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Resumen: La simbiosis entre leguminosas y bacterias fijadoras de nitrogeno, comunmente nom-
brados rizobios, es fundamental para proveer de nitrégeno asimilable a la cadena alimenticia. Du-
rante dos décadas se han estudiado intensivamente los mecanismos genéticos que controlan el es-
tablecimiento y funcionamiento de esta simbiosis, la cual es afectada por la disponibilidad de fos-
fato. Estudios en diferentes leguminosas indican que la deficiencia de fosfato reduce significativa-
mente la fijacién simbiotica de nitrogeno. A pesar de estos avances, se desconocen los mecanismos
genéticos que controlan el establecimiento y funcionamiento de esta simbiosis en condiciones de
deficiencia de fosfato. Actualmente se empiezan a conocer parte de los mecanismos genéticos que
controlan esta simbiosis en condiciones de deficiencia de fosfato. Conocer estos mecanismos es
fundamental para seguir aprovechando los beneficios ecoldgicos de la simbiosis leguminosa-rizo-
bio. Por lo anterior, el objetivo de esta revision es discutir los avances recientes sobre el control
genético de esta simbiosis en condiciones deficientes de fosfato.

Palabras clave: deficiencia de fosfato, rizobia, nédulos, fijacion simbidtica de nitrégeno, legumi-
nosas, sefializaciéon molecular

Abstract: The symbiosis between legumes and nitrogen-fixing bacteria, collectively named rhizo-
bia, is fundamental to feeding the food chain with fixed nitrogen. Significant progress has been
made in the past two decades in understanding the genetic mechanisms underlying the establish-
ment and functioning of this symbiosis. The legume-rhizobia symbiosis is negatively impacted by
phosphate availability. Phosphate deficiency significantly reduces the nitrogen-fixing activity in
diverse legumes. Despite this knowledge, the genetic mechanisms that control the establishment
and functioning of the legume-rhizobia symbiosis remain elusive. However, the recent progress in
identifying these genetic mechanisms, particularly in the past five years, has opened up new possi-
bilities and instilled a sense of hope and optimism in the field. Knowing the genetic mechanisms
that control the legume-rhizobia symbiosis under phosphate-deficient conditions is crucial to better
harnessing this symbiosis's ecological benefits. Therefore, in this review, we discuss the available
knowledge on the genetic control of the legume-rhizobia symbiosis under phosphate-scarcity con-
ditions.

Keywords: phosphate deficiency, rhizobia, nodules, symbiotic nitrogen fixation, legumes, signal
transduction.
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INTRODUCCION

El nitrégeno (N) y fosforo (P) son dos elementos fundamentales en la
biosintesis de diversas biomoléculas, incluyendo los acidos nucleicos, proteinas, y
metabolitos secundarios. Aunque el N es abundante en la atmoésfera y el P en el
suelo, ambos elementos no pueden ser metabolizados directamente por la mayoria
de los seres vivos. Ellos pueden tnicamente metabolizar formas asimilables de
estos elementos. Por ejemplo, aminoacidos para obtener N, y fosfato inorganico
(P1) para adquirir P (Vance et al., 2003; Zhong et al., 2023). Las plantas también
pueden obtener N en forma de nitrato, mientras que el Pi es la tinica forma que ellas
pueden obtener el P del suelo. Sin embargo, tanto el nitrato como el Pi son escasos
en el suelo, lo cual impacta negativamente en el crecimiento, desarrollo, y
productividad de las plantas.

Los fertilizantes sintéticos han sido por décadas la principal estrategia para
incrementar la productividad agricola. Desafortunadamente, su uso excesivo ha
salinizado los suelos y contaminado cuerpos de agua. Ademas, la roca fosforica,
principal fuente para adicionar Pi a los fertilizantes sintéticos, es un recurso no
renovable que esta pronosticado a agotarse en menos de treinta afios (Brown, 2022).
Por lo que es imperante modificar las practicas agricolas para reducir los impactos
negativos al ambiente. El aprovechamiento de las endosimbiosis entre plantas y
microorganismos del suelo representa una estrategia sostenible para reducir nuestra
dependencia de los fertilizantes sintéticos (Singh et al., 2023). Por ejemplo, las
leguminosas establecen simbiosis con bacterias fijadoras de nitrégeno, las cuales
son conocidas como rizobios. Las leguminosas “hospedan” a los rizobios dentro de
raices laterales modificadas denominadas nodulos, dentro de los cuales los rizobios
transforman el nitrégeno atmosférico (N2) en formas asimilables, principalmente
amonio (NH4") a través de la actividad del complejo nitrogenasa (Roy et al., 2020).
Las leguminosas obtienen N asimilable a través de esta simbiosis, mejorando
significativamente su crecimiento y desarrollo en suelos deficientes de N, ademas,
esta simbiosis funciona como biofertilizante natural. A cambio, los rizobios
obtienen carbohidratos como fuente de carbono, asi como diferentes nutrimentos
minerales, incluyendo P (Roy et al., 2020). Al igual que el 80% de las plantas
vasculares, las leguminosas también pueden establecer simbiosis con hongos
micorricicos, y a través de esta simbiosis obtienen diversos nutrimentos minerales,
siendo P el principal de ellos (Zhong et al., 2023).

El primer paso para establecer una simbiosis exitosa con rizobios es el
reconocimiento molecular de estos microorganismos por parte de la planta
hospedera. Una vez que esto ocurre, en la leguminosa se llevan a cabo diversos
eventos moleculares que le permiten desarrollar nddulos y albergar a los rizobios
en ellos (Roy et al., 2020). Uno de estos eventos son las rdpidas y constantes
oscilaciones de calcio nuclear y perinuclear denominados “spiking de calcio” (Roy
et al., 2020). La decodificacion de estas firmas de calcio activa la transcripcion de
una serie de factores de transcripcion, entre ellos “Nodule Inception” (NIN)
(Schauster et al., 1999). NIN regula la expresion de genes que participan en
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diferentes etapas de esta simbiosis, incluyendo la infeccidon rizobial, la
organogénesis, el funcionamiento y control de numero de noédulos, el metabolismo
y la senescencia (Schauster et al., 1999, Marsh et al., 2007, Breakspear et al., 2014,
Liu et al., 2019, Feng et al. 2021).

Las leguminosas que se desarrollan en asociacion simbidtica con rizobios
requieren mas P que aquellas que son fertilizadas artificialmente. Incluso se ha
estimado que alrededor del 30% del P total de la planta es canalizado hacia el
nédulo (Suleiman y Tran, 2015). Esta alta demanda de P por parte de los nédulos
es fundamental para asegurar una eficiente fijacion de nitrogeno (Kouas et al.,
2005). Debido a la importancia del P en la fijacion simbidtica de nitrogeno, las
leguminosas regulan finamente su transporte y homeostasis para asegurar las
concentraciones necesarias para mantener su crecimiento y el buen funcionamiento
de la simbiosis con rizobios. Defectos en el transporte u homeostasis del P puede
comprometer el establecimiento y funcionamiento de la simbiosis leguminosa-
rizobio.

El Pi es escaso en la mayoria de los suelos arables del mundo; por lo que la
deficiencia de Pi es uno de los principales factores que limita el crecimiento,
desarrollo, y produccion de las plantas de interés agrondémico (Vance et al., 2003).
En el caso particular de las leguminosas, la deficiencia de Pi reduce
significativamente la formacion de nddulos y la fijacion simbidtica de nitrogeno en
diferentes especies de leguminosas (Isidra-Arellano et al. 2021). Este impacto
negativo de la deficiencia de Pino solo afecta el crecimiento y productividad de las
leguminosas, sino que también se afecta el fluyjo de N asimilable en la cadena
alimenticia. Por lo que es imperante entender como la disponibilidad de Pi regula
genéticamente el establecimiento y funcionamiento de la simbiosis leguminosa-
rizobio. Debido a la importancia del P en esta simbiosis, en los afos recientes se
han hecho avances que permitiran entender su control genético acorde a los niveles
de Pi. Por lo que en esta revision resumimos y discutimos el conocimiento
disponible sobre como los niveles de Pi regulan genéticamente la simbiosis
leguminosa-rizobio.

Establecimiento de la simbiosis leguminosa-rizobio

Bajos niveles de N es un requisito indispensable para que las leguminosas es-
tablezcan simbiosis con rizobios. Ante esta condicion nutrimental, las leguminosas
liberan flavonas a la rizésfera, en donde son reconocidos por los rizobios compati-
bles. En respuesta, los rizobios producen lipo-quito-oligosacaridos conocidos como
Factores de Nodulacion (FN) (Figura 1) (Roy et al., 2020). La leguminosa detecta
los FN a través de receptores tipo cinasa ubicados en la membrana plasmatica de la
punta del pelo redicular denominados “Nod Factor Receptor 5 (NFRS) y NFR1 en
la leguminosa modelo Lotus japonicus (Madsen et al., 2003, Radutoiu et al., 2003).
NFRS5 y NFR1 forman un complejo proteico para detectar a los FNs, la formacién
de este complejo proteico es mediada por la proteina “Rhizobia infection Receptor-
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Figura 1. Didlogo molecular entre leguminosas y rizobios. En condiciones de deficiencia de N, las leguminosas sintetizan
y excretan flavonas a la rizosfera. Las flavonas son detectadas por rizobios compatibles, y en respuesta sintetizan y
excretan Factores de Nodulacion (FNs). Los FNs son detectados por la leguminosa mediante los receptores “Nod
Factor Receptor 5” (NFRS) y NFRI1, los cuales forman un complejo proteico. La formacion del complejo
NFRS5/NFR1 es mediado por la proteina “Rhizobia infection Receptor-like Kinase 17 (RinRK1). Para continuar con
la decodificacion de sefial simbidtica, el co-receptor “Symbiosis Receptor-like Kinase” (SYMRK) es fosforilado
(representado con un circulo rojo con la letra P). Una vez activo, SYMRK interacciona con la proteina “Early
Phosphorylated Protein 1”” (EPP1) y la fosforila. Se ha especulado que EPP1 participa en la biosintesis de mensajeros
secundarios requeridos para activar los “spiking” de calcio. Los “spiking” de calcio son decodificados por la proteina
cinasa “Ca*?/calmodulin-dependent protein kinase” (CCaMK)”, para lo cual, CCaMK fosforila al factor de
transcripcion CYCLOPS, el cual, a su vez, activa la transcripcion de diversos genes simbiodticos requeridos para la

FNs

like Kinase 1” (RinRK 1) en L. japonicus (Figura 1) (Zhou et al., 2024). La detec-
cion de los FNs promueve la reubicacion y compartimentalizacion del complejo
NFR5/NFRI1 junto a “Flotillin 1” (Flotl) en nanodominios que se ubican en la
membrana plasmatica de los pelos radiculares (Zhou et al., 2024).
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NFR5 y NFRI1 decodifican la sefial simbiodtica a través del co-receptor
“Symbiosis Receptor-like Kinase” (SYMRK) (Stracke et al., 2002). Para este pro-
posito, cuatro residuos de serina, localizados en el motivo alfa-I de SYMRK, son
fosforilados, lo cual es fundamental para propagar la sefial simbiotica hacia el nu-
cleo de las células de la raiz (Figura 1) (Abel et al., 2024). Una vez que SYMRK
es activado, interacciona con diversas proteinas y las fosforila (Roy et al., 2020).
Una de estas proteinas es “Early Phosphorylated Protein 1 (EPP1), la cual es fun-
damental para activar los “spiking de calcio” (Figura 1) (Ferrer-Orgaz et al., 2024).
La proteina cinasa “Ca*?/calmodulin-dependent protein kinase” (CCaMK) decodi-
fica los “spiking de calcio”, para lo cual, CCaMK fosforila al factor de transcripcion
CYCLORPS, el cual, a su vez, activa la transcripcion de NIN (Figura 1) (Singh y
Parniske, 2012; Singh et al., 2014).

El factor de transcripcion NIN activa la expresion de diversos genes que son
esenciales para la infeccion rizobial y la formacion del nédulo (Soyano et al., 2014;
Roy et al., 2020). NIN también controla la maduracion del nédulo para que este
organo radicular pueda llevar a cabo la fijacion simbiotica de N (Feng et al., 2021).
La transicion a nddulos funcionales es mediada por el complejo proteolitico DNF1
(Feng et al., 2021). DNF1 proteoliza a NIN y libera su carboxilo terminal, el cual
posee el dominio de union a DNA requerido para la activacion de la expresion de
un conjunto de genes necesarios para la formacion de simbiosomas y activar la
fijacion de nitrogeno (Feng et al., 2021).

En los ultimos 20 afios se han hecho avances significativos para entender cémo
las leguminosas traducen la sefial simbiotica. Este conocimiento ha ayudado a avan-
zar con el objetivo de que plantas monocotiledoneas (i.e., maiz) puedan fijar N2 en
simbiosis con rizobios. Sin embargo, aun existen vacios conceptuales que necesitan
nuestra atencion. Uno de ellos es el impacto que tiene los niveles celulares de Pi en
las células radiculares en las que se lleva a cabo la decodificacion de los FNs. En
particular se desconoce si los bajos niveles de Pi afectan la decodificacion de la
sefial simbidtica. Esta hipdtesis esta fundamentada por el hecho de que la fosfori-
lacion de diversas proteinas es crucial para decodificar la sefial de los FNs. Por lo
que investigar los efectos de la deficiencia de Pi en etapas tempranas de la simbiosis
leguminosa-rizobio es clave para entender el impacto que tiene este estrés abidtico
en el establecimiento de la simbiosis entre leguminosas y rizobios.

Regulacion genética de la organogénesis del nédulo

Diversas fitohormonas participan en la organogénesis del nddulo, incluyendo
pequetios péptidos con actividad hormonal (Roy et al., 2020). Por ejemplo, los
péptidos “C-terminal Encoded Peptides” (CEPs) son esenciales para activar la or-
ganogénesis del nddulo (Taleski et al., 2018). La biosintesis de estos péptidos ocu-
rre en respuesta a la deficiencia de N o a la presencia de rizobios (Figura 2A) (Imin
et al., 2013, Laffont et al., 2020, Ivanovici et al., 2023). Por ejemplo, la expresion
de CEPI es incrementada en condiciones deficientes de N (Imin et al., 2013). El
péptido CEPI1 es transportado via xilema de las raices a los tallos donde es detec-
tado por el receptor “Compact Root Architecture 2 (CRA2) (Haul et al., 2014;
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Mohd-Radzman et al., 2016). La percepcion de CEP1 mediada por CRA2 activa
la biosintesis del microRNA miR2111, el cual es transportado a la raiz, donde pro-
mueve la degradacion del regulador negativo de la formacion de nédulos “Too
Much Love” (TML) (Figura 2A) (Nishimura et al., 2002, Takahara et al., 2013;
Tsikou et al., 2018; Gautrat et al., 2020). La degradacién de TML es fundamental
para que las leguminosas sean susceptibles a desarrollar nodulos en respuesta a
rizobios (Figura 2A) (Imin et al., 2013). El péptido CEP7 también es esencial para
activar la organogénesis del nddulo. A diferencia de CEP1, la expresion de CEP7
es incrementada en respuesta a rizobios y su expresion es regulada por NIN (Laf-
font et al., 2020; Ivanovici et al., 2023). Interesantemente, CEP1 and CEP7 tam-
bién participan en la percepcion de niveles de N y en activar las respuestas de las
plantas a la deficiencia de N, incluyendo la formacién de raices laterales (Taleski
et al. 2018). Por lo que las leguminosas han adoptado vias de sefializacion relacio-
nadas a la percepcion de N para promover la formacion de nédulos y adaptarse a
suelos deficientes de este nutrimento mineral (Taleski et al. 2018).

Obtener N asimilable a través de la simbiosis con rizobios es energéticamente
costoso para la leguminosa hospedera. Para evitar un desbalance energético que
comprometa su desarrollo, la leguminosa regula de forma estricta el nimero de
nodulos que desarrolla en su sistema radicular (Ferguson et al., 2019). Las legumi-
nosas han desarrollado un complejo sistema de sefializacion que actia tanto a nivel
local como sistémico, el cual es denominado como Autorregulacion de la Nodula-
cion (AON, por sus siglas en inglés) (Ferguson et al., 2019). La AON inicia con la
sintesis de los péptidos CLE “CLE-Related-Root Signal 1” (CLE-RS1) y CLE-
RS2, los cuales son producidos durante la primera division celular de células del
cortex inducida por rizobios (Ferguson et al., 2019). Al igual que los péptidos CEP,
la expresion de CLE-RSI y CLE-RS?2 es regulada por NIN (Soyano et al., 2014).
Los péptidos CLE-RS1 y CLE-RS2 son transportados via xilema al tallo donde
son detectados por el receptor tipo cinasa “Hypernodulation and Aberrant Root
formation 1” (HARI) (Figura 2B). La percepcion de estos péptidos CLE activa
otra via de sefializacién cuya funcion es sintetizar moléculas sefial que son trans-
portadas a la raiz para inhibir la formaciéon de ndédulos, como la regulacion de la
expresion de miR2111 la cual controla el nimero de nddulos acorde a la disponi-
bilidad de N (Figura 2B) (Tsikou et al., 2018, Ferguson et al., 2019, Gautrat et al.,
2020).

La disponibilidad o exceso de N inhibe la simbiosis con rizobios, y ante este
escenario las leguminosas emplean mecanismos no simbidticos para obtener el N
del suelo. Las leguminosas también han desarrollado una via de sefializacion para
inhibir la formacion de nodulos cuando existe N asimilable (i.e., nitrato) en el
suelo. En esta via de sefializacion participan dos proteinas “NIN-Like” (NLP),
NLP1 y NLP4, las cuales regulan la expresion de genes que responden a la dispo-
nibilidad de nitrato (Lin et al., 2018; Nishida et al., 2020). En condiciones 6ptimas
de N, NLP1 y NLP4 son translocadas al nticleo en donde interaccionan con NIN,
lo cual impide que NIN active la expresion de genes que participan en la organo-
génesis del nédulo y en la infeccidn rizobial (Lin et al., 2018; Nishida et al., 2020).
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Figura 2. Regulacién genética de la formacion de nodulos. (A) Ante la deficiencia de N y presencia de rizobios se sintetizan los
péptidos “C-terminal Encoded Peptides” (CEPs) CEP1 y CEP7. Estos péptidos son transportados via xilema a la parte
area de la planta, donde son detectados por el receptor “Compact Root Architecture 2” (CRA2). Posterior a la percepcion
de los péptidos, se sintetiza el microRNA miR2111, el cual es transportado via floema a las raices, donde promueve la
degradacion del transcrito de “Too Much Love” (TML), lo cual permite a las leguminosas prepararse para formar ndédulos
y albergar a los rizobios. (B) Después de la primera division de las células corticales inducida por rizobios, se producen
los péptidos “CLE-Related-Root Signal 1” (CLE-RS1) y CLE-RS2, los cuales son transportados via xilema a la parte
aérea de la planta, donde son detectados por el receptor “Hypernodulation and Aberrant Root formation 1 (HAR1).
Posterior a la percepcion de los péptidos CLE-RS1 y CLE-RS2 se genera moléculas sefiales de identidad desconocida
(representada con un signo de interrogacion). Esta molécula sefal es transportada via floema a la raiz, donde inhibe la
degradacion de TML. TML a través de un proceso aun no descrito bloquea la formacion de nodulos.

Esta informacion sobre los diferentes mecanismos de regulacion de la orga-
nogénesis del nodulo, indica que las leguminosas han desarrollado mecanismos
para reducir los costos energéticos asociados a la formacion de nédulos y la fija-
cion de N. Es posible que estas vias de sefializacion o parte de ellas sean utilizadas
en condiciones ambientales en las que el costo energético de la simbiosis con rizo-
bios comprometa el crecimiento y desarrollo de las leguminosas. Esta hip6tesis ha
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sido evaluada experimentalmente en condiciones de deficiencia nutrimental, par-
ticularmente en deficiencia de Pi e hierro (Isidra-Arellano et al., 2020; Ito et al.,
2024). Datos recientes indican que la deficiencia de Pi e hierro activa parte de la
via AON para regular el nimero de nddulos en esta condicion nutrimental.

Homeostasis y transporte de Pi en condiciones simbiodticas con rizobios

Ademas de percibir y decodificar de forma correcta la sefial simbidtica, el éxito
de una simbiosis con rizobios también depende de un eficiente intercambio de nu-
trientes minerales entre ambos simbiontes. Por ejemplo, cuando el rizobio deja de
enviar N> asimilable, la leguminosa hospedera termina con la simbiosis. De igual
forma, si la planta no envia la concentracién adecuada de Pi a los nddulos, el rizobio
deja de fijar N (Udvardi y Poole, 2013). Debido a la importancia del Pi en el fun-
cionamiento del nddulo, la leguminosa regula finamente los procesos de toma,
translocacion, y homeostasis de Pi.

Las leguminosas han adaptado sus sistemas intrinsecos de transporte y ho-
meostasis de Pi para sostener la formacion y funcionamiento del nédulo. Inclusive,
el sistema de respuesta a deficiencia de Pi denominado “Phosphate Starvation Res-
ponse System” (PSR) se activa en condiciones 6ptimas de Pi para que los nodulos
puedan recibir las concentraciones adecuadas de Pi (Isidra-Arellano et al., 2021).
Asimismo, se ha documentado que el factor de transcripcion “Phosphate Starvation
Response 17 (PHR1), que es un regulador maestro de las respuestas a la deficiencia
de Pi, se encuentra activo en los nodulos, lo que permite la activacion del PSR y a
su vez asegurar un aporte constante de Pi a estos 6rganos especializados (Isidra-
Arellano et al., 2021). PHR1 es un activador crucial de la via de sefializacion de Pi,
ya que modula directamente la expresion de transportadores de Pi como “Phosp-
hate transporter traffic facilator” (PHF'1) y “Ribonucleasel” (RNSI) regulando de
esta forma la captacion y redistribucion de Pi (Isidra-Arellano et al., 2021).

Mantener el transporte y homeostasis de Pi es fundamental para evitar defectos
en el desarrollo de la leguminosa y en el funcionamiento del nddulo. En este res-
pecto, la sobreexpresion de genes que codifican para transportadores de alta afini-
dad por Pi incrementa el tamafio del nddulo y la actividad de fijacion de nitrégeno
(Lu et al., 2020). Sin embargo, la sobreexpresion de estos genes reduce el nimero
de nodulos (Lu et al., 2020). De forma similar, la sobreexpresion de PHRI reduce
el nimero de nddulos, mientras que su silenciamiento génico lo incrementa (Lu et
al., 2020). Estas evidencias confirman la importancia del Pi en la simbiosis legu-
minosa-rizobio. Asimismo, estas evidencias indican que mantener niveles 6ptimos
de Pi es fundamental para que el ndédulo se forme y funcione adecuadamente. Fi-
nalmente, estos estudios proponen que las leguminosas han adaptado sus circuitos
genéticos para asegurar que el ndédulo reciba la concentracion adecuada de Pi.
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Efectos de la deficiencia de Pi en el establecimiento de la simbiosis legumi-
nosa-rizobio
Como hemos mencionado en los apartados anteriores, el Pi es un nutriente
fundamental para el funcionamiento 6ptimo del nodulo. Sin embargo, evidencias
recientes sugieren que la disponibilidad de Pi también puede modular el estableci-
miento de la simbiosis leguminosa-rizobio. Esta hipdtesis es apoyada por el hecho
de que la disponibilidad de Pi reduce significativamente el nimero de ndédulos en
diversas leguminosas (Cabeza et al., 2014; Isidra-Arellano et al., 2020). Asimismo,
estudios recientes han identificado parte de los mecanismos genéticos que contro-
lan el establecimiento de esta endosimbiosis en condiciones deficientes de Pi. Por
ejemplo, los bajos niveles de Pi reducen la expresion de genes esenciales en la bio-
sintesis de flavonas, las cuales son fundamentales para iniciar la simbiosis con rhi-
zobios (Cabeza et al., 2014). De forma similar, la deficiencia de Pi también reduce
la expresion de genes importantes en el proceso de infeccion rizobial, incluyendo
NIN (Isidra-Arellano et al., 2018). Estas evidencias apoyan la hipotesis de que los
niveles de Pi son fundamentales en la decodificacion exitosa de la sefial simbiotica.
Estudios genéticos en Glycine max y Phaseolus vulgaris han revelado que el
factor de transcripcion PHR1 es fundamental en la regulacion del programa gené-
tico encargado de la formacién y desarrollo del nddulo (Isidra-Arellano et al. 2020).
Plantas de G. max que sobreexpresan PHRI desarrollan menos nddulos que las
plantas silvestres. En contraste, plantas con bajos niveles de transcritos de PHR!
no muestran reduccion de nédulos en condiciones de deficiencia de Pi (Lu et al.,
2020). Ademas, componentes genéticos de la AON (i.e. NIN'y TML) contienen al
menos un elemento regulatorio P1BS, al cual PHR1 se une, en sus regiones promo-
toras (Isidra-Arellano et al., 2020). Asimismo, plantas mutantes del receptor NARK
no muestran reduccion en el nimero de nédulos cuando crecen en condiciones de
deficiencia de Pi (Isidra-Arellano et al., 2020). En conjunto estas evidencias expe-
rimentales indican que los niveles de Pi de la planta hospedera modulan la activa-
cion de la via de sefializacion AON para controlar el nimero de ndédulos en condi-
ciones de deficiencia de Pi, asi como PHR1 juega un papel fundamental en la acti-
vacion de la via de sefializacion AON acorde a los niveles de Pi de la planta hospe-
dera. Estas evidencias recientes sugieren que ademas de ser un regulador maestro
de las respuestas de las plantas a la deficiencia de Pi, PHR1 es un elemento genético
clave en la simbiosis entre leguminosas y rizobios. Esta aseveracion es apoyada por
su papel positivo en garantizar un aporte adecuado y constante de Pi a los nodulos,
y por su papel negativo en la formacion de nédulos cuando los niveles de Pi celu-
lares son bajos. Sin embargo, atn falta mas experimentacion para entender como
se regula estas dos funciones de PHR1 acorde a los niveles de Pi de la planta hos-
pedera.
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Figura 3. PHR1, un regulador fundamental en la simbiosis entre leguminosas y rizobios. (A) En condiciones optimas de fosfato
(Pi), PHRI se encuentra activo en los haces vasculares de los nodulos maduros. PHR1 promueve la activacion de trans-
portadores y translocadores de Pi, lo que permite un suministro adecuado y constante de Pi al nodulo. El mantenimiento
del transporte y homeostasis de Pi es crucial para mantener una eficiente fijacion simbidtica de nitrogeno atmosférico
(N2). (B) En condiciones deficientes de Pi, PHR1 puede activar la via de sefializacion de Autorregulacion de la Nodula-
cion (AON) y disminuir la expresion de genes simbioticos. Estas dos respuestas a la deficiencia de Pi mediadas por PHR1
conlleva a la reduccion del numero de noédulos y en la tasa de fijacion de N, probablemente para evitar un desbalance
energético en condiciones deficientes de Pi.



Mendoza-Soto et al., 2025

11 de 13

REFERENCIAS

PERSPECTIVAS Y CONCLUSIONES

Durante mas de 20 afios de investigacion se ha logrado entender como la le-
guminosa detecta y decodifica la sefial simbidtica, asi como la regulacion de los
programas genéticos necesarios para la formacion y funcionamiento del nodulo.
También se ha avanzado en entender como las leguminosas restringen la simbiosis
con rizobios cuando hay N asimilable disponible. Aunque se ha reconocido la im-
portancia del Pi en el funcionamiento de la fijacion simbidtica de N, la investiga-
cion sobre como los niveles de Pi de la planta hospedera impactan en el estableci-
miento de la simbiosis y formacion del nddulo ha sido poco estudiada. La informa-
cion disponible indica que el factor de transcripcion PHR1 es fundamental para
regular genéticamente esta simbiosis (Figura 3). Las evidencias disponibles sugie-
ren que, en condiciones de deficiencia de Pi, PHR1 activa la AON para reducir el
numero de nodulos y asi evitar un desbalance energético en la planta hospedera. De
forma interesante, cuando la planta crece en condiciones Optimas de Pi, PHR1 se
comporta como un regulador positivo favoreciendo el transporte de Pi hacia los
nodulos. Estos datos indican que PHR1 puede comportarse como regulador posi-
tivo o negativo acorde a los niveles de Pi de la planta hospedera. El siguiente paso
en la investigacion sobre los efectos de la deficiencia de Pi en el establecimiento de
la simbiosis leguminosa-rizobio es entender la regulacion genética de las dos fun-
ciones que juega PHR1 en esta simbiosis. También sera necesario determinar si el
promotor de PHR1 contiene elementos regulatorios que controlen su actividad es-
paciotemporal acorde a los niveles de Pi. Manipular la actividad de PHR1 podria
representar un avance para hacer mas eficiente la fijacion de nitrogeno en condi-
ciones deficientes de Pi. Finalmente, también es imperante demostrar experimen-
talmente si la deficiencia de Pi afecta la comunicacion molecular entre leguminosas
y bacterias fijadoras de nitrégeno. Contar con esta informacion sera fundamental
para aprovechar al maximo los beneficios ecologicos de esta simbiosis aun en con-
diciones adversas que ya son comunes en los tiempos actuales.
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