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La necesidad de realizar
prdcticas agm’colas y
forestales sustentables,
asi como de resolver
problemas ambientales
de degradacion y
contaminacion de

suelos, ha incentivado el
interés por expandir el
aprovechamiento de los
rizobios, particularmente
su versatilidad fisiologica
y capacidad de establecer

relaciones con las plantas.

Introduccién

Los rizobios son un grupo complejo de bacterias Gram-negativas que viven en
el suelo como saprdfitos, en asociacion con plantas o en simbiosis (Benhizia
et al., 2004; Rosenblueth et al,, 2018). Estas bacterias son bien conocidas
por establecer una relacion simbiética con plantas de la familia Fabaceae,
conocidas como leguminosas, a las que proveen de compuestos nitrogenados
mediante la fijacién de nitrégeno atmosférico (N,), a cambio de fuentes de
carbono y otros nutrientes. Las primeras descripciones de los rizobios fueron
realizadas por Beijerinck y Frank a finales del siglo xix, cuando se descubrié
que estas bacterias eran responsables de la formacion de nédulos y de la
fijacién de nitrégeno, funcidén previamente asignada a las leguminosas. Las
bacterias simbidticas nodulantes fueron inicialmente clasificadas en el
género Rhizobium, pero posteriormente se fueron agregando otros géneros,
designados de acuerdo con su velocidad de crecimiento y especificidad con
el hospedador (Das et al., 2017). La clasificacion taxonémica de los rizobios
es muy dindmica, ya que a los rasgos tradicionales de morfologia celular, los
rasgos bioquimicos y la especificidad de hospedadores se han ido sumando los
atributos fisioldgicos y genéticos (Latif et al., 2013). Actualmente, la mayoria de
los rizobios pertenecen a la subclase Alfa-Proteobacteria, en la cual se estima
una diversidad aproximada de 40 géneros, entre los cuales se destacan los
siguientes: Allorhizobium, Azorhizobium, Bradyrhizobium, Mesorhizobium,
Rhizobium y Sinorhizobium (Carvalho et al., 2010; Laguerre et al.,, 2001; Latif
et al,, 2013; Sessitsch et al., 2002), ademas de Devosia y Methylobacterium
(Balachandar et al.,, 2007; Senthilkumar et al, 2009). En las ultimas dos
décadas se han reportado algunos representantes de la subclase Beta-
Proteobacteria (por ejemplo, Burkholderia, Cupriavidus y Herbaspirillum) como
bacterias atipicas que también inducen la formacion de nédulos (Balachandar
etal., 2007; Bontemps et al., 2010; Das et al., 2017), y también se han reportado
miembros de la subclase Gama-Proteobacteria como ocupantes de nddulos,
especificamente del género Pantoea, asi como de los rdenes Enterobacteriales
y Pseudomonadales (Benhizia et al., 2004; Peix et al., 2015).

Los rizobios presentan una variedad de estrategias y estilos de vida que
les permiten asociarse a un amplio espectro de familias botanicas y, asi,
producir efectos diversos (Antoun et al., 1998; Mehboob et al., 2012; Van Loon,
2007). Ademas de la fijacion simbidtica de nitrégeno, otros mecanismos que
contribuyen al crecimiento vegetal estdn relacionados con la produccién
de metabolitos fitoefectivos, como fitohormonas, sideréforos, vitaminas y
antibidticos, asi como con la produccién de otros metabolitos “fitoefectivos”,
como lipoquitooligosacaridos (Lco) y exopolisacaridos (Mehboob et al., 2012),
los cuales se describen brevemente en esta revision. De acuerdo con su modo
de accidn, los rizobios se utilizan en diferentes aplicaciones biotecnoldgicas
como fitoestimulantes, biofertilizantes, bioplaguicidas y rizorremediadores
(Figueiredo et al., 2011).
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Asociaciones simbidticas
fabaceas-rizobios

Para que la simbiosis rizobio-leguminosa pueda establecerse exitosamente,
se debe llevar a cabo un proceso de colonizacién intracelular mediado por
una compleja via de senalizacion molecular (Oldroyd et al., 2011). Esta
sefalizacion es tan precisa que les permite a las leguminosas seleccionar
Unicamente a ciertos rizobios dentro de la comunidad bacteriana (Figura
5.1a). El mecanismo de interaccidn bacteria-planta requiere de dos procesos
esenciales que se encuentran finamente coordinados: formacion del nédulo
e infeccion (Figura 5.1b). Todo el proceso inicia cuando la planta comienza
a secretar en sus exudados compuestos fenédlicos que atraen a los rizobios
hacia la raiz (Peters & Verma, 1990). Una vez que los rizobios se encuentran
cerca de los pelos radicales, la planta libera flavonoides al medio, los cuales
inducen la produccion, por parte de los rizobios, de Lco llamados factores
de nodulacién (NodD) (Spaink, 2000). Los factores NodD son reconocidos por
la planta mediante receptores (LysM) que se encuentran en la membrana
plasmatica de las células de la raiz (Zipfel & Oldroyd, 2017). Mediante
proteinas de adherencia, los rizobios se unen a los pelos radicales, por lo cual
estos se enroscan, y asi ingresan al pelo radical (Gibson et al., 2008). Durante
este proceso de invasion, ademas de la sintesis del factor NodD, las bacterias
requieren de la produccion de exopolisacaridos y de especies reactivas de
oxigeno parainducir en la planta la formacién del canal de infeccién, y una vez
alcanzan la corteza del pelo radical, los factores NodD promueven la division
celular (Figura 5.1a). En esta divisién celular se dispara un mecanismo de
sefalizacion en el cual participan las fitohormonas citoquininas y auxinas,
para dar lugar a la organogénesis del nédulo (Zipfel & Oldroyd, 2017).

El mecanismo general de infeccidn de rizobios se da a través de canales de
infeccién. Una vez que estos canales comienzan a formarse, las bacterias
son transportadas hacia el citoplasma de las células hospederas a través
del canal de infeccion por un mecanismo de endocitosis (Bianco, 2014).
Cada célula es envuelta por una membrana peribacteroidal (MpB), dando
lugar a su forma simbidtica, llamada bacteroide, el cual, bajo condiciones
microaerofilicas dentro del nédulo, es capaz de realizar enzimaticamente la
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transformacién de N, en formas bioldgicamente activas de nitrégeno (Figura
5.1b). Esta transformacidn es llevada a cabo por la enzima nitrogenasa, que
esta conformada por dos unidades proteicas: una proteina homodimérica
gue contiene Fe y es codificada por nifH, y una proteina tetramérica que
contiene Fe y Mo (y en algunos casos V), codificadas por los genes nifD y
nifK, respectivamente (Raymond et al., 2004). Este complejo enzimatico es la
unidad central de fijacion de nitrégeno en todas las bacterias diazotréficas
conocidas a la fecha. En esta relacion simbidtica, la planta provee a los
bacteroides los nutrientes y la energia necesarios para llevar a cabo la
fijacion de nitrogeno. Compuestos como succinato, malato y fumarato son
transportados a través de la membrana peribacteroidal hacia el interior de
los bacteroides.

Estos compuestos son
utilizados para la
produccion de ATPy
posteriormente son
convertidos en piruvato,
que actia como ﬁente de
electrones para la reduccion
de Nza amonio, el cual
puede ser directamente
asimilado por las plantas

(Poole et al., 2018).

® Figura5.1. Procesos que dan lugar a la formacién de nédulos por parte de rizobios en
leguminosas. a. Sistema de sefializacion del proceso de colonizacién de rizobios en leguminosas;

b. Proceso general de infeccién y formacion del nédulo.
Fuente: Elaboracién propia con base en Clua et al. (2018)
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Asociaciones no
simbidticas

En las dultimas dos décadas se han estudiado

progresivamente las interacciones asociativas no
especificas entre diversas plantas y rizobios. En
plantasdistintasalasleguminosas,losrizobios pueden
colonizar exitosamente diferentes dérganos y tejidos,
como las partes aéreas de la filésfera (hojas, tallos,
partes florales y frutos), los nichos rizosféricos (zona
de influencia de la raiz o el rizoplano) y la endosfera,
es decir, elinterior de diversos tejidos vegetales (Chi et
al., 2005; Schloter et al., 1997). De hecho, en especies
no leguminosas, los rizobios colonizan de manera
endofitica, es decir, en el interior de los tejidos, sin
ocasionarles enfermedad a las plantas (Sessitsch
et al., 2002), o como rizobacterias. Entre la amplia
diversidad de especies vegetales que son colonizadas
por estos microorganismos, se encuentran el arroz, la
avena, el trigo, el maiz, el algoddn, la cebada, la canola,
la lechuga, la mostaza, el sorgo, el pasto Sudan, el
mijo perla, el girasol, la ocra, la papa, el tabaco, el
nabo y el esparrago (Antoun et al., 1998; Biswas et al.,
2009; Glick, 2012, 2014; Mehboob et al., 2012). Aunque
los rizobios pueden colonizar de manera abundante
especies vegetales no leguminosas, solo en casos
excepcionales se forman estructuras semejantes a
nédulos o tejidos hipertréficos, cuya tasa de fijacién
de nitrégeno es limitada (Senthilkumar et al., 2009;
Trinick & Hadobas, 1995). Con respecto al efecto
observado en las plantas, se distinguen tres tipos de
interacciones entre rizobios y no leguminosas: 1) las
positivas, que promueven el crecimiento y rendimiento
de las plantas; 2) las débiles o negativas, que tienen un

minimo o nulo efecto en el crecimiento de las plantas,
y 3) las neutras o sin efecto, que no producen ni
incremento ni disminucion en el crecimiento (Perrine-
Walker et al., 2007). En las interacciones positivas se
ha observado un incremento en la germinacion, la
tasa de elongacién radicular, el vigor de las plantulas,
el crecimiento del tallo, el area foliar, la absorcién de
nutrientes, la actividad fotosintética, el contenido de
clorofila, la conductancia estomatica, la tolerancia
al estrés abiédtico, el rendimiento y el contenido de
proteina (Cassan et al., 2009; Chi et al., 2005; Hussain
et al., 2016; Mclnroy & Kloepper, 1995; Shakhawat
Hossain & Martensson, 2008). En ciertas condiciones
de tiempo y lugar, algunas interacciones rizobios-no
leguminosas producen efectos insignificantes en el
crecimiento y rendimiento de las plantas inoculadas,
y en otras, incluso se producen efectos negativos. La
evidencia indica que ciertos efectos negativos estén
relacionados con la sobreproduccidn de compuestos
de tipo fitohormonas (por ejemplo, acido indolacético)
y HCN (cianuro de hidrégeno) por parte de los
inoculantes rizobiales, asi como con la acumulacién
de acido nitrico dentro de las raices (Antoun et al.,,
1998; Mehboob et al.,, 2009; Perrine-Walker et al.,
2007). Actualmente, se sabe que el tipo y la intensidad
del efecto que tienen los rizobios en plantas distintas
a las leguminosas dependen del tipo de cultivo, la
bacteria inoculada, las condiciones de cultivo, la
microbiota nativa y el suelo, entre otros factores
ecoloégicos (Antoun et al., 1998; Hussain et al., 2016;
Mehboob et al., 2011).

Capitulo 5. Mecanismos de promocion del crecimiento vegetal por rizobios simbiéticos y asimbiéticos
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Mecanismos de promocion del
crecimiento de los rizobios

Los rizobios, simbidticos o no simbiédticos, al igual
gue otras rizobacterias promotoras del crecimiento
vegetal, pueden mejorar el crecimiento o desempeno
fisiologico de las plantas a través de modos de accién
directos o indirectos. Los mecanismos de accién
directos promueven el mejoramiento del mecanismo
de nutricion (fijacion de nitrégeno, solubilizacion

de fosfatos, quelacion de hierro y produccién de
fitohormonas), mientras que los indirectos favorecen el
desempeno de las plantas en cuanto a la tolerancia a
factores biéticos o abiéticos (supresion de organismos
patégenos e induccidn de resistencia tanto a patégenos
como a estreses ambientales) (Figura 5.2) (Glick, 2012;
Gopalakrishnan et al., 2015; Van Loon, 2007).

® Figura5.2. Mecanismos de promocién del crecimiento vegetal por rizobios simbiéticos (con
leguminosas) y no simbiéticos (con no leguminosas). 1. Mecanismos directos; 2. Mecanismos indirectos.

Fuente: Elaboracién propia

leguminosas

Fitoestimulacion
(fitohormonas, vitaminas)

o ® g e

NH, Solubilizacion

no-leguminosas

ﬂ Tolerancia a
estrés ambiental

Biocontrol Resistencia sistémica

(antibidticos, micoparasitismo)

Bacterias promotoras del crecimiento vegetal en sistemas de agricultura sostenible



Mecanismos directos

Fijacion de nitrégeno

Elnitrégeno es un elemento esencial para el crecimiento
de las plantas, debido a que es indispensable en
la sintesis de acidos nucleicos, enzimas, proteinas
y clorofila (Lazar, 2003). Aunque el 78% del aire
atmosférico es N, no se encuentra en forma disponible
para las plantas, de manera que estas lo obtienen a
través de sintesis industrial, procesos biolégicos vy, en
menor grado, deposiciones atmosféricas de compuestos
nitrogenados oxidados o reducidos (Lassaletta et al.,
2014). Se estima que la fijacion bioldgica contribuye
con un 54%-65% del N utilizado en la agricultura
(Peoples et al., 2009). El proceso de fijacion bioldgica
en leguminosas requiere un alto gasto de energia,
por parte de las plantas, para el mantenimiento de la
relacién simbiédtica, y por parte de las bacterias, para
ejecutar la serie de reacciones en cadena que reducen el
nitrégeno N, a NH, (Gopalakrishnan et al., 2015; Laranjo
et al,, 2014). Tanto la nodulacidn como la efectividad de
la fijacién simbidtica pueden ser limitadas por diversos
factores que en general limitan la supervivencia,
competencia e infectividad de los rizobios, entre los
cuales estan la deficiencia hidrica en el suelo, el
estrés osmotico, temperaturas extremas, la salinidad,
la acidez o alcalinidad de los suelos, la deficiencia de
nutrientes y la sobredosis de fertilizantes o plaguicidas
(Gopalakrishnan et al., 2015; Zahran, 2001).

Como se ha explicado anteriormente, los esfuerzos
por extrapolar de manera eficiente la fijacion de
nitrégeno por rizobios a plantas no leguminosas,
especialmente cereales, han tenido una reducida
aplicacién practica debido a efectos insignificantes
o contrastantes en este intento (Hussain et al., 2016;
Rosenblueth et al., 2018; Sessitsch et al., 2002). En
muchos casos, no hay evidencia contundente de la
fijacion de nitrégeno como el principal mecanismo de
promocién del crecimiento; sin embargo, diferentes
estudios sobre inoculacién con rizobios en cereales,
principalmente maiz y arroz, reportan, ademds de una
colonizacién efectiva, efectos benéficos que incluyen
incremento en la absorcién de nutrientes, mayor
eficiencia fotosintética, asi como mayor rendimiento
y contenido de nitrégeno en grano (Chi et al., 2005;

Hussain et al., 2016). En la bisqueda de diazétrofos
naturalmente asociados a cereales, se ha reportado
la ocurrencia comun de rizobios afiliados a los grupos
Alfa- y Beta-Proteobacteria, como Bradyrhizobium y
Rhizobium, a partir de secuencias de nifH en ADN en
la rizésfera y en diferentes tejidos de maiz (Roesch
et al., 2008), en macerados de arroz (Engelhard et al.,
2000) y en rizésfera de sorgo (Rodrigues Coelho et
al., 2008). Analisis moleculares funcionales mediante
aproximaciones de transcriptomica y proteémica han
mostrado que ciertos grupos de diazétrofos de arroz,
especificamente Bradyrhizobium, son activos a fijacién
de nitrégeno en asociacion con la planta (Rosenblueth
et al., 2018). De manera similar, en un estudio con
plantas de caha de azucar cultivadas en maceta,
Thaweenut et al. (2011) sugieren que la proliferacion
de diazoétrofas, entre ellas Bradyrhizobium sp. y
Azorhizobium caulinodans, estad relacionada con la
expresion abundante de genes nifH y la tasa de fijacion
de nitrégeno analizada por dilucién isotépica. Ademas
de las bacterias asociadas que proveen naturalmente
de nitrégeno a las plantas, las estrategias actuales
involucran la modificacion genética, especialmente
de gramineas, a través aproximaciones dirigidas a 1)
transferir los genes de la nitrogenasa, 2) desarrollar
la simbiosis por nodulacidon y, alternativamente, 3)
desarrollar cereales que promuevan el crecimiento de
diazotrofas (véase Rosenblueth et al., 2018).

Solubilizacién de fésforo

Después del nitrégeno, el fésforo es el segundo
nutriente mds importante para las plantas. En el
suelo, el fésforo se encuentra en forma organica
(ligada) o inorganica (ligada, fijada o disponible), en
concentraciones que dependen principalmente de la
composicién del material parental; sin embargo, su
disponibilidad es influenciada por las caracteristicas
fisicoquimicas del suelo (especialmente el pH y la
materia organica), de la exudacién de las raices y de
la microbiota disponible (Gopalakrishnan et al., 2015).
Los rizobios pueden liberar el fésforo ligado a formas
orgdnicas a través de la accién de fosfomonoesterasas
y fitasas (mineralizacién), o por solubilizaciéon de
formas inorgdnicas mediante la liberacién de acidos
como 2-ceto-glucénico, glutdmico, sulfdrico, nitrico y
carbdnico (Afzal & Bano, 2008; Alikhani et al., 2007;
Makoudi et al., 2018), y de esta manera incrementan
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la absorcion de P y promueven el crecimiento de
las plantas. Diversos rizobios exhiben la capacidad
de mineralizar o solubilizar el P en simbiosis con
leguminosas o asociadas endofiticamente con otras
especies; entre estos rizobios se encuentran Rhizobium
leguminosarum, Rhizobium meliloti, Mesorhizobium
mediterraneum, Bradyrhizobium sp. y Bradyrhizobium
japonicum (Afzal & Bano, 2008; Antoun et al., 1998;
Makoudi et al., 2018; Tao et al.,, 2008; Vessey, 2003;
Wang et al., 2006).

Formacién de sideréforos:

disponibilidad de hierro

El hierro es un micronutriente necesario para el optimo
desarrollo de las plantas. Especificamente en la relacion
simbidtica rizobios-leguminosas, el hierro es necesario
para que la planta pueda sintetizar proteinas como la
leghemoglobina (indispensable para mantener bajas
las concentraciones de oxigeno dentro del nédulo),
y en los bacteroides es necesario para la sintesis de
nitrogenasas, citocromos, ferredoxinas e hidrogenasas
(Brearetal., 2013; Guerinot, 1991). Aunque el hierro es un

micronutriente abundante en los suelos, normalmente se
encuentra en estado insoluble, lo cual impide que pueda
ser aprovechado por la mayoria de los organismos
(Ahemad & Kibret, 2014). En este sentido, algunos
microorganismos han desarrollado estrategias para
la produccion de compuestos de bajo peso molecular
llamados siderdforos, que son capaces de unirse al
hierro insoluble (quelante) v, asi, facilitar su transporte
al interior de la célula. Las plantas utilizan el hierro
proveniente de los siderdforos de distintas maneras, ya
sea incorporandolo directamente desde el sideréforo,
utilizando quelantes para liberar el hierro soluble o
bien mediante una reaccién de intercambio de ligandos
(Schmidt, 1999). Se ha observado que los siderdforos
pueden actuar como fuente importante de hierro en
plantas con deficiencias de este nutriente (Radzki et al.,
2013), por lo que los rizobios pueden asistir a las plantas
en su adquisicion. Algunas especies reconocidas por
la produccion de sideréforos son R. meliloti, Rhizobium
tropici, R. leguminosarum bv. viciae, R. leguminosarum
bv. trifolii, R. leguminosarum bv. phaseoli, Sinorhizobium
meliloti y Bradyrhizobium sp. (Antoun et al., 1998; Chabot
et al.,, 1996; Gopalakrishnan et al., 2015).
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Produccion de fitohormonas

Las fitohormonas son mensajeros quimicos producidos en una célula o tejido
gue modulan procesos celulares en otra parte de la planta, por lo que requieren
concentraciones micromolares mas bajas (Lazar, 2003). Los rizobios, como la
mayoria de las bacterias rizosféricas, pueden inducir el crecimiento vegetal a
través de la produccién de fitohormonas como auxinas, citoquininas, giberelinas
y acido abscisico, y la produccién de la enzima acido 1-aminociclopropano-1-
carboxilico (acc) desaminasa (ACC- desaminasa) (Mehboob et al., 2012). Los
principales efectos de las hormonas producidas por rizobios inoculados en
semillas o raices de plantas no leguminosas son mejoras en el desempefio
fisioldgico de las plantas, como una mayor eficiencia fotosintética, un mejor uso
del agua y un aumento en la absorcidn de nutrientes, los cuales resultan en un
incremento de la productividad de los cultivos (Chi et al., 2005; Hussain et al.,
2016; Mehboob et al., 2012), mientras que, en leguminosas, estan mayormente
relacionados con la nodulacidn.

Las auxinas fueron de las primeras hormonas descritas y, en conjunto

con las citoquininas, difieren de otras fitohormonas en que son vitales

para las plantas, ya que se utilizan de forma continua, mientras que otras

fitohormonas tienen mecanismos de encendido y apagado. Las auxinas

regulan procesos del desarrollo de las plantas como la elongacion de tallos,

la dominancia apical, la organogénesis, el desarrollo de frutos y meristemos

y el crecimiento orientado, o tropismo. El acido indolacético (alA) es la auxina

mas abundante y fisioldgicamente importante, ya que regula procesos de

division celular y formacion y diferenciaciéon del haz vascular (Benkova et

al., 2003). Numerosos estudios reportan que la aplicacion exdgena de AlA

estimula la formaciéon de primordios de nédulos en ciertas leguminosas;

sin embargo, se ha encontrado que los requerimientos de auxinas para la

organogénesis de los nddulos varian entre tipos de nédulos, asi como que

la sensibilidad ocurre en ciertos intervalos de concentraciones (Ferguson &

Mathesius, 2014; Turner et al., 2013). En la simbiosis leguminosa-rizobios,

los controles locales (en el nédulo) y sistémicos (en el sistema radicular) de

nodulacién estan regulados por el balance entre las diferentes fitohormonas.

Esto se lleva a cabo a través de dos mecanismos a través de los cuales la

senalizacion de las fitohormonas se altera durante la nodulacién: 1) mediante ﬂﬁesar de 9”3 se
la sintesis directa por rizobios y 2) mediante la manipulacién indirecta del tiene reportada una
balance de fitohormonas en la planta desencadenado por los factores NodD, gran diversidad de

los cuales son un prerrequisito para la formacién de nédulos (Ferguson & citoguininas de origen

Mathesius, 2014). Entre los rizobios mas sobresalientes por la produccion . .
microbiano, hasta ahora

de AIA se encuentran A. caulinodans, B. japonicum, Bradyrhizobium elkanii, )
Mesorhizobium loti, Rhizobium japonicum, R. leguminosarum, Rhizobium solo se ha reconocido a
lupini, R. meliloti, Rhizobium phaseoli, Rhizobium trifolii y Sinorhizobium spp. los géneros Rinz;obzum

(Gopalakrishnan et al., 2015). y Met/yylobacterium
como productores de estos

y, en algunos casos, el desarrollo de raices y la formacion de pelos radiculares CompueStos (Sentbdkumar
(Mehboob et al., 2012). et al., 2009).

Por su parte, las citoquininas estimulan la divisidn y el alargamiento celulares
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Las giberelinas, representadas por al acido giberélico,
son responsables de la elongaciéon de tallos y la
expansion de hojas, pero no tienen efecto en las raices.
La aplicacién de giberelinas estimula la germinacion de
semillas, induce la formacién de frutos sin semillas e
incrementa el numero de botones, la expresion sexual
en flores y la nodulacién en leguminosas (Biswas
et al,, 2009). Se sabe de la producciéon de giberelinas
por Rhizobium y S. meliloti, pero pocos estudios han
mostrado evidencia del efecto especifico de giberelinas
producidas por rizobios inoculados en no leguminosas.
En un estudio reciente, la inoculacién de Rhizobium sp.
10268 en cana de azlcar produjo efectos positivos en
la produccidn de brotes y el crecimiento de las plantas,
probablemente a través de la produccidn de giberelinas
(Ferreira et al., 2020).

Por su parte, el acido abscisico (ABA) es sintetizado
primordialmente en las hojas, y su producciéon se
acentla a bajas temperaturas y en estrés hidrico. El
ABA regula la apertura y el cierre estomatico y funciona
como regulador del crecimiento vegetal al inhibir el
crecimiento de tallos e inducir dormancia de semillas
(Gopalakrishnan et al., 2015). Por algin tiempo se
considerd que su efecto era inhibidor de la formacion
de nddulos; sin embargo, se ha visto que su funcién es
compleja, al ser requerido solo en algunos tejidos o en
etapas fenoldgicas especificas, mientras que puede ser
inhibitorio cuando sus concentraciones son elevadas,
posiblemente ante condiciones de estrés (Ferguson &
Mathesius, 2014; Turner et al., 2013).

La ACC-desaminasa, que se considera dentro de la
familia de las enzimas triptéfano sintasas, requiere
de la vitamina B6 como cofactor para llevar a cabo

su actividad. El principal efecto del Acc es reducir los
niveles de etileno producido por estrés ambiental
(Glick, 2014). Las bacterias que producen AIA son
capaces de producir también altos niveles de Acc, como
R. leguminosarum bv. viciae, Rhizobium hedysari, R.
japonicum, Rhizobium gallicum, B. japonicum, B. elkanii,
M. loti y S. meliloti. Algunos de estos rizobios se han
inoculado en plantas sometidas a diferentes estreses
(metales pesados, patégenos, sequia, alta radiacion
o salinidad), y se ha tenido como resultado una
disminucidn en los niveles de etileno en la raiz, ademas
de un aumento en la elongacién de raices, una mejor
absorcién de nutrientes, un incremento en la nodulacién
y un aumento en la longitud de los tallos (Glick, 2014;
Gopalakrishnan et al., 2015).

Produccién de otros
compuestos fitoestimulantes

Otroscompuestosconefectoestimulantedelcrecimiento
vegetal en plantas no leguminosas estan representados
por moléculas senal producidas por rizobios como los
Lco, riboflavinay lumicromo, el compuesto que deriva de
la degradacidn de la riboflavina (Mehboob et al., 2012).
Algunos géneros de rizobios con capacidad de producir
estos compuestos son Azorhizobium, Bradyrhizobium,
Rhizobium, Mesorhizobiumy Sinorhizobium (Dakora et al.,
2015; Yang et al., 2002). En general, estos compuestos,
aplicados en concentraciones micromoleculares, como
es el caso de los Lco, pueden incrementar la produccion
de fotosintatos y el rendimiento en granos. De manera
similar, el lumicromo puede mitigar el estrés hidrico,
mientras que la riboflavina tiene un efecto promotor del
crecimiento vegetal via un aumento de la respiracién
radicular (Dakora et al., 2015; Yang et al., 2002).



Mecanismos indirectos

Biocontrol e induccion de
resistencia sistémica

Ademads del beneficio de la fijacion de nitrégeno y otros
mecanismos directos de promocidn vegetal, los rizobios
tienen propiedades para biocontrol e induccion de
resistencia sistémica contra fitopatégenos y plagas de
insectos. Estos mecanismos se basan en la produccién
de principios activos como los siguientes:

Como el 2,4-diacetilfloroglucinol (DAPG),
kanosamina, fenazina-1-acido-carboxilico,
pioluteorina, neomicina A, pirrolnitrina,
piocianina y viscosinamida, entre los
cuales el mas sobresaliente es el DAPG
por su amplio espectro antibacterianoy su
actividad antifingica y antihelmintica.

Sideroforos

Para una mayor absorcion de hierro, lo
que priva, por competencia, a los hongos
fitopatégenos.

Ademas de la produccién de metabolitos, los rizobios
pueden inhibir el crecimiento de fitopatégenos edaficos a
través de 1) la exclusion competitiva por nutrientes o del
sitio de colonizacion en la planta y 2) el micoparasitismo
de las hifas o la inhibicion de estructuras reproductivas
como esclerotios o zoosporas (Das et al, 2017;
Gopalakrishnan et al., 2015).

Por otro lado, en la induccidon de resistencia sistémica
se generan senales que se distribuyen sistémicamente
y fortalecen los mecanismos de defensa de las
plantas a través de la acciéon de metabolitos como los
mencionados anteriormente o mediante la expresion de
genes y la produccién de enzimas liticas y antioxidantes,

Metabolitos de bajo

peso molecular

Como el cianuro de hidrégeno (HCN), que
inhibe metaloenzimas, en general, pero
particularmente de cobre contenido en la
citocromo C oxidasa.

Enzimas liticas

Como la quitinasa, $-1,3-glucanasa,
proteasay lipasa, que lisan paredes 'y
membranas celulares de patégenos
fungicos y bacterianos.

como la peroxidasa, el polifenol oxidasa, el superéxido
dismutasa, las catalasas, las lipoxigenasas y el ascorbato
peroxidasa, ademas de fitoalexinas y flavonoides o
incluso lipopolisacdridos que han mostrado efecto
en la protecciéon contra nematodos (Das et al.,, 2017,
Gopalakrishnan et al., 2015). Algunas especies, como B.
japonicum, R. meliloti y R. leguminosarum, son conocidas
por su eficiencia en el control de fitopatégenos fungicos
del suelo como Fusarium, Rhizoctonia, Sclerotium y
Macrophomina (Das et al., 2017). La capacidad de
biocontrol e induccién de resistencia sistémica de los
rizobios se ha probado mediante el uso de extractos de
nédulos o la inoculacién en plantas, tanto leguminosas
como de otras familias botanicas.
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Mitigacién de estreses
abiéticos: salinidad, acidez
del suelo y metales pesados

De manera natural, los rizobios presentan algunos
mecanismos clave para la tolerancia o resistencia
a diferentes condiciones estresantes, como estrés
ambiental, déficit hidrico, temperaturas extremas,
salinidad, pH extremos, metales pesados y plaguicidas.
La asociacion artificial o la simbiosis de plantas con
rizobios pueden mitigar el dafo de estos factores
estresantes, que limitan la productividad de los cultivos
(Yang et al., 2002).

Es bien sabido que las altas temperaturas ambientales
plantas,
principalmente a causa de las pérdidas de agua por
aumento de la transpiracién. Asimismo, se limita la

producen efectos negativos en las

actividad enzimatica para llevar a cabo procesos vitales
para las plantas, como la fotosintesis, mientras que,
en leguminosas, se limitan considerablemente los
procesos asociados a la nodulacién. Aunque los rizobios
son, en general, susceptibles a altas temperaturas,
muchos de ellos exhiben adaptacién natural al calor
a través de procesos regulatorios complejos que
involucran el uso de proteinas y lipopolisacaridos (LPS)
(Gopalakrishnan et al., 2015; Zahran, 2001). Al someter
a cepas de rizobios tolerantes a temperaturas por
encima de los 30 °C, se ha observado un incremento en
la produccidn de sustancias poliméricas extracelulares
o exopolisacaridos (EPS), asi como una mayor expresion
de proteinas de shock térmico (Nandal et al., 2005).
Aumentos considerables en la produccién de EPS y la
formacidn de biofilms (biopeliculas) constituyen también
mecanismos de tolerancia a la desecacién vy, por lo
tanto, pueden asistir a las plantas para sobrellevar el
déficit hidrico. Recientemente se ha propuesto que la
producciéon de poliaminas por parte de rizobios puede
mitigar el estrés hidrico a través de un mecanismo de
comunicacion cruzada de poliaminas con fitohormonas
(Menéndez et al., 2019).

La salinidad en el suelo reduce la absorcion de
nutrientes por parte de las plantas debido a la

unién del sodio con cationes esenciales, como el
P, o bien por la acumulacion de iones de Na*, Cl-
y SO,> en el interior de las células vegetales, lo
cual inactiva enzimas que inhiben la sintesis de
proteinas y la fotosintesis (Zhu, 2001). La salinidad
afecta el proceso de infeccion, colonizacién vy
formacién de nddulos, impactando su eficiencia en el
aprovisionamiento de nitrégeno a las plantas. Aunque
los rizobios son sensibles a altas concentraciones
de sales, hay especies tolerantes de los géneros
Rhizobium y Sinorhizobium (Gopalakrishnan et al.,
2015; Zahran, 2001). En algunas de estas especies
se han caracterizado metabolitos que, al igual que en
las plantas, les permiten compensar los potenciales
altamente negativos que produce la salinidad en
el interior de las células, entre los cuales estan
los denominados solutos compatibles (trehalosa,
N-acetilglutamilglutamina amida y glutamato) y los
osmoprotectores (betainas, glucanos, trehalosa,
sucrosa, ectoina, 3-dimetilsulfoniopropionato,
acido pipecdlico y cationes como Ca*y K*), cuya
produccién estda modulada por familias de genes bien
identificados (Sugawara et al., 2010).

Debido a su naturaleza no degradable, los metales
pesados representan un grupo de contaminantes cuya
abundanciaen suelos causadafnos tantoaplantascomo
a la microbiota. Los efectos de los metales pesados
en el crecimiento, la abundancia, la morfologia y la
fisiologia de los rizobios estdn bien documentados.
En términos generales, se ha observado que la
acumulaciéon de metales como As, Mo, Hg, Cd y Cu
reduce considerablemente la simbiosis leguminosa-
rizobios debido a que su efecto téxico disminuye las
poblaciones de bacterias de vida libre, su viabilidad y
consecuencia, las posibilidades de colonizacién y la
formacion de nddulos (Paudyal et al., 2007). A pesar
de ello, cepas con buena eficiencia simbidtica, como
Rhizobium y Bradyrhizobium, muestran una tolerancia
natural a algunos metales a través de la produccién
de EPs y biopolimeros, sideréforos, metalotioninas
o fitoquelatinas que pueden acomplejar metales
pesados, o bien a través de mecanismos genéticos que
involucran una mayor diversidad de tipos de plasmidos
(Fagorzi et al., 2018; Nonnoi et al., 2012).

Bacterias promotoras del crecimiento vegetal en sistemas de agricultura sostenible



Los rizobios son un grupo
ampliamente conocido por
sus relaciones simbidticas
con leguminosas; sin
embargo, también
establecen relaciones

con plantas de otras
familias botdnicas,
ocupando diferentes
nichos, particularmente
los endofiticos.

Conclusiones

Los rizobios son un grupo taxondmicamente diverso que se enriquece con
la exploracién de nuevas especies vegetales de la extensa y ampliamente
distribuida familia de las leguminosas, ademas de otras plantas
que albergan géneros menos diversos de rizobios. En las relaciones
simbidticas con rizobios, el mayor beneficio que tienen las plantas es
la obtencién de compuestos nitrogenados producto de la fijacion del
nitrégeno molecular atmosférico, mientras que, en relaciones asociativas
con plantas no leguminosas, el beneficio se obtiene a través de otros
mecanismos relacionados con la adquisicion de nutrientes y la induccién
del crecimiento por fitohormonas producidas por los rizobios, ademas
de otros mecanismos indirectos, como la produccién de metabolitos
fitoefectivos (antibidticos, enzimas, sideréforos, moléculas sefal, entre
otros) para biocontrol, la induccién de resistencia sistémica y la mitigacion
del estrés ambiental, los cuales mejoran el desempefo fisioldgico de las
plantas y el rendimiento de los cultivos. Actualmente, las aproximaciones
para extrapolar el beneficio de la fijacién de nitrégeno a gramineas de
interés alimenticio se basan en manipulaciones genéticas, tanto de las
plantas como de los rizobios. La literaturaindica que los rizobios confieren
a las leguminosas una vasta lista de efectos positivos, muchos de ellos
relacionados con la nodulacién y la eficiencia en la fijacién de nitrégeno.
Aunado a ello, se ha descrito su participacion en la disponibilidad y
absorcion de fésforo, ademas de otros beneficios indirectos que cubren
toda la gama de mecanismos aqui presentados. La evidencia colectada
sobre los efectos de promocidn del crecimiento en leguminosas proviene
principalmente de estudios sobre inoculacién con rizobios, mientras que
en otras plantas los estudios abarcan experimentos con extractos de
ndédulos, extractos de cultivos e inoculaciéon de raices.

A pesar de la versatilidad que exhiben los rizobios para establecer
relaciones simbidticas obligadas, cruzadas o asociativas, hay diversos
factores que determinan una nodulacién eficiente y, por lo tanto, pueden
limitar los efectos deseados. Entre estos factores se distinguen el
genotipo de la planta y el rizobio, los factores fisicoquimicos del suelo
(pH, contenido de humedad, salinidad, etc.), los factores ambientales, la
exudacion radicular, asi como la composicion de la microbiota, ya sea esta
residente del suelo o naturalmente asociada a las plantas. Debido a que
los rizobios tienen capacidades sobresalientes para producir de manera
naturalunamplioespectrode metabolitos para sobrellevar diferentestipos
de estrés, se reconoce que estos microorganismos pueden utilizarse de
manera eficiente no solo como biofertilizantes sino también como agentes
para biocontrol e induccidn de resistencia sistémica contra fitopatégenos,
asi como para favorecer el desempeno de las plantas en condiciones
ambientales adversas o en suelos degradados o contaminados.
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