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PROLOGO

Quienes dependemos del suelo para el cumplimiento de la actividad
agropecuaria en las diferentes escalas de produccioén, siempre estamos
pensando en el pasado, cuando dicho recurso era asiento de sustentabilidad,
porque gracias a un laboreo apropiado con el arado de chuzo a traccion
animal y tradicionalmente a la practica de reposicion organica, el perfil
permitia un movimiento normal del aire y humedad, favoreciendo
el establecimiento de grupos microbianos interdependientes, para la
realizacion de procesos bioquimicos subsecuentes, conduciendo a mantener
y conservar condiciones fisicas y quimicas deseables.

Este panorama fue cambiando desde la década de los afios 60 del
siglo pasado, por generalizacién paulatina de un laboreo de los terrenos
con implementos de volteadora y el uso de fertilizantes solubles. Esto ha
originado distintos desequilibrios que se acentian con el paso del tiempo,
ante la falta de acciones que aseguren una disponibilidad regular de materia
organica considerada como el pilar de la fertilidad natural edafica.

Las evidencias negativas del deterioro son diversas, destacandose
entre otras: la inversién de capas; la desestabilizacion de agregados; el
taponamiento de poros; la formacion de sitios endurecidos en distintas
profundidades; los encostramientos superficiales; el predominio de
poblaciones del microbioma con accién inmovilizadora de nutrientes; los
cambios frecuentes y drasticos en los estados de humedad; los arrastres
de particulas; el agotamiento de sustancias hiimicas. Como consecuencia
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de estos cambios no deseables, se percibe dificultades en el anclaje de las
plantas, porque la profundidad efectiva en el perfil es cada vez menor,
no permitiendo un desarrollo normal de la parte subterranea vegetal y
una rizosfera menos funcional.

Se considera la rizosfera como el volumen de tierra influido por el
sistema, hasta distancias de unos cuantos milimetros de los tejidos
superficiales. Alli, la poblacién microbiana llega a ser hasta 1000 veces
mayor que en el volumen no rizosférico circundante, con un ntmero de
especies cercano al valor de 108, siendo predominantes los grupos de
bacterias y hongos (Chiocchio, 2000).

Las bacterias son organismos unicelulares con pared celular rica en el
compuesto péptido glucano y material hereditario filamentoso libre en
el citoplasma, con un tamafio de hasta 14 micras de longitud y forma
variable cocoide a alargada, siendo esta, recta con una o varias
ondulaciones. Ante la tincién de Gram son de color azul (Gram positivas)
o rojizo (Gram negativas), debido a poseer respectivamente varias o pocas
capas de péptido glucano en la pared celular. Dentro de las bacterias
esta el grupo de los Actinomycetes, los cuales son Gram positivos y
filamentosos simples o ramificados, con un didmetro de hasta 2.0 micras.
Los filamentos en algunos géneros, se fraccionan en unidades cocoides o
bacilares, mientras que en otros géneros son continuos y producen esporas
esféricas en los 4pices, generalmente en cadenas rectas a onduladas,
aunque hay casos de disponerse en el interior de un esporangio.

Los hongos también son filamentosos y generalmente ramificados.
Los hilos o hifas son significativamente de mayor didmetro que en los
Actinomycetes, con pared celular rica en quitina y varios nicleos definidos
en el citoplasma, que puede ser continuo (hifas cenociticas o aseptadas)
o dividida por tabiques o septos (hifas septadas).

12



En el suelo, uno de los grupos mas importantes de hongos es el de los
hongos imperfectos, antiguamente conocidos como Deuteromycetes, los
cuales son ahora mayormente clasificados como Ascomycetes asexuales,
y en casos muy raros, como Basidiomycetes asexuales. Estos hongos
eran dificiles de clasificar antes de la aparicién de la secuenciacion del
ADN, debido a la falta de una fase sexual conocida en su ciclo vital.
Como resultado, en ese entonces fueron agrupados bajo el término
"deuteromicetos" u "hongos imperfectos". Sin embargo, con el avance de las
técnicas genéticas, la mayoria ha sido reclasificada dentro de la division
Ascomycota (Maya Manzano & Elvira Rendueles, 2019). Los hongos de este
grupo, como los Ascomycetes, se caracterizan por tener hifas septadas y
esporas de crecimiento directo en ellas, denominandose conidias. Ademas,
se destacan los hongos micorricicos vesiculo-arbusculares, los cuales
presentan hifas aseptadas y esporas unicelulares que pueden encontrarse
en el 4pice, lateralmente o en forma intercalar, contribuyendo asi a la
diversidad funcional y ecolégica de los hongos en el suelo.

El conjunto microbiano, en interaccion entre ellos y con los tejidos
radicales, le devuelven al suelo y en el tiempo, la capacidad de un mejor
aprovechamiento del aire, la humedad y las reservas minerales, por lo
que decididamente contribuyen a una mejor expresion positiva de las
condiciones fisicas y quimicas para favorecer el desarrollo de las plantas.

Se considera necesario un conocimiento asi no sea profundo de
ese mundo viviente microscopico, porque despierta el interés hacia
el fortalecimiento de destrezas para el aislamiento, multiplicacién y
empleo de microorganismos benéficos, ante la oportunidad de devolver
al suelo y en el tiempo, las posibilidades de sostenibilidad productiva.
Sin embargo, en el propdsito se requiere dar importancia primordial a
la materia organica como punto de partida para el trabajo de sucesiones
asequibles para las plantas, reduciendo con ello, la dependencia por los
elementos nutricionales que provienen de los fertilizantes de sintesis.
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Simultaneamente, varias especies de microorganismos realizan
actividades sanitarias, afectando directamente a agentes biologicos
negativos o induciendo a las plantas a reacciones de defensa. Ademas,
se prioriza la atencién hacia aquellos grupos microbianas que cumplen
acciones depurativas en el suelo contra elementos quimicos no deseables.

En este libro se presentan de manera didactica los diferentes grupos
de microorganismos presentes con mayor frecuencia en el suelo, sus
actuaciones en comunidad y con las plantas y su papel fundamental en
la fertilidad del suelo, el desarrollo vegetal y la sostenibilidad natural.
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1. Conociendo el ambiente de la rizosfera

El sistema radicular comprende aproximadamente el 30% del
volumen total de la planta, con las funciones fundamentales de anclaje,
colonizacion interna y absorciéon de agua mas nutrientes contenidos
en ella. Sin embargo, una pequeiia proporciéon de las raices que se
encuentra en las partes subterminales cerca de los apices y la region
de los pelos absorbentes, tiene una actividad fisiolégica trascendental,
porque alli, hay un grupo de células libres que cubren o revisten los tejidos
epidérmicos y corticales, conociéndose como células de revestimiento,
cuya funcion es acumular externamente un complejo de sustancias con
pesos moleculares variados, embebidas en una interfase de agua, siendo
procedentes de la parte area y aprovechando la energia carbonada de la
actividad fotosintética, hasta en un 60%. Este proceso se conoce como
rizodeposicion (Herms et al., 2022; Pausch & Kuzyakov, 2018).

A través de la rizodeposicion se libera al suelo toda forma de carbono
celular, constituido en un ciimulo de moléculas, a las cuales se suman
metabolitos de la actividad microbiana y aportes quimicos del mismo
suelo, llegando a una proporcion de hasta 100 miligramos por gramo de
raiz, donde se realiza la liberacion y acumulacién de las sustancias, para
mediar o permitir las reacciones multipartita que se dan en la rizosfera,
con la participacién de una microbiota heterogénea, cuyos grupos también
interacttian y el conjunto global de las interacciones establecidas, produce
un efecto muy diferente al determinado en las regiones no rizosféricas
del suelo y que se conoce como efecto rizosférico (Antar et al., 2021;
Barea et al., 2013).
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La participacién microbiana en los eventos regenerativos
de la fertilidad natural edafica

Los resultados positivos del efecto rizosférico se evidencian en una
mayor capacidad de colonizacion de las raices, porque los suelos son
mas estructurados en su perfil, con un movimiento adecuado de aire y
humedad, para ocurrir una nutricién eficiente y mejores respuestas de
proteccion frente a factores bidticos y abidticos negativos. Esto podria
ayudar a entender por qué los suelos cultivados contintian siendo asiento
de productividad, a pesar del deterioro a que son sometidos a través del
tiempo, por practicas agronémicas no adecuadas y las escasas sino nulas
acciones para la regeneracion de la fertilidad natural. En la figura 1, se
ilustra el ambiente de la rizosfera y la relacién de los procesos fisiologicos
de fotosintesis y rizodeposicion.
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Figura 1. Interacciones en el ambiente de la rizosfera. (autores)
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Conociendo el ambiente de la rizosfera

1.1 Los componentes de la rizodeposicion

La deposicion quimica a través de las raices es muy variada en cantidad
y calidad, dependiendo de la especie vegetal, su edad, como también de
la influencia de los factores bidticos y abiéticos del entorno rizosférico,
a donde se drenan grupos moleculares con denominaciones distintas
(Figura 2), de acuerdo con algunas caracteristicas particulares, tal y como
mencionan De la Porte et al. (2020); Hassan et al. (2019); Tian et al.
(2020), siendo los més conocidos:

a. Exudados radicales: Son compuestos de bajo peso molecular, so-
lubles o dispersables en agua, que continuamente llegan a las células de
revestimiento por difusién pasiva, a través de la fraccion lipidica de las
membranas o por los canales proteicos de estas, siendo el camino para
moléculas polares pequefas y compuestos sin cargas eléctricas libres.
Se encuentran los aztcares, los aminoacidos, los fenoles, los esteroides,
las hormonas y la mayoria de las vitaminas, siendo las dos altimas ttiles
para la formacion de los pelos absorbentes, los cuales disponen de cargas
eléctricas superficiales, que les permite atraer y absorber activamente
agua y nutrientes desde el suelo en forma ionizada.

b. Secreciones: Corresponden a compuestos de alto peso molecular
como los 4cidos grasos, los polisacaridos y las proteinas principalmente,
que se liberan de manera activa, con gasto de energia (ATP). Muchas
proteinas acttian como enzimas, catalizando la degradacion de nutrientes
minerales presentes naturalmente en el suelo rizosférico.

c. Lisados: Resultantes de autolisis y degradacion por microorganismos
de las células de revestimiento, epidérmicas y corticales senescentes,

sirviendo como fuente de energia para los mismos.

d. Mucilagos: Corresponden a materiales gelatinosos de alto peso
molecular, que se forman externamente por polimerizacion de acidos
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La participacién microbiana en los eventos regenerativos
de la fertilidad natural edafica

poliurénicos y glicoproteinas, que proceden tanto de las plantas, como
de los microorganismos y retienen buena cantidad de agua. Puede
haber agregacion de mucilagos variables con células microbianas
y sus productos metabolicos, ademas de particulas de material
organico y mineral, siendo este conjunto de gran importancia en la
proteccién y lubricacion de las zonas de crecimiento radical, evitando
la deshidratacién y facilitando su penetracion a través del suelo, como
también la disponibilidad y absorcion por las raices.

e. Compuestos gaseosos: Son moléculas volatiles que se difunden en
el suelo, afectando positiva o negativamente la actividad microbiana en
la zona rizosférica y mas all4 en el entorno no rizosférico, ademas de
promover la autolisis de las células superficiales de la raiz. Se destacan
el etileno, el anhidrido carbénico y el 4cido cianhidrico.

f. Nutrientes: Moléculas pequefias organicas e inorganicas presentes en
los materiales rizodepositados y que son objeto de liberacion por actividad
microbiana en la rizosfera, contribuyendo a la nutricién vegetal.

g. Iones: Son principalmente los protones H* y el anién HCOs-, que
influyen en el pH de la rizosfera. Si hay mas liberacion de H* se dan las
condiciones para la acidificacion del suelo, pero si hay HCOs-, se tiende
a la salinizacion.
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Conociendo el ambiente de la rizosfera

1.2 Dinamica de la interaccion planta-microorganismos

Meristemo de la raiz

Rizo depositados

a) Exudados radicales (azucares, los aminoécidos, los
fenoles, los esteroides, las hormonas y vitaminas).

b) Secreciones (acidos grasos, los polisacéridos y las
proteinas).

¢) Lisadoscelulares.

d)  Mucilagos (acidos poliurdnicos+ glicoproteinas

e) Compuestos gaseosos (etileno, anhidrido carbdnico, ’ Microbioma o microbiota ‘
4cido cianhidrico).

f)  Nutrientes.

- 2 3

Figura 2. Componentes de la rizodeposicion. Autores

La mayoria de microorganismos habitantes en la rizosfera tienen
distribucién hacia la region del suelo adyacente a las células de
revestimiento, siendo dependientes de los aportes organicos exogenos;
otros se ubican en el rizoplano, es decir sobre las células de revestimiento
y los tejidos externos de las raices, requiriendo de fuentes organicas
rizo depositadas y mas asequibles desde el suelo, al no contar con una
bateria enzimatica multifuncional; algunos se incluyen entre los tejidos
epidérmicos y corticales a nivel intercelular, requiriendo de metabolitos
mas especiales que los provee la planta. Entre estos Gltimos se cuenta
con bacterias fijadoras de nitrégeno simbidticas y los hongos micorricicos
vesiculo arbusculares, ademas de los hongos septados oscuros con
endosimbiosis facultativos, siendo las fuentes de energia provistas por
las plantas hospederas (Terhonen et al., 2019; Tian et al., 2020; Tsiknia
etal.,, 2021)
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La participacién microbiana en los eventos regenerativos
de la fertilidad natural edafica

En las dos vias de interaccién, hay intercambio de estimulos fisicos,
quimicos y biolégicos que acttian como inductores o indicadores, siendo
captados a nivel de membranas celulares que acttian como receptores,
con distintos grados de especificidad en cuanto a beneficiarios. Como
resultado del acople inductor-receptor, en el interior celular se desata
una secuencia de sefiales quimicas gracias a la activacién de sistemas
genéticos especificos para desencadenar rutas metabdlicas y la formacion
de metabolitos secundarios ttiles en reacciones de plasticidad, proteccion,
detoxificacion, sintesis, etc., y que también llegan a servir como inductores
para nuevos eventos que afectan positiva o negativamente a uno de los
participantes de la interaccién o tienen actuacion multipartita (Barea
etal, 2013; Dang et al.,, 2021; Herms et al., 2022).

De acuerdo con lo expuesto, la actividad metabdlica de los vegetales
llega a favorecer a las poblaciones microbianas circundantes y también
ocurren eventos favorables desde la rizosfera a las plantas (Figura 3). Por
ejemplo, los compuestos fenolicos exudados por las raices, cumplen el
papel de atraer y favorecer el establecimiento de poblaciones bacterianas,
en tanto que la sintesis de hormonas a cargo de estas y con precursores
provenientes de la rizodeposicion, van a contribuir en procesos regulatorios
de crecimiento y desarrollo, cuando estas moléculas son absorbidas por
las raices (Hassan et al., 2019).

La liberaciéon de mucilagos en la rizodeposicion contribuye a que se
mantenga por mas tiempo la disponibilidad de agua higroscopica del
suelo ligada al agua capilar para un mayor tiempo de absorcién activa
y al mantenimiento de una interfase funcional para la supervivencia
microbiana en temporadas prolongadas de sequia. Ademas, estos
materiales gelatinosos favorecen la formacion de biopeliculas, donde
células de varias especies bacterianas se protegen y a la vez establecen
consorcios de comunicaciéon quimica entre ellas y con las partes
radiculares activas (Naveed et al., 2019; Nazari et al., 2023).
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Conociendo el ambiente de la rizosfera

También la liberacién de protones ademas de promover cambios
temporales de pH en la rizosfera hacia una acidificacioén, contribuye a
la actuacion de las bacterias oxidadoras del hidrogeno para formar agua
libre, aprovechable por las raices y las poblaciones microbianas adyacentes
(De la Porte et al., 2020; Fan et al.,, 2022; York et al., 2016).

Bacterias
oxidadoras

Bacterias en
biopeliculas

Mucilagos

Mayor disponibilidad de
agua higroscopica del suelo
ligada al agua capilar

Procesos

Wiy
hﬁf}"" ’ / L Los compuestos fendlicos de
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desarrollo P S poblaciones bacterianas

Created in BioRender.com biwo

Figura 3. Dinamica de la interaccién planta-microorganismos. Autores

Teniendo en cuenta lo anterior la interaccién entre las plantas y los
microorganismos en la rizosfera juega un papel crucial en la salud y
desarrollo del sistema radicular, no solo mediante la liberacién de protones
que modifican el pH, sino también al facilitar procesos biol6gicos como
la oxigenacion del entorno de las raices. Esta dindmica permite que
tanto las plantas como los microorganismos se beneficien mutuamente,
optimizando la absorcién de nutrientes y agua.
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Sin embargo, el desarrollo del sistema radicular puede verse limitado
por factores fisicos del suelo. La compactacion del suelo y la presencia
de capas impermeables, como la cangagua, dificultan la penetracion
radicular y, por ende, el acceso a nutrientes esenciales. Este problema
puede ser abordado mediante el mejoramiento fisico de la profundidad
efectiva, que permite a las raices de ciertas especies, como la Chilca y la
altamisa, superar las barreras de compactacion y alcanzar profundidades
donde el sistema biolégico se puede mantener activo y saludable.

1.3 Mejoramiento fisico de la profundidad efectiva

La compactacion interna de los suelos por el empleo de implementos
de laboreo inadecuados y también los asentamientos de un horizonte
superficial de poca profundidad sobre un material parental impermeable
y resistente al rompimiento mecanico denominado cangagua, ocasionan
dificultades fisicas reales para un desarrollo normal del sistema radicular,
especialmente en sentido vertical (Espinosa & Moreno, 2018; Shaheb
et al., 2021). Entonces, se requiere de una conexiéon a profundidad,
que ocasionan las raices (Figura 4) de algunos arbustos como la Chilca
(Baccharis latifolia) y el marco o altamisa (Franseria artemisioides) de
las compuestas o asteraceas. Estas especies son capaces de crecer en
sitios compactados por poseer un sistema radicular fuerte y extensivo,
con raices gruesas que alcanzan profundidades mayores de un metro,
atravesando los sitios internos de compactacion (Lazaro-Lobo et al., 2021;
Pulido-Moncada et al., 2020).

Las especies mencionadas de brotacion espontanea se denominan sub-
soladores biologicos y las plantas adultas producen semilla viable que en
algunos lugares originan nichos de plantulas, las cuales en los primeros
estados de desarrollo se replantan en bolsas plasticas con capacidad de
una libra conteniendo sustrato adecuado. El material se lleva a un sitio
protegido, para el cuidado necesario, hasta cuando se determina un buen
enraizamiento.
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Figura 4. Plantas utilizadas como subsoladores biol6gicos.Autores

En lotes con problemas de compactacion se trazan surcos superficiales
a un metro de distancia y en cada surco se hacen huecos cada 50
centimetros, roturando bien el fondo, que se lleva con un abono organico
compostado y tierra superficial, para mezclar y proceder al trasplante
en un periodo lluvioso. Durante el primer mes después del trasplante, se
hacen las reposiciones necesarias y durante el desarrollo de las plantas,
se mantiene el area de plateo limpia y se realiza un manejo técnico en
cuanto a nutricién y control de agentes bioticos negativos.

Cuando los arbustos se encuentran en floracion, se procede al corte y
picado de la parte aérea, con empleo de guadafia, pero dejando un tocon
(tronco) de 10 centimetros de altura. Los tejidos se distribuyen de manera
uniforme sobre la superficie del terreno.

Se espera una nueva floracion después del rebrote de biomasa aérea,
repitiendo el procedimiento de corte, picado y distribucion superficial
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de los tejidos. En este momento se hace la destruccién y retiro del tocon
y la mayor parte del sistema radicular, realizando una roturacion del
terreno el cual esta apto para el establecimiento de una opcion agricola.

Lo anterior se fundamenta en lo abordado por Pulido-Moncada et al.
(2020) y Rios & Estigarribia (2018), estos tGltimos recomiendan que el
éxito de los métodos bioldgicos para reducir la compactacion del suelo
esta en funcion de la seleccion de especies eficientes por tipo de suelo.
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En la rizosfera, los microorganismos a través de sucesiones poblacionales,
realizan un trabajo continuado en cumplimiento de diferentes actividades
bioquimicas para sus procesos vitales de respiracién, nutricion y
reproduccion, requiriendo de un ambiente favorable. Dichas actividades
que también influyen positivamente en el desarrollo vegetal corresponden
a: mineralizacion de la materia organica y formacion de sustancias
hamicas; obtencion y solubilizaciéon de nutrientes asequibles, ademas de
contribuciones directas e indirectas para su traslado al interior de los tejidos
vegetales; participacién en acciones de proteccién contra factores bioticos
y abioticos desfavorables; contribucién a una regeneracién sostenible del
recurso suelo (Barea et al., 2013; Tate, 2020; York et al., 2016).

En este panorama de desenvolvimiento vital, hay necesidad de una
provision permanente de carbono celular u organico como fuente de
trabajo, con obtencién y gasto de energia, lo que se resume en el término
de metabolismo que integra simultaneamente dos procesos:

- Metabolismo energético o catabolismo, donde las fuentes carbonadas
organicas se transforman en gas carbdnico, mediante una oxidacion
completa con produccién exclusiva de COz, o también una oxidacion
incompleta para dar CO2 mas otras sustancias carbonadas parcialmente
oxidadas (Madigan et al., 2018).

- Metabolismo plastico o anabolismo, ocurriendo biosintesis de
nuevo material carbonado celular. Para un cumplimiento normal de estos
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procesos, es necesario un ambiente normal para el desarrollo microbiano
principalmente en lo que respecta a temperatura, pH y humedad (Madigan
etal,, 2018).

2.1. Sintesis de carbono celular y fuentes de energia

Un nimero moderado de géneros bacterianos hacen la sintesis
carbonada desde el anhidrido carbénico, denominandose como autdtrofos.
Sin embargo, la mayoria de las bacterias y los hongos producen su carbono
celular a partir de compuestos carbonados organicos, conociéndose como
organismos heterotrofos (Madigan et al., 2018; Tate, 2020).

2.1.1. Las bacterias autétrofas

Obtienen su energia quimica desde la luz o de la oxidacién de moléculas
inorganicas reducidas, conociéndose respectivamente como fotoautotrofas
y quimio autétrofas o quimiolitotrofas. Las segundas son de mayor interés
en los procesos bioquimicos realizados a nivel de rizosfera, mientras que
las fotoautotrofas son abundantes en ambientes inundados (Barat-Baviera
& Serralta-Sevilla, 2019).

La oxidacién de las moléculas inorganicas reducidas trae consigo
la liberacion de electrones, para la produccion de adenosina trifosfato
(ATP). Las fuentes inorganicas mas importantes son Hy, Fe?", S, $%, S,04,
NHs, NO2, permitiendo la actuacion de muchos géneros y especies dentro
del grupo comin de bacterias oxidantes, las cuales se desenvuelven en
ambientes aireados, cumpliendo sus reacciones de oxidacion, las cuales
se exponen teniendo como referencia lo abordado por (Barat-Baviera &
Serralta-Sevilla, 2019; Chaudhary et al., 2022; Fan et al., 2022; Pokorna
& Zabranska, 2015):
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2.1.1.1. Bacterias oxidadoras del hidrégeno
Oxidan Hz hasta agua mediante la reaccion global:

Hy + 1/50, > H,0 + ATP

Para llegar al resultado final, previamente hay necesidad de donaciéon
de electrones (") desde los protones (H*) del Hz y su aceptacion por el
oxigeno, de acuerdo con las siguientes reacciones:

- Donacion de electrones: H, > 2e~ + 2H*
- Aceptacion de electrones: 1/2 O+ 2e” = 0
- Formacion de agua: 2H* 4+ 0,” —» H,0

El género Hydrogenomonas (bacterias oxidantes de hidrogeno), en
ambientes aireados utiliza el oxigeno como aceptor de electrones (Dou
et al,, 2019). Sin embargo, en condiciones con limitaciéon de oxigeno, el
género Metanomonas emplea el gas carbénico como aceptor de electrones
para dar metano (Bai et al., 2019):

H, + €O, > CH,
2.1.1.2 Bacterias oxidadoras del hierro

Los géneros bacterianos Acidithiobacillus, Leptospirillum, Gallionella y
Sphaerotilus, oxidan el hierro ferroso a férrico con la siguiente reaccion
(Li et al., 2014; Plante, 2007):

Fe** + H* + 1/,0% > Fe3* + 1/, H,0 + ATP
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2.1.1.3. Bacterias oxidadoras del azufre

Son varios los géneros con capacidad de oxidar azufre reducido a
sulfato (SO4%), destacandose Thiobacillus, Beggiatoa, Thiothrix y Sulfolobus,
con participacion de varias moléculas azufradas (Prajapati et al., 2022):

- H,S+ 20, —» S0, +2H* + ATP

- S,03*" + 20, + H,0 - S0, 4+ 2H* + ATP
- ST+ H*+ 1/,0, > S+ H,0 + ATP

- S+ 1/,0,+ H,0 > S0,*" +2H* + ATP

La bacteria Thiobacillus denitrificans en ambientes carentes de oxigeno,
en vez de utilizar este gas como aceptor de electrones, emplea NOs-
existente en el medio (Monachon et al., 2019):

H,S+ NO;~ = S0,*~ + N,
2.1.1.4. Bacterias oxidadoras del nitrégeno

También conocidas como nitrificantes, agrupan las oxidadoras de
amoniaco (NHa) o nitrosas o nitritadoras para dar nitrito (NOz'), asi como
las oxidadoras de nitrito a nitrato (NOs’), denomindndose como nitricas
o nitratadoras (Kuypers et al., 2018). Las reacciones son las siguientes:

- NHs+ 1/5,0, > NO,” + 2H* + 2H,0 + ATP

- NO,”+ 1/,0, - NO;™ +ATP

Entre las bacterias nitritadoras estan los géneros Nitrosococcus,
Nitrosolobus y Nitrosomonas, mientras que las nitratadoras son
representadas por Nitrobacter, Nitrospira y Nitrococcus. Todos son Gram
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positivas y trabajan en ambientes aireados. Sin embargo, en condiciones
anaerobicas hay bacterias que utilizan el carbono organico para la sintesis
celular y el nitrato como aceptor final de electrones en vez del oxigeno,
reduciendo el nitrato hasta nitrogeno molecular (N2) (Clark et al., 2021;
Huang et al.,, 2021; Kuypers et al., 2018).

Existen especies en los géneros Achromobacter, Aerobacter, Alcaligenes,
Bacillus, Brevibacterium, Lactobacillus, Micrococcus, Proteus, Pseudomonas
y Spirillum reducen el NOs™ hasta N2 en etapas consecutivas, apareciendo
como productos intermedios nitrito (NO2’), 6xido nitrico (NO) y 6xido
nitroso (N20); los dos tltimos son gases insolubles que no se incorporan
a material celular, sino que escapan a la atmosfera (Clark et al., 2021;
Huang et al.,, 2021; Kuypers et al., 2018).

La energia obtenida de la oxidacion de los compuestos inorganicos
reducidos, les sirve a las bacterias oxidadoras para la bioconversion del
gas carbonico (COz2) a carbono celular de organico (CH20)_(Fan et al,
2022); tomando como ejemplo el acido sulfhidrico (H2S), la reaccién
global de oxidacién y sintesis es la siguiente:

COy + 0, + 4H,S > (CH,0),, + 4S + 2H,0 + ATP
2.1.2. Bacterias quimio heteroétrofas

En algunas bacterias oxidadoras de nitrito y en un buen nimero de
las oxidadoras de hidrégeno hay incapacidad para utilizar el COz como
fuente de carbono celular y entonces deben emplear fuentes organicas
para obtenerlo, actuando como heterdétrofos, pero la energia la obtienen
de donadores de electrones inorganicos reducidos (NOz o Hz), por lo que
se denominan quimio heterdtrofos (Knowles, 2018; Madigan et al., 2018).
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2.1.3 Microorganismos heterotrofos

La mayoria de las bacterias que habitan la rizosfera y todos los hongos
requieren de fuentes de carbono organico o elaborado, que entran
simultdneamente en los procesos catabolicos y anabolicos.

En lo que respecta a la provisiéon de energia, el carbono organico
presente en moléculas celulares de residuos organicos, con distinto grado
de complejidad es objeto de la actividad de enzimas microbianas exdgenas
de tipo hidrolitico, las cuales hacen rompimiento de enlaces entre los
componentes, para la producciéon de moléculas cada vez mas sencillas
hasta COz, ademas de energia quimica que es transferida a la formacion
de ATP (Elsas et al., 2019; Tate, 2020).

2.2 Respiracion y fermentacion

Los electrones liberados para produccién de energia deben ser aceptados
por el oxigeno molecular (O2) para ocurrir una oxidacién completa de los
compuestos organicos a COz, o los aceptores de electrones pueden ser
moléculas inorganicas u organicas. Entonces se habla respectivamente de
respiracion aerobia y anaerobia (Achinas et al., 2020; Farras & Gimenez,
2020; Knowles, 2018; Tate, 2020).

2.2.1 Respiracioén aerobia

Una proporcioén de bacterias y los hongos tienen comportamiento
aerobio, viviendo en ambientes con tensiones normales de oxigeno en
el aire y producen oxidaciéon completa de la fuente carbonada organica,
como se observa en la siguiente reaccion:

(CH,0),,+ 0, » CO,+ H,0 + ATP
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Hay especies principalmente bacterianas que requieren concentraciones
menores de Oz a las del aire atmosférico y se denominan microaerofilicas
(Knowles, 2018).

2.2.2. Respiracion anaerobia

En la rizosfera también es posible encontrar algunas especies bacterianas
capaces de respirar en ausencia de aire cuando disponen de otras moléculas
alternativas aceptoras de electrones, como por ejemplo nitrato y fumarato,
para dar ademas del CO2, compuestos reducidos, respectivamente como
nitrito y succinato (Achinas et al.,, 2020; Farras & Gimenez, 2020).

Algunos géneros de bacterias como Pseudomonas, Achromobacter, y
Rhizobium son capaces de reducir nitrato, pero a pesar de no emplear
el Oz en su metabolismo, pueden crecer en su presencia. Este mismo
papel lo cumplen bacterias de los géneros Vibrio, Desulfovibrio y Proteus
que reducen fumarato. Estas bacterias se conocen como anaerobias
facultativas (Knowles, 2018).

2.2.3. Fermentacion

En muchas especies bacterianas de caracter aerobio y las levaduras en
los hongos, se cumple un proceso alternativo conocido como fermentacion,
que ocurre sin aceptor externo de electrones y de manera anaerobia,
con oxidacién parcial de un compuesto organico para originar un solo
producto también organico (organismos homo fermentativos) o varios
productos organicos (organismos hetero fermentativos), también con
la produccién de cantidades pequenas de energia. Sin embargo, estos
organismos crecen en presencia de oxigeno, pero no lo utilizan al hacer
fermentacion por lo que actian como aerobios facultativos (Farras &
Gimenez, 2020).
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La bacteria Streptococcus lactis de caracter homofermentativo produce
acido lactico a partir de la glucosa, mientras que este aztcar al ser
intervenida por la bacteria Escherichia coli da lugar a los 4cidos férmico,
lactico, y succinico, considerandose como heterofermentativa (Achinas
etal, 2020; Farras & Gimenez, 2020; Knowles, 2018).

2.3. Efecto ambiental

En general, la mayoria de los microorganismos tienen un cumplimiento
metabdlico normal entre 18 y 35 °C de temperatura, con un 6ptimo de
20-30°C, denominandose como mesofilos. Otros crecen con temperaturas
menores de 18 °C, especialmente los hongos y el rango 6ptimo oscila
entre los 10 y 15 °C, conociéndose como psicrofilos. Algunas bacterias
como Bacillus y ciertos Actinomycetes llegan a mantenerse de manera
temporal en rangos de 40-80 °C, con 6ptimos de 45-55 °C y reciben la
denominacion de termofilos (Madigan et al., 2018; Prescott et al., 2002;
Tate, 2020).

El pH de la rizosfera preferentemente debe estar entre 5.5 - 7.0 para
la generalidad de especies microbianas conocidas como neutréfilos, con
preferencia por los rangos mas bajos en los hongos. Sin embargo, hay
casos de microorganismos acidoéfilos que progresan a pH menores de
6.0 (Prescott et al., 2002; Tate, 2020; Thorn & Finlay, 2019).

Las bacterias requieren agua disponible en los espacios porosos del
suelo para su desplazamiento en especial las que poseen flagelos, ademas
de realizar la absorcién de nutrientes asequibles en forma de iones. En
estados de escasa humedad, los hongos son méas sensibles, por lo que
algunos géneros entran en reposo, gracias a la formacion de estructuras
de resistencia como las clamidosporas y los esclerdsicos, como también
las endosporas en especies de la bacteria Bacillus (Prescott et al., 2002;
Tate, 2020; van Elsas et al., 2019).
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En las bacterias, sobre todo, hay sintesis o absorcion desde el medio
y rizodeposiciéon de osmolitos compatibles en agua como poliaminas,
aminodacidos (en especial la prolina, azticares (trehalosa y sacarosa) y
alcoholes poli hidricos (glicerol y manitol). Estas moléculas se acumulan
en el citoplasma para mantener una fuerza osmotica mayor a la del medio
circundante, lo que facilita absorcién de agua, manteniéndose la turgencia
celular (Batool et al., 2020; Hassan et al., 2019; Rabbani & Choi, 2018).

Cuando la humedad es excesiva en el suelo, el factor restrictivo es la
falta de oxigeno, ocurriendo sucesiones poblacionales con establecimiento
de bacterias de tipo anaerobio, mientras que en los hongos hay depresion
poblacional, por su mayor sensibilidad a la acumulacién de sustancias
potencialmente toxicas como COz, etanol, acetaldehido, lactatos, piruvatos,
compuestos ciandgenos y etileno (Fierer et al., 2007; van Elsas et al.,, 2019).
Esta Gltima sustancia de caracter hormonal, provoca envejecimiento
de plantas con amarillamiento foliar extensivo (Lynch, 1975; Zhang et
al., 2018). En el suelo y en los rizodepositados, se presenta la sustancia
precursora, el 4cido aminociclopropano-1-carboxilo (ACC). Sin embargo,
hay especies bacterianas en los géneros Bacillus, Pseudomonas, Pantoea,
Burkholderia, Achromobacter, Azospirillium, Methylobacterium y Enterobacter,
capaces de sintetizar la enzima ACC desaminasa que excretada al suelo
actia sobre el ACC, convirtiéndolo en a-cetobutirato y amonio. El etileno
también llega a ser degradado por algunas bacterias como fuente de
carbono e hidrégeno (Lynch, 1975; Sapre et al.,, 2019; Zhang et al., 2018).
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Los residuos organicos que desde diversas fuentes tienen la oportunidad
de integrarse en el suelo de manera constante y planificada, se constituyen
en el punto de partida para el trabajo interdependiente y subsecuente
de sucesiones microbianas con distintas vias de transformacion del
carbono celular, en los procesos catabdlicos y anabélicos, para incidir
positivamente en las expresiones de fertilidad natural edafica que
conducen a una sostenibilidad productiva.

La materia organica esta representada por un complejo de moléculas
carbonadas en distintas proporciones, siendo principalmente
representadas por hidratos de carbono (30-80%), lignina (10-30%),
proteinas (1-15%), ademas de grasas, ceras y resinas (1-8%) (Ramirez,
2007, p. 26). Entre los hidratos de carbono se destacan la celulosa, la
hemicelulosa, el almidén y la quitina. El aporte mineral de los residuos
organicos es relativamente escaso, generalmente menor del 3%, pero
por la cantidad de biomasa que se llega a integrar con el suelo, el aporte
inorganico puede alcanzar valores significativos en la nutricion vegetal.

Ya en el suelo y por accién microbiana, la fraccion mineralizada va a
tener un aporte importante para el cumplimiento de procesos bioquimicos
de oxidacion, solubilizacion y transporte en beneficio de las plantas. Sin
embargo, por efecto de un microbiota especifica, componentes especiales
de la materia organica parcialmente degradados, son objetos de sintesis,
para la formacién constante de humus, particula coloidal responsable en
gran parte de la fertilidad fisica del suelo, por su papel en la estructuraciéon
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y porosidad de los suelos, condicionando un entorno favorable para la
vida microbiana y el establecimiento de una rizosfera funcional.

3.1. Degradacion de las moléculas carbonadas

Por actuacion de la microbiota heterétrofa sobre el material organico,
se suceden dos eventos bioquimicos: uno de caracter catabdlico, que
permite la participaciéon de enzimas excretadas al suelo para fracturar
las moléculas carbonadas hasta llegar a compuestos inorganicos, lo que
se conoce como mineralizacion; otro de caracter anabdlico que permite la
sintesis de particulas coloidales denominadas como sustancias hiimicas
o humus, a partir de moléculas organicas parcialmente degradadas y se
denomina humificacién.

3.1.1. La mineralizacién

La actividad de las enzimas es un indicador de la calidad de la materia
organica, ya que controlan la liberacién de nutrientes necesarios para el
crecimiento de las plantas y los microorganismos (Skujins, 1978). Estas
enzimas, producidas por el mundo microbiano heterétrofo, incluyendo
la gran mayoria de bacterias y los hongos, produce y excreta al suelo
un complejo de enzimas degradativas (exoenzimas), encargadas de
romper sitios de enlace de las grandes moléculas carbonadas, resultando
componentes de menor peso molecular como polisacaridos, péptidos,
acidos grasos, fenil propano y otros compuestos aromaticos, ademas de
n-acetil glucosamina, acidos urdnicos, entre otros.

En un ambiente rizosférico, donde existen fluctuaciones en la
disponibilidad de oxigeno libre, se presentan condiciones que varian
entre aerobias, microaerodfilas y anaerobias, con lapsos de tiempo variables,
lo cual favorece la actividad fermentativa. Este proceso resulta esencial
para la formacion de compuestos de tamafio cada vez mas pequefio,
preparando asi la mineralizaciéon de nutrientes. Las condiciones
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fisicoquimicas presentes en la rizosfera son claves para entender como
los microorganismos influencian la disponibilidad de nutrientes, ya
que interactiian de manera especifica con los sistemas enzimaticos que
facilitan estos procesos (Osorio-Vega, 2009). A medida que avanza este
proceso, van apareciendo compuestos como acidos nucleicos, acidos
carboxilicos y alifaticos, alcoholes, aminoacidos, amino azucares, bases
nitrogenadas, mercaptanos, fosfolipidos, fitinas, monosacaridos, azticares
fosforilados, fenoles y quinonas. Ademas, se produce la lixiviacion de
cationes intactos y fosfatos, los cuales pueden ser absorbidos por las
plantas sin necesidad de transformacién alguna.

De manera enzimatica con mayor especificidad, los materiales
organicos mas pequeios se degradan hacia compuestos inorganicos o
minerales como: anhidrido carbonico (COz), amoniaco (NHs), 6xido nitroso
(N20), éxido nitrico (NO), nitrogeno gaseoso (N2), azufre elemental (S),
acido sulfhidrico (H2S), tiosulfatos (S203%), tiocianatos (SCN) y fosfatos
(PO43, HPO42) (Roman, Martinez, & Pantoja, 2013)

Al final, los residuos organicos aportan entre el 75% y el 80% de la
materia organica mineralizada, lo que representa también una proporcion
similar del humus total. Durante la lenta fase de mineralizacién
(Julca-Otiniano et al., 2006), esta materia organica del suelo contiene
aproximadamente un 5% de nitrogeno total, junto con otros elementos
esenciales para las plantas, como fésforo, magnesio, calcio, azufre y
diversos micronutrientes (Anc’)nimo, 1988; Graetz, 1997) En cuanto a la
distribucion de los elementos principales, el carbono se encuentra en una
proporcién de 100-300, el nitrégeno 8-15, el azufre 1y el fosforo 1. En
este contexto, los aportes mineralizados de los tres Gltimos elementos,
esenciales para la nutricion vegetal, constituyen mas del 60% del proceso
de degradacion organica (Cerdon Rincodn & Aristizabal Gutiérrez, 2012).
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La tasa de mineralizacién puede reducirse en lapsos cortos, porque
los microorganismos de la rizosfera utilizan los metabolitos organicos
con pesos moleculares bajos, en el cumplimiento de procesos anabolicos
o de construccién necesarios para la division celular y los incrementos
de poblacion. Ademas, estos metabolitos son absorbidos directamente
por las plantas, actuando como sustrato para fomentar la poblacién
de microorganismos beneficiosos, como los fijadores de nitrégeno
y las micorrizas, que contribuyen a mejorar la calidad del suelo y la
disponibilidad de nutrientes para las plantas (Mesa Reinaldo, 2020).

3.1.2. La humificacion

Un 25% del material organico aportado al suelo, sigue el camino de la
humificacion, contandose como principal donante a la lignina, polimero
aromatico complejo, componente mayoritario de los residuos vegetales
fibrosos y que requiere de condiciones aerobias para su degradaciéon
parcial por un grupo microbiano representando principalmente por los
hongos en consorcio con el grupo de los Actinomycetes de las bacterias,
mediante un complejo enzimatico. Como resultado, aparecen fracciones
de compuestos aromaticos y resinas, que también son objeto de la accién
enzimatica, apareciendo moléculas de fenoles, en especial p-hidroxifenil
propano. Por otro lado, las bacterias conducen la degradaciéon organica
hacia la liberaciéon de metabolitos especiales como quinonas, amino
azucares y glucésidos, ademas de amidas, aminas y aminoacidos.

El preparado para un proceso de sintesis que permite la construcciéon
de unas particulas oscuras, amorfas y de tamaifio coloidal, conocidas
como humus o sustancias hiumicas, constituidas preferentemente por los
elementos primarios carbono, hidrégeno, oxigeno, nitrégeno y azufre. En
su superficie hay cargas eléctricas negativas libres, gracias a los radicales
carboxilos (COOH'), carbonilo (CO") e hidroxilo (OH), lo que permite
adherir o absorber cationes por sus cargas eléctricas positivas.
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Las fracciones principales del humus son los acidos himicos que son
solubles en medio alcalino, pero no en medio acido; los 4cidos falvicos
solubles en ambos medios; las huminas de caracter insoluble en las dos
condiciones. El conjunto permite mejor expresion de las propiedades
benéficas que posee el humus en el suelo como son: capacidad tampoén o
buffer evitando cambios bruscos en el pH; conservacién del calor debido
a la coloracion oscura de las particulas; retenciéon de humedad, por su
capacidad de absorber agua hasta tres veces su volumen; estructuracion
del suelo al poseer en su superficie cargas eléctricas libres.

Mediante estas cargas, las particulas de humus se unen entre si y con
las particulas de arcilla, formandose agregados, entre los cuales quedan
espacios porosos, necesarios para el movimiento normal de humedad
y compuestos gaseosos, entre ellos el oxigeno. Entonces, se forma un
ambiente propicio para el crecimiento de raices y el establecimiento del
microbioma rizosférico.

La formacion de agregados es mas estable cuando los microorganismos
filamentosos del suelo (hongos y actinomycetes) entretejen las particulas
con sus hilos, ademas de ocurrir cementacién a cargo de los acidos
poliurénicos producidos y excretados por grupos de bacterias como:

- Degradadores de celulosa y hemicelulosa, como los géneros aerobios
Cytophaga y Sporocytophaga.

- Oxidadores de nitritos, con los géneros aerobios Nitrosococcus, Nitrosomonas,
Nitrosolobus y Nitrosospira.

- Fijadores asimbiéticos de nitrégeno en condiciones aerobias, con los

géneros Azotobacter, Beijerinckia, Burkholderia, Azomonas y Klebsiella,
siendo los dos Gltimos anaerdbicos facultativos.
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- Aqui vale la pena comentar que las hifas o filamentos de los hongos
micorrizicos vesiculo-arbusculares, excretan cantidades grandes de
glomalina (0.8- 21.0 mg. g de suelo?), glucopéptido que es un poderoso
cementante de los agregados.

3.2. Asequibilidad de los nutrientes

Las bacterias y los hongos conforman consorcios heterogéneos, para
contribuir a la provision natural de elementos minerales para las plantas,
mediante los procesos de solubilizacion, oxidaciéon y quelatacion.

3.2.1. Solubilizacion

Las plantas mediante la exudacion radicular y también la descomposicion
de material organico a cargo de la microbiota heterétrofa, liberan acidos
organicos, principalmente con uno o méas grupos carboxilo (COOH)),
siendo de bajo peso molecular, que en sus funciones est4 la de provocar
acidificacion en el espacio periplasmico celular, lo que facilita la absorcién
de aniones como sulfato, nitrato y fosfato, ademas de promover la liberacion
de iones, desde complejos minerales insolubles que existen en el suelo,
principalmente conteniendo calcio-fosforo, calcio-magnesio, hierro-fésforo,
manganeso-silicio. Entonces, hay solubilizacion de aniones fosfato (PO43)
y silicio (SiO3?’), como también los cationes Caz*, Mg?’, Fe®*, Fe?*, Mn**,
Mn?* y Al*", que llegan a ser absorbidos por las raices, pero también los
cationes pueden ser quelatados por los radicales carboxilos libres de los
acidos organicos, para su transporte al interior del sistema radicular.

La formacion de silicato es importante para una provision continua
de acido monosilicico (H2SiOs, o Si (OH)4) que reacciona con los fosfatos
insolubles de calcio, aluminio, hierro y manganeso, para la obtencion de
fosfatos asequibles en la nutricion vegetal, a través de la ionizacién del 4cido
fosforico (HsPOa), formado como se observa en las siguientes reacciones:
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- CaHPO4 + 2 Si(OH)s - CaSiOs + Hz0 + HzPO4

- 2 Al (H2PO4 )3 + 2 Si(OH)s + 3H* = Al2Si20s + 5H2PO4 + 5H20
- 2 FePO4 + Si(OH)4 + 2H' - Fe2SiO4 + 2H3P04

- 2 MnPO4 + Si(OH)s + 2H* - Mn2SiOs + 2HsPO4

La capacidad de liberacion de nutrientes por los acidos organicos
también se extiende al potasio y al zinc aprisionados en materiales rocosos
par una solubilizacién mayor del 10%.

Mas o menos el 50% de la microbiota heterdtrofa aislado del suelo,
tiene capacidad de producir acidos organicos en mayor proporcién. Entre
las bacterias tipicas se destacan los géneros: Acinetobacter, Achromobacter,
Alcaligenes, Azotobacter, Bacillus, Burkholderia, Clostridium, Enterobacter,
Erwinia, Flavobacterium, Micrococcus, Mycobacterium, Pantoea, Pseudomonas
y Serratia, siendo mas comunes los 4dcidos butirico, oxalico, succinico,
malico, glutdmico, adipico, acético, lactico, citrico, fuméarico y malonico.
En el grupo de los actinomycetes es importante el género Streptomyces
y los acidos liberados son citrico, malico y oxalico, con la actuaciéon de
variantes mas tolerantes a condiciones acidas. Entre los hongos, se presta
atencion a especies de los géneros Aspergillus, Penicillum y Trichoderma,
como también al grupo de simbiontes facultativos con hifas septadas y
oscuras, realizando solubilizacion con los acidos lactico, formico, oxalico
y citrico.

3.2.2.0xidacién

El grupo de las bacterias quimio autétrofas acttia sobre muchos de
los compuestos mineralizados reducidos de la degradacion total de los
residuos organicos, para oxidarlos y proveerse de la energia necesaria
para la sintesis del carbono celular a partir del CO2, ademas de iones
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oxidados, que son asequibles para las plantas. En el caso de los aniones
nitrato (NOs-) y sulfato (SO4*), como del hierro férrico (Fe®*), ampliando
las posibilidades de contribucién natural a la nutricion vegetal.

Las bacterias responsables del proceso oxidativo pueden multiplicarse
en medios liquidos exentos de fuentes organicas de carbono, energia
y con el aporte de minerales reducidos, para su aplicacién a los suelos
agricolas después de temporadas de invierno prolongadas, cuando hay
escasez de oxigeno en el suelo y han operado procesos de reduccion, con
la presencia de NHs y NOz- para nitrogeno, asi como HzS, S*" y S203 para
azufre ademas de Fe?" para hierro. Se espera que estos compuestos vuelvan
al estado oxidado y probablemente sean asimilados por las plantas.

3.2.3. Quelatacion

Los acidos organicos producidos en etapas avanzadas de la degradacion
del material organico, ademas de su efecto solubilizante sobre elementos
minerales no asequibles, también acttian como agentes quelantes o
transportadores de cationes con preferencia por K', Mg*, Fe*" y Zn*", los
cuales se complejan o integran con los grupos carboxilos libres, para su
transporte a las raices y al interior de la planta donde son requeridos.

En el suelo también hay posibilidades de contar con otros compuestos
quelantes que proceden de la rizodeposicion, pero también son productos
de la actividad metabolica microbiana que se excretan al medio. Se
destacan los aminoacidos y las sustancias htimicas en especial acidos
htmicos y falvicos.

En los amino4cidos, se presta mayor atencioén a la glicina y el 4cido
glutamico procedentes de la rizodeposicion, con su capacidad de unir
cationes a los radicales libres a causa de las cargas negativas que
poseen. Las sustancias htimicas producto de la actuaciéon microbiana
principalmente de hongos sobre la descomposicién de restos vegetales
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y animales , ademas de ser trasportadores de cationes al interior de la
planta, también favorecen la absorcion activa de fosforo, nitrégeno, calcio

y magnesio, al provocar cambios eléctricos de los fosfolipidos en las
membranas celulares.
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Ademas del papel que las sustancias himicas realizan en favor de
la fertilidad natural edafica, son consideradas como la reserva mas
importante de carbono y nutrientes que tienen los suelos, pero que pueden
ser vulnerables a la actuacion de la microbiota heterétrofa, para ocurrir
su degradacion, ante la falta de una reposicion organica planificada y el
mantenimiento de una microbiota diversa en los procesos metabdlicos
de degradacién y sintesis, siendo probable la ocurrencia dominante de
poblaciones microbianas inmovilizadoras de nutrientes.

El empleo de abonos organicos o compostados comerciales, pueden
llegar a tener limitaciones técnicas para su uso al ser un producto ya
intervenido biol6gicamente y del cual se requieren grandes cantidades
para alcanzar los niveles nutricionales recomendados para cada opcion
agricola. Entonces, ante la necesidad de un aporte organico continuado,
para restaurar, mantener y conservar la fertilidad natural de los suelos
en los aspectos biologico, fisico y quimicos, hay necesidad de cambios en
los modelos productivos de la actividad agropecuaria, asi sea de pequeiia
escala, para aprovechar las excretas y orina de los animales domésticos,
hacer un empleo efectivo de los residuos fibrosos que aportan los cultivos
y adquirir la cultura de la siembra y beneficio de abonos verdes.

En los distintos eventos de aprovechamiento del material organico
y su integracion a los suelos, es necesario tener en cuenta el trabajo
microbiano y buscar formas técnicas para su multiplicacion y dispersion.
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Entonces, adquirira su real importancia, la preparacién y empleo de los
biopreparados liquidos o caldos microbianos.

4.1. Integraciéon de biomasa aérea en el suelo

Periddicamente se debe enriquecer el suelo con residuos de la actividad
agropecuaria y abonos verdes, cuando haya evidencias de bajas productivas
por crecimiento y desarrollo irregular de las plantas cultivadas, de manera
general o sectorizada.

4.1.1. Guachado de fertilidad

Se retoma una practica realizada por agricultores de la regiéon andina,
hasta la década de los afos 60 del siglo pasado, la cual consistia en
disponer a profundidad, residuos de cosecha fibrosos y enriquecidos con
material organico proveniente de la actividad pecuaria, para hacer su
cubrimiento y permitir su degradacion natural. Esta practica es valida
y util en la restauracién de suelos lavados, disgregados y endurecidos.

Se recomienda el empleo de residuos de cosecha de cereales y
leguminosas, asi como la cafia picada de maiz para colocarlos como
sustrato de piso en los establos de ganado o porquerizas, permitiendo
que los animales descansen sobre ellos y depositen la orina y excretas.
Periddicamente se retiran para disponerlos temporalmente en un lugar
protegido, formando montones en mezcla con residuos de la actividad
cuyicola u otras especies menores. Posteriormente se llevan al lugar
de restauracion, para su disposicién en un sitio con piso firme y sin
intervencion de aguas de escorrentia, ademas de una proteccién con
plastico en periodos lluviosos y humedecimientos periédicos para el
mantenimiento de las poblaciones microbianas presentes.

Una vez que se tiene acumulado suficiente material organico en
proceso de degradacién, en el terreno objeto de restauracion, se realiza
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un guachado lo mas cerca posible, primero con el empleo de arado de
vertedera y luego profundizando con el arado de chuzo, ambos a traccién
animal. Finalmente, se hace una roturacién de fondo con herramienta
manual, para ir disponiendo el material organico en una capa delgada,
ajustando un poco, para cubrirlo con tierra. Asi sucesivamente se disponen
capas y suelo, hasta llegar al nivel de los guachos, para ajustar bien y
cubrir con la tierra extraida.

Después de dos meses, al iniciar una temporada lluviosa, se realiza
una roturacion general con herramienta manual o con pases angostos
de arado de chuzo, mas una nivelaciéon con rastra de puas, para proceder
al establecimiento de una opcioén agricola.

4.1.2. Empleo y beneficio de abonos verdes o coberturas vegetales

Es una practica necesaria de implementar de manera rotativa cada
dos afos, en aquellos periodos relativamente largos en los que el terreno
permanece en descanso antes del establecimiento de un cultivo. En esencia,
consiste en el establecimiento de una especie vegetal de rapido crecimiento,
buena cobertura, alta produccion de biomasa aérea y formacion de semilla
viable, sin que sus tejidos al ser incorporados en el suelo, tengan un
detrimento para una especie agricola de siguiente siembra. Cuando las
plantas se encuentran en estado de formacion de grano, se cortan y pican
para la mezcla superficial de los tejidos con el suelo.

Para nuestra region andina, las especies de mejor comportamiento son:

a. Leguminosas: Se recomienda la vicia andina (Vicia sativa) con una
cantidad de semilla de 50 kilos por hectarea, empleandose cuando en
el siguiente periodo de siembra, se establecen cereales. La cantidad de
biomasa aérea aportada es hasta 40 toneladas por hectarea.
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b. Gramineas: Tienen buenas posibilidades la cebada, con una cantidad
de semilla de 60-70 kilos por hectarea y con cerca de 50 toneladas
de biomasa aérea. En el siguiente periodo se establecen leguminosas,
hortalizas o papa.

c. Cruciferas: Las especies de mejor comportamiento son el nabo
forrajero (Raphanus raphanistrum), el nabo amarillo (Brassica napus)
y la mostaza (Brassica alba), con 30 kilos de semilla y rendimiento de
biomasa area sobre las 40 toneladas por hectarea. En el siguiente periodo
se establece papa, cereales o leguminosas.

Al inicio de una temporada lluviosa, se realiza una roturacion del
terreno con pases angostos y profundos de arado de chuzo a traccion
animal, para la siembra del abono verde al voleo, realizando un buen
tapado con rastra de puas o rastrillo de discos. Cuando el cultivo se
encuentra en la etapa de llenado de grano, se hace el corte y picado de
la parte aérea de las plantas, empleando guadafia, para efectuar una
buena distribucion de los tejidos sobre la superficie del suelo y realizando
una aspersion uniforme de un caldo microbiano apropiado en cantidad
de cinco litros por bomba de 20 litros y completando con agua, para
luego proceder a una roturacion con arado de chuzo en pases angostos,
o rastrillo de discos con doble pase o herramienta manual. Al iniciar
el siguiente periodo de lluvias se procede a la preparacién del terreno
beneficiado y establecimiento de una opcién agricola.

4.2. Produccion y empleo de caldos microbianoas

Los caldos microbianos son combinaciones de productos organicos y
ciertos quimicos que, al mezclarse con agua, promueven la reproduccioén de
microorganismos beneficiosos. Estos microorganismos facilitan la sintesis
y conversion de nutrientes, haciéndolos disponibles para las plantas y el
suelo, sin generar residuos toxicos en el ambiente (Ramirez, 1988)
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Con la preparacion de un caldo microbiano se obtienen dos beneficios:
obtencién y mantenimiento de la microbiota diversa y potencialmente
apta para contribuir a la fertilidad natural de los suelos; acumulacién
de estructuras celulares y un complejo de sustancias quimicas con
posibilidades nutricionales, de proteccion o estimulante.

4.2.1. Componentes de un caldo

De manera general, un caldo debe ser preparado con la participaciéon
de diversos componentes:

a. Reservorios de microorganismos: Usualmente se aprovechan
los estiércoles de animales domésticos; los residuos de la cosecha y
beneficio de productos agricolas en distintos estados de degradacion; el
material vegetal degrado y el suelo superficial acumulado en las zanjas;
las acumulaciones de ripio y agua en los lugares de extracciéon y molienda
de material rocoso; el mantillo o capote acumulado en formaciones
boscosas naturales.

b. Fuente de energia: Cominmente se emplea la melaza de caia,
constituido en un 80% por azicares (mono y disacaridos), ademas
de un 4% por proteinas, como también calcio, magnesio y potasio,
contribuyendo al proceso metaboélico de los microorganismos
heterétrofos sus azicares simples, en especial la glucosa; se aporta a la
planta a través de aspersiones foliares y via radicular, permitiéndose
ahorro energético en su sintesis.

c. Material proteico: Las fuentes de proteina con mejores posibilidades
de empleo son la leche de ganado vacuno, la torta de soya, los subproductos
de escarificacion de los granos de quinua, ademas de tejidos picados de
leguminosas y otras especies vegetales ricas en proteina. Mediante el
trabajo microbiano en el caldo, hay formacion de aminoécidos y aminas,
con ahorro energético, al disminuir el trabajo metabolico para su sintesis.
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d. Componente mineral: Un caldo microbiano se enriquece con sales
minerales, roca fosforica, enmiendas de ricas en silicio, cenizas vegetales
y harina de rocas, ademas del empleo de urea que es un compuesto
organico. Esto tienen el objetivo de proveer y permitir la disponibilidad
de aniones y cationes asequibles para las plantas y microorganismos, a
través de aspersiones foliares o aplicaciones al suelo.

e. Fuentes carboxilasas: Se emplean sustancias himicas comerciales y
lombricompuestos, para la provision de acidos organicos, incluyendo los
hamicos y falvicos. Con estas fuentes se contribuye a la solubilizacion,
asimilacion y transporte de nutrientes.

4.2.2. Clases de caldos aerobios

Se los emplea para la multiplicacién de microorganismos aerobios de
caracter heterotrofico degradadores de material organico, como también
para las bacterias oxidadoras y fijadoras asimbiéticas de nitrégeno.

4.2.2.1. Caldos para organismos heteroétrofos degradadores

Se trabaja en canecas plasticas con capacidad de 200 litros, para la
preparacion de los siguientes caldos.

a. Caldo nutricional: En la caneca se vierte un contenido de estiércol
fresco de ganado vacuno, capote de monte o material de zanjas
mezclandose en partes iguales, para un volumen de 10 litros, un (1) galon
de melaza dispersa en agua tibia, 30 litros de leche cruda, 50 kilos de
una enmienda rica en silicio, tres (3) kilos de fosforita, adicionando agua
paulatinamente y realizando su mezclado, hasta llegar a las tres cuartas
partes; se revuelve con frecuencia y se tapa de manera no hermética.
Después de cinco dias se adiciona tres (3) kilos de nitrato de potasio y dos
(2) kilos de urea, adicionando mas agua y revolviendo para un reposo de
cinco dias. Luego de este tiempo se agrega un (1) kilo de humus comercial
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o cinco kilos de lombricompuesto, mezclando bien y completando el
volumen de agua para proceder a su empleo después de dos dias.

b. Caldo de lombricompuesto: Se utiliza en procesos de liberacion
de nutrientes asequibles y su transporte a las raices. Por 200 litros de
agua, se adicionan 20 kilos de lombricompuesto, un (1) galon de melaza
dispersa en agua tibia, tres (3) kilos de material superficial de zanjas,
tres (3) kilos de sulfato de amonio, dos (2) kilos de nitrato de potasio y
un (1) kilo de fosfato diamoénico, para un buen mezclado con agua hasta
completar el volumen y con una maduracion de 10 dias antes de su
empleo, manteniendo el recipiente con tapado no hermético.

c. Caldo colonizante: Se utiliza en el remojo de abonos organicos
comerciales o en aplicaciones al suelo o para incorporar abonos verdes o
cuando se han realizado aspersiones de plaguicidas y ya se ha observado
su efecto. Por 200 litros de agua, se utiliza un galéon de melaza dispersa
en agua tibia, 10 litros de mantillo de monte, tres (3) litros de material
superficial de zanjas, dos (2) kilos de lombricompuestos, tres (3) kilos
de harina de rocas y un (1) kilo de carbonato de calcio, para una buena
mezcla y se deja en etapa de maduraciéon por 10 dias tapando no
herméticamente.

d. Caldo solubilizante: Es util para la multiplicacion de microorga-
nismos heterotrofos, productores de cantidades importantes de 4cidos
organicos. Por 200 litros de agua, se emplean tres (3) kilos de una en-
mienda rica en silicio, dos (2) kilos de fosforita, cinco (5) kilos de ha-
rina de rocas, un volumen de tres (3) litros de mantillo de bosque, dos
(2) kilos de lombricompuesto y dos (2) galones de melaza dispersa en
agua tibia, adicionando agua hasta las tres cuartas partes del volumen
para un buen mezclado. Después de cinco dias se agrega tres (3) kilos
de nitrato de potasio y dos (2) kilos de sulfato de amonio, con buena
revoltura y completando el volumen de agua. Cinco dias mas tarde se
procede a su empleo.
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e. Caldo de residuos fibrosos: Se prepara para la multiplicacion de
microorganismos capaces de degradar sustancias carbonadas complejas,
como los tamos de cereales. Por caneca de 200 litros, se utiliza 10 litros
de tamafios en proceso natural de descomposicion, cinco (5) litros de
capote de monte, tres (3) kilos de fosfato diaménico, un (1) galén de
melaza dispersa en agua tibia, y agua corriente hasta tres cuartas partes
del volumen, mezclando adecuadamente. Después de tres dias se adiciona
dos (2) kilos de nitrato de potasio y un (1) kilo de una fuente comercial
de elementos menores. Luego de cinco dias se agrega cinco (5) kilos
de lombricompuesto o un (1) litro de humus comercial, para efectuar
una buena revoltura completando el volumen de agua faltante, para su
empleo luego de dos dias.

4.2.2.2. Caldos para bacterias oxidantes

Se emplean para aspersiones al suelo después de labores de roturacion
de los terrenos, cuando ha trascurrido una larga temporada invernal, con
el objeto de distribuir bacterias responsables de oxidar formas reducidas
de nitrégeno y azufre, con el propésito de lograr su forma asequible para
la nutricion vegetal.

a. Caldo de nitratacion: Para 200 litros de agua, se utiliza cinco (5)
kilos de material superficial de zanjas o suelo de mantillo de bosque,
que esta debajo de la capa hojarasca, con un conveniente mezclado en
presencia de poca agua. En seguida se agregan dos (2) kilos de carbonato
de calcio, dos (2) kilos de sulfato de amonio, dos (2) kilos de urea y un
(1) litro o kilo de humus comercial, completando el volumen de agua y
revolviendo, para su empleo después de 10 dias de maduracion.

b. Caldo oxidativo de azufre: Por 180 litros de agua se adicionan tres

(3) kilos de azufre en polvo, dos (2) kilos de carbonato de calcio, cinco
(5) kilos de suelo superficial de zanjas y 10- 20 litros de agua estancada
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que se encuentre en las canteras o minas de piedra, para un correcto
mezclado y dejando madurar durante 15 dias.

4.2.3. Los caldos anaerobios

Se emplean para la multiplicacion de bacterias que cumplen un trabajo
metabolico en suelos con un ambiente pobre en oxigeno, reduciendo
nutrientes oxidados y para incremento poblacional de bacterias aerobias
facultativas, anaerobias facultativas y anaerobias estrictas. Permiten
incrementos de sustancias bioestimulantes y reguladoras de crecimiento,
para promover un mejor comportamiento de las plantas en condiciones
de estrés hidrico, mediante aspersiones foliares.

Después de la preparacion se hace cierre hermético del recipiente
para evitar entradas de aire libre. La salida de gases se logra mediante
una valvula o con la ayuda de una manguera delgada, incrustando un
extremo a través de la tapa y sellando bien, mientras que el otro extremo
se introduce en una botella plastica con agua.

4.2.3.1. El biopreparado anaerobio rutinario

En una caneca de 200 litros con tapa de cierre hermético se vierte el
contenido de un balde de 10 litros lleno de estiércol fresco de ganado,
medio balde de mantillo de monte de las partes mas profundas, cinco
(5) kilos de biomasa aérea de alfalfa bien picado, un (1) galén de melaza
y tres (3) litros de leche cruda, mas agua hasta completar las tres cuartas
partes del volumen, revolviendo bien para cerrar herméticamente y poner
a funcionar el sistema de anaerobiosis.

Con el tiempo se nota en la botella produccién de burbujas por la
emision de gases principalmente organicos desde el interior de la caneca.
Cuando el producto esté maduro, se observa escaso desprendimiento de
burbujas. Entonces, se destapa con cuidado, agregando cinco (5) kilos
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de un fertilizante NPK, mezclando bien y dejando el recipiente abierto.
Después de 3-5 dias se procede a su empleo.

4.2.3.2. Biopreparado con anaerobiosis parcial

En una caneca de 200 litros de capacidad y tapa de cierre hermético,
se coloca tejido vegetal picado (alfalfa u ortiga blanca, chilca, sauco o colla
blanca) cinco kilos, el contenido de un balde de 10 litros con estiércol
fresco de ganado, un galén de melaza dispersa en agua tibia, tres (3)
litros de leche cruda y cinco (5) kilos de una enmienda conteniendo
silicio, fésforo, calcio, magnesio y azufre. A medida que se agregan los
materiales, se vierte agua hasta cubrir las tres cuartas partes del volumen,
revolviendo continuamente. Se hace el cierre hermético, accionando el
sistema de anaerobiosis.

Cuando se observa la formacién de burbujas, en una caneca de 20 litros,
se adiciona dos litros de melaza dispersa en agua tibia, un kilo de urea
y un cuarto de libra de levadura activa y 10 litros de agua, revolviendo
bien para tapar no herméticamente. Cinco dias después se agrega medio
balde de mantillo o capote, adicionando mas agua y revolviendo bien
para tapar de manera no hermética.

Una vez disminuye la intensidad de burbujas en la caneca grande, se
destapa para verter el contenido de la pequeiia, revolviendo y cerrando
herméticamente por cinco dias, con funcionamiento del sistema de
anaerobiosis. Pasado este tiempo se destapa para agregar cinco (5) kilos
de NPK y un (1) kilo de una fuente de elementos menores, tapindose de
manera hermética. Después de dos dias se adiciona un kilo de humus
comercial, acabando de llenar el aguan faltante y revolviendo. Al dia
siguiente se procede a su empleo en aspersiones foliares ante situaciones
de estrés, o para humedecimiento de abonos organicos o sobre abonos
verdes picados antes de su incorporacion.
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Este y todos los caldos microbianos aqui incluidos, para su aplicacién,
se revuelven bien, realizando su filtrado a través de un colador de malla
fina, para su aplicacion, en cantidades de tres litros en aspersiones foliares
o cinco litros por bomba de 20 litros mas agua, cuando se distribuye en
el suelo y se humedecen abonos organicos o abonos verdes.
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5. Fijacion bioldgica de nitrogeno atmosférico

A pesar de la abundancia del nitrogeno gaseoso (N2) en la atmosfera
(mas del 70%), este no es aprovechable por las plantas y la fuente mas
importante de provision, la constituyen los fertilizantes de sintesis,
conteniendo urea, amonio o nitratos. Sin embargo, de manera silenciosa,
en el suelo estd ocurriendo la fijacion de ese nitrégeno de la atmoésfera y
su transformacién a amoniaco, que es el punto de partida para procesos
nutricionales. La responsabilidad es de las bacterias, incluyendo grupos
diversos, de naturaleza autotrofa o heterétrofa, aerobias o anaerobias y
de vida libre o formando simbiosis con organismos eucariotas.

Recientemente se descubrio el nitroplasto, una estructura que hace
posible la fijacion de nitrogeno en eucariotas fototropicos (Coale et al.,
2024). Este descubrimiento resalta la diversidad de mecanismos que
existen para la fijacion biolégica de nitrogeno, ampliando la comprension
sobre como diferentes organismos contribuyen a este proceso esencial
para la vida en el planeta.

El gasto de energia en el proceso de fijacion biologica de nitrogeno,
es significativamente grande como se vera mas adelante, pero ello se ve
recompensado con los aportes de nitrégeno fijado, que llegan a ser del
orden de 45 millones de toneladas por afio, aportadas para las tierras
de cultivo; de los cuales, inicamente el 25%, es responsabilidad de las
bacterias de vida libre y el 75% resulta de los consorcios de simbiosis, en
especial, el que cumplen las leguminosas con bacterias del grupo rizobios.
Al respecto, se conoce que esta fijacion simbidtica llega aportar entre 200
y 250 kilos de nitroégeno por hectarea y por aflo. Figura 5.
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Figura 5. Fijacién de nitrégeno atmosférico a partir de la actividad
biologica. Tomado de https://es.wikipedia.org/wiki/Fijaci%»C3%B3n_de_
nitr%C3%B3geno.

5.1. Comprension del proceso general

Las bacterias fijadoras de nitrégeno atmosférico tienen la facultad

de sintetizar la enzima nitrogenasa, que requiere de la colaboracion de
dos proteinas que actiian, la una como donadora de electrones y la otra
como reductora natural del nitrégeno. El conjunto se denomina como

complejo enzimético nitrogenasa.

Las dos proteinas se conocen como: componente molibdo-ferro-

proteico o dinitrogenasa (componente I); componente ferro-proteico
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o dinitroreductasa (componente II). Ambas actian en un ambiente
anaerobio, lo que implica que las bacterias aerobias deben producir un
gasto considerable de poder reductor (liberacién de electrones) para
proteger al complejo enzimatico del oxigeno.

El componente II tiene por mision, la transferencia de electrones desde
las fuentes de carbono orgéanico (glacidos) como a la vez el complejo 1
que hace reduccion de N2 a NHs, con mediacién de la fuente de energia
Mg-ATP. La transferencia de electrones va acompafiada con la hidrolisis
de Mg-ATP y aunque el primer producto nitrogenado es el NHs, este es
rapidamente protonado para formar NHa4".

La reducciéon de una molécula de N2 genera dos moléculas de NH4",
requiriendo de ocho electores y un minimo de 16 Mg-ATP. Ademas, la
reaccion esta acompanada de la reduccion de una molécula Hz por cada
N2 reducido, ademas de la hidrolisis Mg-ATP genera ADP (adenosina
difosfato) y fésforo inorganico (Pi). la reaccion general es la siguiente:

N? +2H* 4+ 8e~ + 16 (Mg — ATP) - 2NH} + H, + 16 ADP + 16P;

Como se observa, el proceso es altamente consumidor de energia y ATP
se desfosforiliza a ADP mas fosforo inorganico. Ademas, hay liberacion
de hidrogeno gaseoso (H2), lo que hace que se malgaste un alto porcentaje
de energia en una funcion de sintesis aparente. Sin embargo, hay cepas
bacterianas provistas de hidrogenasa, capaces de reciclar el hidrégeno
y recuperar la energia perdida. Figura 6.
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Figura 6. Reacciones bioquimicas basicas del complejo nitrogenasa en fijacion
de nitrogeno.

5.2.Las bacterias de vida libre

Constituyen un complejo de géneros con diferencias metabolicas en
los requerimientos de carbono y su transformacion en el interior celular,
como para el cumplimiento del proceso respiratorio y su adaptabilidad
a las condiciones ambientales presentes. Sin embargo, todas tienen el
atributo comin de poseer la enzima hidrogenasa.

Las bacterias fijadoras del nitrégeno atmosférico de manera asimbiotica
son abundantes en la regién de la rizosfera, donde continuamente
obtienen su carbono celular a partir de la descomposicion de los residuos
organicos o mediante mecanismos autotroéficos. No obstante, algunos
representantes forman nichos de establecimiento y multiplicacion en
el rizoplano, obteniendo la mayor parte de la energia quimica, de las
moléculas carbonadas presentes en las rizodeposiciones y hay caos de
colonizaciéon de espacios intercelulares de la corteza radicular y llega a
haber dependencia energética del hospedero, sin existir modificaciones
anatémicas para el albergue. Este consorcio denominado rizogénesis
asociativa, lo cumplen ciertas especies y aun variantes de ellas,
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pertenecientes a los géneros Gluconacetobacter, Enterobacter, Klebsiella,
Burkholderia, Herbaspirillum, Azospirillum, Azotobacter, Beijerinckia y Bacillus
especialmente en gramineas.

5.2.1. Requerimientos metabdlicos

Un niimero escaso de rizobacterias autotrofas participan en la fijacién
no simbidtica del nitrégeno, transformando el CO2 a carbono celular.
Unas utilizan la energia luminica para la transformacién, como es el
caso de los géneros fotosintéticos Rhodopseudomonas y Rhodospirillum.
Otros géneros como Thiobacillus y Xanthobacter oxidan respectivamente
moléculas inorganicas de azufre e hidrogeno para proveerse de la energia
requerida en la transformacién carbonada. En ambos casos, el carbono
organico es utilizado también para la obtencion de la energia necesaria
en la fijacion de Nz y su transformacioén en el interior celular.

La mayoria de bacterias fijadoras de N2 son de naturaleza heterétrofa,
con un comportamiento respiratorio diferente:

a. Bacterias aerobias: Fijan N2 en ambientes aireados como Azotobacter,
Azomonas, Azotomonas, Beijerinckia, Agrobacterium, Burkholderia,
Acetobacter, Gluconacetobacter y Streptomyces.

b. Bacterias microaeroéfilas: Realizan la fijacién en ambientes con
poco oxigeno como Gluconacetobacter diazotrophicus, Azospirillum,
Herbaspirillum y Derxia, pero crecen bien en ambientes aerobios.

c. Bacterias anaerobias facultativas: Realizan la fijacion en ausencia
de oxigeno libre, pero en condiciones aerobias se adaptan y desarrollan
sus funciones metabdlicas usuales, pero no fijan el nitrégeno gaseoso.
En este grupo se mencionan Klebsiella, Enterobacter y Bacillus.
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d. Bacterias anaerobias obligadas: Especies de Clostridium, Desulfovibrio
y Desulfomonas realizan el proceso de fijacion y sus funciones metabolicas
en ausencia de oxigeno libre.

5.2.2. Efecto ambiental

En el proceso de fijacién hay consumo de altas cantidades de energia
y la tasa de fijacién es relativamente baja, siendo por lo general de 5-20
miligramos de nitrogeno fijado por gramo de energia consumida y las
condiciones medioambientales deben ser adecuadas, en cuanto a que los
suelos tengan humedad mayor a la capacidad de campo, las temperaturas
sean abrigadas (20-30°C), los contenidos de nitrégeno disponible bajos y
altos los compuestos carbonados para las especies heterdtrofas, ademas
de tensiones bajas de oxigeno y un pH cercano a la neutralidad. Sin
embargo, los géneros Beijerinckia, Azomonas y Derxia tienen variantes
que cumplen un proceso fijador normal en suelos acidos.

Cuando hay incrementos temporales pero frecuentes de oxigeno, ocurre
inhibicién de la enzima nitrogenasa y no se cumple el proceso de fijacion
para las poblaciones aerobias estrictas, las cuales deben desarrollar
mecanismos de proteccién del complejo nitrogenasa, asi haya detencion
del proceso de fijacién. Estos son:

- La enzima dinitrogenasa reductasa puede reducir el Oz a H202y
posiblemente a H20 en la vecindad de la hidrogenasa.

- Elevada tasa transpiratoria a expensas de un alto consumo de carbono y
energia, manteniendo asi una baja concentracién intercelular de oxigeno.

- Formacién de limos o capsulas de polisacaridos extracelulares para
proteger las colonias del oxigeno, al formar un microambiente anaerobio
que limita la dispersion del aire. Ello se presenta en Azotobacter,
Azomonas, Beijerinckia, Derxia y Klebsiella.
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5.2.3. Posibilidades de incremento poblacional

Se puede preparar un caldo para la multiplicacién de especies
bacterianas capaces de hacer la bioconversion de N2 a NH4" en el interior
celular y este transformarlo a aminoacidos, los cuales son devueltos
al suelo en las sucesiones poblacionales que se cumplen en lapsos
cortos. Estos aminoacidos seran objeto de procesos de degradacion,
mineralizacién y oxidacién a nitrato, con la intervencién de otros grupos
microbianos, molécula que sera utilizada por las plantas.

Por caneca de 200 litros, se utiliza el contenido de un balde de 10 litros,
con suelo superficial de zanjas, tres (3) kilos de fosfato-monopotasico,
un (1) kilo de una fuente de elementos mayores secundarios y menores,
pero exenta de nitrogeno, un (1) galon de melaza dispersa en agua tibia
y un (1) kilo de humus comercial mas agua, para una buena mezcla y
maduracién durante 10 dias en presencia de oxigeno libre. Sin embargo,
también el preparado se puede mantener en condiciones anaerébicas con
cierre hermético, para poblaciones fijadoras en condiciones restrictivas
de oxigeno.

Con el caldo bien filtrado y disperso en agua, se hacen remojos basales
en plantas jovenes, como también para el enriquecimiento de abonos
organicos y lombricompuestos, ademas de la aspersiéon sobre abonos
verdes picados antes de su incorporacion en el suelo. El manejo de este
caldo también es bueno en aquellos terrenos en los que hay sectores donde
las pantas manifiestan clorosis foliar desde la parte basal o cuando hay
lavados superficiales por aguas de escorrentia.

5.3. La fijacion simbiotica

La fijacion simbiodtica es un proceso fascinante en el que algunas
bacterias se asocian estrechamente con ciertas plantas para ayudarse
mutuamente. Estas bacterias, que promueven el crecimiento vegetal,
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se clasifican en dos tipos: las que forman estas relaciones simbioéticas
con especies especificas de plantas y las bacterias edaficas de vida libre
(Kloepper et al, 1988). Estas ultimas habitan en el suelo sin necesidad de
asociarse con una planta y contribuyen al desarrollo vegetal mediante
procesos como la fijacion de nitrégeno, la solubilizacion de fésforo o la
produccién de sustancias que estimulan el crecimiento. Las bacterias
beneficiosas de vida libre se las denomina PGPRs (Plant Growth Promoting
Rhizobacteria) (Kloepper et al.1989) las cuales mejoran el desarrollo de las
plantas al fortalecer su sistema radicular y mantenerlas mas saludables.
Para influir en una planta, estas bacterias suelen asociarse estrechamente
con sus raices. Su accion puede ser directa, a través de la produccion de
compuestos como fitohormonas, sider6foros y antibiéticos que estimulan
el crecimiento y movilizan nutrientes; o indirecta, al prevenir el ataque de
patogenos. Ademas, los siderdforos y antibidticos les permiten competir
eficazmente contra organismos perjudiciales y otras bacterias del suelo
(Wiehe & Hoflich, 1995; Miiller et al., 1988; Kloepper et al., 1980)

Las PGPRs utilizan diversas vias para favorecer el desarrollo de las
plantas, como la fijacién de nitrégeno, la produccion de sideréforos que
aportan hierro, la sintesis de hormonas que estimulan el crecimiento,
y la solubilizaciéon de minerales como el fosforo (Velasco-Jiménez et al.,
2020). Estas actividades permiten que cada cepa afecte el crecimiento de
las plantas a través de diferentes mecanismos. Por ejemplo, Azospirillum
contribuye al crecimiento de leguminosas mediante la produccién
de fitohormonas, mejorando la asimilacion de agua y nutrientes, y
favoreciendo la actividad de Rhizobium.

Asimismo, la inoculacién con cepas de Rhizobium no solo incrementa
los niveles de nitrégeno y carbono en el suelo, sino que también promueve
el desarrollo vegetativo de las plantas, consolidando el beneficio del uso
combinado de estas bacterias para optimizar el crecimiento en condiciones
agricolas (Taco & Zuiiiga, 2020)
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Este proceso de inoculacion corresponde al consorcio formador de
noédulos radiculares de bacterias heterétrofas del grupo rizobios con
leguminosas, el cual es clave en la fijacion biolégica de nitrégeno, los
rizobios se asocian especialmente en las subfamilias Papilionoideae y
Mimosoideae favoreciendo su desarrollo, aunque su presencia es mas
limitada en las Caesalpinioideae (Doyle, 1994); estas bacterias Gram
negativas tienen la capacidad de captar nitrégeno del aire y transformarlo
en formas que las plantas pueden absorber, un proceso conocido como
fijacion biologica del nitrégeno atmosférico. Se asocian principalmente
con plantas leguminosas, donde crean nédulos, estructuras especiales
que sirven como su habitat y el sitio donde realizan su funcion (Battistoni
Urrutia, Siri, & Evangelista—Martinez, 2024).

Actualmente existen 14 géneros bacterianos conforman al grupo
de los rizobios, de ellos 11 son Rhizobium, Mesorhizobium, Ensifer,
Bradyrhizobium, Phyllobacterium, Microvirga, Azorhizobium, Ochrobactrum,
Methylobacterium, Devosia y Shinella, en la clase alfa-proteobacterias;
dos: Burkholderia y Cupriavidus, dentro de la clase beta-proteobacterias
y el género Pseudomonas en la clase gamma-proteobacterias (Berrada
& Fikri-Benbrahim, 2014). La mayor atencidén se ha prestado a los
géneros Rhizobium y Bradyrhizobium, que respectivamente forman
nodulos en leguminosas de origen templado y origen tropical, siendo
de crecimiento rapido y lento en medios de cultivo, ademéas de que
los sistemas genéticos relacionados con la fijacién son plasmidiales
y cromosémicos en el mismo orden. Los géneros restantes presentan
caracteristicas intermedias y una similitud mayor al 90% respecto a
los dos géneros de mayor atencion, figura 7.
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Figura 7. Raiz de planta leguminosa colonizada con nédulos bacteriales del
género Rhizobium. Tomado de: https://milnepublishing.geneseo.edu/botany/
chapter/rhizobium/

La capacidad de infeccion por las bacterias fijadoras de Nz en la corteza
de la raiz, se deriva de un intercambio de sefiales quimicas entre el
microsimbionte y la planta hospedante, iniciAndose la cascada de sefiales
cuando la leguminosa por rizodeposicion libera al medio moléculas
inductoras, posiblemente tipo flavonoide que la bacteria reconoce
especificamente y la lleva a sintetizar un factor de acoplamiento del
tipo general n-acetil glucosamina, pero con modificaciones estructurales
para el reconocimiento especifico y la trascripciéon de sistemas genéticos
complementarios que conducen a: la adhesiéon del rizobio al pelo
absorbente; la formacion de conductos de infeccidén; division celular
en la corteza; formacion del nédulo; multiplicaciéon intercelular de la
bacteria, formandose células involutivas (pleomorficas que se protegen
por membranas celulares internas del hospedante (simbiosoma) y que
se denominan como bacterioides. Figura 8.
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Figura 8. Infeccion por Rhizobium leguminosarum en leguminosas. a) Las
primeras etapas de la infeccion de pelos radiculares por Rhizobium y el
crecimiento de nédulos en las raices. Las imagenes b, ¢ y d fueron obtenidas
inoculando Pisum sativum o Vicia hirsuta con Rhizobium leguminosarum
biovar viciae. Tomado de Sangay Tucto 2018.

Al noédulo llegan el fotosintato en forma de sacarosa que provee la
leguminosa como fuente de energia, poder reductor y esqueleto carbonado
para la incorporacién del amoniaco resultante de la fijacién de Nz y su
protonaciéon a NHa".

El amonio es transportado por el xilema ligado a amidas o ureidos,
segtn el hospedante sea de origen templado o tropical. Las amidas son
glutamina y asparraguina, mientras que los ureidos corresponden a
alantoina y acido alantoico, estos Gltimos de dificil transporte por el
xilema al ser menos solubles que las amidas citadas. Por intervencién
de las enzimas glutamina sintetasa y glutamatosintasa, el amonio pasa
a formar parte de la glutamina y el glutamato que son los primeros
aminoacidos producto de la simbiosis.

En los nédulos radiculares existe el pigmento leghemoglobina que
regula el suministro de oxigeno al microsimbionte para su respiracion,
capturandolo para mantenerlo en niveles que no afecten la actividad
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fijadora, ya que el proceso se lleva en condiciones microaerofilas. La
sintesis de esta sustancia es participacion de los dos simbiontes.
En la simbiosis rizobio-leguminosa, se debe tener en cuenta tres conceptos:

a. Especificidad: Capacidad de la bacteria de infectar selectivamente
a la planta hospedante.

b. Infectividad: Capacidad del microsimbionte para causar infeccién
y contribuir a la formacién del nédulo.

c. Efectividad: Capacidad para reducir N2 a NH4" y su transporte por
el xilema para su bioconversion a aminoacidos.
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6. Aporte al conocimiento de los
hongos endosimbiontes

Entre los organismos fungosos que viven en la region de la rizosfera,
es importante tener en cuenta y profundizar en el conocimiento de
aquellos que viven en sitios especificos de los tejidos radicales externos,
requiriendo del vegetal, la provisiéon de fuentes de carbono organico para
su desarrollo y proyeccion externa de un entramado de hilos o hifas mas
alla de la zona rizosférica, absorbiendo agua y nutrientes para su traslado
al interior de la planta.

Es el caso de los hongos micorrizicos arbusculares (HMA) y los hongos
septados oscuros que persisten en el suelo por medio de sus esporas
de reposo, los primeros son endosimbiontes obligados o, mediante una
actividad heterétrofa en residuos organicos los segundos, de caracter
endosimbionte facultativo.

De un mejor conocimiento que se logre sobre las posibilidades de
distribucién y manejo de estos organismos en el entorno de la rizosfera
y se mejore la eficiencia en la asimilacion de nutrientes poco moviles,
pero asequibles, es posible disminuir la dependencia por las fuentes
comerciales que los poseen y a la vez, acceder a otros beneficios que
resultan de su empleo y relacionados con la proteccion frente a factores
en suelos afectados en su fertilidad natural.

6.1. Los hongos micorrizicos arbusculares (hma)

Mas del 80% de las especies vegetales mantienen a nivel radicular
una relacion mutualista, con este grupo fungoso, que por lo general
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no tiene especificidad de hospederos y son buenas las posibilidades de
lograr infeccién con los sustratos de in6culo comercial, conteniendo
esporas de reposo de una o mas especies micorricicas. Ciertas familias
de plantas cultivadas como las Amaranthaceas, Caryophyllaceas,
Chenopodiaceas, Brassicaceas y Polygonaceas no albergan HMA o lo
hacen de manera ineficiente.

Aplicaciones de las micorrizas en la agricultura.

No es tan comtn que las micorrizas sean utilizadas en la agricultura
convencional debido a los fungicidas que ahi utilizan que muchas veces
no logran ser compatibles con la micorrizas causando que no funcionen,
es mas usual su practicidad entre los agricultores ecolégicos, trayendo
consigo beneficios para las plantas y evidenciandolas en una fertilizacién
mas ecologica, mejorando la absorcién de nutrientes, optimizando la
estructura del suelo, contribuyendo a una agricultura mas sostenible,
entre otros.

Heikham et al (2009), refiere que la micorrizaciéon con Glomus
mosseae puede controlar y mejorar el estrés salino, es decir mejorar un
rapido crecimiento de la plata, ademas del incremento en la acumulacion
de la biomasa (Citado por Verdugo Arranz, 2022). Asi mismo otra de
las aplicaciones de mejora se evidencia en la restauracién de espacios
degradados, asi lo refiere el autor Verdugo Arranz (2022), al decir que para
mitigar, reducir o revertir el impacto o deterioro causado por actividades
humanas se pueden llevar a la practica otras actividades que devuelvan
al ecosistema su funcionalidad, por eso es necesario utilizar especies
vegetales apropiadas, que gracias a las micorrizas ayuden como lo describe
Itilier et al (2014), “estas plantas sean reintroducidas y soporten el estrés
propio de las primeras etapas de colonizacion de un ambiente degradado,
acelerando muy notablemente el proceso de adaptacion de la cubierta
vegetal inicial” (Citado por Verdugo Arranz, 2022, p.16)

67



La participacién microbiana en los eventos regenerativos
de la fertilidad natural edafica

Por altimo, dentro de muchas de las aplicaciones, se encuentran las
micorrizas arbusculares en las especies frutales, Herrera (1994), refiere
que evidencié mayor crecimiento en este tipo de plantas con micorrizas
arbusculares, ademas de mejor absorcién de nutrientes, siendo mayor
la produccion de hormonas y con mayor contenido de clorofila (Citado
por Noda, 2009) de esta manera entre los muchos beneficios este tipo
de micorriza vesiculo arbusculares, empleada en difierentes cultivos
(como las especies frutales) y pastos, esta en la busqueda de ser fuente
de fertilizacion ecologica y dejar a un lado los fertilizantes con quimicos.

6.1.1. El proceso general de simbiosis

Los miembros del grupo HMA persisten en el suelo por medio de sus
esporas de reposo, con capacidad de latencia desde varios meses hasta
afios, una vez que hay decaimiento de las hifas proyectadas al exterior
de las raices.

Como respuesta a estimulos quimicos de las raices, generalmente
compuestos fendlicos exudados o también elementos estructurales de la
pared celular (cutina), las esporas emiten un tubo germinativo, el cual
forma y proyecta un espoldn, que penetra entre las células epidérmicas
del huésped, para desarrollar un sistema de hifas aseptadas que se
ramifican y creen a través de los espacios intercelulares de la corteza, sin
alcanzar los tejidos vasculares ni los meristemos, pero formando en los
arbtsculos a manera de pequefias ramificaciones en forma dicotémica,
de proyeccidn intracelular, envueltos por la membrana celular sin tener
contacto directo con el citoplasma. En algunas especies las hifas llegan
a una penetracion intracelular, formando en los extremos ovillos de
filamentos. En determinados géneros, hay hifas que sufren hinchazones
terminales o intercalares a nivel intercelular, denominadas como vesiculo
y que sirven como érganos de almacenamiento.
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Hacia el exterior de las raices, los HMA crecen formando un entramado
de hifas ramificadas, que extienden mas alla de la zona rizosférica, figura 9.
En un tiempo de 2-4 semanas, todo esta listo para el proceso de simbiosis,
en que la planta provee via floema entre 4 y 20% de fotoasimilados (entre
ellos, hexosas), que son tomados por las hifas para cumplir su metabolismo
normal. En cambio, hifas, arbaisculos, ovillos y vesiculos, entregan a las
células vegetales agua, nutrientes y metabolitos secundarios que son
trasladados via xilema, a los lugares requeridos por la planta. Una vez
cumpliendo el proceso, hay degeneracion de arbtsculos, ovillos y vesiculos,
mientras que el sistema hifal antes de su decaimiento, forma las esporas
de reposo, para la produccién de nuevos propagulos de establecimiento.

Cortex
+— Endodermis
| Wesicula
Micelio .
scul
Py . ArbuscLio
epidermis
Imagen de Mauseth 1838

Figura 9. Colonizacién de hongos micorrizicos arbusculares en la raiz de una planta.

Las esporas se forman en la punta de la hifa, o también de manera
lateral o intercalar en las hifas de sostén, siendo unicelulares, incoloras o
coloreadas, con una o varias capas externas, generalmente redondeadas
y de diferentes tamafios. Usualmente hay una espora por hifa, pero
cuando la disposicion es apical, puede haber racimos de esporas, o estas
se disponen radialmente dentro de una matriz estromatica.

69



La participacién microbiana en los eventos regenerativos
de la fertilidad natural edafica

6.1.2. Los aportes nutricionales

El manto extraradicular de las hifas, aumenta cien a mil veces la
capacidad de absorcién de la planta, mas alla de los sitios fisicos de
influencia directa de las raices en el suelo, por lo que sobrepasan las zonas
de agotamiento de nutrientes dispuestos a su alrededor, especialmente
cuando los tejidos radiculares no estan micorrizados y de ellos depende
todo el esfuerzo de absorcion.

Las hifas en sus partes extremas, forman acumulaciones de ramas
hifales cortas, encargadas de la absorcién de nutrientes, los cuales
son arrastrados por la corriente citoplasmatica hasta los arbtisculos y
ovillos preferentemente, siendo luego trasladados a las células vegetales
o almacenados temporalmente en los vesiculos.

Los HMA son aptos para absorber elementos poco méviles como zinc
(Zn) y cobre (Cu) en una proporcion de 25-60%. También hay absorcion de
nitrégeno en forma de aminoacidos y amonio hasta un 25% y el potasio
en un 10%, siendo menor la capacidad para otros elementos como hierro,
calcio, magnesio, molibdeno y boro. También los aniones nitrato y sulfato
son mejor asimilados por las hifas, cuando hay zonas de deficiencia
alrededor de las raices.

Se presta mayor atencién al fosforo, por ser un nutriente inmoévil que
unicamente esta al alcance de las raices en su zona de influencia, pero
cuando los tejidos radiculares son micorrizados proyectan los espacios
de absorcion del elemento en su estado asimilable (H2PO4, HPO42, PO4%),
especialmente cuando los niveles en el suelo son bajos, lo que induce a
mayor desarrollo hifal, para explorar distancias mayores.

El fosforo es absorbido por las hifas y movido en la corriente
citoplasmatica, con una eficiencia hasta del 80% en comparaciéon con la
asimilacién por raices no micorrizadas. En el interior hifal, el elemento
es convertido en moléculas de polifosfato a través de un proceso de
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fosforilacion y llevado hasta los vesiculos en donde se almacena temporal o
directamente a los arbtisculos, mediante accién de las fosfatasas, enzimas
que degradan la polifosfato a iones fosfato, para su traslado al vegetal.

6.1.3. La eficiencia en el uso de agua

Las raices micorrizadas tienen mayores oportunidades de captar agua
del suelo en condiciones de déficit, debido a que las extensiones hifales
aumentan el area de absorcién y también penetrando en los espacios
entre micro agregados donde no tienen cabida las raices. Ademas, las
hifas mantienen una alta proporcién interna de agua, porque hay mayor
concentracidon de osmolitos, entre los cuales, se destacan el aminoacido
prolina, la glicina betaina, como también los carbohidratos sacarosa
y manitol. Ello mejora el traspaso de mayores niveles de liquido a las
células radiculares, ademas de minerales contenidos como calcio, potasio
y magnesio.

El aumento de las relaciones K': Na*; y Ca?*: Na', contribuye a regular
la apertura y cierre de células estomaticas en la planta, ademéas de dar
mayor resistencia a las paredes celulares. También los incrementos en
el contenido de Mg?* disminuyen el contenido de Na'. Estos eventos
determinan menores pérdidas de agua a través de las membranas.

6.2.Atencion a los hongos simbiontes facultativos

En observaciones microscopicas de tejidos radiculares para determinar
la presencia de estructuras miceliales de los hongos micorrizicos
arbusculares, junto con estas, suelen aparecer sistemas hifales ralos
o densos, oscuros y septados, signo evidente de otro grupo fungoso
mayormente estados imperfectos de hongos Ascomycetes, que hacen
invasion intercelular de la zona cortical y ocasionalmente de la capa celular
que rodea los haces conductores, después de efectuar la penetracion entre
las células epidérmicas, preferentemente de la regién de pelos absorbentes.
Son los denominados como hongos endéfitos septados oscuros.
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Este grupo también podria recibir el calificativo de hongos simbiontes
facultativos, por su aptitud para cumplir dos vias metabolicas respecto
a requerimientos de carbono organico y energia para la sintesis celular,
en su condicion heterétrofa:

- Simbiosis: Las fuentes carbonadas son aportadas por la planta a
través del drenaje de metabolitos hacia la zona de rizodeposicion;
en cambio, el vegetal recibe del hongo beneficios nutricionales,
estimulatorios y defensivos.

- Saprofitismo: Cuando hay envejecimiento de los tejidos radiculares
o aporte de material organico en el suelo, a través de la degradacion
de la materia organica, obtienen las fuentes carbonadas. También en
esta via, la planta se beneficia porque los hongos cumplen acciones de
solubilizacion de nutrientes y desestresantes.

6.2.1. La colonizacién interna

En la mayoria de las plantas, la colonizacion de los tejidos corticales
sigue un patrén comuan a partir de los propagulos que se encuentran
en el suelo, los cuales forman un entramado de hifas y probablemente
por atraccion quimica (sefiales moleculares) entre las membranas de
las células vegetales externas y de las paredes celulares de las hifas.
Entonces, estas emiten espolones o apresorios de penetracion a través
de los espacios intercelulares de los pelos absorbentes radiculares, las
células de la epidermis del meristemo apical o por las heridas generadas
a partir de las zonas de emergencia de las raices laterales, figura 10.
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HIFAS EXTERNAS DEL HONGO VASOS DEL FLOEMA

VASOS DEL XILEMA PERICICLO

ESPOROCARPO CELULAS EPIDERMICAS

Figura 10. Corte longitudinal de una micorriza vesiculo arbuscular (MVA).
Fuente: Harley J. and Smith S. (1983). Notese el entramado hifal (esporocarpo)
y los apresorios de penetracion.

Una vez en el interior, de los apresorios salen tubos germinativos
que dan lugar a germinaciones hifales a través de las siguientes capas
epidérmicas, de los tejidos corticales y en ocasiones, de las primeras
capas que circundan la regiéon de los vasos conductores, siendo el cre-
cimiento de manera intercelular.

Inicialmente las hifas son hialinas, pero luego se tornan de tonalidad
café, debido a la sintesis de melanina. En algunas regiones, las hifas sufren
un ordenamiento en capas de células paralelas, con paredes gruesas y mas
melanizadas, constituyendo los microesclerocios, considerandose como
estructuras de resistencia ante condiciones adversas, pero sus mayores
contenidos de nitrogeno y fésforo, hacen pensar que son formaciones
estructurales para reserva temporal de dichos nutrientes.
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La conexion entre el entramado interior de hifas y el crecimiento hifal
externo mas alla de la zona de influencia radicular, permite beneficios
nutricionales importantes y un uso mas eficiente del agua.

6.2.2. Los beneficios nutricionales

Los endofitos septados oscuros, hacen mas eficiente la nutricién del
fosforo por la planta, mediante la solubilizacion del f6sforo apatitico y
en mayor tasa de absorciéon del fésforo asequible del suelo, ademéas de
mejoramiento de la nutricién nitrogenada.

6.2.2.1. Solubilizacion del fosforo apatitico

En la naturaleza el fésforo se encuentra en rocas denominadas apatitas,
principalmente la hidroxiapatita (Caio (PO4)e OH2) y la fluorapatita
(Caio (POa4)s F2), conteniendo cerca del 20% de P205 de baja solubilidad,
determinandose especies de hongos endéfitos, principalmente Aspergillus
y Penicillum que indirectamente contribuyen a solubilizar el fésforo de
las apatitas, por su capacidad de producir acidos organicos, resultantes
en el proceso de mineralizacién de la materia organica.

Muchos acidos organicos como el lactico, el formico, el fumarico, el
oxalico y el citrico, principalmente, reaccionan con los fosfatos apatiticos,
dando fuentes solubles de fosforo (H2PO4,, HPO42, PO4%) con lo que se
mejora la capacidad de absorcion por las plantas.

6.2.2.2. Mayor tasa de absorcion de fésforo y nitrogeno

El manto de hifas extra radiculares llega a extenderse y ocupar un
volumen importante de suelo a donde no llegan las raices y entonces, los
filamentos fungosos tienen capacidad de absorber los fosfatos asequibles
y trasladarlos a los tejidos radiculares colonizados. Alli los convierten en
polifosfatos, que son almacenados temporalmente en cuerpos lipidicos del
citoplasma hifal, y aun en los microesclerocios, para su traslado posterior
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a las estructuras de los hongos micorrizicos arbusculares cuando estan
presentes o directamente a las células vegetales.

También se ha determinado que los hongos endéfitos septados oscuros,
tienen capacidad de absorber nitrogeno asimilable (NOs’), ademés de otras
moléculas como el amonio y los aminoacidos, mejorando la eficiencia de
absorcidon en cerca del 20%, destacAindose de manera similar a los HMA,
que hay mayor absorcién cuando existen zonas de deficiencia nitrogenada
alrededor de las raices, afectando también a estos hongos, los cuales sin
embargo, gracias a su sistema enzimatico inducible, aumentan la extensién
de sus hifas y por lo tanto la posibilidad de asimilacion de nutrientes.

6.3.Uso mas eficiente del agua

Al aumentar el volumen de absorcién de la solucién en el suelo a través
del manto de hifas extra - radiculares, que llegan a micrositios con mayor
retencion de agua, lejos de la zona de influencia de las raices, se mejora la
toma del liquido, el cual se mueve a través de la corriente citoplasmatica
hifal hasta la células vegetales, que aprovechan el agua en situaciones
de estrés hidrico, ademas de moléculas organicas suspendidas en ella, y
denominadas como osmolitos, que contribuyen al mantenimiento de la
turgencia celular. Se destacan los aminoacidos, las aminas, los azicares
y los alcoholes polihidricos, entre los cuales es mayor la concentraciéon
del manitol. También hay cantidades importantes de Ca?*, Mg* y K, con
efecto antagonico sobre Na'.
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Uno de los beneficios ecolégicos que cumplen las bacterias y tan
importantes como los aportes en la nutricion vegetal, corresponde a
los obtenidos en eventos de equilibrio de las poblaciones que afectan el
desarrollo y la produccién de los cultivos.

Los mecanismos de actuacion frente a otros organismos estan
relacionados con procesos antagonicos e induccién de defensas. Los
primeros tienen la responsabilidad de una especie dominante o un
consorcio de especies distintas, para reducir la incidencia de grupos
bidticos que habitan el suelo, mediante acciones de parasitismo,
produccién de toxinas, excrecion de enzimas liticas y sintesis de
sustancias antibiéticas, afectando la dispersion, formacién de propagulos y
persistencia de los agentes nocivos para las plantas. Ademas, las bacterias
o sus organelos o sus productos metabolicos tienen la aptitud de inducir
en la planta respuestas defensivas frente a los organismos causantes de
dafo o enfermedad.

7.1. Parasitismo

Considerando que un parasito obtiene su carbono organico y la energia
de un hospedante vivo en el que cumple etapas de contacto, penetracion
y desarrollo afectando la supervivencia del organismo atacado. Se puede
considerar en esta categoria a las bacterias Pasteuria y Paenibacillus.

El efecto parasitario de Pasteuria se realiza sobre nematodos del suelo
y se considera importante en el control bioloégico de representantes
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fitoparasitos, afectando estados juveniles y adultos, como también
hembras y machos, figura 11. Sin embargo, parece haber especificidad,
reconociéndose cuatro especies: P. penetrans que parasita a especies de
Meloidogyne; P. thornei nematopardsito de Pratylenchus; P. nishizawe que
infecta a Heterodera y Globodera; y P. usgae atacando a Belonolaimus.

Figura 11. Parte anterior de un juvenil de Meloidogyne javanica infectado
por Pasteuria penetrans. Fuente: Thierry Mateille et al., 2010.

La bacteria actia como parasito obligado con células elipsoidales
revestidas periféricamente de numerosas fibrillas ricas en n-acetil-
glucosamina, para adherirse al hospedante y el posterior reconocimiento
entre un carbohidrato presente en las fibrillas y una lectina en la superficie
del nematodo. Cada célula bacterial emite un tubo de crecimiento, el cual
penetra en el interior del hospedante, dando lugar a numerosas células
alargadas secundarias, que concentran su citoplasma el cual se recubre
con varias capas y fibrillas periféricas, tomando forma elipsoidal tipica
y actuando como endosporas.
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Dichas células son liberadas y llenan el interior del cuerpo del nematodo,
el cual se rompe, permitiendo la dispersion de aquellas células bacterianas
en el suelo, donde permanecen latentes, hasta que ocurra contacto con
individuos de nematodos hospedantes, para repetir el ciclo infectivo.

La especie Paenibacillus popilliae, anteriormente conocida como Bacillus
popillia, se comporta como parasito obligado en larvas de Coleoptera
y especificamente de la familia Scarabaeoidae. La bacteria también se
caracteriza por formar endosporas redondeadas e individuales en células
vegetativas bacilares alargadas, teniendo capacidad de latencia en el suelo,
hasta que accidentalmente es ingerida por los nematodos a través de su
aparato bucal, figura 12.

Figura 12. Izquierda. Larva de cole6ptero parasitado por la bacteria
Paenibacillus popilliae.

Fuente: de: https://bugguide.net/node/view/1029673. Derecha. Cultivo de
Paenibacillus popilliae, tomado de: https://www.sciencedirect.com/topics/
immunology-and-microbiology/paenibacillus-popilliae.

En el interior de las larvas, las endosporas se rompen para liberar células
vegetativas de apariencia bacillar alargada tipica, que se multiplican
y ocasionan dafio por ataque enzimatico de las paredes intestinales.
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Luego cada célula vegetativa forma su endospora interna, que se libera
y el conjunto invade la hemolinfa ddndole un aspecto lechoso. Con la
muerte del hospedante, abandonan el cadaver y permanecen en el suelo
en estado latente.

7.2. Produccion de toxinas

El género Bacillus tiene algunas especies que ejercen control de larvas
de insectos y estados juveniles de nematodos, teniendo como caracteristica
comun la forma bacilar alargada y la produccién de una endospora
individual, como cuerpo de latencia y que posee cristales proteicos de
caracter toxico, causando paralisis interna de los hospedantes.

Una vez formadas las endosporas, estas son liberadas desde las células
vegetativas y permanecen latentes en el suelo, iniciando el proceso
infeccioso por ingestion a través del aparato bucal del hospedante. En el
interior se genera una célula vegetativa bacilar alargada que se multiplica,
hasta cuando el cadaver del hospedante no aporta beneficios nutricionales.
Entonces, producen endosporas que salen al suelo y permanecen en
latencia, inicidndose otro proceso de infeccion.

La especie Bacillus thuringensis, es objeto de mucha atencion, por las
posibilidades industriales de masificacion de las endosporas toxicas en
medios artificiales, dada su condicion de parasito facultativo. Inicialmente
fue aislada de larvas de Lepidoptera, pero hoy tiene un niimero importante
de hospedantes, debido a su capacidad genética de producir diferentes
tipos de proteina toxica denominada CRY. Asi, por ejemplo, se conoce a
CRY I con toxinas frente a Lepidoptera; CRY II afectando a Lepidoptera
y Diptera; CRY III con efecto especifico sobre Coleoptera; CRY IV con
especies susceptibles en Diptera. Es probable que las variantes de B.
thuringensis que ocasionan muerte de nematodos fitoparasitos, tienen
toxinas especificas para afectar el intestino de estos organismos donde
se multiplican, como se muestra en la figura 13.
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Figura 13. Larva de Tuta absoluta parasitada por Bacillus thuringiensis.
Fuente: https://www.agrohuerto.com/bacillus-thuringiensis-lucha-biolog

Las toxinas proteicas de B. thuringensis lisan las células epiteliales del
intestino medio en larvas susceptibles, después que la toxina activada
se acopla a las membranas, produciendo desequilibrio osmético y luego
muerte en corto tiempo después de la infeccion (2-4 dias), con la expulsion
de alta cantidad de endosporas ovoides a elipsoidales. Al respecto, vale
anotar que en larvas de Diptera afectadas, puede haber la presencia
exclusiva de endosporas redondeadas, siendo posible que esté atacando
la especie B. sphaericus, que también produce toxinas.

7.3. Efecto de enzimas liticas

La generalidad de bacterias con caracter heterotrofo, son capaces de
sintetizar y liberar al exterior, enzimas de naturaleza hidrolitica en su
mayoria, que actian en los sitios de enlace de las grandes moléculas
carbonadas, para progresivamente dar lugar a fragmentos cada vez mas
pequetios, hasta llegar a moléculas carbonadas simples, que se emplean
como fuente de carbono y energia. Es probable que la capacidad de atacar
los polimeros sea inducible, es decir que, en su presencia, los sistemas
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genéticos de sintesis enzimatica se activan especificamente para actuar
sobre celulosa, hemicelulosa, quitina, proteinas, lipidos, 4cidos nucleicos,
glucanos, etc., y son de interés, aquellas que causan desestabilizacién de
paredes celulares y membranas citoplasmaticas de hongos y Oomycetes.

Las enzimas quitinasas y beta glucanasas, ocasionan disolucion de
enlaces glicosidicos de la quitina que componen la pared celular de los
hongos y glucanos de Oomycetes, para dar residuos de beta 1,3 glucosa
y beta 1,4-n-acetil glucosamina, que a su vez sufren ataque enzimatico
de glucosidasas, llegandose a las fuentes de carbono y energia, que son
moléculas de glucosa y glucosamina. En los Oomycetes, el componente
estructural dominante es la celulosa, aunque también forman parte de la
pared celular la galactosamina y la manosa, interviniendo en su degradacion
las celulasas y luego las glucanasas, con la liberacion final de glucosa.
Con la degradacion de las paredes celulares, hay variantes que tienen la
aptitud de sintetizar enzimas inducibles, para ocasionar la inhibicion de
las enzimas degradativas, por lo que tienen expresion resistente.

En la rizosfera también hay poblaciones bacterianas capaces de
producir lipasas y proteasas, para ocasionar hidrolisis de los componentes
lipoproteicos de las membranas, afectando su permeabilidad selectiva
y, en consecuencia, incidiendo en la desorganizacion citoplasmética
en hongos y Oomycetes. Al respecto, es bueno mencionar que algunas
variantes de las especies Bacillus thuringensis y B. licheniformis, dan lugar
a proteasas que ocasionan debilitamiento de membranas intestinales en
nematodos, asi mismo, parece ser que la afectacion de estados juveniles
y huevos en los nematodos, es ocasionada por proteasas, quitinasas y
glucanasas, producidas y excretadas por Bacillus subtilis, B. firmus, B.
pumilus, B. megaterium y Paenibacillus macerans.
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7.4. Produccidn de sustancias antibidticas

Los antibioticos corresponden a un grupo heterogéneo de moléculas
organicas debajo peso molecular, sintetizadas por muchas bacterias
y que en bajas concentraciones interfieren en el desarrollo normal de
microorganismos patégenos de plantas (acciones bacteriostaticas) o
afectan su viabilidad (accion bactericida), siendo depositados en el suelo,
tras la muerte de las bacterias productoras y, ademas, hay posibilidad
que sean captadas y absorbidas a través de las raices.

Los géneros mas representativos en la biosintesis de antibiéticos son
Anthrobacter, Azotobacter, Burkholderia, Enterobacter, Myxococcus, Serratia,
Lactobacillus, Brevibacterium, Pseudomonas, Bacillus y Streptomyces, los
tres Gltimos, con el mayor nimero de moléculas sintetizadas, que se
encuentran en el suelo, y en comin, producen la fenazina contra hongos
y Oomycetes. Dicho antibiotico corresponde en realidad, a un conjunto de
moléculas relacionadas (mas de 50) que se forman en la ruta metabdlica
del 4cido shikimico. Como esta ruta se da preferentemente en las plantas,
es probable que, entre los productos de la rizodeposicién, esté una
molécula que sera utilizada por las bacterias en la sintesis de la fenazina.

La suposicion planteada, puede tener validez, debido a que otro
antibiético producido por Pseudomonas fluorescens, como es la pirrolnitrina,
util contra hongos y Oomycetes, se deriva del aminoacido aromatico
triptéfano que se sintetiza en la misma ruta del 4cido shikimico.

Los dos antibiéticos mencionados ocasionan lisis celular al inhibir la
sintesis de la pared celular y de los acidos nucleicos, ademas de producir
desbalance osmoético. Merece mencionarse que también hay una cantidad
importante de sustancias antibioticas tipo peptidico que son de origen
bacterial. Mas del 60% de los antibidticos son producidos por Actinomycetes,
en particular Streptomyces, en tanto Bacillus y Pseudomonas participan
en cerca del 9%. En su mayoria son de caracter no volatil, pero también
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hay volatiles, entre ellos acido cianhidrico, aldehidos, alcoholes, cetonas
y sulfidos, que actian contra hongos afectado el proceso respiratorio.

7.5. La induccion de defensas

Desde la rizosfera se han aislado especies bacterianas capaces de
promover modificaciones en el metabolismo de la planta, al actuar las
mismas bacterias o sus componentes estructurales o sus productos
metabolicos como sefiales bioquimicas en la superficie de las raices,
para activar rutas de defensa vegetal responsables de la produccién de
metabolitos secundarios con propiedades biostaticas o biocidas contra
agentes patogenos del sistema subterraneo y aun de la parte aérea.

La ruta metabdlica mas importante para la defensa de las plantas frente
a fitopatogenos es la del acido shikimico, que entre muchos metabolitos
secundarios originados, esta el 4cido corismico; precursor del aminoacido
aromatico fenil alanina, el cual se comporta como precursor de varios
compuestos fenolicos, entre ellos, los 4cidos cumaérico, cindmico y benzoico,
que son base para la sintesis de fitoalexinas contra patégenos, ademas
de activar la sintesis de acido salicilico, considerado como la molécula
fundamental de sefializacion para la expresion de genes de defensa.

Al respecto de lo planteado, vale la pena mencionar que ce-
pas bacterianas de Pantoea y Pseudomonas, tienen capacidad de
producir acido salicilico, constituyendo una estrategia quimica de
activacion del acido shikimico. Las bacterias al igual que los hongos
intervienen en la ruta metabolica del acido malénico, que es precursor
de los policétidos, compuestos fenolicos que ademas de actuar direc-
tamente en acciones de defensa directa por los microorganismos, son
base para la sintesis de los flavonoides, que también se originan en la
ruta del acido shikimico. Dichos metabolitos podrian ser ttiles contra
patogenos de las plantas, ante la posibilidad de ser absorbidos por las
raices y conducidos a los tejidos internos de la planta.
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8. El potencial de los hongos en el biocontrol
de nematodos fitoparasitos

En los distintos sistemas de produccién y mayormente a nivel de
la parte subterranea en las plantas, estan presentes los nematodos
fitoparasitos, ocasionando dafos con intensidad variable sobre o en el
interior de los tejidos y cumpliendo ciclos de vida repetitivos en cortos
tiempos, con sus estados de huevo, juveniles y adulto, en este Gltimo,
distinguiéndose hembras y machos por sus formas o estructuras sexuales.
Su tamaifio es diminuto y la mayoria de los representantes genéricos
corresponden a formas vermiformes como lombrices translacidas, pero
en algunos géneros, las hembras tienen formas abultadas.

Por lo general, los dafios que ocasionan pasan desapercibidos cuando
sus poblaciones son bajas, como llega a suceder con los nematodos:
lesionantes (Pratylenchus), espirales (Helicotylenchus, Rotylenchus), del
raquitismo (Tylenchorhynchus), anillados (Criconema, Criconemoides),
aguja (Longidorus), daga (Xiphinema), entre otros. Sin embargo, un buen
numero de especies, constituyen un limitante de la produccién y la
calidad de las cosechas, como sucede con los nematodos quiste de la
papa (Globodera pallida), de los tallos en aliaceas (Ditylenchus dipsaci),
de las agallas radiculares (Meloidogyne spp.), de los citricos (Tylenchulus
semipenetrans), el barrenador del platano y banano (Radopholus similis).
Entonces, se debe recurrir a estrategias de manejo.

Actualmente, hay preocupacion entre productores de varios cultivos
por los dafios ocasionados y los escasos productos o moléculas comerciales
con accién nematicida, por lo que se debe prestar atencion e intereses a
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medidas alternativas, entre las cuales, cada vez tiene mas importancia,
el empleo de hongos nematofagos, ejerciendo diferentes mecanismos de
actuacion, pero con un principio comun: el parasitismo de los distintos
estados del ciclo de vida. Hoy es factible conseguir preparados comerciales
en base a esporas latentes como es, por ejemplo, productos con Paecilomyces
lilacinus y Verticillium chlamydospora.

8.1. El aporte de los hongos imperfectos

Son mas de 300 las especies registradas de hongos nematéfagos
distribuidas en las categorias de atrapadores, endoparasitos, productores
de toxinas, como también parasitos de huevos y hembras, con distribucién
en las subdivisiones Mastigomycotina, Zigomycotina, Basidiomycotina
y Ascomycotina, correspondiendo esta Gltima a sus representantes
anamorfos o asexuales (hongos imperfectos), que son los mas numerosos
y de mayor distribucion en condiciones tropicales y con posibilidades
reales de manipulaciéon hacia una distribucion extensiva en los suelos. De
dichos hongos, se debe dar mas atencioén a los géneros con un parasitismo
facultativo, lo que permite el cumplimiento de una actividad saprofitica en
sustratos organicos y de las ventajas en cuanto a factibilidad de dispersion.

Este grupo de hongos objeto de atencion, contienen una diversidad
interesante respecto a los géneros relacionados con eventos directos e
indirectos de supresion respecto a poblaciones de nematodos fitoparasitos
en el suelo, encontrandose que el listado se enriquece continuamente y
pueden ser acoplados en acciones de manejo integrado.

8.1.1. Los géneros nematofagos

Con excepcidn del género Myrothecium, todos pertenecen al orden
Moniliales, por tener conidi6foros individuales portando conidias, ambas
estructuras hialinas o claras, representando a la familia Moniliaceae.
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Los conidi6foros son simples o en pequefios grupos y cortos, como
en los géneros Drechmeria, Hirsutella, Cephalosporium y Dactylaria;
medianos o alargados, simples o con pequefias ramificaciones como en
Nematoctonus, Harposperium, Dactylella, Arthrobotrys, Monacrosporium y
Duddingtonia; alargados y ramificados como en Verticillium, Paecilomyces
y Cylindrocarpon.

El género Myrothecium se incluye en el orden Melanconiales y a la
familia Melanconiaceae, con una masa estromatica de hifas que dan lugar
a un grupo de conidiéforos cortos y ramificados, siendo sub hialinos.

8.1.2. Otros géneros de atencion

Actualmente, en el equilibrio poblacional de los nematodos fit6fagos,
participa otro grupo de hongos imperfectos, de mayor atencion en el
entorno del suelo como causantes de afectaciones vegetales; de caracter
entomopatdgenos ocasionando depresiones poblacionales principalmente
de estados larvales de insectos de los érdenes Coledptera (cucarrones) y
Lepidoptera (mariposas y polillas); de actividad antagbnica sobre hongos;
de caracter saprofitico descomponiendo residuos organicos, todos ellos
de naturaleza heteroétrofa.

Entre los organismos fungosos, que atacan a las plantas, se
tienen evidencias del género Fusarium del orden Moniliales, familia
Tuberculariaceae, principalmente la especie F. oxysporum con variantes
que tienen capacidad de inducir defensas estructurales y anatomicas en
los sistemas radicales, frente a los mecanismos de preestablecimiento y
actuacion de los nematodos en el rizoplano, lo cual sin embargo debe ser
objeto de mayor atencidén investigativa, en la que también se involucra
al género Cladosporium del orden Moniliales y familia Dematiaceae,
formando conidi6foros libres y oscuros, cuyo mecanismo de actuacion
parece corresponder a la produccion y excrecion de metabolitos téxicos
para los nematodos.
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En los suelos sometidos a actividades regenerativas, con incorporacién
frecuente de material orgdnico de naturaleza vegetal, es evidente la
presencia de larvas insectiles muertas, con su cuerpo claro y momificado
recubierto de masas miceliales esporuladas de hongos, con coloraciones
blanquecinas o verdosas, que determinan la presencia respectivamente de
la actuacion de las especies Beauveria bassiana o Metarhizium anisopliae
de la familia Moniliaceae, las cuales desarrollan variantes que afectan
nematodos, probablemente con los mismos modos de actuacion,
cumpliendo fases de reconocimiento, penetracién e infeccion. Esto
permitird incluir a dichos hongos, en el grupo de los nematofagos.

También merece un comentario de reconocimiento al papel que pueden
cumplir algunos hongos antagonistas de otros organismos fungosos, como
Trichoderma (principalmente T. harzianum) y Gliocladium de la familia
Moniliaceae, como de géneros de caracter saprofitico como Aspergillus
y Penicillum de la misma familia, siendo mas probable su actuacion por
medio de sustancias antibioticas y toxinas, lo mismo que la excrecién de
enzimas degradativas afines al complejo de la cuticula de los nematodos,
rompiendo enlaces de las macromoléculas presentes.

8.2.Mecanismos convencionales de actuacion por los hongos
entomopatogenos y nematopatogenos

Los hongos nemato6fagos cumplen un papel muy importante en el
mantenimiento de un equilibrio poblacional de nematodos fitoparasitos
a través de diversos mecanismos.

8.2.1. Atrapadores

Se han registrado cerca de 350 especies de hongos con modificaciones
en su sistema hifal para hacer contacto inicial con los nematodos, como se
observa en especies pertenecientes a los géneros Arthrobotrys, (Figura 14)
Monacrosporium, Dactylaria, Dactylella, Duddingtonia y Nematoctonus, que
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en su mayoria tienen capacidad de vivir en suelos con altos contenidos
de residuos organicos, haciendo invasiéon por medio de una red de hifas,
que secretan una pelicula de material adhesivo (acidos urdnicos), a la cual
se fijan los estados moviles de nematodos. Hay especies de hongos, que,
ante la cercania de los nematodos, desarrollan un sistema inducible de
construccion hifal hacia estructuras especializadas en atrapar, como son
hinchazones apicales (botones), ramificaciéon que se doblan y fusionan
a la hifa principal (redes tridimensionales) o células de hifas apicales
que se fusionan formando un anillo con orificios estrechos o anchos,
que al entrar el nematodo se estrechan, impidiendo la liberacion de los
nematodos atrapados.

Figura 14. Estructuras atrapadoras en forma de anillo del nematodo
Arthrobotrys oligospora. Fuente: Nordbring-Hertz, B. 2004.

A medida que los hongos se especializan méas en la formacion de
estructuras de captura, se vuelven mas dependientes del hospedante en
cuanto a requerimientos nutricionales y se expresa mas la quimiotaxis,
es decir que en las paredes hifales una lectina reconoce a un residuo
glucidico de la cuticula del nematodo para hacer la actuacién y que se
realice el efecto litico, por la actuacion inicial de una toxina liberada por
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el hongo y que paraliza al huésped. Seguidamente, algunas hifas dan
lugar a apresorios que mediante accion mecanico-enzimatica penetra la
cuticula del nematodo, para hacer crecimiento y ramificacién interna,
capaz de producir y liberar enzimas hidroliticas que causan digestion
de componentes celulares indispensables, como son proteinas, lipidos
y carbohidratos.

8.2.2. Endoparasitos de formas activas

En los géneros Hirsutella, Harposporium, Verticillium, Cephalosporium,
Trichoderma y Cylindrocarpon, hay representantes que inician el proceso
infeccioso adhiriendo las conidias en la cabeza del nematodo o se pegan
al cuerpo, o se localizan cerca a la cavidad bucal. En seguida, las conidias
germinan, emitiendo tubos de penetracion, para luego dar lugar a un
sistema ramificado de hifas, que invaden internamente las regiones
subcuticulares y del pseudoceloma.

La secrecion de enzimas degradativas y de otros metabolitos liticos
como alcaloides, péptidos, terpenoides y quinonas, ocasionan paralisis
y degradacion celular, para luego ocurrir invasién micelial de la parte
interna del cuerpo.

8.2.3. Parasitos de huevos y hembras sedentarias

Corresponden a especies fungosas que poseen enzimas quitinoliticas
y proteoliticas que se difunden en la regién de la rizosfera, ocasionando
hidrolisis de la quitina y las proteinas, componentes estructurales de las
capas que recubren los huevos y la cuticula de hembras sedentarias de
los nematodos Globodera, Heterodera, Meloidogyne, Naccobus, Tylenchulus
y Rotylenchus.

Los géneros representativos que ejercen parasitismos de huevos y
hembras sedentarias son Paecilomyces, Verticillium, Myrothecium, Dactylella,
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Monacrosporium, Cylindrocarpon, Drechmeria y Beauveria. También se
debe incluir variantes de los hongos Aspergillus, Penicillum y Fusarium.
Estos hongos persisten bien en el suelo gracias a que también son buenos
saprofitos, (Figura 15).

Figura 15. Hembra de Meloidogyne spp. colonizada por Metarhizium
anisopliae (a), obsérvese la abundante proliferacion de esporas saliendo a
través de la cuticula (b). Conidioforos de Metarhizium anisopliae sobre la
hembra de Meloidogyne spp (c). Foto: autores.

Las hifas de los hongos, son atraidas por las masas de huevos o las
hembras sedentarias, mediante el acople entre moléculas quimicas de
las dos partes. En seguida, los extremos hifales forman apresorios de
penetracion y secretan enzimas hidroliticas que ocasionan lisis de las
cubiertas. El apresorio germina en su extremo para originar un sistema
de hifas internas que digieren el citoplasma y posteriormente, las hifas
cubren las partes externas, formando nuevos focos de infeccion.
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9. La versatilidad del hongo trichoderma

Desde los inicios de la década de los afios 70 del siglo pasado, se ha
prestado atencién al hongo Trichoderma, por su capacidad antagonica
sobre hongos y Actinomycetes que afectan la parte subterranea de las
plantas, obteniéndose resultados de manejo promisorios en laboratorio
y campo en cuanto a: dispersion y colonizacion a nivel del suelo; efectos
medibles de proteccion; posibilidades de recuperaciéon del inoculo;
identificacion de especies; seleccion de cepas por virulencia y especificidad,
(Figura 16).

Figura 16. Diferentes aspectos del antagonismo de aislamientos de
Trichoderma spp. contra R. solani en cultivos duales lado derecho de la
caja: Trichoderma spp. lado izquierdo: R. solani. Foto autores.
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En ese entonces, se incluy6 a las especies T. harzianum, T. hemayum, T.
koningii, T. lignorum y T. viride que mostraban especificidad de actuacion de
acuerdo con la relacion antagbnico-patdgeno y variacion en la capacidad de
expresion entre los aislados de una misma especie. Con el paso del tiempo,
se incrementa significativamente la diversidad del hongo y hoy gracias a
las herramientas de la biologia molecular, se mencionan a T. aeuroviridae,
T. asperellum, T. citroviride, T. erassum, T. glaucum, T. longibrachiatum, T.
pararomossum, T. polysporum, T. pseudokoningii, T. pulvinatum, T. reesei, T.
saturnisporium, T. spirales entre otras.

También se tiene un conocimiento mas profundo del organismo, que ya
es considerado como un bioinsumo verséatil, con buenas posibilidades de
manipulacién comercial, siendo-factible la masificacion de su empleo, con
fines de proteccion y promocion del crecimiento de las plantas cultivadas.
Sin embargo, se debe trabajar en estrategias practicas para la obtencion
de aislados nativos desde residuos organicos con diferentes estados de
descomposicion, como de tejidos radiculares activos y decadentes, pero
también en sitios colonizados por microorganismos patégenos y aun por
artropodos y nematodos. Con ellos en conjunto, es necesario trabajar en
formas también practicas de dispersion.

9.1. Los principios de la competencia

Se considera la competencia como el comportamiento entre dos o mas
especies por un requerimiento de espacio y nutrientes, que est limitado
o es escaso, con favorecimiento de uno y afectacion de los demas, lo
que permite un crecimiento poblacional de la especie competidora con
detrimento de las competidas. El hongo Trichoderma es probablemente
el que en el suelo tiene las mejores posibilidades de competencia, por
ciertas caracteristicas de su versatilidad funcional, como son:

a. Plasticidad ecolégica: El hongo se encuentra presente en todas
las latitudes y en distintos suelos con variaciones amplias en cuanto a
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temperatura (4-46°C), humedad relativa (20-80%) y pH (3.0-8.5). sin
embargo, tiene crecimiento 6ptimo, respectivamente a 20-30°C, 60-
65% y 5.5-6.5. su condicién de aerobio facultativo le permite vivir en
distintas tensiones de oxigeno.

b. Capacidad de invasién: Hay colonizacién de una amplia gama de
sustratos organicos, para proveerse del carbono y el nitrégeno necesarios,
gracias a que posee una bateria enzimatica heterogénea para romper
moléculas carbonadas complejas, incluso la lignina, ademés de utilizar
las rizodeposiciones de manera eficiente, ya que posee la habilidad
de colonizar la region rizosférica. También, tiene participacion en las
ultimas etapas de conversion de los residuos organicos, para la obtencion
de productos inorganicos, en especial el nitroégeno.

c. Alta produccion de metabolitos secundarios: Hay secrecion de
mas de 70 moléculas carbonadas de distinta naturaleza y diferentes
pesos moleculares, que deprimen a los eventuales competidores,
porque: detoxifican sus toxinas; desactivan sus enzimas relacionadas
con acciones antes de la infeccién en el hospedante; predisponen a un
evento parasitario sobre distintos hongos; entre otras actuaciones. Todo
ello conduce a optimizar las relaciones de competencia.

d. Asequibilidad de nutrientes: Varias especies de Trichoderma
producen mayores tasas de acidos organicos, principalmente gluconico,
citrico y fumarico, participando en la solubilizacion de fosfatos, hierro,
manganeso, zinc y magnesio, que toman mediante mecanismos de
absorcién hifal, pero también los disponen para la nutricion vegetal.

e. Detoxificacion de plaguicidas: El hongo posee resistencia innata a
la mayoria de los agroquimicos, incluyendo los fungicidas, utilizandolos
como fuentes opcionales de carbono y energia mediante ataque
enzimatico. Con ello, contribuye a reducir riesgos de contaminacion
por agroquimicos en cerca del 75%.
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f. Supervivencia: El hongo tiene buenas posibilidades de tolerar
condiciones desfavorables, gracias a la produccién de esporas de
resistencia o clamidosporas, generalmente intercalares en las hifas,
aunque en algunas especies las tienen en la parte apical.

g. Variabilidad genética: En las distintas especies hay variaciones
en cuanto a la habilidad de antagonizar a uno o mas hospedantes,
mediante relaciones de especificidad y, ademas, en cada especie se da
la habilidad de producir variantes con distintos grados de agresividad
y aun en la capacidad de afectar a otros organismos, distintos a los
hongos y Oomycetes.

9.2.Accién parasitaria

Corresponde a una estrategia antagbnica compleja, involucrando
varias etapas, que se inician con una quimio-atraccién entre el patégeno
y la cepa de Trichoderma, para terminar en una desintegracion citoplas-
mica y colapso de las hifas hospederas, sean fungosas o de Oomycetes,
ocurriendo participacién de diversos metabolitos secundarios del anta-
gbnico, entre enzimas degradativas, moléculas biostaticas y antibiéticas.
Estas etapas son:

a. Reconocimiento: El hongo Trichoderma reconoce al patégeno por
medio de un estimulo quimico que se da en la membrana de la pared
celular, donde glicoproteinas especiales denominadas lectinas en el
hospedante se acoplan a carbohidratos del antagénico, pero se requiere
que haya especificidad entre cepas efectivas del parasito y un susceptivo
relacionado por el reconocimiento. Entonces, el primero dirige el
crecimiento de sus hifas hacia aquel como respuesta al estimulo quimico.

b. Preinfeccion: Las hifas del antagonico se ponen en contacto con

las del hospedante, enrollandose en estas y produciendo apresorios de
penetracion a través de sitios de la pared vulnerados.
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c. Penetracion: En los sitios de contacto hay penetracién del apresorio
y consecutivamente la secrecion de enzimas hidroliticas inducibles
que degradan elementos estructurales de las paredes, siendo del tipo
quitinasas o celulasas, sea hongo u Oomycete. Una vez en el interior, el
apresorio germina y se inicia el crecimiento y ramificacion interna del
sistema hifal correspondiente al antagonico.

d. Infeccién: Gracias a la produccién de enzimas liticas glucanasas,
proteasas, lipasas y nucleasas, se realiza un proceso degradativo de
los componentes citoplasmaticos vitales. Ademas, otros metabolitos
secundarios, con propiedades biostaticas o biocidas, en conjunto
contribuyen a una disgregacion del citoplasma y su vacuolizacion, lo
que finalmente ocasiona la muerte de las hifas parasitadas.

Algunas de las formas de actuacion de Trichoderma se ilustran en la
figura 17.

Figura 17. Diferentes tipos de micoparasitismo presentes en Trichoderma A:
Enrollamiento B: Vacuolizacién C: Granulacién D: Adhesion. Fotos, autores.
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9.3.La bateria enzimatica

Ademas de las quitinasas y celulasas que hidrolizan componentes
estructurales de la pared hifal, respectivamente en hongos y Oomycetes,
para dar en el mismo orden, fragmentos de glucosamina y de glucosa
conocidos como oligbmeros. Estas moléculas también son objeto de
ataque hidrolitico por parte de enzimas extracelulares provenientes
del antagdnico, como alfa-1,4-acetil-glucosaminidasa contra el primer
oligbmero y beta-1,3-gluconasa contra el segundo. También algunas cepas
de Trichoderma sintetizan y liberan la beta-1,6-gluconasa, afectando
exclusivamente a Pythium en los Oomycetes.

A nivel de membrana y del citoplasma hay complementacién de
proteasas, lipasas y nucleasas, que afectan la integridad quimica de las
membranas celulares y del citoplasma, lo cual conduce inicialmente a
inhibicién de la germinacién de esporas y del crecimiento hifal, pero
luego hay coagulacién y vacuolizacion citoplasmatica.

Hay otra clase de enzimas en Trichoderma, capaces de degradar aquellas
enzimas que el patégeno libera para ocasionar efectos degradativos en
las paredes celulares de plantas susceptibles, como es el caso de algunas
beta-glucanasas del antagonico, contra las beta-glucosintasas del patégeno,
sobre todo en presencia de peptaiboles, compuestos peptidicos del grupo
de los antibidticos.

Algunas variantes de Trichoderma tienen actuacion degradativa contra
nematodos fitoparasitos, al afectar cubiertas externas y ocasionando
también coagulacion citoplasmatica, gracias a poseer quitinasasy
proteasas similares a las que producen los hongos nematéfagos.

9.4. Produccién de sustancias antibidticas

Es conocida la capacidad de las especies de Trichoderma para la
sintesis de metabolitos secundarios con propiedades biostaticas o
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biocidas, caracteristicas respectivamente de compuestos volatiles y no
volatiles. Estos Gltimos llegan a inducir la apariciéon de variantes del
patdgeno resistente a su actuacion, ademas de mostrar caracteristicas
de especificidad al infectar a unos patoégenos y ser inocuos contra otros.

Los compuestos volatiles mas frecuentes corresponden a acetaldehido,
acetona, isocianatos y derivados de los alcoholes etanol, propano,
isobutanol e isopentanol, ademas de terpenoides de bajo peso molecular,
que en crecimientos del antagdénico en medios de cultivo producen un
olor que recuerda al de coco. Cuando pasa su efecto y se retorna a las
condiciones de normalidad, el patégeno continua con su actividad.

Los antibi6ticos no volatiles son heterogéneos en su constituciéon quimica,
pero todos se difunden en el medio y actian por contacto, inhibiendo
la germinacion de esporas y luego, el colapso de hifas por coagulacion
y vacuolizacién del citoplasma. Es dificil una comprension detallada de
estos productos en su mayoria provenientes de varias rutas metabolicas:

a. Ruta del Acido Shikimico: Por un lado, se encuentran las cumarinas,
la chalconas y los flavonoides, cuyo precursor es el acido cinamico; por
el otro lado estan las fenilpropanoides y las naftoquinonas derivadas del
acido corismico. Todos integran el grupo de los compuestos fenolicos,
actuando contra hongos y Oomycetes.

b. Ruta del acido malénico: Se derivan los policétidos, con propiedades
antifingicas los cuales también llegan a ser base para la formaciéon
de fenoles simples como las isocumarinas, las chomonas, las
naftoquinonas, las antraquinonas, las xantonas y los flavonoides contra
hongos y Oomycetes.

c. Ruta con participacion de aminoacidos: Se destaca el grupo de

los péptidos y dentro de ellos los peptaiboles, actuando contra bacterias
Gram positivas y hongos, para causar lisis de las membranas.
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d. Rutas del acido mevaldnico: Son importantes los diterpenoides y
sesquiterpenoides contra hongos, Oomycetes y bacterias Gram positivas
y Gram negativas.

9.5. Actividades especiales

La versatilidad de Trichoderma va mas alla de las relaciones de
antagonismo que mantiene sobre agentes patégenos en especial hongos
y Oomycetes. También posee otros atributos importantes, como es su
participacion en la detoxificacién de plaguicidas, reduccién de niveles
anormales de etileno y acido abscisico en el suelo, ademas de influir
positivamente en el desarrollo y produccion, como en la mayor tolerancia
de las plantas a situaciones de estrés.

9.5.1.Detoxificacion de plaguicidas

Hoy, son menores los riesgos de residualidad que tienen los plaguicidas
en el suelo, debido a que las moléculas empleadas son menos recalcitrantes
y su persistencia es menor. Sin embargo, su uso repetitivo llega a ocasionar
desequilibrios poblacionales en la biota presente, incluyendo los artrépodos
y los anélidos. Se determina la necesidad de aspersiones periodicas de
caldos microbianos, para cumplir un proceso de reconversion de las
moléculas toxicas a compuestos inocuos, por acciéon de microorganismos
heterétrofos, incluyendo el hongo Trichoderma.

La actuacion enzimatica de este antagbnico y otros hongos sobre
residuos de plaguicidas se hace sobre los enlaces de las moléculas,
mediante: oxidacion de aminas y azufre; sustitucién de los grupos éster,
amida y cloro por hidroxilo; introduccién de moléculas de agua. El
resultado es la apertura de los anillos bencénicos a formas lineales y el
rompimiento de cadenas abiertas de alto peso molecular a fracciones
mas cortas. Ello permite la actuacién de sistemas enzimaticos para la
obtencién de fuentes de energia y carbono, ademas de nitroégeno y azufre
cuando estan presentes.
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En ocasiones sucede el fendmeno de coagulacion, que consiste en el
cambio de espectro toxico del plaguicida a formas no toéxicas, cuando
por actuacion microbiana se adicionan aminoacidos y 4cidos organicos
a la molécula original.

9.5.2. Reduccion de niveles hormonales téxicos

En conjunto Trichoderma y otros microorganismos, contribuyen
a reducir la disponibilidad de etileno, al impedir enzimaticamente
acumulaciones en el suelo de la molécula precursora, al 4cido amino
ciclopropano-1-carboxilo (ACC). También con la biosintesis y secrecion
de nivel importantes de auxinas, citoquininas y giberelinas, por parte
de especies de Trichoderma, se mitigan los efectos negativos de etileno
y acido abscisico, al regularse la apertura estomatica para impedir una
transpiracion excesiva, asi como el envejecimiento de tejidos y caida de
organos aéreos en temporadas secas y calidas.

9.5.3. Promocion del crecimiento vegetal

La produccion y liberacion al suelo del 4cido indol-3-acetico y otras
auxinas, ademas de citoquininas y giberelinas por parte de varias especies
de Trichoderma aumenta la oportunidad de su absorcion a través de las
raices y su actuacion en la regulacién del crecimiento vegetal.

En la parte subterranea hay mejor formacion de raices, tanto vertical
como lateralmente y por lo tanto mayor cantidad de pelos radiculares,
con lo que es mas efectiva la toma de agua y nutrientes. En la parte aérea
hay equilibrio en el crecimiento apical y formacién de ramas laterales,
ademas de menor aborto floral y mayor cuajamiento de frutos.

9.5.4. Induccion de defensas

En Trichoderma hay representantes con capacidad de colonizar raices,
penetrando entre las primeras capas celulares de la epidermis, para actuar
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como un semisimbionte avirulento. Alli, secreta metabolitos secundarios,
principalmente oligosacaridos que acttian como elicitores o inductores,
para que en la planta ocurra una cascada de sefiales quimicas, que se
inicia con la acumulacion de distintas enzimas como las peroxidasas, las
quinasas, la polifenol oxidasa, la fenil alanina amonio liasa y la chalcona
sintasa, ademas del complejo calcio-calmodulina, involucradas en la
activacion de varias rutas metabdlicas, resultando la trascripcion de
sistemas genéticos especiales.

Las peroxidasas catalizan la oxidaciéon de un amplio nimero de
sustratos organicos e inorganicos, utilizando el poder oxidante del
perdxido de hidrogeno (H202). Esto conduce a una explosion oxidativa,
pero también a la participacion de enzimas antioxidantes, para producir
un balance necesario que conduce a la activacion de sistemas genéticos
que abren rutas metaboélicas de defensa frente a eventos negativos, sean
de condicion bidtica o abidtica.

Las quinasas modifican moléculas mediante fosforilacién, activando
con ello factores de trascripcién génica y con ello, una transduccion de
sefiales. Estas enzimas son dependientes de la actuacion del complejo
Ca”'- calmodulina, que conlleva al cierre de estomas y a la reduccion de
la transpiracion, activando la ruta metabdlica de defensa en ambientes
secos y calidos.

La polifenol oxidasa es considerada como una enzima especial
porque su expresion es activada por el acido jasmonico, para intervenir
sobre los monofenoles obtenidos en las rutas de los 4cidos shikimico y
malonico, para convertirlos mediante hidroxilacion en difenoles y luego
en quinonas, importantes metabolitos de defensa contra patoégenos de
naturaleza biotrofica.

En la ruta del acido shikimico, la enzima fenil adenina amonio liasa
participa en la degradacién del aminoacido fenil alanina en amonio
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y acido cinamico, siendo esta molécula organica indispensable en la
formacion de compuestos fendlicos de defensa, entre ellos el acido
salicilico y los flavonoides. Estos tltimos son derivados de las chalconas,
también metabolitos de defensa.
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La actividad microbiana representa la posibilidad de mantener la fertilidad
del sueloy la vida de las plantas y sus comunidades en la rizosfera. Su actua-
cién depende en gran medida de la disponibilidad de materia organica en su
entorno y los productos de las deposiciones de las raices. En este sentido,
se establece un delicado equilibrio que promueve el bienestar natural de
todos los seres vivos. Como técnicos agricolas debemos entender la impor-
tancia del mantenimiento de la salud del suelo, su fertilidad y su microbiota
como sustrato vital de los cultivos. El libro LA PARTICIPACION MICROBIANA
EN LOS EVENTOS REGENERATIVOS DE LA FERTILIDAD NATURAL EDAFICA,
se escribié pensando en todas aquellas personas que de alguna manera
tenemos responsabilidad en dichos cuidados. En sus nueve capitulos, el
lector encontrara informacién pertinente que le permitird aproximarse al
entendimiento basico de los microrganismos que habitan en el suelo, sus
formas de vida, las interacciones con las plantas y con otros microrganis-
mos, las herramientas con que se cuenta para su mantenimiento, multiplica-
cioén e incorporacion en los sistemas productivos y cémo podemos aprove-
charlos para hacer de la agricultura una actividad sustentable y sostenible.
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