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Resumen

Es comlUn que se piense que las bacterias son
organismos que no presentan un comportamiento
social. En este trabajo se pretende mostrar que los
diferentes miembros de la comunidad microbiana
tienen la capacidad de comunicarse entre si por medio
de un didlogo molecular denominado Quorum sensing,
en el cual sucede una regulacion de la expresion génica
en respuesta a las fluctuaciones en la densidad de la
poblacion celular. Las bacterias que detectan el quorum
producen y liberan moléculas de senal llamadas
autoinductores (Als) que aumentan su concentracion
en funcién de la densidad celular. Esta capacidad de
comunicacion se lleva a cabo entre distintos miembros
de una comunidad bacteriana y a su vez estos
autoinductores  bacterianos provocan respuestas
especificas en organismos huéspedes (plantas).

Introduccién: ;Cémo ocurren interacciones
entre organismos tan diferentes? ;Diilogo
molecular?

En cualquier idioma del mundo, para comunicarnos
con otros seres humanos usamos palabras, las cuales
son combinaciones de letras que crean variaciones de
sonidos y significados diferentes. Lo mismo sucede con
distintas sustancias con diferentes composiciones
quimicas que al ser liberadas al ambiente por un
determinado organismo, pueden ser percibidas para
permitir la comunicacion entre bacterias o entre
plantas y bacterias, lo que permite establecer una
simbiosis con beneficios mutuos o generarse dinamicas
de competencia e incluso situaciones de parasitismo en
presencia de escasez de nutrientes. La comunicacion de
las bacterias esta basada en la recepcion y emision de
palabras, que involucra elementos bioldgicamente
activos (proteinas receptoras) y sustancias difusibles
(moléculas senal) que viajan muy rapido y pueden ser
recibidas por sus vecinos para reaccionar ante los
estimulos y agobios del ambiente, casi siempre a nivel
poblacional. Dependiendo de las combinaciones de
moléculas que se generen, es la senal que se emite. Las
combinaciones son infinitas y pueden generar
diferentes reacciones, lo mismo que sucede con el
arreglo de letras, sonidos y pronunciaciones en las
palabras de los seres humanos. Por eso, la combinacion

de moléculas puede verse como el abecedario del
lenguaje por el que se comunican las bacterias consigo
mismas y con otros organismos, mientras que la
concentracion a la cual la molécula senal se produce
podria asemejarse al sonido con el que las palabras se
emiten.

Durante millones de afios las plantas han convivido
con diferentes bacterias que se encuentran en el suelo.
Estas se comunican entre si a través de la produccion y
percepcion de moléculas pequenas o autoinductores
(Als) bacterianos que regulan su comportamiento
colectivo en funcion de la percepcion de la densidad
poblacional. Debido a estas caracteristicas, este
proceso de comunicacion celular ha sido denominado
como quorum-sensing (QS) o percepcion del quorum
(Miller y Bassler, 2001). Las bacterias asociadas a las
plantas, tanto benéficas como patdgenas, utilizan este
sistema de QS para poder comunicarse entre ellas
como con sus hospedadores (Hussain et al., 2008). Por
su parte, las plantas han desarrollado diferentes
mecanismos para interpretar el lenguaje de los sistemas
de QS bacteriano y de esta manera interactuar en la
conversacion o interferir en la misma. En este sentido,
las plantas se han adaptado para reconocer estos
autoinductores bacterianos a los fines de modular su
propio crecimiento y desarrollo, que va desde la
germinacion, formacion de raices laterales, longitud de
la  raiz primaria, pelos radiculares, estructuras
especializadas para la toma de agua y nutrientes (Ortiz-
Castro et al, 2008); mientras que también han
desarrollado estrategias para silenciar el didlogo de
bacterias patogenas o para mimetizarse con el didlogo
de las bacterias benéficas. En este contexto,
expresiones humanas como libertad de pensamiento,
censura y poliglotismo estan a la orden del dia en el
mundo bioldgico que involucra interacciones entre
bacterias y plantas.

Los microorganismos del suelo: el “barrio”
mas populoso del planeta

La comunidad microbiana en la rizosfera es reclutada
del suelo circundante que actia como fuente, mientras
que las plantas determinan que miembros de esta
reserva del suelo van a prosperar y desarrollarse en la
zona de intimo contacto de sus raices. Dentro de las
interacciones planta-microorganismo que pueden
establecerse en la rizosfera, se pueden clasificar como
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asociativas, simbidticas, neutrales, o parasitarias
(patogénicas) (Haldar et al, 2015). Uno de los
fenomenos mas importantes es la manera mediante la
cual los microorganismos favorecen el crecimiento de
las plantas. Este proceso dinamico y multifactorial es
logrado mediante diversos mecanismos que incluyen la
fijacion de nitrogeno (N) (Moulin et al, 2001; Garg y
Geetanjali, 2007; Laranjo et al.,, 2014), incremento de la
tolerancia al estrés bidtico y abidtico por
microorganismos endofiticos (Schard| et al., 2004; Iriti
et al., 2009; Nongmaithem, Roy y Bhattacharya, 2016) y
la accion directa o indirecta de la promocion del
crecimiento vegetal por rizobacterias denominadas
PGPR (Plant Growth Promoting Rhizobacteria) (Gray y
Smith, 2005; Glick, 2012). Dentro de los PGPR que
habitan en la rizosfera se pueden encontrar diversos
microorganismos simbioticos (Rhizobium,
Bradyrhizobium, Mesorhizobium, Sinorhizobium, entre otros)

y no simbidticos (Pseudomonas, Bacillus, Klebsiella,
Azotobacter, Azospirillum, Azomonas) (Numan et al,
2018).

La colonizacion de las raices es un primer paso
primordial en el desarrollo del evento de interaccion,
ya sea para los microorganismos nativos patogenos o
para el establecimiento de microorganismos que se
asocien positivamente. El evento de colonizacion es un
proceso complejo y multifactorial que involucra
senalizacion y desarrollo de mecanismos fisiologicos
bacterianos propios, tales como comunicacion (Venturi
y Keel, 2016), movilidad (Lugtenberg et al, 2001),
formacion de biofilm (Bogino et al., 2013), entre otros.

El micronicho edifico de la rizésfera, es un sitio
donde se establecen relaciones tanto microorganismo-
microorganismo, como planta-microorganismo. Las
raices de las plantas secretan metabolitos primarios
(por ejemplo, acidos organicos, carbohidratos y
aminoacidos) y metabolitos secundarios (por ejemplo,
alcaloides, terpenoides y compuestos fendlicos) los
cuales interfieren o afectan con la composicion y
actividades de la microflora rizosférica. Esta liberacion
o exudacion en la rizésfera de una gran variedad de
productos quimicos tiene un costo significativo de
carbono y nitrégeno para la planta, cuyo beneficio final
es el de atraer y promover el establecimiento de
microorganismos beneficiosos al mismo tiempo que se
interfiere con el desarrollo de los patégenos (Venturi y
Keel,2016).

La microbiota de la rizésfera tiene la capacidad de las
plantas de adaptarse al medio ambiente, y el
establecimiento de un miembro particular de la
microbiota determina la colonizacion de este
microecosistema. Como se ha mencionado, el impacto
del microbioma de la rizésfera (rizomicrobioma)
depende en gran medida de la composicién quimica de
los exudados radicales, que también median las
interacciones a través de moléculas de senalizacion que
son producidas y secretadas tanto por las plantas como
por los microbios (Bai et al., 2015; Mendes et al., 201 3).

La formacién y el reclutamiento del rizomicrobioma
por la quimica de la rizosfera se puede considerar que
ocurre a través de dos procesos generales: en primer
lugar, a través de la quimioatraccion de los exudados de
las raices, que conduce la multiplicacion microbiana en
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las proximidades de las raices. Esta es una manera
activa y fundamental para reclutar y conformar las
comunidades microbianas rizosféricas del reservorio de
microorganismos  presentes en el suelo. Este
importante papel de los compuestos quimicos
procedentes de los exudados radicales en Ila
determinacion de los residentes de la rizésfera no
puede considerarse como un mecanismo de
senalizacion. El otro proceso que afecta a Ia
composicion y funcionalidad del rizomicrobioma se
produce a través de la deteccion y respuesta a
compuestos de bajo peso molecular de plantas o
microbios, dando como resultado una respuesta o
respuestas celulares que no solo estan restringidas al
catabolismo, transformacion u otros aspectos (por
ejemplo, resistencia) del compuesto que se esta
detectando. Esto implica una respuesta reguladora o
cascada que conduce en Ultima instancia a la
transcripcion de loci en respuesta a un compuesto
particular; este proceso se ajusta a la definicion de
senalizacion. Existen tres categorias que representan
los principales tipos de mecanismos de senalizacion
que ocurren en la rizosfera: a) sefalizacion microbiana
intraespecie e interespecies, que se producen
principalmente a través de la deteccion y respuesta a
sehales de quorum sensing y que permiten a las
comunidades microbianas formar y sincronizar su
comportamiento; b) senalizacion de las plantas a los
microorganismos a través de pequenas moléculas
secretadas por la planta, se destacan los flavonoides
implicados en el establecimiento de las relaciones
simbioticas especializadas; es muy probable que
sefalizaciones de este tipo ocurran en otras
interacciones planta-microorganismo, y c) senalizacion
de microorganismos a plantas mediante compuestos
producidos por los microbios que afectan la expresion
génica de las plantas determinando cambios en la
arquitectura de las raices y en las respuestas de defensa
o inmunidad vegetal (Venturiy Keel, 2016) (Figura I).

Entre microorganismos en la rizosfera: El
lenguaje Universal Quorum sensing

Tradicionalmente se ha considerado que los
microorganismos se comportan como individuos
aislados incapaces de relacionarse entre ellos. Sin
embargo, se ha demostrado que las diferentes especies
que componen la microbiota en general y en el suelo
en particular; presentan habilidad para percibir las
condiciones ambientales que les rodean y comunicarse
entre ellos a los fines de coordinar una respuesta
grupal. La comunicacidon célula-célula en bacterias, se
produce a través de un mecanismo denominado
Quorum Sensing (QS) basado en el empleo de pequenas
moléculas autoinductoras (Als) que actian como
mensajeros quimicos para sincronizar la expresion
génica en respuesta a la densidad celular. Este proceso
permite a los microorganismos coordinar su
comportamiento ya que, debido a los cambios
continuos que se producen en el medio, los mismos
necesitan reaccionar de manera rapida para adaptarse a
estos cambios y sobrevivir (Bernard et al., 2007;
Williams et al., 2007).
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Venturiy Keel, 2016.
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Senalizacidon microbiana intra e interespecie

En bacterias Gram negativas la principal molécula
sefal de QS corresponde a las N-acil-homoserin

lactonas (acil-HSL o AHL) (Atkinson y Williams, 2009).

QS mediado por AHL requiere tres componentes
principales para su funcion: (i) la molécula senal de
AHL, (ii) la enzima AHL sintasa (Lux/) productora de
moléculas senal y (iii) una proteina reguladora (LuxR)
capaz de unirse a la AHL presente en el medio cuando

esta alcanza un determinado umbral de concentracion.

En este sistema, el complejo sintasa-regulador es
responsable de la expresion de genes especificos. La
molécula sehal es producida por una AHL-sintasa
(codificada por un gen luxl) a una baja concentracion y
es distribuida dentro y fuera de la célula. A bajas
densidades celulares, el gen lux] es expresado
constitutivamente a un nivel basal bajo y esas AHLs son
acumuladas en el medio. Cuando la densidad de la
poblacion bacteriana aumenta hasta alcanzar un
determinado nivel (quorum), la concentracion de la
molécula senal se incrementa, se une a su ligando
proteico LuxR y se forma el complejo sehal-receptor
(AHL-LuxR). Este complejo es activado mediante la
formacion de dimeros o multimeros con otro complejo
AHL-LuxR, de manera tal que funciona como un
regulador transcripcional controlando la expresion de
genes blancos regulados por QS (Figura 2). A cierta
densidad celular, también conocida como tamafo de
quorum la transcripcion de genes de QS se activa
coordinadamente resultando en la expresion de
diversos fenotipos (Grandclément et al., 2015).

Las bacterias experimentan a menudo adaptaciones
estructurales y fisiologicas que facilitan su supervivencia
particularmente frente a condiciones ambientales
adversas. Tales adaptaciones requieren la coordinacion

www.revistaboletinbiologica.com.ar - ISSN 1852-8864

de multiples sistemas de regulacién para controlar la
expresion de genes relacionados. Particularmente se ha
vinculado al proceso de QS con diferentes mecanismos
asociados al desarrollo de eventos de interaccion
microorganismo-planta  controlando  caracteristicas
necesarias para la  adhesién, crecimiento vy
supervivencia tales como la maduracion de biofilm,
movilidad, transferencia de plasmidos, agregacion
celular y formacion de microcolonias. Estas actividades
fisiologicas representan algunas de las formas de
expresion mas  ampliamente  distribuidas  del
comportamiento colectivo en bacterias (Rudrappa et
al., 2007; Rutherford y Bassler, 2012).

Moléculas senal o palabras moleculares
{Qué son? ;Qué funcion cumplen?

La produccion de senales Als constituye una
estrategia finamente regulada. La ecologia microbiana
actual describe que la sintesis de estas senales se
centra en procesos de pre-evaluacion de diferentes
factores fisiologicos y ambientales, los cuales
determinaran el desarrollo de determinados
comportamientos bacterianos costosos en términos
metabdlicos. Los principios basicos de este mecanismo
se describieron recientemente en el modelo hibrido
push-pull (Hense y Schuster, 2015), de acuerdo al cual
los factores de empuje (push), tales como densidad
celular, difusion o agrupacion espacial, y los factores de
demanda (pull), a menudo el estrés, determinan cuando
un comportamiento se convierte en eficaz.

La produccion de AHLs por bacterias asociadas a
plantas, incluyendo rizobios y otras bacterias PGPR,
constituye el mecanismo de comunicacion por QS mas
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comUn entre las bacterias Gram negativas de la
rizosfera (Venturi et al, 2013). La molécula de AHL
(Figura 3) consiste de un anillo lactona hidrofilico y una
cadena acilo hidrofébica de diferentes longitudes (C4 a
Cli8).

Recientemente se han descubierto nuevos tipos de
sefales (por ejemplo, pironas y dialquilresorcinoles)
producidas por bacterias Gram-negativas que son
reconocidas por las proteinas LuxR que estan
estrechamente relacionadas con la familia LuxR sensible
a AHL (Brameyer et al., 2015;2018; Girard, 2019). Otra
clase de senales de QS en bacterias Gram-negativas lo
constituyen moléculas pertenencientes a la familia DSF
(Diffusible Signal Factor), que son acidos grasos cis-2-
insaturados (Zhou et al,, 2017). Actualmente se estan
descubriendo mas especies bacterianas que producen

Figura 3. Estructura general de N-acil homoserin lactonas
(AHLs). La cadena R-acilo (recuadro naranja) puede variar de
4 a 18 dtomos de carbono. Puede haber un grupo hidroxilo o
un grupo carbonilo en el dtomo de C3 y/o uno o mds dobles
enlaces en la cadena de acilo. Abagjo a la derecha un modelo
de AHL confeccionado con el software JMSE Molecular Editor
(http://biomodel.uah.es/en/DIY/JSME/draw.es.ntm), en gris los
dtomos de carbono, rojos los oxigenos, azul el nitrdgeno,
blancos los hidrégenos y rosa el radical variable.
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DSE incluyendo especies que habitan en la rizosfera,
tales como Burkholderia spp 'y Stenotrophomonas
maltophilia (Ryan et al, 2015). De esta formas, las
senales bacterianas DSF también se han vinculado
recientemente a su capacidad para provocar inmunidad
innata en las plantas, por lo tanto, actlian también como
senales interkingdom (Kakkar et al., 2015; Fouhy, 2018).
Muchas bacterias Gram positivas en la rizésfera usan
péptidos (también conocidos como feromonas) como
moléculas de senalizacion de QS (Monnet et al, 2014).
Las AHLs también han evolucionado al actuar como
sefnales interkingdom. En este sentido, varios estudios
indican que las AHL no solo median la comunicacion de
célula a célula entre bacterias, sino que también puede
ser reconocidas por los huéspedes eucariotas e inducir
diversas reacciones en ellos (Schikora, 2016). La
reacciéon de las plantas a las AHL es especifica y
depende del tipo de AHL y de las especies de plantas;
modificando el perfil de expresién de genes y dando
lugar a procesos de induccion de resistencia sistémica y
afectando el crecimiento y el desarrollo de las mismas
(Venturi et al., 2013). A diferencia de la deteccion de
senal procariota, el anillo de lactona no necesita estar
intacto para que las plantas exhiban algunas o todas sus
respuestas a las AHL, una caracteristica que podria
explotarse para distinguir entre respuestas de plantas y
bacterias a las moléculas de senal (Palmer; 2016).

Es sabido que el mecanismo de QS regula
comportamientos bacterianos que son cruciales en el
resultado de las interacciones microorganismo-
huésped. De acuerdo a esto, parece logico que los
eucariotas hayan desarrollado estrategias para interferir
con los sistemas de comunicacion microbianos.
Durante este proceso, conocido como enfriamiento de
quorum, el vegetal interrumpe o manipula la via de
senalizacion de las AHLs. Varios estudios han
demostrado que los exudados de las raices de
diferentes plantas contienen compuestos de bajo peso
molecular que afectan la regulacion de QS en bacterias.
Estas moléculas pueden actuar como agonistas o
pdg. 13
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antagonistas de QS, potenciando o inhibiendo,
respectivamente, fenotipos regulados por AHL
(Degrassi et al, 2007). La produccion de estos
imitadores/inhibidores de moléculas sefal
probablemente modulan la funcién y composicion de
las poblaciones bacterianas en la rizésfera, siendo el
vegetal quien determina la  estructura  del
rizomicrobioma asociado a sus raices (Venturi y Keel,
2016).

Finalmente, los Als en general y las AHLs en
particular, sirven como senales de célula a célula tanto
en la comunicacion intraespecifica, como en la
comunicacion con miembros de otras especies, dando
lugar a procesos de sefalizacion entre especies.
Asimismo, en comunidades complejas como las
establecidas en los micronichos rizosféricos, los
diferentes miembros pueden tomar ventajas de los
procesos de didlogo quimico tanto por utilizar sistemas
de QS no propios como por interferir con estos
sistemas de comunicacion. Esta situacion sugiere que la
comunicacion mediada por AHLs esta involucrada en
una senalizacion compleja y dindmica entre muiltiples
socios en la rizosfera (Calatrava-Morales et al.,2018).

Conclusiones

Las bacterias que ocupan diversos nichos han
adaptado ampliamente los sistemas de QS para
optimizarlos y de esta manera, regular una variedad de
actividades. En todos los casos, el QS confiere a las
bacterias la capacidad de comunicarse y alterar el

Glosario

Agonista: molécula que potencia o activa el efecto de
una sustancia natural del organismo o de otra molécula
quimica o farmaco.

Antagonista: molécula que impide o revierte el
efecto de una sustancia natural del organismo o de otra
molécula quimica o farmaco.

Alcaloide: cada uno de los compuestos organicos
nitrogenados de caracter basico producidos casi
exclusivamente por vegetales. En su mayoria producen
acciones fisiologicas caracteristicas, en que se basa la
accion de ciertas drogas, como la morfina, la cocaina y
la nicotina. Muchos se obtienen por sintesis quimica.

Biofilm: comunidad microbiana adherida a wuna
superficie e inserta en un material adhesivo, por lo
comun un polisacarido excretado por las células.

Endofiticos: se aplica al parasito que vive en el
interior de los tejidos de una planta.

Fendlicos: compuesto quimico derivado del fenol.

Flavonoides: término genérico empleado para
identificar a una serie de metabolitos secundarios de
las plantas.

Gram-negativa: célula procariética cuya pared celular
contiene relativamente poco péptidoglucano y tiene
una membrana externa compuesta de lipopolisacaridos,
lipoproteinas y otras macromoléculas complejas.
Aparece roja después de sometida a la tincién de
Gram.
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comportamiento en respuesta a la presencia de otras
bacterias. La deteccion de quorum permite a una
poblacién de individuos coordinar el comportamiento
global y, por lo tanto, actuar como una unidad
multicelular.

Existen avances importantes en el entendimiento de
los mecanismos moleculares mediante los cuales se
comunican algunas especies de bacterias; sin embargo,
no se conoce tan ampliamente las sehales y los
mecanismos  moleculares  involucrados en |a
comunicacion entre los microorganismos  que
presentan interacciones mas complejas que involucran
diversas especies bacterianas, como es el caso de los
consorcios microbianos. Por otro lado, la comunicacion
quimica entre plantas y bacterias, también conocida
como sefalizacion de interkingdom, puede resultar
interesante para permitir el disefo de estrategias
especificas para el desarrollo de las condiciones o

variantes vegetales que sean resistentes a los
microorganismos patogenos y permisivas a los
benéficos. Por esta razéon es que los estudios

vinculados a los sistemas de comunicacion de tipo QS
podrian tener enormes aplicaciones practicas, siendo
un area de investigacion con un gran potencial futuro
en el campo de la produccion agricola.

Gram-positiva: célula procaridtica cuya pared celular
consiste principalmente de péptidoglucano y no posee
membrana externa. Aparece azul o violeta después de
la tincion de Gram.

Microbiota: conjunto de microorganismos de un
ambiente natural.

Microcolonias-Colonias: masa de microorganismos
visible sobre un medio sélido, proveniente de una sola
célula en la mayoria de los casos.

PGPR (sigla inglesa): microorganismos promotores
del crecimiento vegetal, principalmente por la sintesis
de fitohormonas y antimicrobianos.

Plasmidos: elemento genético extracromosémico,
capaz de replicacion auténoma en el citoplasma de la
célula.

Rizobios: bacterias fijadoras de nitrogeno gaseoso
que mantienen una relacion simbidtica con plantas
leguminosas.

Rizésfera: region del suelo sometida a la influencia de
las raices de las plantas.

Terpenoide: metabolito secundario formado a partir
de la ruta de la condensacion isoprénica o del acido
mevalonico.
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