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PROLOGO

En Ecolog {fa se han estud iado ampliamente las interacciones dea

competencian ¥ cde depredador-presa. Sin embargo , excep tuando algunus
trabajoz, hasta hace muy reclantemente (18 o 15 aRosd, los ecflogos han

empazado 2 estudiar el mutualismoe e€n una forma mas formal v teotr ica-

El objetivc de este trabaic e« hacer un modelos matemdtico de una
interaccidn mutualista. En particular , s tamo coma s istema a 1a
simbios is entre Rhizxobium v las leguminosas ror su importanc ia

sgronomica. Para desarrollar el modelo so utilizan técnicas de andl isis

cualitativo ¥ numer ico.

Antes de abordar 21 modelo de mutual ismo de esta simbiosis ., se
Precsentan  los ejemplos generales de modelos de competencia,
depredador-presza v mutualismoe Pari poner en contaxto el modelo aquf
rresentado.



INTRODUCCION

£1 pape! da la modelac idn matematica en Ecolcs{a ha ido aumentando

desde los trabajos de Lotka 18257 v Volterra <18a28? (citados &en .

Boucher 133S5).

Las descripciones matemdticaz de los sistemas ecoldsicos rueden
hacerse con dos propdsitos distintc:, uno praictico » otro tedrico.

Las descripciones con un propcsito prictico son lasz simulaciones.
Estas incluvaen el maver nuimero posible de detalles relevantes ¥ pueden
utilizarze para predecir ia conducta de alsdn sislema particular
(Maynard-Smith 137432,

£l valor dz las simulaciones esta restringido pPrincipalmente al
ans11z1is de casos rarticulares. Mientras mejor sea la simulacich, con
la ?nclusiéh de todos los detalles relevantes , es mis diffcil

coloBica

generalizar sus conclusiones para otras especies. Una teor {a
debe de hacer planteamientos acerca de ecoslistemaz &n su totalidad, al
igual que acerca dz= especiez particulares en momentos determinados b
debe de hacer planteoamientos verdaderss para muchas espacies distintas
y no sdlo para una.

Para descubrir ideas senerales en ecelogfa, son necesarios
distintos tipor de dezcripcicnes matemdticas lamadas madclos. Misntras
que’ una buena simulacidn debe de inclulr &l maver nlimero dza detalles .,
un buen modealo debe de incluir el menor ndmero.
En los sistemas ecold@icos, las migraciones, el comrFortamiento

2z,

territorial, tas fluctuaciones climfticas 3 1la wariacidn senctica

- 1
intra-especifica, etc. son *odosz releventes. Perc no por &s3ta razon sSe

- .
pondran todas estas caracterizticas en *todos los modelos. En vez ds.

esto, se adopta e! método dal cientifico expar imental, que &3 el variar
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un Par;metro cada vez, y hacerlo en un sistema que sea lo mhsz sencillo
posible, Si el modelao es Uy comel icado, es diffcit entender al
comportamiento del modelo ¥ esto es importante cuanda se compara el
comportamients de dos modelos de ecos istemas? estar seguro dal
pargmetro que hace relevante la diferencia.

Algunas vaces el compor-tamiento de los modelos matemiticos sa
puede descubrir analiticamente, otras veces es necesaric recurrir a una

simulacidn en la computadora.

E£1 papel principal de los modelos tedricos es el de sugerir ideas

e hipdtesis relevantes y el de proveer de un marco conceptual al cual

poder referir las observacionas.

En ecologf{a se han hecho muchas simulaciones. modelos ¥ teor {as
ecoldgicas para tratar de entendar las distintas interacciones entre
especies . Estas son fundamentalmente tres: depredador -prasa.,

competencia vy mutualismo.

OEPREDADOR -PRESA.

Una tntaraccidn de depredador-presa es aduella en la cual  una de
las especies, el depredador, consume total o parcialmente ¥./0 dafa a la
presa obtenliendo un beneficio demosrigico y Ppor lo tanto la pobla:ign
del depredador causa un perjuicio demografico a la poblaci&h de presas,
un animal © uns planta. Existen varias categorf}s de depredadores:
t1>Los depredadores verdaderos, que consumen otros animales {su presal
para sobrevivir y reproducirse.
2>l.oc parasitoides, Insectos que ponen sus huevos en o cerca de otros

insectos. Estas larvasz cracen haciendo a1l principio poco dano al



znte, matdndolo. La diferencia

-
hudsped pare al firzt 1z

en dos

entre los Ear:

relative entre la preza » el depredador us. &l

el ota . 1z relacion tan astrecha que
N e -
Qui vivan en a4ns niecliacion obligads con el
’ : - -
huesced una gran parte de sus vidaz, hacilendolaes dalilc Feroc sin llegar a

Arlo: kerb luveres, zlgunc:z: zon 2 3 adadares sa RUE consumen

itcs aue viven en una

c2r. la planta alimentandoese de ella v reduciendo

“te por 2l haecho e consumir

2lgume:z partes d2 12 plant:z., su mortal tdad “Begon & Mortimer
121>
Alguroa: ajamplos de intaeracciones deprodadsr -Fresa son:i al ledn

. -
a =ebrs pora zlimentarze, la ballena &l camaron, el buho

LS atacn 2

al raf{n, la rana a 1z mes » 21 venados que JaRs distintas clases de

Ppincs . (Harper 13877).
tJno do los primeros modelass de depredador —prasa es el ave esta’

basado ep las cuaciones de LotHa-VMolterra.

)

. s < s
La ecuacion diferencial mas sencilla que describa el crecimisnto

Lz
de una poblazion es:

dx x n

doenda v mz la densidad d= la roblacion @l tiempo % » r &5 una

. : :
constante. FEsta =5 una buena descripcion del crecimieanto de una colonia
de bacterias antes de gue &! madic se acabe.

La ecuacion (1) puede sar cierta =Jlo duranta un per foda de tiewmro



limitados finalmente 1a poblacidn en aumznte va a acabar con sus

recursos. L2 poblacion puede s=cstablecersze en un punto de equil ibrio:z

Ppuada fluctuar . raegular -] irresularmente’ o Ppuede disminufr. Una
ecuacicn miey utilizada Para describir este comportamiento es la

ezuacidn lozfstica

fjx:ax—-bx" (2a)

O\

(2%)

: e <
la Justificacidn para €sta ecuacion es que es la ecuacidn diferencial

’
mas sencilla con los dosz rasgos requeridos:

1.Cuando x es peqQuena, la ecuacioh se reduce a (1) y el crecimiento es

exponancial,

a.Con4ormeAt aumenta., x se acerca a un valar de estabil idad sin

coscilaciones.
£n 1la ecuacion (2b, ~ representa la tasa de cracimiento

intrfnseca ¥y K la capacidad de carsa ¢ 1a densidad en el equilibric de

N rd
una especie presa an ausencia de otras especices con dinamica acopladad.

-
Volterra comsidero las s iguientes ecuaciones como aquellas que

des=riben lac intarasciones entre una especie presa, de densidad X, ¥y

sﬁ debredador. denc idad vy
dx . ax-bx® -
atv= cxy

%\_.LL: -ay+ iy

subyacen a &stas eacuaciones, ademas de las »ya

(3

Las zupeasiciones Qque

mencicnadaz anter iormente son:?

- R -
1.En suzencia de depradacion., las espacies presa siguen la ecuacion




logistics con una tasa de zrecimiento intr fmnessca de & v una capacida
de carga de asb.

2.La valocidad a 1& cuxl las Frazas son atacadas e; Froporcional al
producto de lss densidades de la praess vy =1 depredador.

B.E1 beneficio demografico en la poblacién depredadora e¢s proporcional
a la cantidad de preszaz atacadas.

Lasc supasiciones de Volterrz son ciertaz, 51 una ¢ ambas especies
se mueren al azar’ s{., cuando 3 errcuentran haw una Probabilidad
constante de que 21 depr=zdador mate & la presa’ ¥y 51 €1 tiempro Qque toma
el depredador ern cornzumir a 13 presa es dezpreciable.

ECcmo se ccmportar{a un sistema descrito ror estas ecuyaciones? &n
cualaquier tiempo t, el estado del sistema e:ztd totalmente descrite gor
los valores de »x vy w1 para cada estado cerresponde un punto €n =1 rlano
€x.,¥ >, que se llama gcpacio de fasc. Si a cada punto dal aspacio de
fase se le puede atribuir una flecha, indicando la direccidn en la cual
se va a mover el sistemz que estd er ese punto, se pucdan entonces unir
estas flechas para formar travectorias que indicarsn come se fueve el
zsistema.

El primer paszo es graficar en el espacio de fase las 1 frneas .,

. 1llamadas {socclinas, para las cuales dx./dt =0 < ¥ Ppor lo tanto las

flechas son paralela:z: al eje v > ¥ dy/dt=g < flechas paraslelas al eje x

J.As14:
AX:O coonc\o c-bx-cy:o
dt
%,\; = O cuando —e X = 0O
[
La primera Pregunta  e= cuestionar & i eaniste un estado

estaclonarioc, con dx/dt=0 » dr.,/dt=06 simultaneamente. Esto requisres
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=g i y=8-%%

Aquf, x es necesar tamente positivo, pero y es positivo sdlo si
a/c>bescc’ o asblrescts stx des igualdad afirma Qque para Que .haya un
estado da equilibrio con ambos, la pPresa y el depredador , existentes ,
la capacidad de carsa de la pPresa, asb, debe de ser suficientemaente
grande para sostener al depredador.

Para encontrar la dinamica del sistema, las flechas deben de
Ponerse como en la figura 1. Para hacer esto, se nota Qque para =xlas c',
dy/dt es positivo,y para x<es/c', dy/dt es negativo. Asi mismo, Paca los
puntos an al espacio de fase arriba de 1la linea a-bx=-cy=0., dx/dt &s
nesat'iuo vy abajo, dx/dt es poszitivo. ESto permite trazar las flachas
mostradas en la figura fa. En la figura Ib estas flechas se han unido
Para formar una travectoris, que s una aspiral convargsente al punto
estaciornario. La naturaleza convergente de la espiral depende del
£ngulo con el cual se intersectan las lineas dx.,/dt=0, dysdt=a. Este
Punto qQueda ilustrade an la figura 2.

El termino =-b:xt2 en la ecuacio’n <3>3, qQue expresa el afacto
inhibftorio de una espacie sobre su propio crecimiento., se 11lama
amortiguamiento. En ecolog{a, el factor Principal aue redace 1as
oscilaciones es la presencia de efectos autc-inhibidores como dsta. En
1a ecuacidh ¢3> el termino de amcrtiguamiento se incluyd  en la presa
Pero no en el dapredador. La 158ica  detras de esto supone aue al
depredador ﬁs'ts’:o‘lp 1imitxdo poOr su comida, es decir ., la prasa

<Maynard-Smith 1874)>.

COMPETENCIA.
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Figura 1.Espacio de fase con las izoeclinasz qua representan

nur s istema de depredador-presza.
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T ingra B.Re!a:f-:-'-'x sntrs ls astabilicdad del exuil ibrio W
le peandlionte de la recta >x=0.
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Urz interaccion de competaricia entrae dos <o mss ezpecies se
define cuando lzs especies atilizan un mizmo recurso limitante, ya sea

comida, espacio., luz,

to...

n

Un aspecto esencial de la inter*a:cio’n de compatencia es que las
dos= espacies se hacen dano. O0tro punto & considerar €s que cuando dos
espacies compiten en seneral una especic e va a ver mucho mas afectada
que la otra (Lautorn & Haszsel, 12€1)>.

Un ejemplc de competencis =s el cazo de las normisaxs sranivoras t4

1o roedores que compiten por laz sz=milliaz en =1 desier tod cuando o

hay roedors2s, 21 numero de& hormigas aumanta & izualmante sin hormigas
s < .

l1os roedores aumentan ¥ =d0lo 31 faltan anbos roedoras ¥ hermigas ,

aumenta el numero de semillas (Begon & Martimer 18815,
D& manera rmuy simllar al cazo de depredador-presza, presentamos un
modelo de competencia bacahdonoz en la ecuacidn losfstica (Lotka 1925,
Volterra 13826, citados en Boucher 1385)>.
Sea NI 1a especie I <Kil, zu capacidad de carga ¥ ri la wvelocidad
intr{fnsaca de crecimientad » M2 1la espeacie z, entonces la ecumcion

1ogfstica est

o

N g N (k- W)
3?'*'\?"‘( : S :

dNy _wmN, (g, Ny
db ¥a
Llamamos a & el coeficientae da competencia: &, mide el efocto

compatitivo de la especi2 2 sobre la ezpocie 1 » X

. mide el efecto

competitivo de la especie | =obre la esrpecie 2. Esto significa que al
multiplicar N2 por «, 1o convierte a numeros equivalentes da N1 Si
du)‘, la =specie 2 tiene un efecto inhibidor sobrec la ezpecie 1 mepot

que el que tiene la especie 1 sobre 3! mismar mientras sue si a‘ll 7‘ -



la zspecie 2 tiene un efecto inhibitor io maror Que el qQue la especie 3
tiane zobre i misms. Reemzlarando M por NI ¥ Ni-equivalentes en la

.
ecuacidn logf=tica obtenemos

dh,

ST \% (Ko = (N + & N2))

A

(5)
AN N (o - )
C\“. Kt

De manera similar podermos escribir la ecuacidn para la aspecie 2

dNe Ny (1, 2N, -, N ©
At Yo

Estas son las ecuac iones de! modaelo.
Para describir las acuaciones de =2s5te modelo debemes de hacer el

estudic de las dsoc!inas. Sabemot que en la isoclina de NI, dNI/dt=0 v

Fara la fzoclinx de N2, dNE,/di1=8 vy obtenemos:

Para M1 24+ =0z

N (% - W= ¢, N) =0
\
las p37ibiljdadez sont

=0
N,= O

\(‘-N‘-OQ\Z.NL:'O o N\=\(\‘d\g-Nz



La is302lina RS una rectsa Fofenss
valores . que pueden ser (fFig.3>:

CUQ“AO

Ny=0, Np=Xki
9‘\?.

cvande N, -0 s N, = K,

Para dhM2.7d4=2

‘E-KNL ( K&— Ng_— d;,.NL) = O
T

las posibilidades

son:d
o= (o]
Ng= ©

K(-Nl - a(z,.N;z o

©

una recta (ft3.3):

De nueve aqui podemos obtener dos valores para la isaclina que

coande N, =0,

cvando N}: O,

Graficando las deos iseclinas ers el mismno
<fig.d4) ,podemos determinar el

compar-tamiento de las
competaencia,
Existen 4 caszoz distintass

sraficarla

Nl = Kz - "‘Z\-N\

conociends

es

2



(N2 DY

(M) Y

K B

Xy O XA (W)
A3\
zpacio de fasa2 Ppar> un siztera de competencia
Antre do: especies. En A, axiszte un equilibrio
estable ¥ a2n B, &! equilibrio ez inestable.



~ i

B,y

Figura 4.Espacio de fase para un siztems de cCompetanciu

entrae dos zzpecies.

paci=, en
equilibr io =25
estable.

B 12 otre especie sobyzvive, on

En A zobraevive una zola e=-
C 23

inestakle » O 2! «auilibrio es

ar
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1)En 1a figura 4a, una isoclina estd arriba de la otra » los vactores
indicar que la espaecie de la isoclina que ezcta hacia dentro se ex'tir\gue'

mientras que la otra especie alcanza su capacidad de carga.lLa especie 1|

ejerce ma’s efecto sobre sx’ misma que lo que ejerce la especie 2 P

tambien 1a especie 1 ejerce mas efacto sobre la especie 2 que 1o aue
e’s'ta ejerce sobre s{ misma.

2YEn 13 figura 4b, es &l caso opuesto al de la figura 4da.

3IEn la figura 4c:

K K TR Ke
. 2> w 7 v? Az,
o
Ky <Koy Y Xz ¢ K,. dgy

es decir que los efectos inter-especfficos son mds importantes aue 1os
efectos tntra-e=spec (-F icos 1t ambas especies competidores
inter-aspec {ficos fuertes. Hay dos puntos estables CN1sK1, Ne=8 vy
N2=K2, N1=0> » un equilibrio inestable de 1a combinacidn de ambas
especies N1 ¥ N2. Una especie siempre lleva & la otra a la extincidn,

el resultado final depende de las condicicnes iniciales,

a4yPor dltimo, en la figura ads

K K Xz X
, "“\L 20 4 oz R
°
K > \(,_.o\\,_ ¢ Xy > K.. Az

hay unas co-existencia estable porgue loz efctos intra-espac{ficos son

mgs importantes que los efectos inter—eapec{ficos (Begon & MMortimer

1=

0

15.
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MUTUARL ISMO.

£l mutualismo puacde definirse como una intera:ciofﬂ ehn la cual
ambas especies son benaficiladas.

Se ha encontrado que e! mutualismo &5 una interaccidn importante
entre especies, existen muchos ejameplos ¥ se las encuentra en casi
cualquier habitat.

La flera intestinal, involucrada en la degradacion de celulosa ¥
substancias relacionadss., es mutualista de muchos ver tebrados Jilsward
18687 y Hungate 18686, citados er. Boucher et al. 18982).

Los microbios ruminantes » algunos denrntro de otros animales.,
slnte'élzan *todas las vitaminas del compledjeo 8., la vitamina K ¥ los
aminoac fdos que centlenen azufre. t.a degradacich de urea da como
resultado amenia vy bidxido de carbons, la bacteria utiliza el amonio
para sintetizar aminodc idos aue luego adauiere el an imal {B.H.Howard,
18687, citados en Boucher et al. 1882)>.

Se sabe que 1a fijacioh de nitrdgenc se lleva a cabo en los
nddulos de plantas leguminosas (Beringer et al 1879, Brill 1977, Nutman
1863, Quispal 1974 » Wilson 18482 ¥y en algunas no-leguminosas(Torrey e‘t‘
al 71379, Callanham el =21 1287 » Bond 1983)>.

Las hormigas "alimentan™ a las plantas verdes en las que wviven
trayendo desechos a sus nidoss &stos se descomponen y la planta puede
absorberlos <(Huxley 1872, Huxley 1920, Janzen 1974 v Risch et alv 1877,
citados en Boucher et al. 1882>.

La pol inizacio’n ¥ la dispersio’n, son atro:s ejemglos de mutual ismo .,
aen donde el transporte se lleva a cato a cambic de una substancia
energeticamente rica (nettar, tejido del ovario de ta frutai, o, el

consumo de algunaes Part(culas que se tyr anspgortan <pollan., nueces s,
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(Wh=aaluwuright 1982, sjtadas an Boucher et al. 1322>.

Evceptuando los experimentos pioneros de Witt y Gauss » el trabajo

de Kropotkinftcitados en Boucher ,1985>, hasta mur recientemente <(hace 1O

© 1% aRos3, los ecdlogos han emperado a estudiar el mutualismo en una

forma mis formal » tecorica.

Hoy en d{a existen alsunos modelos Senerales de mutual ismo

(Vandermeer & Boucher, Travis & Post, May, citados en Boucher 1985> »

algunos de temas particulares como polinizacidn <(Levin et al , Soberon &

Martinez del Rio 1981)>, mimetismo, ¥ sobre Hormigsas y Acacias <citado

en Boucher 15385>.

Podr fa ser posible utilizar el mutualismo de un modo prattico en

la agricultura (Boucher 1(3885)>. Podemos estimular ei mutualismo Que yva

exizte manipulando el medio ambiente o introduciendo "socios " mas

eficientes. Pademos controlar !as pestes controlando sus mutualistas, y

podemos crear un nuavo mutualista indirecto introduciendo o estirulando

organismos bene¥icos como contrales biolowicoes. Finalmente rodemos

utilizar el concepto de agricultura como un mutual ismo, como una arma

para guiar el manejo de un ecosistema <(Bouch=r :883>. Pese a todo esto

existe una falta de estudios tedricos da modeloas de mutual ismo en

agronomfa.
o~
£l cbjetivo de este trabajo es wpresentar un modelo teocrico

general, para =studiar las interacciones mutualistas entre especies.

Decidimos escoger el sistema de la bacteria Rhizobium » las leguminosas

A
por su importancia agronomica.

En eszte modelo “*edrico, e sacrlflica 54 realismo Para generar

nuevas ideas, hipotezi:z » conceptos, ¥y para mostrar areas donde hay
falta de informacion.

Artes de pasar a presentar &l modelo de la tesis, es conveniente



revizar =21 modele cladcsico de mutuz! izme (Varndarmeer & Boucher ., 1978>.
El modele mfs usual estd basads en las ecuacicnes de Lotka-Vol terra,
sybstiturendo coaficieantes positivos para indicar mutualismo an donde

los coeficiente=z son generalmente nesatives para indicar competencia.

Az { 1asz ecuaciones son:

Cl’- = x(q-\:x-u_y)
de (&)

%\E-: \/(e- -Fy +qx)

aqui de nuewo a,b,c,e,f ¥y g son censtantes positivas. ¥ asimismo, estas

ecuaclones dartluan de la ecuacidn losfstica, dxs/dt=xCa-bx). incluyendo

los te€rminos adicionales +cv ¥ +9x para descubrir los efactos positivos

de cada especie sobre 3u mutualista.

Debcecmos distinguir dos formas cualitativamente distintas de

mutualisme, el mutualismo obligado B el mutual ismo facultativo. Un

autualista obligado <2 una especie que rsquiere la presencia de stra

aspncie para 3u sobrevivencia. Un mutualiszta facwltativo es aquel [que

ze va beneficiade <& 213unz marera de la asoziacidn can atra especie

pers que pueds zobrauivir en 3u

obl igado se reprasanta

0
S
-
+
o
-
s
<
[}
<
I

El concer+to de mutuzlizms fa

- . .
en tarmirac de lacg capacidades de carga de las dos especies. La

vxlor de x que satisface las

a
o
-

~arscidzt da carza, Ky, 2 define corn

» ia dencidad de 1a wmoblacich

zventualiyentes an ausencia de la especie

la carpacidac de carga en nusstre modelos




kxz%
=2
K‘*l",;-

z £,
Aungue el sentido comin noz <da la nocidn

‘. s ..
cerga debe dz ser urn numero positivo, ez wtil

positiva o negativo. Se defime que a 1a an Qs 18 @
positiveo, exizte un mutual fzmo fa-ultztive  cuando K -3 negativeo ae

praesenrta o1 caszao

de cara es un con

intarprete-)

Ahor=x podemos zeguir vidndolos desde &l

puntc de wvistsz 3r$¥.cn,

izocl imas, como ]

hize parz &Y cz2eo de + 2l de predador -presa. En ia figura

. se miastran 1oz pos ibles

de lasz ecuaciones

originales , graficando las isocaclinas

vs x. Las K's =z=on las=s intercertos da

correspondientozs. Cuater s sraficas 3

fe1~s4> w las 2tras cuatrs conrcicioraes

indicar 1z dinafmica

comportamiento del siztema.

En 21 casa €1 la: dos especies zon mutual istas facultativos con

-,

s . i e
una corfigurzxcion matematic estable. Esta zituacion da como resul tado

una cec-existenclz ectable de ambas e= . Er. el caso L1, ias

A .

espacies son mutual istas facultatinaes, Pero Tarn wna contiguracivan

£ 5 o .

matamatica {nestable. Aqu ies atunm=ntan 2 denszidad de

s ‘

poblacian indefinidamente laz =zpecics perslistend.

En leo=z cesos S2 » U2 Son mutual istas oblisados. En

12 fFigura S22, ambaz 2:xpacias ze &zt ez Una  SLnseqUeEncia
7
Lo cen : crdic o q os afe o 5
matemztica rezezar ia de la coradicion du_a?‘< I fio= efedtos

intra-ezpac{ficos negatives son ma, eres Qe lo= efactos
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s FozTitivosz, zeuplade: a KIKO & KziB22 sin embargc no

trtar ~mop
la naturaleza. En el

Senaralmsnte ana idera wun mutualiszmoc obl igados es
.
demsidad de Foblacion minima dabajo de 1a Cuxl

a

dacir 3us existe un
"min3uns e2zpecie puede sobrgoivir, pero arriba de la cual ambas ezpecias

entan .

M3, que tlenen 1 ezpecie ! como facultativa » la

. . R ”
especie 2 como obligadax., presentan otro tipo de indeterminacion. Para
Teoz purtos imiciales cerca del origen., la trayrectoria puede estar muy
eje X1 antas de encontrar la isoclina 2. Desde un punto de

x esencialments que la especie obligada 2

qQue Esto gourra ., la espacie facultativa

L ”
se extinguires despuecs
del or igen. s8

"
™
[
&
[}
W

-
sumentars hazta Ki1. Para lo= puntos inicialse
ez table cormo en S1, mientrasz que U3 muestra

ruertra una co-existancia

uma percistencia come en UL,
Lo: casms €4 s U4 muestran tambidh una especie facultaiiua ¥ la
a2tra oblissda. EX caso $§4 e3 similar al! cactc cein la excepci&ﬁ dg Quea
sglo e! mtual ista obligade =&z v azimismo el caszo U4 comparte
1> indeterminac!é} del! czsa L& pero s81o se extinsus el metual ista

ek igacdn.

resumir los resultados

Podamos

S1 A uro ., anmbos

5 tegficisntes de




mutual fiates obld 23 la extincion,

mientra

ue uUn2 it il idad de qus

por lo mamoas R

€ZY St un mytual it =1 ostro otlisado e isten Ly e

% e~tinsus > el

Fuaeden parsistir o

Los rezultado

w

muestran que 1o%

5 ’
la pozibilidad de una o~ Camb 2.3 a2z tan &rs un
equilibric metemdti-amente ia 5 @species
aumantan indefint mientraz aue do = ce los [ estables
ssegursn 12 extircidn de ura 2 amba:i ezpeciss. Doz coscs lewvan ENRVY XY
zo-exiztanciz o NE1 k4 vt e da ellos =3 estable
localmanta (R1Y v &1 steo inzztzble ESER N Oos Cuzws 1lesan & la
7 =
extinc ion de s4>

Cuatro cafos da
Uuza. 4?2 en los

depend iendo 2=

itnesztabtles locaxlments (U2, U2, U343 » una ectabloe S35,

El sizanificzdo bi-:.lclsxr:: de 1a difarencis entre 1oz dos tipos de
. s
parecszs facultative-obhligade S2 . UZ ws . &4 o (A28 3] =34 Lazrada an el
- ,
tamano dz la poblacian 42l mutusxlists oblizads para quz & ieXca

con éﬁito cuanda el mutunlizta Facultativo asta




c2pazided de carsa. En los caszoszs S3 » U3, se puede establecer bajo
detac cordicicons: una fcblacidn muy pequefa de mutualistas obligados,
perc en &l caso U4 x poblacid} debe de estar arriba de cilerto umbral .
51 ambos mutualistas s0on obligados <(case 8253, ambos deben de estar
arr iba de cierto umbral para wun establecimiento exitosao de alguno de
ello:. Cuszndo ambas poblacicnes zonm muy paquefnas, la dnica forma de que
hay s un eztasblecimiento exitozo ez quea ambos mutual istas saan
facultativaos.

En el caso d2al mutualismo la masnitud relativa de los coeficientes
de interaccich mes dice paco amcerca del mod=alo., Si los coeficientes son
pequefios <de t&l formz que “1;-‘3‘ 1 )Y sistema &s estable
lemalmwanta, mientras que 21 son 3randez, el zistema €3 inestable. Paero
21 problema de 1x nstabil idad matemdtica estd relacionada Probremeante

7’ ”
bicidzico. La censidaracion mas

con los resultadas de inte

importante parece ser 3{ el mutualista es obligado o facultative. Si

ambas especies son facultativas , sobreviven independiente de la
estabil idad local. En el casc de 10s mutual istas obligados., entran en
fuego 12z masnitudes relativas de los coeficiente; de interaccidﬁ paro
en una £orma no intuitiva. Si eztos coeficientes san suficientemente
requefos, el andlisis puede mostrar um edauilibrio aundua =1 mutualista
bl igsdo e extinga fczzos s, s2 ¥ €37, Se debe analizar las
caracidades de carga v las condicionas iniciales Fara encontrar el
destino del mutualiszta oblisado,.

Estos r2snultado:z sugieren primerc que el mutual ismo e&s un Proceso
eztable, caon muchas zituacione: que puseden llegar a una co-existencla.

Pers adn mis irportante es el hecho da que el mdtodo del an&1 is is de

eatzbil idad lozal tienz Poco que ofrecer s i se buscan rasultados

biol{éiros IVarcdzrmeer & Bouchsr, 19787,




ANTETEDENTES

, . ’

El ritrosanc saseczo e= 2l elemzntc maz abundante da la atmosfera
terrestre., sin embarago may Focas son los Srganismes capaces de
reducirlo a amenio n de nitrdgenc) @ incorporarlo en compuestos

-
orgénicos cazimilaclion de nitrasszno {(Burns & Har dy 1275, citados &N

Ayala 193>,

La enz ima nitrogenxzs

Ve

-
= rezponzable de lx reduccion de

. s N
nitrogansy 2tmezf2rico hasta amonic

~

13 cual dinvolucra la ruptura dJde

triple enlace :* un Sa:tc zrnargdtico (Phillips 1938, Fate et al, i35

citadeos en Ayala 19235,

- : -
A traves de este proceso Slgunos Seganizmos obticnen de la satmos faerd

&
al nl'crc’geno naceszar io Rara 1la bice fntaziz de macromeolecul as. Loa
organismes que puedasn llevar 5 zatoc 1a fijac io’n biolb’gica de r.Ltro’ser.o
son micracrsanismos procar ioticos LTS incluren bacteriaz ¥ alsas
azul ~verdze (Burns & Mardy 1975, citadoz an Ayvala 18537, Alsuncs de
estos micreorsani:mos filan n itro/genc- an wida I ibre {Poztgate 1378 .,
citados en Avala 19835 . hay atros ARae 23S0 pusden hacerlo en
asoc laciones =z imbic™t icas (S innan 1376, Robert:z & Drill 1ass, clitados

e
en Ayala 1983Y. En el ultimo caso, s2 encuantran los actynomicetos que

7
fi3an nitroseno asociados con lo=

-
2 angissparmi: formande nodulos en su

ralz (Bond 1874, cit. Ayala 12825, Gtro eJamrlo da F_-/&‘t:‘ son

bacter las sram-nesgativas

FRhirob ium HQa P ar s poder fidar

4 .
nitrogene raquieran interactuar con las leguminezas & traves e 1

a
e ’
formacion de modulos en la rafz ¢Dart 1373, Robartson & Farnden 1533).
La simbiozis de Rhizobijum con las lesuminosas barneficia a ambas: la

7
planta puede fijar nitrcoseno a'tmosfe’r:':o vy 3 tizne que depende~ del

s
nitrogeno del zuelo v las bazcteri

aumentan zu peoeblacida Cen &l susio?

aracias al exudado de las rafces de la Flanta.



Ecta simbics iz tiene una 3ran importancia s3obre todo &n la

b
agricultura. er donde la daficiencia de nitrogeno se ha solucionado

bfs icamante con la aplicacion de fertilizantez nitrogernados de origen

qufmico. Estecs productes tienen un continuo incremento en su costo

’
deb ida 31 usno de alouneos hidrocarburos Para Ssu elaboracion, por lo

-
tanto ., conociende la gran raserva de nitrogeno que hay en la atmd%#era,

el estudiar !'a form: d= captarle biclogicaments ayudar fa a disminufr

loez cos*oz de rroduccidn euitando el uso de fertlillizantes auimicos.

LAS LEGUMIMNOSAS.

La familis leguminosae contiene tres subfamilias incluyendo las

o
Mimosc ideae ¥ Caesalp inoideae que contienen pPrincipalmente arboles v

Papilionoideae (Lotoideae? aue contiene

arbustos, la subfamilia

- -~
principalmente hierbas ¥y muchas de las verduras comunes. La mayvoria de

1ss especias de €stas subfamilias forman noduloes con cepas de Rhizobium

t¥incent 18974,

7
Existen pocos casos bien decumentados de la formac ich d= nodulos por

Rihviznbium fuera de !las l!esumincesas <(Vincent 1374, Roberitson & Farnden

1982, Berirnger et &al!. 18978, Trinick 1973,

Las leguminozas zstan diztrituidaz en todo el mundc » tienen ol 20 .

pd
o Zer. lugar . deptro de las plantas que €florecen, en al numerao de

-
espacies que contienen. La mayorfa de las especies son arbcles o

arbustos - por 1¢ general en habitats tropicales (Wincent 1874).

Las ezpecies cultivadas incluyen comida, forraje » pastirzales, as(

coeme slgunas que producan ot~os Productes (como maderad,Vincent 1874>.

Son doez., los ben=ficio= que se Puaden incrementar al utilizar
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leguminosas nodulsdss, El primeroc ez la independencia de la planta del

nifrdgenc del ruslo; el zegurnde ez al status de nitr&beno del zuelo

rotencialrente mejorado consecuente 21 L) de la leguminosa. Sin
Ly . :
embar3o, &1 segundo azfFecto no es sis=mpre wvalido s i se cosechan los
7 s s
granos o Puntas de las plantaz. Bajo astas circunstancia:z la ganancia

4 . i i
en nitrogens del! zuels puede ro exgzder la mitad de lo que fijd 1a

Planta ¥ puede acaercarse & cars fVincent 18733,

Exizten varicsz factorez que ctan de alguna forma el Frocesc de

fiJacio’n de nitrogenc, a travds de su efecto sobkre 13z 5'antas < Bar
1974, Graham 1921)>. Alguro:z dae a2stos factoires son? 1> 593 arado de
humedad en el suelo, ¥a qus un nivel muy alto o muy bajo de humadad es
nocivo para la asimilacidn de agua d2 la planta y por lo tanto para su
crecimiento, 27 La temperaturs ., Poraue el 1t {mite infer ior de
temperatura para la simbiosis dapende de 1a Planta hospedera aunque
puede modificarsz segdn la cepa de Rhizobium. La taemparatura &ptima
var {a ¥y es alrededor de 20°C para plantas de clima templ ado » de 27 -30°
C para plantas tropicales. 32 Un suministroe d= coz e«n 1a atmdsfera

e ’
estimula la fijacion de nitrogeno, lo cual pucde deberse a un aumento

en la fotos{ntesis (Wilzorn 13949@>.

RHIZOB IUM.

E£1 criteric utilizado actualmente para inclufr una bactaria an
senero Rhizobium es su hab{lidad para formar nddules an la rafz de  ias

leguminosas <Vincant 1874>. Rhizeobium e=t{ ascciado con NAgrobacterium »

Chromobacterium an la familia Rhizckbiaceas dizr tre del orden

Eubacteriales. E£stas bactarizs son gram-negativas., tienen mowvilidad



un flagele (cuundo szon Jowenes), no forman endosporas ., son

La mowil!idad ¢ chemotaxis de ERhizobium ho es requerida para

4 ’
la infeccion o desarrolls del neodule. En ausencia de Ia leguminos .,

Rhizobium puede utilizar nitrdseno atmosferico siempre ¥ cudndo los

niuele:z de oxi9=no no sean muy axltos <Verma & Long 1883>. Algunos
requer imlentos de estas bacterias sonibiotina. thiamina, hierro {para
12 sintesis de tHaemoglabinz? b calcio (Vincent 1974, Robertson &
Farnden 183033, La temperztura 5}tima Fpara el crecimiento de Rhizobium

es de 2T-3V°C en un medin completa (extracto de levadurad.

*»CLASIF ICACION.

Muy recientemente, ze ha reclasificado a Rhizobium en dos ge€nerocsiel
géhero Rhizob fum que inclure a la, buasterias de ré}ido crecimiento y el
senero Bradvrhizcebium que incluve a las bacterias de lemnto crecimiento.
Sin embargo, en este trabajo, se utiliza 1la clasificacidﬁ anter ior.

Se han tlasificado a las bacterias del genaro Rhizob ium de varias
marneras:
1> Se ha dividideo el géhero en seis espscies y otros grupos no tah bien
definidos, basados en la especificidad para el hospederc <la

leguminosad. Estas seis especies son R, trifoli, R. leguminosarum, R.

phasaali, R. meliloti, R. Japonicum ¥ R. lupini < Vincent 1874,

Robertsen & Farnden 1988>.

2> Las primeras cuatro ezpeciez se han agrupado dentro del srupo de las

"

bacterias Rhizobium de rpido cracimients ya que el tiempo promedio de
genera:i{n de los orgznismes., craecidos en medio rico a 3@* €, bajo
condiciones aerdbica: =2tc de 3-4 hrs (Robertson & Farden 1S80)>.

t.as dos J!¥£m55 2:pecies estén clasificadas en cumparac!én, como de
lento crezimiento con un tlerpa promedic de genera:i&h de 6-8 brs..,

beic condiciores similares {Roberson & Farnden 198@)>.



l.os otros grupo:s incluven B! 3 r apide Crecimiento .,
aue no ruvedar clazificarse dentro de eztas seis ezpecies ., caomo
Rhizobium Yotuz > Rhizobia cowpea (zarbanzeo) ,CRobertson & Farnden
13805 .,

La subdivisidn det gérnere Rhizobium en diferentes espeSies , basada

en la especificidad de infeccicon para un grupno garticular de planta, se

ha visto que e3 ya inadecuad cepas de Rhiizob ium pusden formar |

oo . .
, 2n terrmincs Se V) hab il idad

anu!os con var ios grados
pPara fijer ni'tra’sr:nc., en distintas lesuminosz:s. La formacidhn de nJdulos
efectivoz o inefectivos puede depender da factorzz tanto &e la planta
como de 1= bacteria dcitades en Robert:zon & Farnden 13880).

Las especies de lents crecimiento excratan una aran frosorcidn del

s,
nitrogenc fijado como amonio ¢R.japonicum v R. Cowpeaad. Se han

’

examinade Pocos casos que pPermitan una gener xlizacion, pero exists la
Ppos ibil idad de que la hidroaenaca asoliada N las Rhizobia de
rdp ido crecimientc o este” auzzante en laz Rhizobia de lento crecimiento.

Recientemsrte, e han prasantado evidencias que sugicren que alguncs
-

de los genes asaciades con la =imbicsiz., forman Par ta de piasmidos
- N c

grandes <Johknzton &t a2l T8>, Esta observsesion refuerza i1a hipotesis de

qQue la inestabilidad de la eficiercia de &lgunaz cepasc pueda deberse a

1a pérdida del pla®mido.

CLASIFICACION DE RHIZOBIUM DE ACUERSO AL TIPO GE LEGUMINOSA GUE INFECTA
Especie de Legumincsa a lx qua infecta
Rhizobium

R.leguminosarum chichaoro <Pisum e, Lathrru

»
™
.
.

SE. -

L=2nse 2¢p., Cicer sp.>
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R.trifolit trdbol (Trifolium Sp.>
R.phasecol i frijol (Fhaszeolus vulgaris>
R.maliloti alfalfa <(Medicago se., Melilotus sp..

Trigonella sp.)

R.lupini altramuz (Lupinus sp.

r Ornithopus se.)
R.japonicum soya

Gl icine max

R. Lotus cornulatus

LA BACTERTIA EM EL SUELO.

Peze2 a 1la importancia de entender los factores qQue afectan los

.
numeros de Rhizobium en el =zueloc, la informacion can que se cuenta es

fragmentaria ¥ cualitativa,
Rhizobium, como cualauier otra bacteria del

suclo estimulada por la.

7 . ’ .
rhizosfera €s mas numeroza en la vecindad de las raices de ta ewmlanta

Aue en el suelo lejos de las raices. En particular, se sabe que las

tegumirosas estimulan mis a2 Rhizobium que los pastos (Vincent 1374)>.

Les factorez que conitrolan la colonizacion én i1a zona de la rafz son

1a naturalezs de los exudadoz de la rafz, las Prop icdades del suelo b4

a2launos atributos celulares que contribuven a la competitividad de un

microorgarismo en 1a naturaleza.

La sobrevivencia ds Rhizobium en el suelo 1libre del hospedero
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legumineso, depende d= 123 condigicnes del suslo, la cepa v los 1ipos

de plantas qusz est

creciendo en ez zuslo. o se Fugden hacer

generalizzcicnes. Rhizcbium pusde sobrevivir an sueloes en ausencia de

’ -
leguminosas auniue 16z pumeros o maz =lavados cuando esta presente la
leguminosas hespederz (DBart 1S7453,

La multipl cioh de Rhizobium ccurre en la rhizosfera aln cuandao

PRSI N N s 72 .7
las condiciones ro =zan favwo: para 1o infeccion k4 i1a nodulacion
Qart 197453,

’
Exizton u= zin pumaere de factores aue a2fectan la sobrevivencia da

Rh izobiurm gn el suaela, 2lgunos de ellaoas zon fWiscent 137403

1Las =altas temperaturas (Principalments ¢n suelos hdmedos y arenssos 3
¥ las= sequ fas (princiralimente en suzlos Grenosos afectan la
sobrevivencia de Rhizobium en el suelo (Gibson 1861).

2%Exizte un PH cr ftico debajo del cual no crace Rhizeb iug Lowendor ¥
1880>Y. Las distintas especiez de Rhizecbium difieren &n su tolerancia a
1la acidex ¥ 2 1ax alzalinidad. El orden =iguiente va decrecisndo &n la
tolarancia al a2t ida ¢o aumentandc la +olerancia al Alkalid>: espacies de

crecimiantao lento., R. leguminossrum, £. trifolii, . Phaseali., R.

meliloti,

< 5 2 : :
3PLze bacteriaz fidadora: de nitrogansc degpenden Frincipazlmente de un

abastecimiénio ampl ic de carbono > niveles bajos de nitréseno
s
disponible. Rhizobium adzmas an cultiva, requiere de caoes Fara au

crecimizanto <Liz 18V4)5.

4>Algunas plontzs contienen material tokico contra Rhizobium, incluso

alsunas leguminosas y é&sto puede afactar la sobrevivencia del inotulo
de la semilla ¢Grat:am 1982, Alexandar 1832, - Tanwwien hay toninas
microbianas , de hen3cs ¥ actinomicetoes AU actlan en contra as

Rhizobium (lLouendorf 1220, Angle =21 =1. 13813,

El mayor beneficic qua laz bacteriax cbtienen de la asociacion



z P .
=imbidtica /e e} benzficio _[UE obtienean de la rhiZosfera de ias

leauminosxs, Alaunoss de los efactos estimulatorios pPusden deberse a
witaminas (bilotira principalmente> detactacdaz on los exudados de las

raices.

LA SIMBIQSIS.

Lz respuests de la simbios is al medio amb iente esta’ determinada

Principalmente por la constitucidn gendtica vy fisioidaica de la elanta
hospedera. Sin embargo, los resultados puseden modificarse ¥ Sé puade

obtenar una gran wariacidn segun la cepa de Rhizobium aue se use CLie

19745 .
Los nddulos fijadores de nitroB9enc se forman en las rafcas de las
/
laguminosas como raesultado o2 la infeccion de microorgsanismos del

senero Rhizobium que wiven 1 ibres en el suelo. Estos microorganismos
renetran en las raices de la leguminosa por un hilo de infacclor’) que se
inicias generalmente en un pelo de la ra{:, {para varias espacies no se
han encontrado hilos de infeccidn en los kelos de la rafz o nodulos ,
implicando la existencia de una forma diztinta de infecc ic’n, c oo Por
ajemplo 2 traves de heridas <Dart 197423, 1 la ln'Fe\:CiO:] del Fe;c‘ da la
rafz sigue la induccich de la actividad merictemitica en la corteza de

1a ra_{:- zdyacente al purte de infacciosn. El hilo de in-r'eccio’n Pasa de

’
s cé]u!a del pelo de 132 r2fz a traves o entre las celulas corticales

51 maristeme del no’du:o, ar donde se liberan las rhizeobia al

.
citaplasme de 1os celul:

mer‘is-tema’tica: poliploides. Las rhizobia se
libaran de la punta del hils de infeccich rodeadas por la mambrana del
hilc qua ahora se conviserte en la membrana peribacteroide. Estas

e
mambranas se sintetizan por la planta. l.a division de las rhizobia



rd
dezntro del! =itoplazms: e la planta conmtinuda hazta qu e e i citopiazma

«

dividuualmente

2zn bagtaroides

es‘tz\' Tusi totalment:z 1

- ’
en pequenos niumeros por laz mambranas

durarte dsta Ffa
Sk . ’
1a habilidad para Fijar nitrasenc e Qxcraetar amen {o.

desarrollan
pPUsde servir

te amonic

’

de nitrossno aplicxds exterrnaient

ausencixz
& la planta. El

4 I
comn unica frnente de ritrogence para el crecimientc da
s it ; - : -
incremsntc en &' nivel Jd¢ la actividad de Ffijnclon de nitrogenv an los
y L 5 ; i La s
: Nouvuwaid = lgue Ia misma cinetica

bacteroidesz durante &1 deszarrallo
=les de leghszenwslicebina anzimas de

que el 2umentc en los
- .
asimilacion de amornio que se emncuentrar en el citorplasma de la planta
A L~ N

= d= s asimilacion de aiaenio

rodeando a los bac*terc idas. Las enzimsz

transforman el amonlio srcretads por loz bactercides © compurstos amino
3

que son transportados lejoz de los noduloss 2 FPianta

- -

la planta tambien estan

an el citoplazma de

por e} xilema. lL.=2
matapol izmo dal fotosintaxtd que llaga &

involucrzdar en =l
via el floema. Alguncs de los praductoz de este /atabolismo son usados
por los bacteroides < emo una Fu=nte de erncr3 i Par & mantener la

tRobertson & Farnden 13E€EC.

Pa ”
<£ijacion de nitrcgsy

Antes de zuce la zimbiossis se extablezca, la planta hospedera tiene
L ) ,
ta de nitrogenc. Tanto la formac ion de

qQue ‘pasar por un Per{od: de Ffal
: ; . -
no“dulos (-1 -] 1= actividad fidadora da nitrogano s& reducen
de  nmiveles moderado: o witos de

cons iderablements en Ereszencia
. - =
a atmos fera g=1

>

’r
nitrdeann combinade. Dada la cantidad de aitrdzens en

-
Par & ix fijacicn da

-
syelo, este no debe de =zer un factor limitante,

n !frolseno Cl.fe 13742,

Una de las primeraz raspuestas visibles las interaccicnes entire



Rhizabium Yibkre:z en el sueld v laz raices de la legurminosa hospedera,

4
arpa~te de le extimulacion dal crecimiento de Rhizobium en la rhizosfera

4
es urs deformicicon m3rcids o un enrcscamiento de los pelos de la rafz.

' s v
L2 defermzcicn e= mas comun 2n pzlos Aaue se eancuentran a fmas de S

mm e
’
de ta pantx de 1z rafz < Dart 13874>. El grado de distribucion del rPelo
Pd
a4z 12 rafz depernde da la planta, la cepa de Rhizobium v la posicion en

f : z :
la raity (los numeros promedio de losz relos infectadosz en {2 =species de

+rébol inoculadas con la misma cepa de Rhizobium var ian de 9.8 a 82

en
’

planta:z de 11 d(a: ¥ no esta Sorrelacionads <con lia lonyitud de la rarz

nl el peso de la Zemillz Y, Dart 1277530 La deformaci&h ¥ Ia infeccl&%

de les pelos de 1= 1*3.{: parecar. 2 procesos distintos. Se sabe pocCo

. P4
scercy de lasz bases biequimicas b la pPosible wunion espec {fica de

Rhizobium o 1a superficie de las raices de las leguminosas, aunque sSe
7 »
har propuasto interacciones de= tipo pol isacar ido~polizacarido >
I
rolisacarido-lectina <(Dart 1874, Graham 1a822. Es posible que las
lectinas en 1as asuperficies du los pelos de la rafz da ia leguminosa’
determinen la sezpaecificidad del hoaspedero para una especie particul ar
- LT ' 7 .
de Rhirob fum,. la infeccion de las cSlulas del relo de la raiz se lleva

a cako carca de los puntes de crecimients de los pelos de la rafz ., Que

s N - 7 N . 4
estan enrolladosz o ramificades. g3 numero de infucciones no asz=ta

. -
ralacionsdo con o efoctividad de laz ceéepas. La infeccion eny iexa de 3

v
2 20 flas

i :
{ 12 gserminacion dependiende de 1az especies. lL.os
r s 7 g Iy L4
hilos de infeccion 32 ven claramente 48 hrs. despues de la inoculacion

de lss raices. Se infectsn aproximadamente 2% de los peios de la ralz v

Ae éstos 2 it ies de ih@accign Y-S entre el 1 P el 20 establecen

nﬁhulos fRaber*tson & Farnden 1360, Vance & Johnszon 13813.
s

F1 imizin dnl Pilo de infaccion s& observan como un hinchamiento y la

3:3*1:{5% de una callosidad &n la pared celular dal hospederc en &l

sitio &2 la in&ecci&% ¥ un aumMEnto en la opacidad del citorplasma. El



7 7
nucleso de 12 cflula del pelo de 1a :afz infest

cerca de?

su tamafic normal v 3¢ raueve haci

’
punta de! hilc de infeccion. sclie las bacteri
filamento continuan divididndoze <(Dart 1874).

Las enzimaz poctol ftic2z: zue disradan la parad de la raiz pusden sei

. ‘
recducidas por un polizzcarido especf#i«::- liberado mor Rhizobiuim. Estas

-

. /. ¥
enzimas no zon muy acticas a pH's acidos se susziere Que esta

puede ser la etaps d= 13

El proceso por 2! cual =21 filamento de infeccidn Fasa a traue’é de la
pared celular de 1a ca’lula del pelc de 3 raiz k-3 1 & c?.dula cortical
adyacente na se ha estudiade. Sin embarso, parece zer aue €ste Proceso
debe inwolucrar una combinacioln de la presio{n de las rhizobia
diuidie’ndose en la punta da21 filamento, accplado a la sintasis de las
membranas del plaszma de la planta v la desradacio,n ¥y la res ifitesis del
mater ial de pared. Rhizobium siermpre ez tar a’ rsdeads por la Pared del
hilo de,infeccion v ce2 formars un hilo de infeccion intercaiular entre

e ’
l1a celula del pela de la raiz v las celulas certicales (Robertson &

Farnden 13980).
Durante el per fodo de crecimiento del hilo de infeccidn a traves de
,
B3 .a 6 capas de calulas corticales externas de la raiz . se inicia la

LA — e -
actividad meristematica en un psqueno 3grupo de c=luias en la cortexza de

1a rafz directamante enfrente de la punta del hilo de infaccidn. El
crecimiento del hilo continda dentro de ésta |~egio’n meristematica en
donde se liberar los rhizubia de la punta &l faondo de laz celul as
- 4 /. -

mer istematicas. Las celulas en la Zona mer istamataica son

predominantemente Paliploidas ¥ aqui  as dende e establecaen las
7
Rhizobia Jdel nodule. El re&szto de la zona meristemdtica consista de

U
celulas diploides Aue se dividen Para forrmar un sisterma  radial de



’

c€lulaz intarzticiales no infactadasz en zl nddulo maduro. Al pParegar
v ’ : . L I 4
astas celulas Fr2rmiten la difus ion gasesza & traves del nodulo

“Robartson & Farndend.

Rhizobium se 1libera de la punta del hilo de infeccion al citoplasma
de 1oz cliulas merdstamaticas rpocliploides por andocitosis. Este proceso
4ago:{tico, tiemre como consecua2ncia que las bacter ias quedan rodeadas

7
Por 13 membrana peribacteroide. La literscion de Rhirebium dentro de

l1as células meristemftic=s csta’ relacionado con el hecho de Que ia
Funts del hilc de infeccidn en esas chlulas contlene muy poco o ningun
material de pared en &! hilc. Se ha gropuesto que la falta de material
parad an las puntas de los hilos resulta de un cambio, en la fun:i&%
de! a2parato de Golgi, para la sintezis de las membranas dal Plasma 14
las paredes de las células Jde la planta, tal gue la velocidad de l1a
sfntesis d2 membrana permanece constante o aumenta mientras Qque la
velocidad de sfntesis o dapozicl&% de mater ial de pared disminuye
tRobertsorr & Farnden 1S20)>.

Des;ueg de que las rhizobia ze 1iberaron de la punta del hilo de
ln%eccl&h, aunque siguen rodeados ror la membrana de la planta.
contindan dividichdose hasta que &l citoplasma de las cdlulas de la

’
planta exte lleno d= bactercides. E! nidreroc » la forma de bactercides

’

var fa segun 1as legumincesss r ecste ndmesr o pParaece dependar del

twoespedeca., £@ wolwumsn de la cepa tbtacteroide varfa con lLa edad del
/

radal o, 1 =r3 2 Rhizosbium :» =2z afectada por 1a temperatura de la

rafz » la mantidad de luz que recibe la planta ¢ Robertson & Farnden

7/ :
L& madn-ezcion de las bacterias en bacteroides involucra un aran

rd ) . ”
numaerc d= crmbios bicquimicoz, los cambiocs obwviocs son la produccion de

e
leshacewmealolina dx las enz imas necesarias PAra la fijacion de

rd - g
nitrdgenar tambian ocurren cambios morfoldgicos, para que &stos canbivs



ocurran par r ztualar 42 celulas del hoszifudero, eztan

involucradss w3 V3 la kacteria <

N e . ‘e, - -

dezblogquear !a informacion genaetica qus »a e3td presante poero que esta

~eprimides en locs nrgaznismos cn su zstada libre CF.J.Bergensen SIn
Fresc™y,

/ . .
El nitroga2rno en el suelo, bajo cuxlqgauiarz de 3us3 fOrmas ., afazcta lLa
¢ . s R 7/ N
nodulacion I 1a fijacion de nitroseno da var ias anaras con
concentracione: moderadas dz nitrate, nitsrite, amonio v wirea, todas las

etapas de! procezo de nodulacidn Farecen inhibirse, coms &l nlmero  de
infecc ione=s, el tiempo de apar !cto’n dael primer naduilo b el nu’mero v
peso de los n-:’dulos formados f{Robertson & Farndsa 13302,

For otro lado, muy pequeias cantidades de nitrate » nitrito (10-28p3

MAplanta) estimulan 1a infeccidn imicial da Trifolium gslomeratum - T.

repens pero =2 retrasa si la cantidad ez maroer gde 40p; M 4(Bart 1874).

.
£1 efa<to depres ivo de ur Zuelo oA acizZe sobre el s isterna
’ ’
simbiotico &35 muy coenocido. Se ha sbservado que apar te de la reaccion

per se, existen ctrosz efectu:i colaterales la h;hibiclo?\

-
obsarvada. En suslos acidos pusde haber un

metales pesados, por ejemple mangzaneio ke
particularmente en alfalfa 0 frijcl. For ctre laga, nutrientes como‘
calcio y molibdeno, ambosz esenciales para la Simbicsis, esta’n nenos
accesibles en suelos a/cidos Lie 1374>.

El calcioc tiene 't:-.mbiA;n una gran influencia sobre la simbiosis
¢Robertzon & Farndan 1980, Freire 12€@27, El! reguer imiente de caicio de
laz leguminosas de clima templado es bastante alto - sobiretodo cuando
dependen de una f!jacio’n de nitro’sano 5imb1cfti:o. La cantidad d= cal-:io‘
necesaria para a2l creczimients duv las bacteriasz o da lao planta nospedera

es infarfor al requerids por la simbioczisz. En particular. se requisraen



molibdero

197495,

/
del

icn entre el calcio » &l pH

io para 1a 'For‘mscioln de no’du

/ .
ion de calcio en zuelos acid

s
1a concentracion de

v menganesc en el medio de

meduiod

/
ar> 21 aracimicgnte v astividad del nodulo.,

per(;do directamente roster ior

mientras Que s& requiere manos

Existe una fuerte

da2l medio?! a uwv PH bajo se necesita

los. Esto puede deberse a la robre
os <Lie 187453,
sales ¥ las nivelas de

cobre.,
1a rafz

afzctan 1a nodulacioch (lie



LO3 NODULOS.

que de 13 cepa de

4 :
nodulars ezts determinada por

Fuede

2 Irozso medo en redonda, ovalada, alargada.,

Al parefer no hay una

orms del zificacidn botahics

=)
N 7 - N " - s 5 _ .2 -
E! rodulo es 3sensralmente exozena al pericicle de la raiz. Sa
7’
reconocen cuiatro zZonas principales en el nodulo: 1) ia cortaza del
. -
nodula: 1a zona exter ior, hechs d= al3unas cepus de celulas

N r'd
parenauimatocsas, no infectadas, qua derivan del mariztamas Jdal nodulo ¥

Que Zon Mz

¥ compactas que ajzuellas de la cortazzs de la raizs

2% 13 zons meristemiticar aestablecida aparentamed

coma  respuesta ge
s, : e N
lacs celulzs tetriploidas al filamanto da infzcococion Cercancs., a3 ia
’ ’
resion e orece 34 Proses al ted ide esfpedial izada del nodulo
o~ N -
¢inTlurendeo 1a cortaza dai nodalc>: 23 al iz tama vaseular: ia

efirmionsin del sistama zimbidtlcs depende del establecimiante de un

. .
sistemas vascular en 21 nodulc > coaneccion con los @lementos

vasculares da 13 raflz. La zonaccidh pusade
. . ,
zona bacterside?! €513 Tona estx  formada
k4
infectadas ¥ no infectada:z., !a Proporcion
las especies del! hospedarao ¥ d= 1=

4 7/
celulas estan infactadas =n cnz3  Jde

garbanzo ¢ Visn>

,
Trifolium) pero an otro2 huy2spedes como frijol < Fhasgolus widlgairis?




-3z~

’
Sezheris. <(anaganad, la propcrcicn Puede disminuir hasta la mitad

La lonsevidad de un noﬁulo refleja usualmente las cecstumbres de
crecimientoe del. hozpederc. Los nddulos de las lesuminosas herbdceas son
relativamente +re§11e: b funcionan - un _perfbdo de tiempo
r2lativamante ccrtoe durant: el crecimiento vesetative activeo de la

de la rplanta, las condiciones de humedad

FPlanta. Remover 1az pPu
ez favorables, 1a falts de fotoz fntez is b el ataque de nemétados,
inszectos » hongos puede llavar a lz dezintegracid& del nddulo. Las
2:paciss perennas pusdaen producir nddules frescos cada =stacidn o los
nu%ulos pueden persistis Pper var ios afoz . La necrosis del nédulo
empieza en el area mas vieja ¢(bazald de la zona bacteroide. Por
autftisis ce desintesran las cfrutas hozpederas ¥ se colapsan sus

paredes f‘Vincent 1874)>.

. - s
E1 nimero de nddulss formados &n relacion al numero de pelos de la

raf{z infectada war{a mucho.
’

Cuando una planta forma pocos nodulos son por lo general grandes »
eficaces, mientras qu2 si zorn ineficaces se forman en naYOr  numera
CPlutran 1948)>, Esto puede ser en parte debidoc & las diferencias en la
rd z . N . = N -
s del! nddulo 3ue influenzian la suceptibiiidad de la raiz, asli

.
incremeanto 2~ la prororcion da infecc iones exitosas (Dart
, . N
Por ctra parte, los ncdules eficaces tienen un volumen da tejide de
s . .
nadula machs mavar que los nodulos ineficaces b func ionan PoOr mayor
*iempa.

’ - 7
Ilra poblacion srande cde Rhizebium Aue nodula, Promusve la infeccion



-39~

/ ’ - ; . N
14 nodulacion tempranss . El ndmeras de infesciones adumenta casi
. - 2,
exponencialmente hasta que =1 FProimes fodulo 2l trebol ze
7
dupl ica con cada duplicacio Jdel log s itmo de Bhizob it trifolii>,

/. s : , . R : .

despues . el dezarrocllo de €3tos primaros noduwlos Inhibe las infecciones
: 7, g, +

subsecuentes. i se retrasz la& formacion <e nodulos., la mavor parte de

. -
1a rafz a:= suceptible a Iz infzeccior. La= &an sumideros

’
Poderosos para carbohidratoz, 1l&x nodulacicon pueds ~ limitada por

P . -

disponibilidad de Fotosintetasa. ¥ tambier., ¢l reirasar 1 inoculacion

s, I . .

con respecte a la apoca dz siembra auméntx la formacion de nodulos »
. 7

*iampo zntre Ia inoculac ion v es

”
disminuva o1 la nodulacion. Ezto
truncatula. Trifolium subterraneurmn,

s 3
valido para T.pratense, Medicago

ax <0art 13795,

Pisum sativum » GBlycine

7’

E> color dea los nadulosz var fa PO lo general . da rosa a
-’

noglobina en las celulas

deb ido a la legha

cafe-rcdizo.,si as activo.
Pl . pd
llenas de bactaroides, peoro pPueds zer cafe sbscura si la cascara
-
ascara €5 Srande .

contiene tanineo o pueds ser blance » aguade zi la <
#
Algunos nodulos expulastes & la lux fFusden sar verdes por la chlorofila

¢Dart 18772,

5, sugieren Jue

o~
ﬂn;lisis serologicos de Rhizobium, aislados de nodulo
(Dart 18775 .

) 4
un nodulo esta seneralmente formado por una sola cera
ror

s
Aumque nodulos adracentes en la misma planta puedan estar formadas

- ’ -

cepas distintas de un inoculc mixtoe. La epropcrcion de noedulos formados
v

pPOr una cepa de un inoculo mixte, ne tienz que estar relacionade &

- :

s zeleccioh var fa con i var iedad

e
proporcion en el inoccule inlfcial

del hospederoc.

Hay Tactores tarte del hospedzra como uf la bauvteria an la



e

-3

. /
—ompratencis entre cepns Para formar nodulcz. Los seromas de la planta »

s . s .
1a harteria pusden interactuar psra producir una nodulacion ineficaz.

v
L2 misma cers de Phizcbium puede Fformar nodulos eficaces en una aspecie

» nddulos ineficxces en otra eszpecis muy cercana., dentro del mismo

z
grurpo de inocul=zcicn cruzada. La =simbios is puede fallar en cualquiar

Paz0 de zu desarrolleo (Dart 1374)>.,

En cultives de avena, Perkins <182%5), muestra que se obt tene una

’ 7/ s
nodulacion ma»ima en sova con £olu SO rhizobia por semilla ¥ que solo

10 pueden ser suficientes

4 A
La implicacinn de experimentos corn trebol es que se neces itan muy

Pocas rhizobia (1043-190t4 por rPlantulad en buenas condiciones Para

.7 B
asegurar 13 nodulazion en una infeccion.

Id d
Los nodulos s forman asneralmente despues de que emp lezan a

expandsrse las primeras hojas y a fotoszintetizar, aungque 1as raices se

infactan 8-4 d4{az antes.

tn nddulo puede ser visible en 24 hrs. a partir de aue se infectaron

los relos de la rafz en retofocs ey viejos. Esto sug iere qQue las

s s g
condic iones para la iniciacion del nodulo toman cierto tienwo Para

- . .
desarrcllarse en el retono de 1a rafz s ze requiere algun factar

’
ssocliade con la fotosintesis tTempranz

El numero de infecciones nos ezta relacionado con la efactividad de

2 -, . -
1az cepas. La infeccish empiezs do 3-22 dias despues de la germinacion

dépiﬁd‘ehdﬁ de l2: czpeciss.,
L2 cantidzd Ae n{t~5§eno fijado por una planta nodulada es una

4
funcidr daild el nuamero de no’dulos, 2) al volumen de ted ide

que
centisne bacterocidez, » 23 el tisemrpo durante el cual Feriiste L33
tejicde.
4 ~,
t.23 calulas Aue contienzn 4 los bacterocides de los nodulos de las



. 1imiitada Que €2 GOl SuE La
’
Existen war ios factorc:z que dz nodulos 7 la
’ ’ .
fijacicon de nitrogenc, v ez+2: zand
1y B ax¥senc.
. ’ . - i -
Lz forrarcicn 4 nedulsse R 1z £ijscion de nitregsenc £ caeduce
. . g . .
cengiderablemente en nivales de oxizgeno debajo de O.81 atm, For~  otro
’ : : . - P

lado, niveles muyr alitoz dz 2w taz2neg inhiben 1o Fijaciorn de nitrosenc
cons iderablemarse <Lise 13740,

En el swelo =1 nivel d= cxfscro es usualmente inferioc., &l 201 » es

’ ’

cbuiec aue 1z formacicn de nodulss » su funcionamicnto sen suboptimos
tL.ie 18974a>.
27 Lz humedad.

Se twnzidera generalmentz Aue la cantidad de nodulos formados > la

s ’ :
longevidad de 10z ncdulos esta sfectado adversametite &1 1a humadad dal
g Vi .
suelo s= dzzufa del rnivel cpiimo. El cptino Poaia i tiwbiosio &
/

alfalfa v sovya ze enco2ntro qusz 22 3lraedador del S£0-75M ds la Taracidiad

# 4
noduleo asta afactads

Una +

licers capa de agua alr 2ledcr daz

Id
nitreger~ - probablemants

Z

oxigens A=1

’
»w3dute

Oftraz zztudico: muzztran r

aue una lizera

I3
2agua del roduleo, 1lava a

7 ’
£i1f3acion de nitrozene. Co

po=iblz s5i el contaride de!

’
maynr desecacizrn 11le




Faxn ot*tanido 2an plaatzs aentera:z baloc condiciones de campo Jl.ie 13743,

Var tas ohzervacioress han llegade a la hipét&sis de que la proporcié%
A= :e"bchidrato~nitrg§ano gobierna la formacio% da nddulos ¥ fijacidh
de mitrdsenc (Wilson 1940, citads en Lie 19743,

21 hav uns praoporcion baja de carbano-nitrégeno CCiiN> ., se reducen
tantos 1a formaczidn de nddulcs como la Fijacidn de nitrdseno mientras
qQuae ambaiz praogcescz mejoran s1i la proporcid% C:iN aumenta. Sin embargoc ,»
=i 1a relaci&n C:N ez ruy alta ce inhibe de nueva la fijacza; de
nit»&beno CWilscr 1848, citado en Lie 13743,

Algunas vaces peuenas =antidades de nitrdgenc comb inado estimulan
la nodulacian v har una infehaccio; antre la intensidad de 1la luz ., la
tempaeraturz ¥ la cepa de Rbizobium <(Dart 1374>.

f_az paguefias concentraciones de nitrate inhiben la fase inicial
ré;ide de 1a naduia:ié% rero la velocidad subsecuente de la farm&cio;
42 nodulos es similar a la ce la planta sim nitrato (Dart 1974).

El nitrato afacta la nodulacich indepandientemente de la &dad de 1a
planta. e! tamanc ¥ nodulaciones anter iores <Bart 1974). )

E! afecta principal de la luz ern 1la 4ija:i6% de nitr&beno simbiéttca

ze dabe =

1 efectc ern la faotcsintesis » por lo tanto el abastecimiento
’

de =arhohidratos par= el cracimiento y funcionamiento del nodulo. £l

cracimiento del nddule as mals darendiente da la luz Para el

que el procezo de infeccion en s{ Lie

stecinients de carhohidrito

1a97ay .

4) lfa temperztura.

! ’
La fijacitn de nitrosgend es baja ern Plantas que crecen a bajas
’ .
temporaturas ., Perv los nodulos | qus e forman a ura tenperatura
favarabnle, ~ptiensen 2u actividad cuando san transfer idos a bajas

+erparaturas (lie 312974>.



A temepa2ratu A& nitroasac e los
nefdulns Qe = e el trarzrorte de
.
nitrogeno del talla =e we =2fectadc (Liez IS745.

7
v la fijacieon da

Altas tamperaturas ~aducen 13

, s .. .
nitroegenoc, v la temperatura maxima para la simblioziz &5 rpenor qQue para

1= plznta hospsdera 7Lie 13743,

sdioc ar =-tromo: caliantes =3 er{os . Se rest; inge la infeccich
inicial o se inhibe mpletamente . Per fodos mas tardics en el
dzsarrollo de le nldulos, auiz involucrands el cirecimiento cald
filamente de infeccidn an la corteza., son nds sensibles & ia

temperatura.
5> Les metales.
N 4 ’
En condiciornes deficientes: de nmolibdeno, se& forman hmas nodulos rpero

K
son menos eficientes fijando nitrogens » su estructura z& parecs

& la
’
de los nodulas fneflcaces.
, .
El1 cobre intarviszne en 1z noedulacion actuando conjuntamante con los
niveles de nitrate del susle.
6> Otros microsorsanismoes:s del suelo.
Alguncs hongas <Anals et al. 12315, actinomicetos » Lacterias,
. U
pueden reducir la nodulacion auizd  inhibiands R izcbium o el

crecimiento de t2 rafz alterando el matabolisme de la raiz Para Que
,
resista !la infeccion.

7 rd
Una nedulacien pobre de trabol en ¢l <ampre ha side atribuids

a

- . 2
antagoenizmos microbiaros en !& rhizeosfara praviniaands una colonizacion
adecuada de la ra(: Fper Rbhizobium. fctos antagonizmos 3z 3clucionaron

—_ ’ :
principalmente 2umentandoe &l tamane del Incguls o 2scosiande una cepa

de Rhizobium con una mayor competancis caprofftica.

Mo todas las interaccicnes de honacse =11 rajces

’
inhiben 1a nodul=zcicn. Muchas leguminasas crezidas an




ambos ngdulos © una aso:incigk endotrdfica de micorrizas (Cluett &
Boucher 1382Y, La presencia d= la micorriza aumenta la formacicn del
nédute v la 4!Jacién de nitr&éeno, particularmante en zuelos con poco
fosfato (Amanjunath & Patel 1379, Azcon da Aauilar et al. 1973, Burns
et al 1981>. La micorriza ez+{ probablemente afectando la nodulacio;,
mejeorando el status nutricional de la rafz, mas Que POC un efacto
directs dml honso sobre =1 process de in%e:cim’n.

l.a formacion de nodulos s la fijacion de nitregeno son estimul adas
por la presencia de micorriza, rarticularmante = sauelos con POCO
focfato. La micorriza -coloniza virtualmenis toda la rafz excerto los
noﬁu!os, 10 que sugijiere que <l status hormenal del nédulo difiere del

rezto de la raiz.
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El. MODELO.

El modelo que hemos decarrollado consta de tres ecuacion

una
que describe la dinéﬁica de 1a planta, otra la dinafMmica de la bacter ia

vy una J1tima la dinamica del noddulo.

ECUACION QUE DESCRIBE LA DINAMICA 0OE LS FLANTA.

La ecuacién consta de dos tdrminos : uno que descr ibe el
crecimiento de la planta en ausencia de Rhizobium., ¥ el otro., el
beneficio demosré&ico que obtiene la poblacidm de plantas debido a la
presen;ia de 1a poblaci&n de bacterias.

Para 21 termine que describe el crecimiento de la planta, se
escosio‘un crecimienta log{stico acorde con el hecho de que al aumentar
la dens idad de ias plantas disminuyve la fertilidad k4 aumenta la
mortal idad de las mismas (Matkinson 1888 » Harper 1877).

E1 trmino de bereficio estar {a expresado en t&rmincs de 1la

densidad de la planta v del numero de nddulos:

= Plbo-b,. P- (do+dy. P)) + F(,P) ()

P
donde P es el numero de slantas, by » dy san laz de nataltidasc ¥

mortal idad denso-independientes , b » d, sorn las tasas de natalidad ¥
mortal idad <densc-dependientss y FfI(N,P> &s el beneflicio obtenido d la

planta por la simbiosis., En el equilibrio Zen ausencia de Rhizobiumy:




P

§: K = b""na"
b|+3(

donde K as una conztante.

/
t.a $funcion £/MNLP? que describe 21 beneficio obtenido de 1a Prlanta
por 1a simbinsis, depende de un ndmers muy srande de variables:

temperatura, tipo de sualo <pH, humadad, sales, etce...3, nimerc y» tipo

de microorganismos . etT ... Tratar de exprasar Cada variable Por
separade . en el modalo, 1o har(a exceas itvamante complejo ¥ may dif{ﬁsl
de analizar. Por &sta raxon hemos decidide reprasantar  todas wstas
var iables agrupadas bajo una distr ibucio’n 14 zs? obtener un anilisis
glaobal del mocdelon.

El beneficio que obtiene la planta de la

bacteria
tres tipoe (1,12

puede seyr de
v 1T1:2f4ig.87%., En ausancia de datosn cuantitativos Qque
relaziconen 2l bemcficio abtenido por la planta

ten terminos da tasas de
natalidad v mortalidad’ coemo Funci&ﬁ del ndmero de ndﬁuloﬁ activos que
potea, se asumio’ que debe de existir un  rans5e  en

Aaue &l
aumente hasta alcanzTar una plataforma de

banaficioe

saturacidn del benaficio. As{,
rpodemos decir Que el tipo de banaficio que

se encuentra es &l I ¥ que
pedemos raprasantar como 0((1) H
- bt
= (i-e™) (1
an donde & represantz el valor max imo del beneficio v b esta
relacionado directamente <aon la velgcoidad con la que s alcanza esta
4,
valor maximo .

Entonces, podemos decir Que la fun:io’n FAINLPD qQuea describe @l



Pereticio

=
//_’_——*I
sy

Nomero de Noédolos

Figura 8.Gr3fica dal beneficls qus cbtiene la glarta ca
1o Bacteria. Ezte beneficioc puesde zer do %
timrmazt 1,131,717 o

+
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beneficio total que recibe la poblacii% de plantas, €s l1a suma de los
P z

beneficios individuales. Si L rerresenta la froporcion de Plantas

con i nddulos activos, entonces P P(i) es el nimero de las mismas ¥

R‘%Q.M(Q es el beneficio obtenido por las rplantas de 1a categorfa 1.

Por lo tanto, el beneficio totxl €s la suma sobre todas las i's:

F(n,P) = P.Z P (1)
¥ reemplazando por el valor de d(l):

Fue =P 5P, a(i- SN
F(NP)=P.ok.5 P(i) - P-O(.ZP(';)_ é_bi

F(N\V): P.a((l-— ZP(l)_c—b‘)

b

Si penemos z= &~ » entonces:
F(NP) =P a (V- P2 )

Por definici&%,z:P(§l2} es la fun:i&% seancradora de probabilidad
Kfgp) <(Bailey 196845, Conviene szuponer sue 1la diztpibucio% de nddulos es
una binomial nesativa’ vya que este tipo de distribucia; nos parmite ,
var inndo el paratietrc k de la distribu:io% de 8 aoco., estudiar una
distribacizh aseresads ¢ 51 i ez peaudnod o azaroza € si K es granded.

7/
La f9Fr de la diztribucion binomial neszativa es:
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K
Fap=(a-p=)
en dofndez
qz=lap |
p= ANk,

L4
con A =media de 1a distribucion

por lo ftantar
RS
- )\.7_)

K

_k
(C\-P~Z) :(\4—%\__,

-k K
(q=~p=) :(h-_);_:(\-z))
st le2ez=2Z y A= N/P

K
P. ZP(). x (1) = P. (1 +N_(1-2))

B3
P2ZPE). a(i) =P af \+_P@_%_)

R,
en dohde Z = ‘-C.

PoP(bo-di- (brd)Paa(i-00on2T) v

ECUACION QUE OESCRIBE LA DIMAMICA CE LA BACTERIA.

<
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-
Estz ecuzcion consta de tres funclones:

B:F(B)a-cl( P+h (PN, RB)

~
donde f<B> corraesponde al <recimiento de la poblacion de bacterias en
ausencia de las plantas. Panchishkina et al. <1884), obtuwvieron curvas

de crecimientc de Rhizobium de tipo logfstico, entonces

V(B) = Bla- é'.YS)

-
g¢P> corrssponde al beneficio demosrdfico que obtiene la Ppaoblac ion de

bacter ias de 1as plantas ¥ puede ser de varios tipos, por ejemplos

q.( 2 =bP
G (P = LPibPy
9= (A =P.L P {3(;‘)

en donde b as el beneficic pProducido ror las plantas » es, emn gl<P>, un
beneficio lineal. En a2¢<P)>, =1 beneficioc es exponencial ¥ en a93<P> el

beneficio depende de la simbiosis como para el caso de la planta.
hay acerca del tipo de

el
Debide a 1la falts de informacion qQue

beneficio que obtisnen las bacterias, decidimos escogeaer 1P Para
-
nuestro modelo, ¥a Rue., habiendo una falta de datos, entre mas simple

g4 rd
sea l1a ecuacion, es3 mas facil su andlisis.

G
Y por dxtimo, h<P . N,B) corresponde a la desaparicion de bacterias

del suele por =su entrada a la rlanta. Aqu ¥ tambien existen varias

opciones:
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ho(P;N: B) = -aPB
hy (PN, B) = -ar PB(L - p-N)

hy (BN B) = -0 PRV - N - N

sin embargo se decidio” descartar eite termino, ya que es muy pequenic
’
comparado a los otrgz términos de la ecuzcidn. Por edemplo, el numero
© >
de bacter ias en el zuelo que as alrededor de \0 /U“ , mientsras que el
s
numero de bacterias exitosas (esto es., que nodulan) debe de ser del
2 5
orden de 10 o 10/em3 |

,
As{, tenamos finalmente la ecuacion de las bacterias coms:?

B= B(a—d‘Ba—bP} &S

La velocidad a la que se& reproducen las bacterias (horas?> &s mucho
mayor que la velocidad a la que se reproducen las plantas meses?., POPF
1o tanto, para fines prafeticos, podemos conciderar Que 1as bacterias

R
estan siempre en equilibrio, » entonces:

v}
1
0
I

v
o
I

Q+\>P) [QE))

[ .
ECUAC ION QUE DESCRIBE LA DINAMICA DEL NODULO.

’ P4
Esta ccuacion consta tambien de tres terminos?
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la velccictad de centaslo por bacteria, por planta:

PR

’
1a velocidad de desaparicion de ndduleos efectivos Que tiene un termino

debido a las mertal idades denso-depandiente ¥ denso —-independiente de

las pPlantas:?
- (PN .4, E"%)=-(A°N+A‘N)

y finaxlmente la wvelocidad de la mortslidad de los n;ﬁulos=

_d,N

/
entonces la ecuacidn queda como?t

N=cPB-(dN+dPN)-d: N O aw

podemos sustituir en la ecuacidn anterior =l walor de B aue -hab{amos

calculada v obtenemos:

Ne ¢ PlazbP) - N(dot+d,P) -3 N ()
J

Resulta mas rertinentz hablar de nodulos por planta aue de nddulos

. - .
totalss, adamas. 2n la literatura se encuentran tambien muchas veces

-
los datos como nodulos por planta’ por estas razones hemos hecho un
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camb fo de variablet

M=N/P
dd LIV P
(4 - Mgh)

substituvends, obtenemos? X
m%{ <P(asbP) _ N(drdP) -l - 1P (b dom [P <L) 3)}
g
| L o¥
M = C(Q.;bP)_ M(A°+A‘P)_MA2~ M(bu-du"ib\'\—a;“ P+d{_\ - (\* ‘..’3%) ])
———"—o_

X
M: P( b‘s*"'- Hd,aﬂd.n’l\:‘)—N(c'\,»fc\n\:,-dwd-‘_" (‘+‘:‘\<;L—) :D+ _3_5_

- K
P12 P (b + Mou) - M (Aot < - (14 12 e (e
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RESULTADOS Y DISCUSION

DESARROLLQO DEL, MODELO.

Resumiendo, el sistema de ecuaciones que tenemos consta de dos

7’
ecuaciones: una para las glantas PO » otra para los nodules por planta

<M, ¥ que son?

: X
PzP(by-de-(bird)Pa «[1-(1+ N2) _])

X
F1=P(be +Mb)- M(darbera [1-(1+ 12)]) 2

>3

El paso siguiente., es graficar en el espacio da fase, las

isoclinas para las cuales P=@ <que es la 1Iscclina de las plantas) y M=0Q

¢ Que es 1a isoclina de los nddulos pPor plantad.

P ’. -
Como para la ecuacion de los nodulos FOr planta as  mas facil

despejar P, vamos a utilizar F como variable dependiente. Entonces, en

el equilibrio de la ecuacioh M=0 se obtisne:

B -K
B = 1 (dgeborall-(1vMZ) )-ac

be b
=115

: ' ”,
vy de la ecuacion P=8:

P o bedera[1-(e12YY)
b, +d,
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Aral icames ahora las isoclimnasz para ver si existe un

equil tbric » si dste ez estable.

81 m=0,

Aa#-bQ’FM

En las figuras 34

podemos ver que si ef’glm #1 > Lim P2 no existe un
Mebw Hoto v .
ar

Lim P1 > Lim P2 es eauivalente ar
— o o0

bo‘dbM 5 b,-\-Aa*-d.
b,+d, b,

Punta

Ce . .
Yy 18, estan graficadas las isoclinas Pl y P2,

boby - daby v by > b+ bodh + dgbye dg e+ by ad,

..'c\c\:’o, b h,a‘-t tllb, + Cl_,'é, ~‘rd\¢:\,

de

bd

punto de equilibrio. '



>

b‘a-a.

Ky

..a/b/ - ;a

Finurx 7.A,icoclina de las plantacz aue alcanza un valor
mfx im0, B, 1 .. de lo3z nddulos polrr planta
tambien =1- an wzxlor mstiirao.




Come Lim P2 < Lim P&, zismpre har un punto de equil ibrioc. En la
e w0
s N : F .
figura & vemos que este equil ibrioc es unico (»a& que €5 el Junico Punto
en el Jue so cruzan las do= isoclinaz)d, » que ez estable <y » _que las

-
flechas en la gra¥ica B8 muestran Aus la direccioh hacia la cual se wa a

mover el sistema, es hacia &l puntc de eauil ibr i3,
RESULTADOS AMALITICOS.

Resumiendc los razultados anal fticss, se puede decir auet
-Existe un punto de equilibrio,
-Eszte punto ez Unico.
=Y estable.,
~E1 estudic de los 1{mites de Pl y» P2 cuando M ruestrar los valcres

mafx imos de P Ppara las dos isoclinas, ¥ que zon:

LimB = bel;dc nall

HMex W+ Q)

l_.\m P; = h"“g"’#d

Han

Para conocer los valores dal runto de equilibrio., necesitamos
”
conocer los valoras de P » M., El valor de P aezta en funcion de M » para

.
encontrar el wvalor de M necesitamos resolwvar la ecuacion:

LCT R GE Ol S RSP S0 | SN
v %C_—- + b, bx*dl -



308 4+

ioa

M, 3 el

P o

Figura a.Esp'a-:io de fase con lss jzocli
teche. Lez -flaches muestran cdme ¥ musuz el
zistama.
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. -
p2ro é;ia acuzacicn 3510 puede resoclverse numerlicamente.
N
fParas rasoluwer mumericamente €l valor de ™, b poder entonces
conccer 21 valor de P & FoOr lo tanto =1 pPunto de equilibrics es

-
necesaric ez%*imar 21 valor de todos los parametros.

- -

Hay parametros para lcs cuales, la literatura nos da informacion

acerca de sus pozibles walores, psro existen otros, para 1o0s cuxles no
- <

hemnz encorntrado infarmacion alzuna P se tiene entonces que hacer

suposizionz:s educsadas. En 1z tabla I, se presenta una lista de los

s s if :
parametros con =zu =sjignificads, sus unidadez »» su valor probabla.

fnal izande 1a tabla I, =2 observa qua para todos los para%etros de
lag plantas se pueden conocer zus uvalores rumet icos. » en algunos casos
va ze conacen.

Sin embargs, para los parametras de las bacterias no hay datos v
ademde es muy diffcil obtenerlos dado la diversidad de las condiciones
del suelo (come obtener la tasa de crecimiento de las bacterdas aen el
campo =1 cada cm de tierra var{ia enormemente?).

Para los pardmetros de los nddulos, uno da ellos, ¢, no se caonoce

v es muy diffcil de obtenar y el otro, d2, se pueda estimar.

RESUL TADDS OF LAS SIMULACIONES.

Con los datos, obtenidos o estimados, de los parametros (Tabla‘I>,
se han calculado los walores de Mv t4 P bado condic iones distintas ,
haciendo simulaciones en la computadora.

Hemos escegido los parsmetros que nhos han parecido mis relaevantes
vya que influven de cizrta manera sobre My /o P v las hemcs anélizado.k

Presentamos tres tipos de graficas:



Parametros de las

TABLA I
ecuaciones y sus valores

FPLAMNTAS

[ § [ significado funidad § observaciones I valores §
19l tasa de natalidad de 1 17t §se pueden obtener datos., 8 lb“ 3
] Ilas plantas per capita 1§ ez posible que ya hava §Trifoliumt
1 LI 1
1 lLeucaena §
idol tasa de mortalidad de H lz=2 pueden ob<tener datos ] " ¥
[ § fl1as plantazs per capila 1 1 L] 1
2 g § 1 L ] ]
gbtidizminucion denso-depan- ¥ 2 ise Pueden obtener datos 3 - 1
1 fdienta de la tasa dg Mt 1] ] 107 ]
W fnatalidad de las plantas 1 1 1 -5 ]
] ¥per capita por unidad de 1 1 o |
L] farea 1 1 1 ]
1digaumento densoc~-dependientel Ise pueden obtener datos | | " 1
] Ide 1a tasa de la n 1 L} i
§ (Imortalidad de las plantasi i ) ¥
1 tper capita | ] ] ]
IR& Tincremento maximo en la 4 1.7% Ise puede obtener  § 4
1 Iveslocidad de crecimiento 1 ] ‘a ‘0“ 1
] Bde la poblacicon de prlan- B 1 | ] ]
% 1t+tas debido a la satura- T H ] i
1 fracion de 1os nodulos 1 ) ] . 1
1 fefectivos B ] ] g
12 Ivelczidad de saturacion, Badimen-lIse puede obtener I ©0-1 R
H 4 fcuando e=s paquena rcecquis-—~fcional § | § 4
H Z2re muches nodulos efecti-l ] 1 a
B fves, cuando es grande re-~§ 1 ] 5
1 tauire pocos nodulos g ] [}
1 1indice {nuersa de agrega " 152 puede okterner.Los da- 1 8-2
1 tcion de la distribucion t Ftos en la literatura in- 1
1 tde nodulos efectivos por | Idican que se puede esti--|§
1 17lants.1/K es un indice § Imar de _q L]
! #de agresacion 5 1 Ks %7 (S~ R®) 1

1
|
1
]
|
)
)
1
'
|
[}
!
]
1
i
i
]
|
1
1
|
]
1
1
]
]
i
!
i
!
1

|

I

i



TABLA 1
{continuacicon>

BACTERIRS

1a 2tasa de crecimientc 1 1 muy dificil de obtensr IZL,

1 tdenso-independientiz de ] £ 3

| fTlas bacterias en auvssncial | H

1 1de plantas 1 [ ] 1

b faumento de !ax tasa 1 l’h'l/lr §F 3& pucde estimar muy di-l('I,
lde crecimianto por rlantel § Ficilmente de la litera-i
trer capita debido a leis 3 T tura H
frlantas I 2 i

1
1
1
TS ttasa de tartal idad
1
L]
]

107 )
H
]
1 4
ie7 [}
1
i
]

1 1 1 2.17 8

1 denso-dependiente 1 1 i {.ciT
te2r capita por unidad de 1 1 {.e017? 1
fvoluman 1 ] 1] ]

NODULOS

1< Ntasa de inoculacion 1 r\'la/k ] 2 11T ? 1]
1§ fTcion efectiva por planta I I .10 |
1 ftPpor bacteria ] 1 1 {_‘D ?
IdRE tasa da mortalidad por 1 1t 1 Puede zs%imarse 118, .17 1
1 fnodulo t 1 1 i
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-
1M.as gré?icas paramsetricaz en 12z cuales Fodemos observar el efecto de

-
un parametro sobre P y M.

2)tas grdficas bidimensionalez en las que graficamos las isaclinas de P

v de M.
Bi.az graficar tridimensionales que nos permiten ver e] efecto de dos

-
paramatros a l1la wverz.

£n laz grafica: parametricasz es mas interesante graficar Prel en

lugar de P »a que Prel ec el incremente porcentual (con respecto a la

capac idad de garga’ de 1a densidad de plantas.

Y Pral es:
s P_ ba-de
R;l: bc__ZL’;‘

5.*31

By (buede) +al- (13 M2 (boid)  (bad)d
) (bi+d) [T

finalmente:

By «b- (8] | o
T (be-de) | :

”~ s
Loz parametros que resultaron mas relevantes sonik,

Z, alfa., Ca

) ~
Presentaremos los resultados de cada parametro por separado.

1.DISTRIBUCION DE LOS NODULOS EFECTIVNS POR FLANTA (K).

.
g1 par;hefro ¥ reprazentx el fndica inverss de agregacion de 1a
~ es decir que para valoras

-
diz+ribueciaon d= n;du!c: efectivas rFar plantars



- N 7
Pequan~cs de ¥ (x=0,1Y 15 disztribucicn 2: agresada, mientras Que Para

-

valores granda: da K 1=9.3aY, la Jdiztribucion ez aleatoris.

’
En 1la filgura 9 vemo: Que &ste == un factcor .y importante pars .
2’ . - L7
Seaun el tiro de distr ibucion <aleatoria o contagicsa)d el aumento de
. e

Prel. varfat: =i el iPo de diztr ibucion que existe es contasioso o
agregsada, 2! aumento de Prel que se pucde obtener oz meror (alredador

-
del 302>, qua si la distritucioson cc aleatoria, z el aumanto ce

Pral es considerable <hazta mas del! 100

E= las figuras i 4 1L vemos de nuevo el aefacto de uria

disz*tribuci

resultade as que el ndmers de nodulo: por Flania no waria mucho ¢ hasta
un 15¥Y. Un recultado intersesante al comearar las figuras 10 » }!, es que
el valor mi&ximo de Pral se alcanza muy rapido, zobre toda Para valoras
grandes de 2 pero esto lo discutiremos rmasz tarde.

én 122 figuras 18, 13, 14 » 5 vemos una vez mas Que K afaecta
principalments a Prel: para una K=.1, Prel var f& rmucho menos que  Para
una K=,9. La variscicn de P ez en 2l incrementc fircentual de P mas “o
en 1a forma de la srafica.

La distribucion de ncddulos efactivos por planta es un parametro
que se puede manejar en el campo. El hecho de, ror ejemplo, revelicar
las cemillas antes de sembrarlac, en una turbix 3ue contenga bacteriaz o

utilizar algtfn otre mitode rara homdpgenaixzar &! numerc de Rhizobium &n

el suelo, hace que la distribucicn sea mas homosernca <K srandel.

Los resultados del armilisis de X muestras. que el numero de nddulas
promedio no es un dato relevante sina ma's bien la wvariancia an ia
distr ibuc ion de los nddulcs por planta. Mis acdelante veramos quE cada
parsmetre estd & su ver afectado por ¥ de manera mury sigaificativa.

Robinson (1868) presenta unos datcs que nos permiten obtener ios

valores do & para el! ziztema de Trifclium subterraneum » Rhizob ium




1.75 ~+
1.5 -+
1.25 4 X

Prel T+

.

.

Fiaura 2.6rafica s\r\ame’.r‘ica de ¥. Paira &5ta gra’fi:a:
1 .

a(:.,Z::.\, =. 000} t:..—...OC)DOI,‘53:“l




3Bl -+

Lea -

2
j g
i /” _,a-'—"f’ ~—3
, N TN ._*“:frwf"’.ff.f
} R At T 3mg
™M
a ~
lo k=1 6581 a3
A b= 639 w3
3. k= -0 598 108
Figura 19 Grsfics dal azpacic de fass para’lai Tisdclinaz 07
d= M » P con distintos valores de K. Aqui:
&K=d,z=.l, kzl, 5=.0001, ¢ =. 0005, dy=.}



Joa

200

@2
-1 . -
. . . 1
4 2,
//—’.-//I-""';&
|  — + ’ "’7;_,,, T S mmmene o
4 L2 P 3ne
™
1 G
t- k=) 622 \33
2 k=-\ 625 133
V06
3. ke.Oh 59
Figura f1.6rffica de! =3pacio de fase para las isoclinas

da M v P con diszstintos uwalores de K. Aqu s
#z.l, 22,01, K=, 8= .00V, €=, 0005, dj=.)



vE. R us.

v,
Figura Iiwﬁr?aica tricdimenzional de Prel.
=



vs. &K us. Z.

Figura 13.6re%ica tridimensional de Prel.



.Gra'fics tridimensional de M ws. &

Figura 14
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*rifalii. En l2a figura I8 se observs que el tipo de distribucicn es
contagiosa. En la tabla I1, z& observan los wvalores de la media, l1a

warisnza ¥ el intervalo de confianza correspondientes a la figura 186.

2.LA VELOCIDAD DE SATURACION <2>.

Cuando 1a uvelocidad de saturacicn por planta es pequena (2=8), se
necesitan ruchos nddulos efectivos para llegar a una saturacioch del
efecto poblacional’? cuando r4 es g9rands <Z2=12, se requieraean POCOS
ngaulos.

En 12 figsura 17, vemos dque este pardmetro afecta exclusivamente a
Prel » de manera muy significativa va que puade llegar a aumentar hasta
un 197,

En 1z figura 18, vemos aue Z no afecta el valor maximo de P =sino
la velocidad a la que alcanza este valor m&&lmo.

Al hacer las grdfica: tridimensionales de alfa, 17K v M o P
variande Z (similares a laz figuras 12-152, el unico canmbio aue se
observa aaquf tambien e< un mumento en el incremento porcentual de P‘ &i
el valer de 2 pasa de .88 a .87 por ezta razdén no Juzgamos necesario

»
presentar las graficas.

- . -
Exzte parametro es &n principico mansizable por el asronomo ya Que

depende del tipo de cepa de Rhizoblum v la especie de leguminosa. As T,

escogiendo la parela adaecuada se gpuede controlar Z.

2L.EL AUMENTO MAXIMO EN LA YELOCIDAD DE CRECIMIENTO DE LA -POBLACION DE

PLAMTAS Czlfa>.

- - ,.
En la figura paramétrica vemos que este paramatro solo afecta a P

¥ de manera importante (figura 13).
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# OF # OF

NAME 0oBS. MISS suU™M MEAN VARIANCE STD.DEV.
44 (=3 13.1415 - 2857 <1643 - A05.
VARIARLE COEFFICIENT STD. ERROR 95 7 CONFIDENCE INTERVAL
NAME OF VARIATION OF MEAN LOWER LIMIT UFPER LIMIT
3 141.88358 LOS974 . 16529 - 404608
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Ezte resultado lo conf irmamos en las ard¥ icas bidimens ionales
¢figquras Z0 ¥ 21>. ﬁqu( podemos comp arar el efecto el tipo de
distribucidn zobre dictintos walorss de X ¥ vemcs que el aumento de
P es mucho mayvor <cazi 2001 =i la distribucion es aleatoria (4.9
grande?.

Este par#%etro, dapende de las caracter {sticas intr {fnsecas de la
ecsrecie de ja leguminesa, perc pueden mejorarse si se meJjoran las

condiciones climdticas 3+ del suelo., o por fitomedoramiento.
4.LA VELOCIDAD DE INOCULARCION EFECTIVA <o),

En la grdfica bidimensional (figura 22>, vemos claramente que éste
es wun Par;%etro que 3810 afecta al ndmero de nddulos por planta <M>. hg
ademés date efecto es considerable ¢ por cada orden de magn itud Que
aumenta c, M aumenta 10 veces>d.

Sin embargo. an las_grificas paramétricas ., vaemss que al Jugar con
octrecs paré%etros, tambidn podemos afectar a P. El efecto ma’s notable es
el de alfa C(figura 23>, va que camb iando este paraaefro, Se pPuede
incrémentar P hasta en un 100X. En la figura 23 podemcs darncs cuenta
que el valor de alfa puede sar un fndice de qué tan ocbl igadoa es este
mutual isme, »a Que para un valor pEaueno alfa=.81> ds alfav el
incremanto de P es nulo v Seto Quiere decir que la siwbiocsis benefiéi#
2 12 plants en muy poco’ mientras Qua para un valor de alfa grande
C#l1fa=.15) el incremento de P &5 considerable » se pueda hablar de un
mutualisme mie estrecho. Con K (Ffigura 24), el incremento no as tan
srande (TTLY auniue conz:iderable. Eszste date sugiere que si el asr&%omc
esta’ antse una situacidn =n la que la distribucidn sea contagiasa, no va
3 Fodz+» incremanta~ P, mientras que si la distribuctéﬁ es aleatorla al

aumenta que’ pusde alcanzar P es importante. 2 (figura 257 ., afecta la
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CONZLUSICHES

Por 1o gener los siztemas mMUtuxlistas son sistemas astables {(no
como les sistemas depredador-prasa o de competencial , ¥ dsta modelo
coanfirma lo 2nterior ya que s encentrd en el ez=tudis anatl {tico del
sistema que =! modelc tisne un punto de equilibrio, Aue 5 Jnice » qaue

1
es eztxbla.,

Por otr> 1lado ., con las simulaciones ze pPuede Gbsarvar la
< .
importancia de ciertos parameiirocs.
’ 7 . P, .
Uno de ellos, quiza el mas importante, €3 Kk (&l indice inversos de
7 PR ’
la agregacidn de la distribucicn). El nimero de nddulos totales no es

4
un par:-lmetro relevante (cemunisz fon personzl?;? heros encontrade Que la

distribucidn del ndmero de nddulos efactivos &s el parafetro
importante. El1 tipe Jde Jdistr ibucio’n tuleataria ¢ contagiosar a&s 1o Que
determina =i la planta va a obtenar un baeneficie de la simbicsis © no.
Esta para:ne'tro pueds manejarsa &n el CAMPO . Fil aurmentar 1a
probabilidad de que Ias Plantaz tengan todas MuGhos no’..‘.ulas, POt

edemplo revolcando las samillas &an una turba Torn bacierias autes de

. . L . -
sembrarlas, puede obtenercze unz distribucich mis aleatoria > as s el
bteneficio de !a simbic=zis puede incrementarze.
: s N N
En zondiclones rmas naturales ., cuanda B ut ilizan leguminos as

silvestres o semisilvestres ¢ por ajemflo el problema de

alterar las distribucismes ¢z mayotr, perdc Fosiblemente fueda resclverse

- < N
con practicas agricclas simrles.

’

-
E! paramnetro K <aumanto

<
la poblacion de plantss? es tambien muy importante »a que =i la planta

tiene una baja., por mas que al agr:ulnorn: trate de incrementac la

imc en la velocidad de crecimiento gs’
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FobY acich no 1o wa a legrar, v no tendr {a caso0 introducir to-o un
sictem? mutualista. Mlentras Que si =e escose una leguminosa con una
grande < ¥ aparte se +trata da quea 1as condiciones del suelo saean
adecuados)>, el asociar a data leguminosa, una bacteria del se€nero
Rhizcbium podria incrementar bastantie 1a poblacidn de plantas.

Ntro parstetre aue resulto muy interezante es ¢ (la wvelocidad de
inacu1acién efectivad va que Este parametro afecta ™muy POCO a la
poblacich de plantas mientraz aue el ndmero de nddulos por planta varia
encrmemzrte. La influencia de &ste Par{m&tro depende sucho de otros

v
pardmetros como k, & , O ,etc...

s
Este parametro puede ser manipulado poi- &l agrdnome al aumentar la
probabilidad de que haya m¥z contactos entre la ra{z de Pplanta v tas
bacterias, v dsto puede hacarse tambieh al revolcar las semillas en una

turkz> con bacterias antes de sambrar las semillas <como para K2,

o
- -,
mediznte practicas agronomitcas como arar ¥ homogeneizar el suelo.
E1 dltimo punto Qque serfa interesante recalcar as que hay algunos
v < 7
paramretros de los cuales no se tiene ninguna informacions algunos de

ellos por que poca 3ennte los ha medido o reportade en la literatura 3
por els=mplo ¥, 3 otros porque el siztema es ruy complejo para poderlos

calcular <pnr 2jamplo los parﬁ%ﬁtros de la bacteria » c).
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