::l P<.41".-to d.:;: equil ibr iv>. 

RESULTADOS ANAL IT!C03. 

-Existe un p~nto de equilibrio,. 

-Y estable,. 

-El e!'.tud io de l O:'".- l (mite.s. de P 1 ~· PE: cuando M mue:ztr an 1 os va.lores 

ma'xim..:>s de P par--a !?.!!.dos isocl ina.s., y que son: 

Para conocer los valores del punto de equilibrio,. necesitamo& 
, 

conocer los valor~s de P ~ M. El valor de Pes-ta en ~une ion de M ~para 

~ncontr3r el valo~ de M necesitamos 
, 

resolver :a ccu~cio~: 

60 -do+<>l[l-{l+~tJ} = O 
b,+d, 
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l013 
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, 
re:solv.::1"'.$•:! nur-t.'2r icar-.-.¿nte. 

Para ~·"?so!•.ier ~uroc/'ric:o:..mcn"te íOl valor de M, Y poder entonces 

con0cer el valo~ ~e P Y por lo tanto €1 punto de equilibricl es 

necesaric es~Jmar el valor de .. todos los. 
, 

para.metros.. 

Hay parame"tl"'O:S pa.r"a los cuales, la litera.tura nos da inTorm.acion 

acerca de sus posibles valores, pero existen otros, para l~s cuales 

, 
heme::: en-:::or.trado in-form.:.c ion al gunc ti~ne entonces que hacer 

stiposi:tones educ~das. En la tabla I, se pres~nta lis ta de los 

p3r.{metrr..s con ~u ~. ign i-f icad·:i, ~us un ida.d.::;~ :..· .su v.a..lor probable .. 

fl:"'lal iz:;ondo la. t").bl a I ~ $·-:: obse:rv.a q_ue para todos los 
.. 

pararnetros de 

las. plantas se pueden conocat- .!>l~s V""-lorc:s r.ume:~ic:os,, Y en algunos casos 

Si~ emb3r90, para los parametro5 de las bacterias no hay datos y 

ademá'::S. e!':. m'.ly di+"Ícil obtenerlos dado la diversida.C::: de las cond.iciones 

del su"'.: lo <.::omo obtcn.;,.r la tü.s.a de cr.:=c irniento de ló.s bacter.ia.::> el 

c:amp.o !! i cada cm de 1.. terr a var {a. enormemente'!)~ 

Para los para'me:trc.s de los nódulos., uno de ellos, e, no 

,, mu~· di-f(cll de ob-tener y el otro, d2,. se puede estimar~ 

RESULTADOS OE LAS SIMULACIONES. 

Con los da.tos·, obtenidos o es.timados,, de los para~tros <Tabla I>, 

se han calculado los valores da M y P ba.Jo condiciones distintas, 

haciendo s.imL~laciones en la computadora. 

Hemos escogido los par¿metros que han pa1"'ec ido ~s relevantes 

ya que in-fluyen de cierta manera sobre M y/o P Y los hemos analizado. 

Presentamos tres tipos de gra-ficas: 



TABLA I 
Paramctt"os de la~ ecuaciones y sus valores es"ti:":"oados-

PLf\l'·ITAS 

s ign if' icado 1 un id ad 1 observaciones 1 valor-es 1 

lb~l~asa de natalidad de 1/t 1 se pueden obtener datos, IC>-' 
1 11as plantas per G&pita 1 ~s posible que ya haya 1 Tri-fo l iuml 
1 1 <t en 1 1 \b•'I 1 
1 1 1 s.-= mana >I 1 L.eucaena 1 

1 d011:asc.. de mortal ida.j do: 
1 llas plantas per capi~a 
e 

lbtldisminucion denso-depen-
1 fdiente de la tasa de 
i lnatalidad de las planta~ 
1 lper capita Pcr unidad de 
1 tarea 

ldllaumento denso-dependientel 
1 lde la tasa de la 1 
1 1 mortal iclad de 1 as. p l antas.1 
1 lper cnPi"ta 1 

1 t\ 1 incremento max imo en 1-. 
1 t•,.1eloc idad de c:.rec imien"to 
1 lde la poblacion de plan-

r 1 +as debido a 1 a s. atura-
1 trae ion de los nodulos. 
1 1 e-fec"t ioos 

1./t 

m"A 

1\ 

1/t 

•~~ pueden obtener datos 

lsc PUed~n obtener datos 
1 
1 
1 
1 

tse pueden obtener datos 
1 
1 

1 :::.e puede obtener 
1 
1 
! 
1 
1 

IZ lvelocidad de sa1:uracion, ladim~n-lse puede obtener 
1 teuando es pequena requie-lcional 1 
1 l!r'!'?! m'-•'=hos nod•..1tos- e-fecti-1 1 
1 l YC'S 1 c:u.:;o.ndo es grande re -1 1 
1 1 ~,__,ir-~ pocos nodulos 1 

tJ.: 1 indic.e ir.verse• de a9rc9a-I 
1 le ion de la di~"trihucion 1 
1 tde nodulos eTectivos por 1 
1 t:=-lar:ta. t/K e~ •.1n indice 1 
1 1 de agrega.e ion 1 

lse pu~de obtener.~os da­
!tos en la literatura in­
ldican que se puede es~i-
1 mar de '1. 
1 k"' ~/ (,,:>"- ¡t'l) 

1 

• m-1 
1 
1 
1 
1 

0-1 

0-2 



TABLA I 
<con-t inuac iC•n) 

la ltasa de cr~cimie~to 1/t 

1 ldens.o-indepenaien~~ de 
1 llas bacte~ias en atis.enci~l 

1 lde plan'ta.s. 1 

lb taumento de la tasa rn't/'t:: 
1 lde crecimir;!nto Por Pl~ntc=.I 

1 lper capita debido a l!.s 1 
1 ¡plantas ; 

101 tA:sa de. inortal ida.d 
1 1 denso-dependiente 
1 IP"="r ~~pifa por unidad de 
1 tvolurr.-::n 

BACTERIAS 

mu>' di.ficil do: obten<=::1· ¡¿1,10? 

1 
1 
1 

~e. pu~clt:. es.t irn.ar rr.uy d j -1l1r10? 
.f !..:: i lrr..:=r.tc. de la 1 ito:::t'a··I 
-turé:... 1 

1 

NOOULOS 

t . 1? 
¿.e:-:-
¿ .. 001? 

;~ -; ~: ~~ -~;- ~;.:~~; ~~;~~- -- ---;-;;,;¡'e ___ ----- -- -- --;- ---- -----· --- -¡ ~-,~:.;-c¡---
1 1 e ion ~-fect iva por plant~ 1 1 t .. to 
1 lpor bacteria 1 1 ¿lO !> 

1 d21! tas.a de rr.or-tal id ad por 
1 lnodulo 

1¿_1ox, .. 1? 
1 
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1 '."Las gret-F ic~z p 3.rametr ica.s !a.s. cual es. FUdemos. ob.$ervar el eTecto de 

un parámetro sobre P >" M. 

2>Las sráf.icas bidimer1:sionale~ en las c¡ue gra-fica.mos las isoclinas de p 

3>Las. gra-Fica~ tridimensionales que r1os per-miten ver el eTecto de dos 

En la~ gr~f. icc...s. pa:-ametr icaz es mas interesante gra..T icar Prcl 

lugar de P ya que Pre! ~ l incre::m-=nto rc.r-cen-tua.l (con re:specto la 

capacidad de carga) de la dcn5idad d~ plan~as. 

Y Pre! E:$: 

T in.al men-te: 

Los par--!'.m.::.tr-o.s. que ~e:sul-taron ma"'s relevantes son:K,. 2,. a.lTa, c .. 

, 
Pre:sen't.3.remos Jos re~u 1 tados de cada para.metro por s~par-adC\. 

t.OISTRIBUCION DE LOS NODULOS EFECTIVl)S POR PLANTA (K). 

, , 
di~+rfbucfon de nodl1lc2 ~~cc~ivo~ ~~1- F!anta; as decir que para valor~s 
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para 

E1""l ta f i9urc:.. 9 ••ernoz q11-=- este '2.S un fue.ter m ... > !.m¡::..c.rtantt: ¡:.ar;,. P. 

alea.tor· i.;'.l., ~o~de el aurn~n~o de 

Pr~ ! r:o~s !derablc <ha~-ta roEis de.! 100~:). 

E-1 las -f igur 3.$ '" 11 de nuevo el e-fe~to de 

res.u 1 t~dc• es que e 1 ni.f rr.e;rw de no ... du l .:.:i~ 

1.SY.'1. Un re!:.ultado it"lter.;:sante a.l c.:.m¡:.::..rar las -figura.s J.:> y l!, es. que 

et valor m-'ximo de Prel se alc:anza rnuy rá"pido,,. sobre todo para valoras 

gr-ande!". de 2 pe1~0 esto lo d iscot irem.:0$ mas tarde. 

En l :;os T iguras 12, 13, 14 >' 15 vemos una 

pr inc ipalm<:-ntc a Prcl: par.~ una K=. 1, Prel va.r Ía mucho m.;:;no.$ .:i,ua p.a.,·.;;.. 

una K=.9. L·:\ variacion de Pe:::; en i:::l incremente.· ~.:.rcentual de:: P tn"\.$ 

La dis.tribuc.:!on de nódulos e-fect ivo..s. por planta Pararn.=t1·0 

que se puede manejar el campo. El hecho de, r:-or o:=J~rf,plo, revolcar 

utilizar algun o"tro me-todo ¡:-ara hom::i3ene!;;::ar <=-1 numero doE: ~t!:!.!!"· e:n 

el suelo, ha.ce que la di::;tribució"n sea m:s h.:.mo:3t:::r.ca ~K grande). 

L..os. resul1:ados del <).r.~l i.;.is de i< rnue:::;.-t1'a1·. que el numero de nodul.:os 

promedio no es un da~o relevante si~o 
, 

roas bien la var iar.c ia la 

dis-tribucio.,.'1 de los nÓdulo.s. ?Or planta~ Má's adelan·te -=..ue cada. 

par~rr.etro e;;1:á a su vez a-Fectado por v. de Ma.~;era rt1u;,· .s ig.'l i-f icat iva. 

Robin~on (19$9') presenta unos da1:c.s -:¡u.e Y1Us. r;.erm1te:r1 ob-te¡·,..:r los. 
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+r-!TC•l ii. En l.z:-. T!3ura 18 :se observ:;,. que el tipo es 

c:eontasio$..,... En la. tabla Il, :::...:: obs.ervan los valor-es de la media, la. 

v&ri~nza y el intervalo de conTianza correspondientes a la -figura 16. 

2.LA VELOCIDAD DE SAi1.JRACION <Z>. 

Cuando la velocidad de saturacio~ por planta es pequeña CZ=0), 

necesit?k.n rnuchos nódulos. eTec"tivos Para llegar satura.e io'n de 1 

eTecto poblacional; cuando Z grande CZ=1>,. requieren pocos 

nó'°du los. 

En la -figura 17, vemos que e~te para"metro aT~cta exclusivamente 

Prel >' de manera m•...1,- s. ign iT icat iva. Ya que puede llegar a. aumentar hasta 

un 100X. 

En la -figura te, vemos que Z no a-fe eta el valor ma'x imo de P s. ino 

la velocidad a la que 
, 

alcanza este valor max irno. 

Al hacer las gráT ic.a:s: tr id imens ion.ale$ de al Ta, i/K >" M p 

variando Z Cs!mil.c..res .a las -figuras 12-15), el Único carrbio .que s.e 

observa aq,u{ ta.mbie'n e:i un aumento en el incremento porcen-t:ual de P s.i 

el valetr de Z pc-.sa de .09 a .. a.: por ez.-ta. 

presentar las gr<fTica.s.. 

, 
razon no Juzgamos necesa.r io 

E~"te parametro principio tn'"'-ne:.!.:::.t.lc por el a~ronomo ya que: 

depende del tipo de cepa de Rhizobium y la especie d~ leguminos~. As!, 

escogiendo la pareja adecuad~ se puede controlar z. 

"3, EL AUMENTO 1'o1AX lt'·10 EN LA '..lEL.OC !DAD DE CRECIMIENTO DE L..A POBl-AC ION DE 

PL.AMTAS (.o;.l-f.p,) .. 

En la f i.gura pa.ra~l-tr ic.a vemos que: e3"tei 

>' t1e: manera importante <Tlsur~ 18>. 

~ 
para.metro 

, 
solo a-Fecta a p 
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VARIABLE 

k 

k 

NAME 

VARIABLE 
NAME 

# OF t> OF 
OBS. MISS 

46 o 
SUM 

13.1415 

STD. ERROR 
OF MEAN 

MEAN VARIANCF. STD.DEV. 
.. 2857 • 1643 . 41)53 

95 'l. CONFIDENCE INTERVAL 
LOWER LIMIT UPPER LIMIT 

COEFFICIENT 
OF VARIATION 

141.88358 .. 05976 . 16529 .. 40608 

TARl_.A !"!' .. V:i.tc.res de l=- me:di:>.,, la ·~1 ar!21.nza,.. el intervalo 
de r:":-i.f i!J1z;:.. para. los dato; del articulo d~ 
Pobi~·,.=:c•n <1969). 
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Este resultado lo confirmamos las gra'ficas bidimensionales 

(figuras 20 y 21). Aq,u( podernos comparar el e-fec-to ael tipo de 

d istr ibuc iÓn sobre d iE.t intos val or .. ~s de e( >' vemos que el aumento de 

P es mucho mayor 
, 

Ccasi 200X> si la distribucion al ea.tor la (I< 

grande). 

Este para'mc.tro, de.pende de las caracter {st icas intr (nsecas de la 

especie de Ja leguminosa, pero pueden mejorarse si meJoran las 

condiciones clim1ticas :·del suelo .. o por fi-tomeJoramiento. 

4.LA VELOCIDAD DE INOCULACION EFECTIVA (e). 

En le.. gr;f-fica bidimen'3ior1al C-figura 22>,, vemos claramen"te q,ue éste 

un Par~metro que s610 a-fecta. al nJrr,.:ro de no'dulos por planta. <M>. y 

ade~E és~e efecto es considerable <por cada orden de magnitud que 

aumenta e, M a•.Jmer1ta 10 veces). 

otrcs 

Sin embargo, 

, 
Parametros, 

la!;. 9rÍ~icas 

·también pode;no;;;. 

,. 
Parametr icas,. vamos que al Jus;:ar c:on 

a-Fecta.r a P. El e-fecto mas notable e.s 

el de al-fa <-figura 23), ya que cambiando este parame~ro,, ~e puede 

incrementar P hasta en un 100X. En la figura 23 podemos darn~s cuenta 

que el valor de al-fa puede ser un Índice de qu~ tan obl isado 

ITT..1-tual ismo,. >'ª que para 

incr-=mento de P -.ue la .s.iubio.s.is be.ne.ficia 

valor de alfa 9rande 

<~l-fa~.15> el incr~~or:to de Pes considerable Y se puede hablar de un 

increm.:nto no es tan 

;;r :..nde ("'.'"5~:) aun=iue con.! iderable. Este: da.to sugiere: que si el 
,. 

agronomo 

f:!s.-t.:a' 3or'l"t4:: ur.a s-ituac.l¿'n er. l.a. .;;.ua la dls..tribuc1.1n sea contagiosa, no 

3 s:od-= .... increm~r:ta.•~ P,, mientras que si la dis1:ribucitn es aleatoria el 
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ve l ne id ad e::.. r. ! 2! -::; u e ::. e 1 1 -= 9 3 ~ :!. val o r rr.f:.;. i r:ic• .:1.;; P • 

Este 
, 

p ::a:- 3n"io:::tr '=' ;:·•,.,ede m.:;..n: FU lar se e 1 a: aur¡..0:,1 t:ar 

probab:ll ida<:I ".!e ·~•.Je ha}' a !r1ocu 1 a.e iÓr. haco.::rstl 

revolcando la se~illa en las bacteria~ anta~ da ~~1~1~ar1a~ to.mb ie"n 

~sando ~~n arado de mader3 Y no ~no de met~l. 



CON.::LUS IC!'IES 

Por lo. ge:'\e:"'::-.1, lo~ s izt<::ma.s. mutual i.stá..:o. .;;.on sis-ternas. es.table.;. (r.c. 

como !~s sistemas depredador-pre.s.4 ~ d~ competencia), y 
, 
este modelo 

confir~~ lo anterior ya 1ue 
, 

encentro el e::..tudio .c...nali'"tico del 

s is1:ema que Bl r."'lodelc· ti-ene punto de o::quilibrio, .;:¡ue 
,, . 

wn1co y -que 

es ezt<:~bl~. 

Por otr:- 1 ado, las simulaciones 

,, 
importaonc:ia de ciertos para.mett'"'05~ 

Uno de 
, , 

ellos, q_uiza el ma:;. ir.iport.u.nte, 

"' 

puede ob.s..::rvar la. 

í"nd ice de 

la 3..9reg3.cio"n de la di.:strlbuclo"n). El número de n.fdulos totales es 

par.Ímetro relc•J.: ... ntc: (ccrnun i-:::o-o.c i¿n person;;.J ); hemos encc.ontradc. que la 

distribucitn del 
, 

numero d~ nÓdw los e-fect ivv_s. .:t 

impor'"':.a.r.-te:. El 'tipo Ce distr ibucion <~lec;..tcri.::s. o .::,;,nt.:J.~ii:>s.a; &s lo que 

determin ~ :: i l ~ planta banefi.::ic. de la .=-irr.bic.S.i.3- o . 
Es~e p3ram~tro puede m&neJarse 

probabil id3d de que las p:antas. tengan toda.:.;. rcA ... ch~.5 nrÍ..:!.ulos, por 

e:Jemplo revolcando la.$ s.emillas bac.t.;;.r ic...3- a11tes de 

sembrarlas, Pl..rede obte:-ie!"" ~e u?""!:. d is tr ibuc ic.~1 el 

bene-f ic io de ! a s im!:> !o.=. i.s. p• .. &t?d€: !n·=rerti.'.?n-tar.;;e. 

En -:or1d i-: ione:s n_,,.tur al es, 

silvtos-t::re.s o ~cmis~lve;~tre.;; <por aJarr.;:l~ !....euc.:;.er1-:..), E.! p1--ou¡~ma de 

al-ter-ar 1 as. d istr ibuc i~r.:e.::;. e:=.. r:la:,.-or, p.,,.rc FOS ih l en-.u.r1t.:: ¡:..u eda. res.o J 1,,1.?;r"'$e 

pr.ácticas. asr-iccla.s sin-:i:::-les. 

E! pa~e>-1""."l'J'tro o< <aumento ma:: irnc la velocidad db c~eciilllen~o d~· 

, 
la poblacior1 de plan1:¿s.) es. "t.o..mbien muy irnpor-t.;..r1t.:: >''a que :...i. la planta 

-t ie--=e un2'. ag:--o"."'""'lor.i.: "trate de increm.:::r,ta.~ la 
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tendr Ía. caso in"troduc ir- to-io un 

'S i~tem"' rnu-tu3.1 ist~. Mientras. que s.i ::,,e escc:.ge una leguminosa una 

~rand~ <y apa.rte s.e trata de que las condicior1es del suelo seht.n 

ad~cuado5), ~1 asociar- a ésta leguminosa, bacteria del genero 

Rhi%obium podria incrementar b~.stan-te la. poblac:io'n de pla.n-ta.s .. 

t"J-t:-o P3r'3'ri~etr-c q•.1e resulto muy interesante es e <la velocidad de 

inoc·~1 3c ion e-fe: et iv.:?1.) ya que este par ;froetro a..fecta muy poco la. 

pob :! ;l.C io'n de p!aintas. mientra:; que el nlÍmero de nó'du los por Planta va.r1'a 

La in+ 1 uenc ia de 

pa.ra"m<:?tro: como K, O( , O ,etc ••• 

, 

, 
pa.rametro depende mucho otros. 

, 
EsTe parametro puede ser manipulado po;~ el a.gro nomo al aumentar 1 a. 

probabilid~d de que haya m{~ cc:.ntactos entr~ la ra!z de planta y las 

!:>ac-teri3s,. Y tfsto puede hacer.=.e t;..mbie'n al revolcar las. semillas. en una 

turt..2" con b~c-ter!as antes de 5"embrar las s.emilla!> <corno para K), 

media.rite prácticas a.gronÓrnic.;:i.s como arar v hor,;ogenei~a.r el s.uelo .. 

El ~ltimo pun~o que se~Ca interesa1~te recalcar es que hav algunos 

tiene ninguna informactó'n; algunos de 

elloz p-:ir que poc.ai. ge1~te lo$ ha medido o reporta.do en la. l itef""a:tura 

por ejsmrlo l(), }" ot"ros- ;:>orqu~ el sistema es rnuy complejo para pciderlos. 

calcular <poi"" eJemplo lo.=. ?ar~~rr:-e:tros d~ la bac-t..:!:r ia >' C). 
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