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Resumen

El fosfato (Pi) es un macronutriente esencial para todos los organismos, usualmente
se le encuentra en el suelo en combinacién con cationes formando fosfato tricalcico
o hidroxiapatita, o en algunos compuestos organicos como el fitato, que suelen ser
inaccesibles para las plantas. En los ecosistemas naturales, como las praderas,
bosques y selvas, la concentracion de fosfato es muy escasa, por lo que los
vegetales han desarrollado varios mecanismos adaptativos para incrementar su
solubilidad, captacion y distribucién en sus tejidos. Al percibirse una deficiencia
nutrimental, se inhibe el crecimiento de la raiz primaria y se promueve una mayor
ramificacion mediante la formacién de raices laterales. Por otra parte, se ha
observado que las interacciones simbidticas con rizobacterias promotoras del
crecimiento vegetal (PGPR), ayudan a convertir el fosfato a acido fosférico y a
mineralizarlo por medio de fosfatasas, haciéndolo de esta manera asequible.
Aunque desde hace tiempo se sabe de la importancia de la nutricion mineral para
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la productividad vegetal, ha sido recientemente que han comenzado a dilucidarse
los mecanismos moleculares subyacentes. En esta revision, se discuten las
investigaciones mas relevantes sobre las interacciones y la influencia del ambiente
biético en la nutricion fosférica, asi como su impacto en el crecimiento y desarrollo
de las plantas.
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Abstract

Phosphate (Pi) is a macronutrient essential for all organisms. It is found in the soil in
combination with cations such as tricalcium phosphate or hydroxyapatite, but also
as organic forms such as phytate. These chemical species are sparingly soluble and
unavailable for plant acquisition. In natural ecosystems, such as prairie open areas,
jungles and forests, the Pi level is low, and thus plants have to improve its nutrition
through various mechanisms, including solubilization, acquisition and distribution
among tissues. As the root perceives Pi deficiency in soil, growth is inhibited while
branching is promoted through the formation of lateral roots, which enables a better
exploration of the substrate. On the other hand, it has been observed that the
symbiotic interactions with plant growth promoting rhizobacteria (PGPR) help to
solubilize and mineralize Pi to make it free and available to the plant. In this review,
we discuss the most relevant research on the molecular mechanisms that plants
have developed to adapt to Pi deficiency, as well as the effect of symbiosis between
PGPRs and plants on growth and development.

Keywords: phosphate, rhizobacteria, solubilization, mineralization.

Introduccion

El fosfato (Pi) es un macronutriente esencial en el crecimiento de las plantas, por lo
que sus niveles en el suelo son cruciales para que los cultivos alcancen altos
rendimientos (Ham et al., 2018). El Pi es un componente clave de moléculas como
el DNA y el RNA, y también participa en la regulaciéon del metabolismo energético,
en la fotosintesis y la respiracién (Marchner, 1995; Bowler et al., 2010; Abel, 2017).
El Pi es un anién con afinidad por cationes como el calcio, el potasio y el aluminio,
con los que forma compuestos insolubles (Holford, 1997), y es gracias a factores
como la actividad microbioldgica, el pH y los exudados de la raiz, que el Pi puede
quedar en disolucion (Richardson et al., 2001; von Wandruszka, 2006). En este
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sentido, varios géneros bacterianos que proliferan en la rizésfera, la region del suelo
influenciada por la secrecion de sustancias nutritivas por la raiz, contribuyen a la
solubilizacion y mineralizacion del Pi, mejorando asi su disponibilidad y por tanto el
crecimiento y desarrollo vegetal (Pii et al., 2015). En este articulo empezaremos
describiendo el fenotipo del sistema radicular en condiciones de escasez de fosfato.
A continuacion se revisaran las investigaciones recientes, donde proponen algunos
mecanismos moleculares implicados en dicho proceso y finalmente resaltaremos la
funcion de las bacterias en la adquisicion del fosfato.

Modificaciones del desarrollo vegetal en condiciones de
escasez de fosfato

Las plantas han desarrollado una amplia gama de respuestas para adaptarse y
crecer en suelos donde la disponibilidad de Pi es limitada (Puga et al., 2017). En
dichas condiciones, se inhibe el crecimiento en profundidad de la raiz primaria,
debido a la diferenciacion del meristemo radicular (RAM, por sus siglas en inglés)
(Abel, 2017; Gutiérrez-Alanis et al., 2018). En el mantenimiento de la actividad
mitoética del RAM, participan varios fitorreguladores, incluyendo las auxinas, las
citocininas y los brasinosteroides (Puga et al., 2017).

En Arabidopsis thaliana con limitacién de Pi, se inhibe el crecimiento de la raiz
primaria y promueve la formacion de las raices laterales, con la consiguiente
expansion del area radicular, debido a que en cada ramificacién se forman pelos
radicales, que son células epidérmicas que expresan proteinas transportadoras que
promueven la internalizacion del nutrimento (Giehl y von Wiren 2014; Peret et al.,
2014; Salazar-Henao et al., 2016) (Fig. 1). La estimulacién del crecimiento de las
raices laterales, permite la exploracion preferente de las capas mas superficiales
del suelo, en donde se acumulan parches localizados de materia organica (Ham et
al., 2018).

El andlisis de plantas transgénicas que expresan el gen CYCB1::GUS, importante
en la transicion G2/M del ciclo celular, ha permitido observar que la reduccion del
crecimiento de la raiz primaria, se debe a una disminucion en la actividad mitética
(Fig. 1). Lo anterior ocurre por una pérdida de la identidad del centro quiescente del
meristemo (Sanchez-Calderodn et al., 2005). Asi, la eventual inhibicién de la mitosis,
y la transicién a la diferenciacién, son fundamentales en el proceso adaptativo por
el que las plantas incrementan la eficiencia de captaciéon de fosfato (Nacry et al.,
2005).
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Figura 1. Estrategias del sistema radicular de A. thaliana en la busqueda del Pi. El panel de la izquierda compara
las plantulas de Arabidopsis de 12 dias de edad cultivadas en medios con suficiencia y deficiencia de Pi. En los
insertos de la parte inferior se muestra el sistema radicular de las plantulas que expresan CYCBI::GUS. Note en las
plantulas en deficiencia de Pi, que la tincion histoquimica con GUS en la punta de la raiz primaria es mas débil y
también presentan un incremento del niimero de las raices laterales respecto al control. En el panel de la derecha se
comparan las imagenes de microscopia confocal de la punta de la raiz, que muestran una inhibicion de la zona de
elongacion (<2h), seguida de una inhibicion de la division celular en la zona meristematica (<2 dias) en deficiencia
de Pi (Modificada de Abel, 2017).

Mecanismos moleculares de la seiializacion de fosfato

El transportador codificado por el gen PHOSPHATE TRANSPORTER 1 (PHTT1)
tiene una funcién importante en la adquisicién de fosfato. Este transportador se
expresa principalmente en las células epidérmicas de la zona de maduracién de la
raiz primaria, asi como en los pelos radiculares y en la cofia lateral de la raiz (Shin
et al., 2004; Ayadi et al., 2015; Kanno et al., 2016). La caracterizacién de plantas
transgénicas que sobre-expresan 23 residuos del dominio N-terminal de una
proteina que enlaza al Ca*2-, y se asocia con la membrana plasmatica, denominada
NR23, carente de pelos radiculares reveld una interaccion importante en los
procesos del desarrollo y la percepcion del fosfato. Por ejemplo, bajo limitacion
nutrimental, esta linea secreta menos fosfatasa acida, citrato y malato y manifiesta
una mayor induccion de la expresion de PHT1, respuestas asociadas al agobio
nutricional (Tanaka et al., 2014).
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Figura 2. La percepcion y sefializacion local de Pi controla el desarrollo de la raiz primaria. El nicho de células
fuente en la raiz primaria requiere para un desarrollo normal del trafico de factores como SHORT ROOT (SHR) a
través del plasmodesmo. En condiciones limitantes de Pi en el suelo, se activan dos vias en el nicho de células
fuente: STOP1 que activa la expresion de ALMT1, con su subsecuente insercion en la membrana plasmatica, lo cual
facilita la liberacion de malato dentro del apoplasma. En paralelo, en el reticulo endoplasmatico, se localiza PDR2
unido a la ferredoxina LPR1, al desacoplarse esta interaccion, permite el trafico intracelular de LPR1, el cual oxida
el Fe?"a Fe*', lo que resulta en la acumulacion de Fe** en el apoplasma. En este sitio, Fe** forma un complejo con el
malato que activa la produccion de ROS, desencadenando una deposicion de callosa en la pared del nicho de células
fuente. La callosa bloquea el trafico del SHR y de otros factores de transcripcion a través del plasmodesmo, lo que
provoca una disminucién de la actividad del RAM. Las vias de sefializacion STOP1-ALMT1 y PDR2-LPR1 también
estan involucradas en la rigidez de la pared celular de la zona de transicién de la raiz, lo que conduce a la inhibicién
de la expansion celular, produciendo asi una detencion del crecimiento de la raiz primaria (Modificado de Ham et
al., 2018).

Por otra parte, la proteina PDR2, se une a la ferroxidasa LPR en el reticulo
endoplasmico. LPR1 al liberarse de PRD2, se transporta al apoplasma donde oxida
Fe?* a Fe®. Mas adelante se describira como este hecho influye en la disminucién
del crecimiento de la raiz primaria bajo condiciones limitantes de fosfato (Fig. 2)
(Ticconi et al., 2009). Muller et al., (2015), reportaron que LPR1 regula la actividad
del meristemo apical de la raiz primaria, al bloquear la comunicacién con el nicho
de células fuente, proceso en el que esta involucrado el factor de transcripcion
STOP1 codificado por el gen SENSITIVE TO PROTON RHIZOTOXICITY (STOP1).
STOP1, controla la expresion del transportador de malato ALMT1 localizado en la
membrana plasmatica. Posteriormente, el malato liberado en el apoplasma forma
un complejo con Fe?®*, el cual induce la produccion de especies reactivas de oxigeno
(ROS por sus siglas en inglés: Reactive Oxygen Species) (Balzergue et al., 2017;
Mora-Macias et al., 2017). Esta produccion local de ROS incrementa la deposicion
de callosa en el nicho de células fuente, lo que interfiere con la mitosis y promueve
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la diferenciacion (Fig. 3) (Muller et al., 2015; Hoehenwarter et al., 2016; Mora-
Macias et al., 2017). Sin embargo, en este escenario aun quedan preguntas por
contestar, por ejemplo como y bajo qué mecanismos las células de la punta de la
raiz al percibir bajos niveles de fosfato en el suelo, producen cambios que activan
la expresion de ALMT1 a través del modulo de senalizacion STOPA1.
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Figura 3. Modelo de la percepcion local del Pi en la punta de la raiz de Arabidopsis. La deficiencia de Pi activa
a la via dependiente de LPR1 que lleva a la acumulacién de Fe’* y a la producciéon de ROS, lo que ocasiona la
deposicion de callosa en la pared celular de la zona de transicion y del nicho de células fuente (NCF). Lo antes
mencionado, provoca una rapida reduccion de la elongacion celular, seguida de la inhibicion de la divisién celular
del RAM (Miiller et al., 2015). En la foto de la izquierda se muestra la punta de la raiz de una plantula crecida en
condiciones de inanicion de Pi, tratada con azul de anilina que tifie la callosa. La ATPasa PDR2 se encuentra en el
reticulo endoplasmatico, donde restringe a la ferroxidasa LPR1 (Svistoonoff et al., 2007; Ticconi et al., 2009).
Cuando esta tltima se localiza en el apoplasma genera a las ROS que inducen la deposicion de callosa (Balzergue
et al., 2017). La movilizacion de Pi al interior se lleva a cabo por PHT1, el transportador de Pi, que se expresa en
las células de la punta de la raiz. La limitacién de Pi es activada por un mecanismo desconocido, que se sabe es
independiente del PHT1. STOP1, controla directamente la expresion de ALMTI, generando el médulo STOP1-
ALMT]I que regula la deposicion de callosa en la zona de transicion, pero no en el NCF (Balzergue et al., 2017). El
transporte de sacarosa del follaje a la raiz regula la respuesta a la deficiencia de Pi. ALMT]1 también esta involucrado
en la liberacion de malato dentro de la rizdsfera como un quelante para la movilizacion el Pi y la desintoxicacién
del A" (Cordell y White, 2014; Abel, 2017).

Las interacciones planta-microorganismos estimulan el
desarrollo vegetal
Hoy en dia el suplemento de nutrientes para incrementar la productividad de los

cultivos de interés agricola se basa en la adicién de fertilizantes (Zhang et al., 2010).
Se ha documentado que el rendimiento de los cultivos no siempre correlaciona con
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un alto suministro de insumos, ademas de que son caros y contaminan el ambiente
(Zhang et al., 2010). Por lo tanto, uno de los retos en el campo de la biotecnologia
agricola, es el desarrollo de estrategias que permitan que la nutricion vegetal sea
sustentable a largo plazo.

En la rizosfera predominan las poblaciones bacterianas que en conjunto componen
el microbioma rizosférico (Berg y Smalla 2009; Chaparro et al., 2013). Se han
aislado varias especies de PGPR que promueven la salud y el desarrollo de las
plantas a través de mecanismos directos e indirectos (Couillerot et al, 2009;
Richardson et al., 2009). Las interacciones benéficas entre estos organismos y la
raiz representan una forma de simbiosis, en las cuales el costo y el beneficio son
compartidos por ambos (Odum y Barrett, 2005; Bulgarelli et al., 2013) y pueden ser
clasificadas en dos clases (Drogue et al., 2012). En la primera, esta interaccion
conlleva a una relacion entre la especie bacteriana y un rango restringido de plantas,
que generalmente conduce a la formacién de estructuras especificas dedicadas a
dicha interaccion (Parniske, 2008; Masson-Boivin et al., 2009). La segunda,
corresponde a una simbiosis menos especifica (Drogue et al., 2012). Las PGPR
estimulan el desarrollo en muchas mas especies hospederas, el cual puede deberse
a una supresion de enfermedades (bioproteccion), a la adquisicion de nutrientes
(biofertilizacion) y a la produccion de fitohormonas (bioestimulacion) (Lugtenberg y
Kamilova, 2009; Saharam y Nehra, 2011; Drogue et al., 2012).

Caracteristicas de las PGPR

Un reto de actualidad consiste en comprender la complejidad de las interacciones
entre las poblaciones de bacterias que conforman el microbioma rizosférico y su
influencia en los hospederos vegetales (Vacheron et al., 2013). En ese sentido, las
PGPR promueven el desarrollo vegetal a través de los procesos descritos a
continuacion (Fig. 4):

1. Fijacién del nitrégeno por medio de la reduccion del nitrégeno gaseoso a
amonio, catalizada por un complejo de nitrogenasas a través de la reaccion
(N2+ 8H*+ 16ATP— 2NH3 +H2+16 ADP + 16 Pi) (Poly et al., 2001; Dixon y
Kahn, 2004; Urquiaga et al., 2012).

2. Solubilizacién/mineralizaciéon de nutrientes mediante la produccion de
acidos organicos (succinato, citrato y malato) o por fosfatasas que permiten
la asimilacion del fosfato (Rodriguez et al., 2006).
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Figura 4. Impacto de la fitoestimulacion de las PGPR sobre el desarrollo radicular, la adquisicion de
nutrientes y las funciones de la raiz. Las PGPR pueden modular el desarrollo y crecimiento de la raiz a través de
la produccion de fitohormonas, metabolitos secundarios y enzimas. El efecto mas comiin de las PGPR sobre la
planta es: la reduccion del crecimiento de la raiz primaria y el incremento del niimero y longitud de los pelos
radiculares y de raices laterales. Las PGPR también influyen en la nutricion de la planta a través de fijacion de
nitrogeno, solubilizacion del fosfato, produccion de sideroforos y la modificacion fisiologica de la raiz por cambios

transcripcionales y la biosintesis de metabolitos en las células vegetales (Modificada de Vacheron et al., 2013).
3. Produccién de sideréforos que contribuyen indirectamente en el crecimiento
vegetal al restringir la proliferacion de patégenos fungicos presentes en la

rizosfera y de esta manera mejoran la salud de la planta (Duijff et al., 1999).

4. Biosintesis de fitohormonas principalmente auxinas y citocininas (Vacheron
et al., 2013). También la interferencia de la biosintesis del etileno a través
de la desaminasa del ACC (acdS) bacteriana, la cual transforma los
precursores del ACC a a-cetobutirato y amonio (Glick et al., 2007).

5. Liberacién de compuestos volatiles (VOCs por sus siglas en inglés Volatile
Organic Compounds) algunos de los cuales presentan capacidad
promotora del crecimiento (Ryu et al., 2003).

Ademas de los factores antes mencionados, las PGPR pueden mejorar el desarrollo
y crecimiento de la raiz inhibiendo o compitiendo con fitoparasitos, patégenos, o
induciendo la defensa a través de la activacion de la resistencia sistémica inducida
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(Couillerot et al., 2009; Lugtenberg y Kamilova, 2009), al promover una resistencia
al agobio ambiental y a la contaminacion por metales pesados (Tak et al., 2013). Lo
antes mencionado demuestra que, para mejorar el rendimiento de los cultivos, se
pueden utilizar las PGPR para sustituir a los fertilizantes, protegiendo asi a los
cultivos y al medio ambiente.

Impacto de las PGPR sobre la captacion de fosfato

Los microorganismos del suelo funcionan como reguladores importantes de la
productividad vegetal y contribuyen en la eficiencia de captacion de fésforo, en
ambientes ecoldgicos y de produccion agricola (van der Heijden et al., 2008; Walder
et al., 2015). Un ejemplo de lo anterior son los hongos micorrizicos arbusculares,
cuyas hifas se extienden mas alla del area de exploracién de la raiz, acarreando
fosfato y otros nutrimentos hacia el interior (Smith et al, 2011). Los hongos
microrrizicos producen estrigolactonas, que contribuyen a la ramificacién de las
hifas y favorecen la colonizacién (Kretzschmar et al., 2012; Mayzlish-Gati et al.,
2012). Por otra parte, las bacterias solubilizadoras de fosfato ayudan a que dicho
nutriente esté disponible para la planta (Alori et al., 2017). Esta solubilizacién, se
promueve por la secrecion de acidos organicos por las raices o por sus
microorganismos asociados (Khosro, 2012; Bulgarelli et al., 2013). Entre ellas
destacan los géneros Bacillus, Rhizobium y Pseudomonas (Saharan y Nehra,
2011).

El fosforo organico se presenta comunmente en forma de fitato (hexafosfato de
inositol), el cual puede ser solubilizado mediante la exudacion de fitasas que rompen
los enlaces del fitato y dejan libre al Pi. Otras formas quimicas incluyen a los
fosfomonoésteres, fosfodiésteres, fosfolipidos y acidos nucleicos, la mayoria de
estos compuestos son de alto peso molecular y deben ser convertidos a fitato, para
su posterior asimilacion (Peix et al., 2001). Dicha conversion la pueden llevar a cabo
las PGPR, al mineralizar el fitato (Rodriguez y Fraga, 1999). El término
mineralizacion del fosfato, se refiere a la solubilizacién de Pi organico, al degradarse
las porciones restantes de la molécula que lo atrapan (Olanrewaju et al., 2017). Las
fosfatasas alcalinas presentes en los phyla Actinobacteria, Bacteroidetes, Fimicutes
y Proteobacterias pueden ser monitoreadas molecularmente mediante la expresién
del gen phoD (Ragot et al., 2015; Acufia et al., 2016). Las bacterias con la capacidad
de mineralizaciéon de fosfato son: Achromobacter, Azospirillum, Bacillus,
Burkholderia, Pseudomonas, Rhizobium, y Serratia (Sudhaker et al., 2000; Sturz y
Nowak, 2000; Mehnaz y Lazarovits, 2006).
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Conclusiones

El fosfato es un macronutriente indispensable para el desarrollo de las plantas, cuya
concentracién en el suelo es baja y ademas frecuentemente se encuentra en forma
insoluble, no disponible para su captacion por la raiz. Debido a estas circunstancias,
ocurren ajustes en la arquitectura vegetal, tendientes a aumentar la superficie
exploratoria. Estudios genéticos y moleculares han demostrado un papel importante
del factor de transcripcion STOP y del transportador de malato ALMT1 en los
mecanismos de adquisicion de fosfato. Ademas, cuando la proteina LPR1 se
desacopla del reticulo endoplasmico y viaja a la membrana plasmatica, participa en
la oxidacion de Fe?* a Fe3*. Lo anterior implica una interrelacion entre la nutricién
fosférica y la férrica, a través de la formacién de ROS, la deposicion de callosa y la
disminucién de la actividad del nicho de células fuente del meristemo. Diversas
especies bacterianas solubilizan y mineralizan el fosfato como parte de su
metabolismo, permitiendo asi la adquisicion de este macronutriente por la raiz (Pii
et al., 2015). Evidencia reciente indica que Pseudomonas nitroreducens promueve
el crecimiento vegetal, por la captacién de nitrato, otro elemento esencial, a través
de una mayor expresiéon de los genes que codifican para los transportadores de
nitrato de alta afinidad, como el NRT2.1 (Trinh et al., 2018). Este hecho abre la
posibilidad de que la captacién de fosfato pueda también ser estimulada por
diferentes géneros de bacterias benéficas. En conjunto, es posible que el
microbioma coadyuve a una mejor nutricion de la planta, al mejorar su acceso a los
nutrientes presentes en el suelo, de hecho, existen varios microorganismos que se
comercializan, como Azospirillum brasilense que se ha utilizado extensamente en
cultivos de arroz y otros cereales para mejorar su rendimiento (Marks et al., 2013).
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