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Montaño, N.M., Sánchez-Yañez, J.M. 2014. Nitrificación en suelos tropicales, asunto de competencia microbiana: un modelo basado en la
teoría de Lotka-Volterra. Ecosistemas 23(3): 98-104. Doi.: 10.7818/ECOS.2014.23-3.13
La disponibilidad del carbono orgánico (C) afecta los procesos microbianos y la dinámica del nitrógeno (N) en el suelo. La teoría microbiana indica
que, en función de la disponibilidad de C y N, las poblaciones microbianas transforman el N en el suelo. No obstante, que otros factores químicos
y físicos podrían estar regulando la interacción entre las poblaciones microbianas heterótrofas y nitrificantes, no existe información acerca de si en
los suelos tropicales las elevadas tasas de nitrificación son debidas a la competencia bacteriana por nutrimentos. Este artículo muestra cómo la
ecología de tales poblaciones permite abordar y proponer hipótesis para explicar el papel de la competencia bacteriana por C y N en las transfor-
maciones del N, en particular la nitrificación. Se proponen dos modelos: el primero explica cómo la competencia intraespecífica por C, realizada por
microorganismos heterótrofos, determina la disponibilidad de N para las bacterias quimiolitotróficas o nitrificantes; y el segundo explica la competencia
interespecífica entre poblaciones de bacterias nitrificantes que no compiten con las heterótrofas por el C disponible, pero si por el amonio. Las hi-
pótesis se basan en el modelo de competencia de Lotka-Volterra para explicar cómo ambos tipos de competencia determinan la dominancia de las
bacterias nitrificantes sobre las heterótrofas, lo que podría relacionarse con las elevadas tasas de nitrificación en los suelos tropicales. Finalmente,
se señalan las perspectivas y limitaciones del modelo conceptual hipotético propuesto para entender los procesos que regulan la disponibilidad del
N en el suelo.  
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Montaño, N.M., Sánchez-Yañez, J.M. 2014. Nitrification in tropical soils linked to microbial competition: a model based on Lotka-Volterra
theory. Ecosistemas 23(3): 98-104. Doi.: 10.7818/ECOS.2014.23-3.13
The availability of organic carbon (C) affects microbial processes and nitrogen (N) dynamics in the soil. The microbial theory suggests that depending
on C and N availability, microbial populations affect N transformations in the soil. However, other chemical and physical factors may be regulating
the interaction between heterotrophic and nitrifying microbial populations, but is completely unknown if high nitrification rates are explained by bacterial
competition by C and N in tropical soils. This paper shows how population ecology can address and propose hypotheses to explain the role of
bacterial competition by C and N on the nitrification. Two models were here proposed: the first explains how bacterial intraspecific competition by C
between heterotrophic microorganisms, determines N availability for nitrifying chemolitotrophic bacteria; whereas the second explains the interspecific
competition between nitrifying bacteria that do not compete with heterotrophic by available C, but if by ammonium. The hypotheses are based on the
competition model of Lotka-Volterra to explain how the two types of competition determine the dominance of heterotrophic bacterial populations on
nitrifiers, which could explain the high nitrification rates in tropical soils. Finally, we exposed the perspectives and limitations on conceptual hypothetical
model proposed for understanding the processes linked to soil N availability.
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Introducción

El carbono (C) y el nitrógeno (N) son elementos esenciales en el
crecimiento de los organismos. El N es un elemento clave en la pro-
ducción primaria de los ecosistemas y su dinámica está ligada al ciclo
del C (Chapin et al. 2002). La disponibilidad del N en el suelo está
determinada por la actividad microbiana, que a su vez no sólo de-
pende del agua, sino también de la energía disponible. El carbono
orgánico del suelo (COS) es la principal fuente de energía para las
poblaciones microbianas heterotróficas (Paul 2007). En consecuen-
cia, numerosas investigaciones indican que cuando el agua es sufi-

ciente, las formas químicas disponibles del COS afectan la transfor-
mación y disponibilidad del N por su relación directa con la actividad
microbiana (Verhagen y Laanbroek 1991; Hart et al. 1994; Bernhardt
y Likens 2002; Montaño et al. 2007; Wieder et al. 2012).

Estudios en ecosistemas tropicales sugieren que el COS mo-
dula la dinámica de N en el suelo. Los suelos tropicales tienen altas
concentraciones de nitrato (NO3-) y elevadas tasas de nitrificación,
cuando la entrada de materia orgánica (MO) y el C disminuyen du-
rante la estación húmeda (Singh et al. 1989; García-Méndez et al.
1991; Jha et al. 1996; Park y Matzner 2001). Este patrón de inter-
acción dinámica: MO, C y nitrificación se ha asociado a la disponi-
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bilidad del agua (Stark y Firestone 1995); sin embargo, es durante
la estación húmeda cuando también decrece la disponibilidad de
C (García-Oliva et al. 2003), lo que sugiere que esto causa un au-
mento en las tasas de nitrificación (Montaño et al. 2007). 

La alta nitrificación en estos suelos tiene diferentes consecuen-
cias: (1) Los suelos de bosques tropicales tienen abundancia de N,
por lo que son una fuente importante de oxido nitroso (NO) y oxido
nítrico (N2O) a la atmósfera, gases que se liberan durante la nitrifi-
cación o desnitrificación (Vitousek et al. 1989; Matson y Vitousek
1990; Davidson et al.;1993; Gärdenas et al. 2011), el Panel Inter-
gubernamental sobre Cambio Climático reporta emisiones de hasta
14 Tg N año-1 (Prather 2001); mientras que (2) La oxidación qui-
miolitotrófica del amonio (NH4+) en ecosistemas limitados por agua
es el principal proceso de generación de NO3- (López et al. 2003)
y, (3) La nitrificación aumenta la posibilidad de que el N, en forma
de NO3-, se pierda del suelo por lixiviación o por desnitrificación, lo
que repercute negativamente en la disponibilidad del N y en la fer-
tilidad del suelo (Gundersen et al. 1998; Paul 2007). 

En este contexto, la disponibilidad del C podría afectar las for-
mas químicas asimilables de N en los suelos tropicales, en función
de los recursos para las poblaciones microbianas. Las investigacio-
nes sobre este tema indican que los cambios en las tasas de nitrifi-
cación se deben a variaciones en la disponibilidad de C y N,
sugiriendo competencia entre poblaciones microbianas heterótrofas
por cantidades limitadas de C y entre las bacterias nitrificantes y he-
terótrofas por N (Verhagen y Laanbroek 1991). Sin embargo, la com-
petencia por recursos nutricionales no es el único factor que explica
la nitrificación. Se ha propuesto también que las tasas de nitrificación
son debidas a: (1) Efectos alelopáticos de compuestos orgánicos
que entran al suelo asociados con el ingreso de MO, (2) Un efecto
de la estructura del suelo que protege el C y N al cambiar su dispo-
nibilidad química para las poblaciones bacterianas, y (3) A que los
cambios en la textura del suelo afectan la actividad aerobia/anae-
robia de las poblaciones bacterianas (Verhagen y Laanbroek 1991). 

En los suelos tropicales son posibles las cuatro explicaciones
anteriores sobre la nitrificación. Sin embargo, los contrastes esta-
cionales y la baja concentración del C disponible y del NH4+ cuando
el agua es no limitante, sugieren que estos recursos podrían regular
la actividad biológica de las poblaciones microbianas asociadas con
los ciclos de estos elementos. Por esta razón, este ensayo se basa
en las relaciones biogeoquímicas y en la teoría de Lotka-Volterra
en ecología de poblaciones para abordar y proponer un modelo
conceptual hipotético que permita explicar el papel de la compe-
tencia entre microorganismos por C y N y su consecuencia sobre
la nitrificación en suelos tropicales.

Evidencias biogeoquímicas del C y N en la
competencia microbiana

Las principales evidencias que permiten comprender la compe-
tencia entre los distintos grupos funcionales microbianos por los
nutrimentos y formular un modelo conceptual hipotético, se expo-
nen a continuación.

Relación carbono orgánico-microorganismo
El COS es la principal fuente de energía para la actividad mi-

crobiana de mineralización de la MO del suelo, pero no todo está
en formas químicamente disponibles. El C asimilable está integrado
por moléculas estructural y químicamente sencillas ej: carbohidra-
tos, proteínas simples y sus derivados como aminoácidos, mientras
que el C no disponible está compuesto por moléculas estructural-
mente complejas como: la celulosa, la hemicelulosa y/o de difícil o
lenta mineralización del tipo de la lignina y por recalcitrantes como
sus derivados: ácidos húmicos, fúlvicos y huminas, que constituyen
entre el 80 y 90% del COS. Las formas químicas asimilables del C
son de rápida absorción y/o utilización como fuente de energía por
las poblaciones heterotróficas microbianas, entre estas las bacte-
rias heterotrófas, lo cual incrementa su biomasa y actividad, favo-
reciendo la mineralización de MO (Chapin et al. 2002). 

Las poblaciones microbianas aerobias heterotróficas y quimio-
litotróficas, es decir la comunidad microbiana, son esenciales en la
biogeoquímica del suelo, ya que mineralizan los compuestos orgá-
nicos e inmovilizan en su biomasa a las formas inorgánicas evi-
tando su lixiviación (Brookes 2001). En un ecosistema tropical en
la India, Srivastava y Singh (1991) reportaron que la biomasa mi-
crobiana libera en el suelo hasta 64 kg ha-1 año-1 de N, y que ade-
más almacena nutrimentos durante la estación seca y los libera al
inicio y durante la estación lluviosa. Esta mineralización de nutri-
mentos se debe a cambios en el potencial hídrico del suelo que in-
ducen la plasmólisis de las células microbianas (Singh et al. 1989;
Jaramillo y Sanford 1995). No obstante, además del agua, la bio-
masa y actividad microbianas dependen también de una concen-
tración adecuada de C disponible, que es esencial para la síntesis
de exoenzimas (Brookes 2001; Schimel y Weintraun 2003). El nivel
de C asimilable en el suelo varía con la vegetación, el tipo de suelo,
la estacionalidad de la lluvia, el relieve y entre micrositios (Chapin
et al. 2002). En general, se reconoce que una disminución de la
concentración o disponibilidad del COS para las poblaciones hete-
rotróficas del suelo, podrían reducir la actividad microbiana y la dis-
ponibilidad de nutrimentos (Altlas y Bartha 2002). Estudios
realizados en suelos de bosques boreales (Vance y Chapin 2001),
alpinos (Lipson et al. 2000), secos (Chen y Stark 2000; Montaño et
al. 2007), templados (Hart et al. 1994) y húmedos (Eaton 2001) han
demostrado que la biomasa y actividad microbianas varían en fun-
ción de la heterogeneidad espacial y temporal de la disponibilidad
del C en estos ecosistemas.

Los microorganismos incrementan o disminuyen la síntesis de
exoenzimas en función de la cantidad y calidad del C y nutrimentos
asimilables (Schimel y Weintraun 2003). Así, la incorporación de
materia orgánica fresca (MOF) enriquece el suelo con compuestos
químicos lábiles de C, lo cual sostiene y estimula la mineralización
de la MO recalcitrante. Por la especificidad de las exoenzimas mi-
crobianas para la degradación del C orgánico, la variación espacial
o temporal del C disponible puede desencadenar una sucesión de
grupos funcionales de microorganismos y, por lo tanto, de exoen-
zimas que participan en la despolimerización de los compuestos
orgánicos de C y nutrimentos (Joshi et al. 1993). Por ejemplo, la
entrada de MOF al suelo activa a bacterias heterótrofas que están
en latencia cuando abundan moléculas orgánicas menos asimila-
bles o recalcitrantes (Kuzyakov et al. 2000). 

Competencia por C entre microorganismos heterótrofos
Fontaine et al. (2003) y Langer et al. (2004) proponen que los

microorganismos aerobios heterotróficos del suelo se dividen en
dos grupos funcionales reconocidos de estrategas para explicar su
actividad mineralizante de la MO: “los r” y los “k”. Esta propuesta
está basada en las estrategias ecológicas poblacionales (Begon et
al. 1981). Los primeros están adaptados a un rápido crecimiento y
son especialistas en asimilar directamente compuestos lábiles de
C y nutrimentos, pero al agotarse o disminuir éstos, los estrategas
“r” mueren o se inactivan debido a su baja eficiencia para asimilar
o mineralizar la MO recalcitrante. En contraste, los microorganis-
mos “k” son capaces de usar como fuente de C y energía a la MO
compleja, porque sintetizan mayor diversidad de exoenzimas rela-
cionadas con esta clase de compuestos de C. De esta manera, los
estrategas “k” son continuamente activos, pero su crecimiento es
lento porque la inducción de exoenzimas demanda un alto gasto
de energía. De acuerdo con Langer et al. (2004), entre las pobla-
ciones microbianas estrategas “r” se ubican las especialistas en uti-
lizar sustratos lábiles de C, como las bacterias Gram negativas.
Mientras aquellas poblaciones microbianas estrategas “k” lo cons-
tituyen: actinomicetos, bacterias Gram positivas y hongos, que son
de lento crecimiento pero capaces de asimilar una amplia variedad
de formas complejas y recalcitrantes de C.

Con base en Fontaine et al. (2003), se propone que la disponi-
bilidad de compuestos orgánicos de C afecta el tipo de bacterias
heterotróficas activas. Por ejemplo, aunque el C asimilable estimula
la actividad y crecimiento de ambos estrategas, bajo insuficiencia
de concentración de C disponible los microorganismos “r” crecen
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lentamente o se induce su latencia, pero las poblaciones de estra-
tegas “k” continúan mineralizando MO compleja. Tanto en condi-
ciones de adecuada o pobre concentración de C disponible, las
poblaciones con estrategia “k” son las que hacen asimilable el N
orgánico, porque generan las exoenzimas para ello, pero su activi-
dad metabólica disminuye bajo suficientes compuestos de C lábil.
Así, la concentración y el tipo de C asimilable en el suelo afecta la
diversidad funcional microbiana y la síntesis de exoenzimas para
la utilización del C; por lo que en consecuencia, es un regulador de
la despolimerización de polímeros orgánicos a monómeros. Asi-
mismo, otro tipo de microorganismos heterotróficos aerobios son
activos cuando el C asimilable es insuficiente, tal es el caso de las
bacterias quimiolitotróficas, que obtienen su energía de compues-
tos inorgánicos al no depender de la disponibilidad del C orgánico
(Paul 2007; Montaño et al. 2013). En conclusión, estas evidencias
apoyan la hipótesis de que la actividad metabólica de un grupo fun-
cional de bacterias sobre la dinámica de la disponibilidad de nutri-
mentos está determinada por la concentración y calidad del C
orgánico disponible (Cleveland et al. 2007; de Graaff et al. 2010). 

En relación a lo previamente discutido, el modelo hipotético que
se propone sobre la competencia entre las poblaciones microbianas
sugiere que existen dos niveles de competencia según la capacidad
metabólica de cada grupo funcional microbiano para la obtención
del C: (1) La intraespecífica que ocurre entre poblaciones de bacte-
rias heterótrofas y (2) La competencia entre grupos funcionales he-
terótrofos: estrategas “r” vs. “k”. Este modelo se sustenta en que
una baja disponibilidad de compuestos de C orgánico lábil inactiva
a los microorganismos estrategas “r”, que son menos competitivos
por este tipo C (Fontaine et al. 2003; Langer et al. 2004), lo que re-
duce la inmovilización de NH4+ (Montaño et al. 2007) como resultado
de la disminución de la actividad heterotrófica (Fig. 1). En esta si-
tuación, los estrategas “k” al ser más competitivos por metabolizar
C derivado de la MO recalcitrante de la que también obtienen el N
para su crecimiento, inmovilizan poco NH4+ y lo dejan libre aumen-
tando la posibilidad de que éste sea asimilado por otros grupos mi-
crobianos, como las bacterias y archeas quimilitotróficas, que oxidan
el NH4+ a NO3- (Verhagen y Laanbroek 1991; Montaño et al. 2007)
por lo que se consideran pobres competidores por NH4+ cuando co-
existen con microorganismos heterótrofos (Fig. 2).

Competencia por N entre bacterias heterótrofas y nitrificantes 
Se ha propuesto que el C orgánico disponible afecta la dinámica

del N de tres maneras: (1) La disponibilidad de C estimula la mine-
ralización heterotrófica de los compuestos de N orgánico generando
NH4+, el cual es inmovilizado en la biomasa bacteriana heterotrófica.
(2) Cuando el C orgánico disponible disminuye, las bacterias hete-
rótrofas inmovilizan menos NH4+, por lo que esta forma de N mineral
queda disponible para la nitrificación por las poblaciones de bacte-
rias quimiolitotróficas, que son más eficientes en la oxidación del
NH4+ cuando la disponibilidad del C orgánico limita la actividad y el
crecimiento de las poblaciones heterótrofas. Como resultado, tanto
la nitrificación y las poblaciones bacterianas nitrificantes aumentan
cuando existe una baja concentración y calidad de C orgánico dis-
ponible (Verhagen y Laanbroek 1991; Kaye y Hart 1997; Montaño
et al. 2009; Montaño et al. 2013). (3) Como consecuencia de una
acumulación de NO3-, los microorganismos desnitrificadores usan
las formas lábiles de C orgánico como fuente de energía para la li-
beración de N2O (Nobre et al. 2001; García-Montiel et al. 2003; Gär-
denas et al. 2011). Este modelo ha sido sustentado para otros
ecosistemas (Groffman 1999; Chen y Stark 2000), lo que sugiere
que la nitrificación puede estar explicada por un proceso de com-
petencia bacteriana por C y N disponibles en el suelo (Fig. 2).

En los suelos tropicales, las dinámicas del C y N se han docu-
mentado por separado. En estos suelos, la incorporación y reno-
vación de COS depende del patrón estacional de las lluvias.
Martínez-Yrízar (1995) indica que el 68 % de la productividad pri-
maria neta en bosques tropicales secos (BTS) llega al suelo en la
estación seca en forma de mantillo o de raíces muertas. Esta MO
aporta C a los microorganismos heterótrofos, que lo asimilan rápi-
damente en la estación de lluvias; sin embargo, a la par de este

descenso de nuevos aportes de MO decrece la incorporación de C
a partir del mantillo (seca 1080 g m-2 vs. lluvias 400 g m-2; Martí-
nez-Yrízar y Sarukhán 1993; García-Oliva et al. 2003) y de las ra-
íces muertas (seca 307 g m-2 vs. lluvias 97 g m-2; Kummerow et al.
1990). Esta variación estacional en los almacenes repercute en la
disponibilidad de C, ya que el C lábil y el C orgánico disuelto (COD),
disminuyen con respecto al C total, hasta un 60% durante lluvias
en relación con la concentración registrada en la estación seca
(García-Oliva et al. 2003; Montaño et al. 2007).

La variación conjunta de la disponibilidad del C orgánico y de
la biomasa microbiana con la estacionalidad de la lluvia, permite
suponer que el C asimilable repercute negativamente en la activi-
dad microbiana durante la estación lluviosa. Entre las evidencias
que apoyan esta hipótesis en suelos de BTS destacan la disminu-
ción de la biomasa microbiana, de las poblaciones bacterianas via-
bles y de la tasa de mineralización del C orgánico (estación seca:
55 mg g-1d-1 vs. estación de lluvias 34 mg g-1d-1) durante las lluvias
(Montaño et al. 2007; 2009). Asimismo, se reporta que las bacterias
celulolíticas que son consideradas estrategas “k” y las quimiolito-
tróficas que no dependen del C disponible, dominan en la estación
húmeda (Fig. 2C; Jha et al. 1996; Montaño et al. 2009; Montaño et
al. 2013). Estas evidencias sugieren que: (1) El C disponible afecta
el tipo, el tamaño y la actividad de los grupos bacterianos, lo que
modifica la mineralización del N en el suelo y (2) La actividad bac-
teriana y la disponibilidad de N no sólo están regulados por la hu-
medad, sino también por la energía del C orgánico disponible. 

Los estudios realizados en suelos tropicales sugieren que el
COS puede ser un importante regulador de la dinámica de N debido
al aumento de la nitrificación, las bacterias nitrificantes y la concen-
tración de NO3- en el suelo cuando: i) No haya entrada de C orgánico
(Park y Matzner 2001; Wieder et al. 2012), ii) La MO disminuye du-
rante la estación húmeda (Jha et al. 1996; Montaño et al. 2009; Mon-
taño et al. 2013) y iii) Cuando la relación C:N aumenta (Bengtsson
et al. 2003). Asimismo, se documenta una mayor tasa de nitrificación
(Fig. 2C) y una menor inmovilización de N mineral en la estación
húmeda que en la estación seca (Singh et al. 1989; García-Méndez
et al. 1991; Davidson et al. 1993; Montaño et al. 2007). Este patrón
se ha asociado con la disponibilidad del agua (Stark y Firestone
1995); sin embargo, es durante las lluvias cuando decrece la dispo-
nibilidad del C (García-Oliva et al. 2003; Montaño et al. 2007; Mon-
taño et al. 2009), lo que coincide con el aumento en la nitrificación. 

Bases teóricas de la competencia entre
microorganismos por C y N

La competencia entre individuos de la misma especie o de es-
pecies diferentes por los recursos nutricionales ambientales regula
las poblaciones microbianas. Los individuos compiten cuando un
recurso es escaso con respecto a la cantidad de individuos que lo
demandan, de tal forma que él o los nutrimentos limitantes permitan
a la población sobrevivir y luego reproducirse. Cuando tales recur-
sos son insuficientes para satisfacer la necesidad de todos los in-
dividuos, la manera en que éstos la asimilan ejerce una marcada
influencia sobre el crecimiento y actividad de la población.

La relación en la cual las poblaciones de dos o más especies
asociadas se ven afectadas negativamente se llama competencia
interespecífica. En esta clase de la competencia, los individuos  per-
tenecientes a dos o más especies utilizan un recurso nutricional que
es escaso (Gaxiola y Armesto 2012). Así, las bacterias heterótrofas
compiten entre ellas por el C orgánico lábil cuando este recurso es
escaso. Al mismo tiempo, la competencia heterotrófica determina la
disponibilidad del N como NH4+, que es la forma inorgánica por la
que los nitrificantes compiten con las poblaciones heterótrofas. En
la competencia interespecífica los individuos dentro de una especie
podrían estar obligados a aumentar su capacidad competitiva por
este recurso nutricional limitante, en las poblaciones microbianas
dicha competitividad es función de su plasticidad metabólica (Atlas
y Bartha 2002). Los microorganismos heterótrofos estrategas “r” y
“k” pueden usar compuestos recalcitrantes de C, como se mencionó
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Figura 1. Modelo conceptual hipotético I de la competencia microbiana heterotrófica (estrategas “r” vs. “k”) por disponibilidad de C orgánico en el suelo,
explicado con base en el modelo de Lotka-Volterra.
Figure 1. Hypothetical conceptual model I summarizing microbial heterotrophic competition (strategists “r” vs. “k”) by soil organic C availability and based
on Lotka-Volterra model.

Figura 2. Modelo conceptual hipotético II de la competencia entre los grupos funcionales de bacterias heterotróficas (h) y nitrificantes quimiolitotróficas
(q) por la disponibilidad del amonio (NH4+) en función del C orgánico disponible en el suelo, explicado con base en el modelo de Lotka-Volterra.
Figure 2. Hypothetical conceptual model II summarizing the competition between microbial functional groups of heterotrophic bacteria (h) and nitrifying
chemolitotrophic bacteria (q) by ammonium (NH4+) availability in relationship to soil organic C availability, and based on Lotka-Volterra model.



antes, por lo tanto, la competencia intraespecífica podría promover
una selección hacía el incremento en la base de recursos, o su ge-
neralización; mientras que la competencia interespecífica reduciría
la cantidad de recursos nutricionales utilizables, fomentando la es-
pecialización; como ocurre con la competencia entre las poblaciones
bacterianas heterótrofas y nitrificantes. Así, las bacterias nitrificantes
son eficientes en la oxidación del NH4+ a NO3- de donde obtiene su
energía para crecer, cuando el crecimiento y actividad de las pobla-
ciones heterótrofas están limitados por la disponibilidad de C orgá-
nico (Verhagen y Laanbroek 1991). 

Al igual que la competencia intraespecífica, la interespecífica
se divide en dos tipos. La competencia por interferencia, donde un
competidor impide el acceso al recurso nutricional para el otro, en
este caso los microorganismos heterótrofos “r” por el NH4+ para las
bacterias nitrificantes, y una competencia por explotación, donde
la población más eficiente o de mayor densidad de crecimiento re-
duce indirectamente la abundancia de la otra. En consecuencia, el
resultado depende de la eficiencia de cada competidor en la utili-
zación del recurso nutricional limitante para su crecimiento. Por
ejemplo, los microorganismos heterótrofos estrategas “r” y “k” son
eficientes en la inmovilización de NH4+ cuando abunda el C orgá-
nico lábil; sin embargo, cuando estos elementos nutritivos básicos
se agotan, los estrategas “r” se inactivan para entrar en latencia o
muerte; mientras que las poblaciones de los “k” inmovilizan poco
NH4+, debido a su lento crecimiento ante el C orgánico recalcitrante.
Esta situación de baja inmovilización de NH4+ favorece el creci-
miento de las poblaciones bacterianas nitrificantes, que son pobres
competidores por amonio en comparación con las heterótrofas,
pero cuya eficiencia es mayor cuando las heterótrofas se ven limi-
tadas por la fuente de energía orgánica.

Nitrificación por competencia microbiana: un modelo
hipotético basado en Lotka-Volterra

A principios del siglo XX, Alfred Lotka y Vittora Volterra, desarro-
llaron las expresiones matemáticas que describen la relación entre
dos especies que comparten un mismo recurso, a partir de la ecua-
ción logística que describe el crecimiento poblacional (Gaxiola y Ar-
mesto 2012). Estos autores modificaron la ecuación logística para
cada especie al añadir un coeficiente que representa el efecto de
una especie sobre el crecimiento poblacional de la otra. Por ejem-
plo, para la especie 1 este coeficiente es αN2, donde N2 es el nú-
mero de individuos de la especie 2 y “a” es el efecto competitivo
que ejerce la especie 2 sobre la especie 1. Este coeficiente, en re-
alidad, convierte el número de miembros de la población de una
especie en un número equivalente a los miembros de la otra. De
manera análoga para la especie 2, el coeficiente es βN1. Por lo
tanto, se obtienen un par de ecuaciones que consideran tanto la
competencia intraespecífica como la ínterespecifica. En ambos
casos, la ausencia de competencia hace que la población de cada
especie crezca de manera logística hasta llegar a un punto de equi-
librio llamado K o capacidad de carga del ambiente, definida como
la cantidad máxima de individuos que puede soportar un ambiente
en función de los recursos disponibles que contiene (Begon et al.
1981; Gaxiola y Armesto 2012).

Con base en la teoría de Lotka-Volterra, dependiente de la com-
binación de valores para las K y para a y b, las ecuaciones propues-
tas por este modelo surgido en la ecología de poblaciones predicen
cuatro posibles resultados biogeoquímicos hipotéticos que son usa-
dos en este trabajo para explicar la competencia microbiana por el
C y el N, y los cuales podrían ayudar a explicar la nitrificación:

Hipótesis I: Competencia entre microorganismos heterótrofos
Cada especie (o grupo funcional) heterótrofa, “r” ó “k”, crece,

bajo suficiente disponibilidad de C, hasta su capacidad de carga
sin la presencia de la otra. Sin embargo, cuando amabas compiten
por el C orgánico lábil, en dos situaciones una especie supera a la
otra. En un caso la especie microbiana heterótrofa “k” inhibe el cre-
cimiento de la especie heterótrofa “r”, al mismo tiempo que crece
de manera continua. En este caso, la especie microbiana “r” es in-

ducida hacia la inactivación o latencia. Lo que se explica por la baja
disponibilidad de C y la prevalencia de compuestos recalcitrantes
de C; en donde los microorganismos “k” son más competitivos en
la utilización de formas de C complejo que los estrategas “r”, lo cual
induce una mayor liberación de NH4+ (Fig. 1A). En el otro caso, las
especies microbianas estrategas r inhiben el crecimiento de las po-
blaciones  k, y al mismo tiempo que continúan su multiplicación ce-
lular, reducen la actividad de mineralización del C recalcitrante y
aumentan la inmovilización de NH4+, ya que estos microorganismos
son eficientes en utilización de compuestos lábiles de C que pro-
porcionan suficiente energía para inmovilizar en su biomasa el
amonio (Fig. 1C). La tercera situación indicaría que ninguna de las
dos poblaciones puede alcanzar una densidad suficiente para eli-
minar a la otra. Cada especie podría inhibir su propio crecimiento
más que la multiplicación celular de la otra. Esta situación implicaría
que la actividad de las poblaciones microbianas con estrategias “r”
y “k” se mantiene bajo condiciones en las que el C disponible no
es limitante o no es el principal factor que controla la competencia,
esto lleva al punto de equilibrio estable que permite la coexistencia
de ambas poblaciones o grupos funcionales de heterótrofos (Fig.
1B). El modelo explicado sugiere que la capacidad o eficiencia de
uso de los compuestos químicos del C (en este caso el recurso)
entre grupos funcionales de poblaciones microbianas heterotróficas
estaría determinando la disponibilidad del NH4+, que será utilizado
por las bacterias quimiolitotróficas, las que a su vez compiten con
los heterótrofos por esta forma de N mineral (Fig. 1).

Hipótesis II Competencia entre bacterias heterótrofas y nitrifi-
cantes

Cada grupo funcional (especie) heterótrofa o nitrificante crece
hasta la capacidad de carga sin la existencia de la otra, en función
de la disponibilidad de C y de NH4+. En este caso, mientras el C es
el recurso limitante que regula la disponibilidad del NH4+, éste último
es dependiente de los heterótrofos y es crítico para el crecimiento de
los nitrificantes. Sin embargo, cuando heterótrofos y nitrificantes com-
piten por el NH4+, en dos situaciones un grupo microbiano funcional
supera al otro. Primero, el heterótrofo inhibe el crecimiento del nitrifi-
cante, al mismo tiempo que crece continuamente. En este caso, la
población nitrificante es inducida hacia la latencia. Así, bajo condicio-
nes de alta disponibilidad de C orgánico, las bacterias heterótrofas
son más competitivas por el NH4+ que las nitrificantes (Fig. 2C). En
tanto que, una baja disponibilidad de C inhibe el crecimiento y activi-
dad de los microorganismos heterótrofos, al mismo tiempo que de-
crece la inmovilización del NH4+, el cual es usado como fuente de
energía por los nitrificantes. Los nitrificantes son eficientes en asimilar
esta forma de N mineral cuando las poblaciones heterótrofas están
limitadas por los compuestos de C lábil; en consecuencia, la densidad
de la población nitrificante y su actividad de nitrificación aumentan
(Fig. 2A). La tercera situación implica un punto intermedio, en donde
cada grupo funcional es abundante e inhibe el crecimiento del otro
más que evitar su propia multiplicación celular, aunque ambos esta-
blecen un equilibrio activo pero inestable, hasta que finalmente uno
de los dos supera al otro; sin embargo, la dirección de la competencia
dependerá directamente de la disponibilidad del NH4+ e indirecta-
mente de la concentración del C orgánico asimilable (Fig. 2B).

Perspectivas y limitaciones del modelo hipotético
propuesto

El modelo propuesto explica cómo la competencia entre micro-
organismos podría ser crucial para determinar las elevadas tasas
de nitrificación registradas en los suelos tropicales, lo cual tienen
implicaciones funcionales para los ciclos del C y N, desde escalas
locales hasta globales (Gärdenas et al. 2011). La interacción entre
las dinámicas del N y del C en evidente medida es explicada por
un fenómeno de competencia entre los grupos funcionales de mi-
croorganismos, cuyas consecuencias podrían ser importantes a es-
cala global, ya que estas acciones biológicas son determinantes en
la generación de óxidos de N que modifican la química atmosférica.
En suelos de bosques tropicales las evidencias sugieren que el C
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disponible podría ser el agente causante de que estos suelos ten-
gan altas emisiones de óxidos de N a la atmósfera del planeta (Vi-
tousek et al. 1989). En contraste, a escala local, la competencia
entre microorganismos heterótrofos por energía orgánica disponible
determinaría la mineralización del N, cuya disponibilidad en el suelo
es esencial para el mantenimiento de la productividad primaria de
los ecosistemas. De igual forma, la competencia bacteriana por
NH4+ es crítica para regular las pérdidas de N, tanto en forma de
óxidos volátiles como de nitrato. Los suelos de bosques tropicales,
ricos en N pero con insuficiencia de compuestos de C lábil (Gar-
cía-Oliva et al. 2003) tienen altas concentraciones de NO3- (Mon-
taño et al. 2007; Montaño et al. 2009; Wieder et al. 2012), y la
retención del N estaría relacionada con el papel de los grupos fun-
cionales microbianos en la captura y despolimerización de com-
puestos orgánicos de N, lo cual depende de la capacidad
competitiva de estos grupos por el C orgánico (Perroni et al. 2010).
Asimismo, como medida de protección del N, una mayor produc-
ción de raíces finas se ha detectado en micrositios del suelo domi-
nados por NO3- y altas tasa de nitrificación (Roy y Singh 1995).

Evidencias de una relación inversa entre la disponibilidad de C
orgánico y la nitrificación se ha documentado también en ecosiste-
mas agrícolas (Wheatley et al. 2001), acuáticos (Bernhardt y Likens
2002) o incluso en almacenes de N distintos al suelo, como los se-
dimentos (Strauss y Lamberti 2002) o el mantillo de los bosques
(Magill y Aber 2000; Anaya 2007). Estos trabajos apoyan el modelo
hipotético aquí propuesto, sugiriendo que el C orgánico disponible
modula la competencia microbiana intraespecífica e interespecífica,
tanto entre microorganismos heterótrofos como entre bacterias he-
terótrofas y quimiolitotróficas.

El modelo hipotético de competencia propuesto también tiene
limitantes. Una es que demostrar la competencia microbiana en la
naturaleza, mediante experimentos de campo, es complejo, pues
a este nivel: no se tiene control sobre los fenómenos ambientales
y es difícil establecer si las poblaciones microbianas están a su ca-
pacidad de carga o por debajo; ya que los cambios poblacionales
en los microorganismos se dan en tiempos cortos y de difícil medi-
ción (segundos, minutos, quizás horas); se carece de un completo
conocimiento del ciclo de vida o de las mínimas diferencias funcio-
nales entre las especies y, además, el resultado de la competencia
entre los microorganismos asociados probablemente fue estable-
cido a través de años de evolución. Así, las relaciones lineales de
las isóclinas planteadas en el modelo pueden no ocurrir bajo condi-
ciones naturales, pero pueden representar un modelo nulo impor-
tante para comprender la competencia microbiana por nutrimentos.
Una manera de resolver estos problemas y de dar validez al modelo
aquí propuesto, es plantear hipótesis funcionales probadas bajo
condiciones de laboratorio y que liguen a la dinámica poblacional
microbiana con la actividad biogeoquímica. Estas hipótesis biogeo-
químicas y poblacionales microbianas sí pueden abordarse direc-
tamente en el campo mediante técnicas novedosas como, por
ejemplo, los isótopos estables y las herramientas moleculares, tanto
usando experimentos de fertilización como gradientes naturales de
fertilidad, los cuales en conjunto, permitirían asociar a las poblacio-
nes microbianas con los nutrimentos y medir indirectamente el
efecto de la competencia microbiana en las transformaciones del N.
No obstante, es aún necesario desarrollar matemáticamente el mo-
delo conceptual aquí propuesto, así como retroalimentarlo mediante
datos experimentales y de campo, para evaluar su congruencia y
validar las hipótesis que lo integran.

Finalmente, las evidencias biogeoquímicas y el modelo hipoté-
tico propuesto indican que, en los suelos tropicales, la nitrificación
podría resultar de la competencia entre distintos grupos funcionales
microbianos con requerimientos específicos de C y N, por lo que
es crucial entender y demostrar la relación C-N y su vínculo con la
diversidad y composición microbianas en estos suelos. Esto es
prioritario dadas las implicaciones locales y globales que se vislum-
bran en este modelo. Aunque existe evidencia experimental de la
relación C-N en otros ecosistemas, la información es escasa para
los tropicales secos, en especial sobre la competencia microbiana
por C y N en el suelo. 
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