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Capítulo XI. Bacterias endófitas de plantas: establecimiento de la interacción

Las bacterias endófitas de plantas son un grupo funcional bacteriano con 
la capacidad de invadir y residir en el tejido vegetal sin causar enfermedad 
aparente. Estas bacterias pueden tener efectos positivos sobre el crecimiento 
y desarrollo de las plantas. Adicionalmente, pueden reducir el efecto negativo 
de diversas condiciones ambientales, como la sequía o la salinidad. Las bac-
terias endófitas pueden modular el crecimiento de la planta mediante una 
mejora en su nutrición o mediante la regulación de fitohormonas asociadas 
a crecimiento o estrés. Asimismo, pueden proteger la planta de diversos es-
treses bióticos, mediante competencia directa con patógenos por nutrientes o 
por su inhibición mediante amensalismo.

La colonización bacteriana de las plantas involucra diversos procesos. Inicial-
mente, las bacterias que residen en el suelo deben ser capaces de detectar 
la presencia de la planta y migrar hacia ella. Para esto emplean sistemas aco-
plados de quimioatracción y motilidad, que les permiten percibir gradientes 
físicos o químicos, y acercarse físicamente a la raíz de la planta. Las plantas 
facilitan este proceso mediante la liberación de exudados radicales que ac-
túan como nutrientes o de señales específicas que guían a las bacterias y, por 
tanto, median en la interacción. Una vez la cercanía es estrecha, las bacterias 
emplean mecanismos específicos o inespecíficos de adhesión que garantizan 
el establecimiento de comunidades microbianas sobre la superficie de las 
plantas y que, así, facilitan el proceso de invasión. La invasión se puede dar 
de manera activa, mediante el uso de enzimas de degradación de la pared 
celular de las plantas, como pectinasas y celulasas, o pasiva, mediante la 
penetración de lesiones, de aberturas asociadas al proceso de crecimiento, o 
de estructuras como las estomas. La interacción entre plantas y bacterias, no 
obstante, no será exitosa si las bacterias no logran evadir la respuesta inmune 
de la planta. Esta respuesta inmune puede ser activada por la presencia de 
patrones moleculares bacterianos, como el flagelo o el peptidoglicano, o por 
efectores secretados mediante estructuras macromoleculares tipo sistemas 
bacterianos de secreción. Las bacterias endófitas parecen evadir esos siste-
mas de defensa mediante la modificación química de estos patrones, la se-
creción de bajos niveles de enzimas hidrolíticas, y el mantenimiento de bajas 
densidades celulares.

La interacción entre rizobios y plantas leguminosas representa un arquetipo de 
esta relación, en la cual una serie orquestada de eventos entre la bacteria y la 
planta permite la formación de una estructura de simbiosis especializada, de-
nominada nódulo. El endofitismo, no obstante, también es visto en otros gru-
pos de microorganismos y especies vegetales. Algunas de estas interacciones 
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pueden ser negativas para la salud vegetal, como es el caso del patógeno 
Ralstonia solanacearum, que invade la planta y causa marchitez, debido al ta-
ponamiento de los haces vasculares (Low-Power et al., 2018). Mientras que en 
otros casos el efecto es positivo, como el de bacterias Azospirillum brasilense, 
las cuales ejercen un efecto positivo sobre el crecimiento de diferentes gramí-
neas, incluyendo trigo, maíz y cebada (Steenhoudt & Vanderleyden, 2000). En 
este capítulo, se hará una descripción de los pasos asociados al proceso de 
colonización microbiana de la raíz vegetal.

Motilidad bacteriana: desplazamiento espacial  
hacia la raíz

Las bacterias han desarrollado la habilidad para colonizar diversos hábitats, 
por ejemplo, las profundidades del mar, el intestino de los animales y las raí-
ces de las plantas. La colonización de estos entornos y la interacción con otros 
organismos vivos han sido moldeadas en el transcurso de la evolución. En 
estos ambientes, las bacterias presentan ventajas competitivas que les per-
miten residir y proliferar. Diversos mecanismos asociados a la motilidad y a la 
percepción de gradientes químicos o físicos han facilitado la evolución de es-
tos procesos (Dick, 2019). La habilidad para moverse y orientarse resulta ven-
tajosa cuando los nutrientes son escasos, ya que les permite a las bacterias 
desplazarse hacia ambientes más copiotrofos. No obstante, los nutrientes no 
son la única señal que las bacterias pueden percibir, y otros tipos de señales 
químicas también pueden indicar la presencia de ambientes adecuados para 
la proliferación celular (Wadhams & Armitage, 2004). La capacidad de estos 
microbios de desplazarse de un lugar a otro se conoce como motilidad, y la 
capacidad para sensar y reconocer diversos ambientes es conocida como 
quimiotaxis. El acoplamiento de ambas funciones les permite a las bacterias 
dirigirse hacia zonas más ventajosas, explotar los recursos y aprovechar en-
tornos disponibles.

Dado que los movimientos de las células pueden ser aleatorios, estos deben 
estar acoplados con la función de quimiotaxis, para garantizar que el despla-
zamiento se haga hacia ambientes ricos en nutrientes o lejos de ambientes 
hostiles. La alternancia de los movimientos rotacionales del flagelo depende 
de proteínas de quimiotaxis que se unen directamente a la máquina flagelar y 
reorientan su movimiento, un proceso que depende de la actividad de los qui-
miorreceptores celulares (Porter et al., 2011). La coordinación del movimiento 
flagelar por proteínas del sistema de quimiotaxis pone en evidencia la íntima 
relación entre ambas funciones. A medida que el gradiente se detecta, estos 
movimientos alternados y, de algún modo, aleatorios se hacen más cortos y 
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definidos (Raina et al., 2021). Los parámetros clave que definen el movimiento 
celular son la velocidad de desplazamiento, la consistencia de la velocidad, el 
ángulo de giro, la longitud del gradiente, el tamaño celular y la sensibilidad del 
receptor (Wadhwa & Berg, 2022). Estos parámetros, no obstante, son influen-
ciados por las condiciones ambientales. Las raíces de las plantas, las cuales 
liberan diversas sustancias químicas, proporcionan uno de los ambientes que 
favorecen el movimiento y orientación de las bacterias, puesto que represen-
tan un ambiente rico en nutrientes y en señales específicas, que son activas 
en diversos grupos microbianos.

Las plantas forman gradientes de nutrientes y señales químicas que son 
mediados por la liberación de exudados de raíces y rizodepósitos. Estos 
compuestos pueden incluir azúcares, polisacáridos, aminoácidos, ácidos aro-
máticos, ácidos alifáticos, ácidos grasos, esteroles, fenoles, enzimas, proteínas, 
reguladores del crecimiento vegetal y metabolitos secundarios (Badri et al., 
2009), y tienen el potencial de atraer quimiotácticamente diversas bacterias 
mótiles. Un arquetipo de esta interacción está representado por leguminosas 
y rizobios, en los que la liberación de flavonoides vegetales y otros compues-
tos atrae el rizobio a la rizosfera y permite la formación del nódulo y el esta-
blecimiento de la simbiosis (Faure et al., 2009). Los exudados, por lo tanto, 
juegan un papel importante en la atracción de microorganismos del suelo 
hacia la planta, y en el establecimiento de diferentes relaciones ecológicas 
(Scharf et al., 2016). La quimioatracción, la motilidad bacteriana y la liberación 
de exudados radicales son, por lo tanto, piezas fundamentales que determi-
nan la interacción entre la planta y su microbioma.

Tipos de motilidad

Las bacterias poseen diversas estrategias de motilidad, las cuales están in-
fluenciadas por el medio físico en el cual se da el movimiento: líquido o sólido 
(Henrichsen, 1972). Swimming es la estrategia de motilidad más conocida 
y estudiada. Se da en medio líquido, se asocia a células individuales, y tiene 
lugar gracias al movimiento rotatorio de los filamentos flagelares (Wadhwa & 
Berg, 2022). Este tipo de estrategia se presenta en varias bacterias gramne-
gativas, como Azospirillum brasilense, Herbaspirillum seropedicae y Rhizo-
bium leguminosarum, y en bacterias grampositivas, como Bacillus subtilis. 
Swarming también depende del movimiento del flagelo, pero a diferencia 
de swimming, este se asocia al movimiento colectivo sobre una superficie. 
Swarming representa un modo de translocación sobre superficies que des-
empeña un papel importante en la colonización de ambientes naturales. 
Este tipo de movimiento se describió inicialmente en especies de Proteus 
(Méhes & Vicsek, 2014; Williams & Schwarzhoff, 1978). El crecimiento de las 
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bacterias sobre una superficie que estimula el proceso de swarming causa 
la diferenciación de las células. A diferencia de las células en medio líquido 
(planktonic cells), las células swarmer exhiben hiperflagelación y una mayor 
longitud (Darnton et al., 2010; Partridge & Harshey, 2013). Una célula swarmer 
generalmente no se mueve, a menos que la concentración de agar sea baja 
en el medio de cultivo o que este contenga surfactantes. En experimentos de 
laboratorio, se ha evidenciado que concentraciones bajas de agar favorecen 
que el fluido se mueva rápidamente a través de los poros. Los surfactantes, 
a su vez, reducen la tensión superficial, muchas bacterias lo producen y se 
les denomina biosurfactantes, lo cual permite la difusión de la película fluida 
delante de las células swarmer y facilita su movimiento (Yang et al., 2017). 
Notablemente, la asociación entre células facilita el proceso de motilidad, y de 
ahí que se refiera al swarming como un movimiento colectivo. Ese fenómeno 
se debe principalmente al efecto de la población sobre la retención de fluidos. 
El movimiento de swarming solo se da hacia adelante o hacia atrás (Turner 
et al., 2010).

A diferencia del swimming y el swarming, los otros tipos de motilidad en 
bacterias no dependen de la presencia de un flagelo (Wadhwa & Berg, 2022). 
Twitching, otro tipo de motilidad sobre superficies, está mediado por filamen-
tos delgados de tipo pili tipo IV. El proceso se basa en la extensión activa y la 
retracción del pili, que genera movimiento (Maier & Wong, 2015). Pseudomo-
nas aeruginosa y Neisseria gonorrhoeae, por ejemplo, poseen este tipo de 
movimiento colectivo. No obstante, estas especies difieren en la localización 
y distribución del pili: en P. aeruginosa se encuentra ubicado en los polos, 
mientras que en N. gonorrhoeae está distribuido de forma uniforme por toda 
la célula (Marathe et al., 2014). En bacterias del suelo, este tipo de fenómenos 
es vital para la interacción entre el suelo, la planta y los microorganismos. 
Azoarcus sp. BH72, una bacteria endófita de plantas, utiliza el pili tipo IV como 
el primer paso para la adhesión exitosa a las raíces de la planta huésped 
(Santoyo et al., 2021). Finalmente, otra estrategia de motilidad colectiva es el 
gliding, el cual se define como un movimiento celular suave, a través del eje 
ubicado a lo largo de la célula. Este movimiento se da sin la ayuda de pilis o 
flagelos (McBride, 2001). Este tipo de motilidad es posible debido a la presen-
cia de adhesinas, las cuales se unen al sustrato y se mueven a lo largo de las 
células. Esta motilidad es típica de bacterias en el grupo de las mixobacterias, 
las cianobacterias y las flavobacterias.
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El motor flagelar

En algunas bacterias gramnegativas, como Escherichia coli o Salmonella en-
terica, y en bacterias grampositivas, como B. subtilis, los filamentos flagelares 
están ubicados a lo largo de la célula (Turner & Berg, 2018). Este tipo de 
distribución de los flagelos se conoce como distribución perítrica. En otras 
bacterias, los flagelos se ubican en los extremos de la célula. Esta distribución 
de los flagelos se llama distribución polar. En el suelo, bacterias como Sinor-
hizobium meliloti poseen filamentos flagelares que les permiten cambiar de 
dirección y modular la velocidad de rotación para acercarse a las raíces de 
las plantas e iniciar el proceso de infección (Eggenhofer et al., 2006). A. bra-
silense posee dos conjuntos de sistemas flagelares: un flagelo polar y otros 
laterales, los cuales alterna dependiendo de la viscosidad del medio (Kanbe 
et al., 2007). Dentro del accionar del flagelo se encuentra el motor rotativo, el 
cual es un complejo de proteínas que se ensamblan en la pared celular, y esto 
le confiere una gran capacidad de regenerarse dinámicamente en respuesta 
a cambios en el ambiente.

El movimiento bacteriano se puede dar de manera enteramente aleato-
ria y solo depende del movimiento rotacional del flagelo. El flagelo es una 
máquina molecular de 50 nm de diámetro que está constituida por apro-
ximadamente 20 diferentes subunidades (Chevance & Hughes, 2008). El 
movimiento rotacional es bidireccional y se da de manera alternada entre 
movimientos veloces y movimientos de reorientación. El movimiento rápido 
de una célula está determinado por movimientos en sentido antihorario del 
flagelo, y la reorientación, por movimiento de uno o varios flagelos en sentido 
horario (Wadhwa et al., 2019). La maquinaria flagelar está embebida en las 
membranas y en la pared celular, y protruye hacia el espacio extracelular; 
el flagelo también posee subunidades citoplasmáticas. La energía para el 
movimiento del flagelo es derivada de la fuerza protón motriz (Sowa & Berry, 
2008; Wadhwa & Berg, 2022).
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La quimiotaxis bacteriana se define como el movimiento direccionado hacia 
ambientes que contienen altas concentraciones de compuestos benéficos o 
hacia bajas concentraciones de compuestos tóxicos (Keegstra et al., 2022). 
Esta función tiene como propósito permitir la adaptación de las bacterias 
al ambiente natural, mediante el reconocimiento de diversas señales y una 
respuesta coordinada a estos cambios. Las bacterias son capaces de reco-
nocer gradientes físicos y químicos, como, por ejemplo, concentraciones de 
nutrientes, toxinas, pH u oxígeno (Gurung et al., 2020). Aunque esta estrate-
gia ha sido interpretada para la toma de nutrientes o energía, las bacterias 
también pueden ser atraídas hacia compuestos de bajo valor nutricional. Tal 
es el caso de E. coli, que se siente quimioatraída por aminoácidos de bajo 
valor nutricional, o de B. subtilis, que sensa concentraciones altas de etanol, 
para encontrar microorganismos productores de etanol que usa como presa 
(Krell et al., 2011; Keegstra et al., 2022). Una explicación para este fenómeno 
es que el quimioatrayente actúa como una señal para colonizar territorios 
(Cremer et al., 2019), ubicar simbiontes (Raina et al., 2019) o ubicar huéspe-
des (Matilla & Krell, 2018).

La transducción de las señales ambientales a la célula está mediada princi-
palmente por sistemas de transducción de dos componentes. Este sistema 
binario está conformado por una proteína sensora o histidina-quinasa, la cual 
modula mediante fosforilación, y por la actividad de una proteína reguladora 
(Krell et al., 2011; Quax et al., 2018). Esta proteína reguladora, principalmente 
de unión a adn, puede activar o reprimir la expresión génica. No obstante, en 
algunas ocasiones, la proteína reguladora también puede modular la función 
de otras proteínas o mediar alguna reacción química. Notablemente, en qui-
miotaxis las señales son primariamente detectadas por un grupo de proteínas 
sensoras, conocidas como proteínas de quimiotaxis aceptoras de metilos, las 
cuales se acoplan con sistemas de dos componentes para modular la activi-
dad del flagelo.

Relación entre quimiotaxis y motilidad

Los sistemas de quimiotaxis son generalmente sensibles y reconocen la pre-
sencia de concentraciones bajas de un compuesto químico. Adicionalmente, 
son sistemas robustos que pueden adaptar su respuesta a concentraciones 
que varían en diversos órdenes de magnitud. Las señales quimiotácticas son 
detectadas por quimiorreceptores transmembranales de tipo proteínas de qui-
miotaxis aceptoras de metilos. En E. coli, la proteína aceptora de metilos percibe 

Quimiotaxis: respuesta a gradientes químicos
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la señal y la transduce a la histidina-quinasa CheA, mediante la actividad de 
CheW. La activación de CheA resulta en la activación, mediante fosforilación, 
de dos reguladores de la respuesta: CheY y CheB. CheY es una proteína de 
unión al motor flagelar, la cual, en su estado fosforilado (CheY-P), puede mediar 
la reversión en la dirección del flagelo; la actividad de CheY-P es, a su vez, regu-
lada por la fosfatasa CheZ. CheB es una metilesterasa que controla la adapta-
ción de las proteínas aceptoras de metilos. El aumento en la concentración de 
atractantes inhibe la autofosforilación de CheA, lo que reduce la concentración 
de CheY-P y, por lo tanto, reduce el cambio de dirección en la rotación del fla-
gelo. Esto ocasiona un movimiento más direccional del microorganismo hacia 
la fuente del quimioatractante (Wadhams y Armitage, 2004).

Importancia de la quimiotaxis en  
los ambientes naturales

La quimiotaxis permite guiar a las bacterias hacia diversos ambientes y, en 
consecuencia, desempeña un importante papel ecológico (Keegstra et al., 
2022). Uno de los ejemplos mejor descritos es la asociación simbiótica entre 
rizobios y leguminosas (Compton & Scharf, 2021). En el suelo, los exudados 
de las plantas, los cuales contienen una alta concentración de nutrientes, guían 
a los rizobios del suelo hacia la rizosfera para garantizar un contacto estrecho 
y el establecimiento de la simbiosis. Sinorhizobium meliloti RU11/001, por 
ejemplo, es fuertemente atraída hacia diversos aminoácidos, especialmente 
aspartato y leucina, mientras que Bradyrhizobium japonicum lo es hacia el 
glutamato, el malonato y el succinato (Compton & Scharf, 2021). En Rhizo-
bium leguminosarum existe una fuerte atracción hacia varios compuestos 
fenólicos, en particular hacia la acetosiringona, la cual también es quimioatra-
yente en Agrobacterium.

Esta quimioatracción también facilita el proceso de patogénesis en otras es-
pecies bacterianas. En Agrobacterium, por ejemplo, la presencia de acetosi-
ringona asegura su acercamiento a heridas en las plantas y activa los genes 
de virulencia, lo que potencialmente resulta en la formación de tumores (Xi et 
al., 2018). La acetosiringona es un compuesto fenólico producido como res-
puesta a lesiones en plantas (Xi et al., 2018; Stachel et al., 1985). Notablemen-
te, la transferencia de t-dna (dna oncogénico) a las células vegetales resulta en 
la formación de tumores y en la producción de aminoácidos o derivados del 
azúcar, que sirven como fuente de nutrientes para las bacterias colonizado-
ras (Hasegawa et al., 2018). En R. solanacearum, una bacteria patógena de 
varios cultivos de interés agrícola, la quimioatracción se da hacia una amplia 
gama de aminoácidos, ácidos orgánicos y, especialmente, hacia exudados 
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radiculares secretados por las raíces de plantas de tomate (Hasegawa et al., 
2018). Unos de los quimioatrayentes más importantes para R. solanacearum 
son el ácido 4-hidroxibenzoico y el ácido p-cumárico (Hasegawa et al., 2019).

Adherencia: formación de un contacto estrecho  
entre la bacteria y la planta

Durante la interacción entre plantas y bacterias, una vez las bacterias se acer-
can a la raíz atraídas por señales quimiotácticas, estas deben adherirse para 
facilitar el proceso de colonización. Dicha unión o anclaje se desarrolla sobre 
superficies bióticas y abióticas, y representa uno de los pilares de las interac-
ciones biológicas (Moreira et al., 2004). En la rizosfera, la adherencia de las 
bacterias a las plantas desempeña un papel crucial para el establecimiento 
de diversas relaciones ecológicas, incluyendo relaciones simbióticas, como 
las de los rizobios y leguminosas, o antagónicas, como las que ocurren en-
tre microorganismos fitopatógenos y diversas especies de plantas (Barea et 
al., 2005; Passari et al., 2015). La capacidad de las bacterias de adherirse a 
las raíces de las plantas permite desarrollar eventualmente comunidades, las 
cuales pueden producir metabolitos que afectan el crecimiento y el desarrollo 
de la planta. Esto significa que la interacción planta-bacterias, más que un 
diálogo unilateral, es un sistema de retroalimentación. Este sistema tiene el 
potencial de promover el crecimiento o activar mecanismos de defensa frente 
a patógenos o estreses ambientales.

La adhesión es la habilidad que permite a las bacterias crecer sobre una su-
perficie; es la función que proporciona unión o anclaje a superficies abióticas 
y bióticas (Moreira et al., 2004). En tejidos de células vegetales o bacterianas, 
esta acción representa uno de los pilares de las interacciones biológicas, pues-
to que permite una relación entre las partes (Kandel et al., 2017). La formación 
de biopelículas, así como la presencia de lipopolisacáridos (lps) y la produc-
ción de surfactinas, iturinas, fengicinas y lectinas, se consideran componentes 
cruciales de adhesión. Por ejemplo, la capacidad de formar biopelículas en  
B. subtilis y Bacillus amyloliquefacienses es crítica para la colonización de raí-
ces de lechuga, remolacha azucarera y tomate (Aleti et al., 2016). Igualmente, 
la presencia de lps es fundamental para la adhesión de Pseudomonas aeru-
ginosa PAO1 a superficies hidrofílicas (Makin & Beveridge, 1996). H. seropedi-
cae también necesita lps para adherirse a la raíz del maíz (Hori & Matsumoto, 
2010; Nevola et al., 1985).
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Biopelículas

Las biopelículas son agregados de bacterias multicelulares revestidas por una 
matriz extracelular, arquitectónicamente compleja, producida por las mismas 
bacterias y formada por exopolisacáridos, proteínas y, ocasionalmente, adn 
(Branda et al., 2005; Hall-Stoodley & Stoodley, 2009; Merritt et al., 2007). Las 
bacterias son capaces de unirse sobre cualquier superficie y allí formar una 
biopelícula, lo que incluye la raíz de las plantas. La formación de biopelícula 
en la raíz representa uno de los primeros y más importantes pasos de la inte-
racción planta-bacteria. Un atributo general de las biopelículas es la presencia 
de una matriz que mantiene las células juntas. Esta matriz está típicamente 
formada por exopolisacáridos. En B. subtilis, por ejemplo, está formada por 
los polímeros EPS, poli-gama-glutamato (PGA) y por la proteína TasA (López 
et al., 2010), mientras que en Gluconacetobacter xylinus está formada por 
celulosa (Ross et al., 1991).

En la naturaleza, virtualmente todas las biopelículas están formadas por co-
munidades bacterianas complejas, y su estructura y su composición varían en 
consecuencia. Estudios de microscopía confocal de biopelículas en cámaras 
de flujo han revelado también la formación de estructuras tipo champiñón, 
separadas por canales llenos de agua. Las diferentes condiciones ambien-
tales a las cuales las diferentes células dentro de una matriz son expuestas 
también ocasionan diferentes perfiles de expresión génica y, en consecuencia, 
diferentes funciones dentro de la comunidad. En este contexto, las bacterias 
se comportan más como entes multicelulares, con actividades diferenciadas, 
que como seres unicelulares que crecen en sincronía en condiciones de labo-
ratorio (Branda et al., 2005; López et al., 2010).

La formación de biopelículas es determinante para la interacción con plantas, 
puesto que permite la adhesión de las bacterias a sus superficies. En Gluco-
nacetobacter diazotrophicus, la producción de exopolisacáridos es requerida 
para la formación de biopelículas y para la colonización del tejido radicular del 
arroz. Asimismo, la producción de EPS es requerida por Rhizobium legumino-
sarum bv. trifolii para promover la colonización de raíces de trébol (Janczarek 
et al., 2015). Pseudomonas putida KT2440 secreta las proteínas de matriz 
LapA, que son esenciales en la adhesión irreversible a superficies bióticas 
y abióticas, y LapF, involucradas en las interacciones célula-célula, lo que las 
hace clave para la formación de microcolonias en una biopelícula madura 
(Gjermansen et al., 2010; Hinsa et al., 2003; Martinez-Gil et al., 2013).
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Proteínas de adherencia

La mayoría de las bacterias comensales y patógenas interactúa con células 
del huésped (plantas, animales, etc.), mediante la acción de moléculas de 
adherencia. Estas moléculas se encuentran sobre las superficies de las célu-
las y promueven la interacción con receptores de la célula hospedera o con 
algunas macromoléculas. La adhesión microbiana a distintas superficies es 
primariamente mediada por los pilis, fimbrias y proteínas adhesivas monomé-
ricas. No obstante, su función no es únicamente la adhesión, sino que también 
desempeñan un papel importante en diversas cascadas de señalización.

El pili es una macroestructura heteropolimérica compuesta de una subuni-
dad mayor, la cual conforma el tallo del pili, y otras varias subunidades, que 
decoran la punta de este. En el extremo distal del pili se puede encontrar una 
proteína adhesina, la cual tiene un dominio asociado a su ensamblaje y el otro 
es de adhesión. En E. coli uropatogénica, por ejemplo, la presencia de las ad-
hesinas FimH y PapG se asocia con patogenicidad, ya que le permiten unirse 
a la manosa y a la digalactosa en células del hospedero. Otras bacterias son 
capaces de expresar amiloides adhesivos o fimbrias agregativas delgadas. 
Estas fimbrias son particularmente pegajosas y no exhiben especificidad de 
unión. Otro tipo de moléculas de adhesión son las de la familia de adhesi-
nas autotransportadoras triméricas, las cuales se caracterizan por la habilidad 
para formar trímeros sobre la superficie bacteriana, que median la adhesión 
a diversas superficies, incluyendo las células hospederas o las proteínas de la 
matriz extracelular. En Rhizobium leguminosarum, la proteína RapA1 modula 
la adherencia a la superficie de raíces de trébol rojo. Esta proteína pertenece 
al grupo de adhesinas rap (rhizobial adhesion proteins), las cuales contienen 
un dominio rap que se une a iones de Ca2+ y Mg2+, para reconocer un 
polisacárido de la superficie bacteriana, lo que promueve la autoagregación 
(Mongiardini et al., 2008). Las proteínas similares al colágeno (clp, por su sigla 
en inglés) también permiten la adhesión a diversas superficies, así como la 
formación de biopelículas. Las clp se localizan en la membrana externa y 
contienen una secuencia única de aminoácidos que les confiere la capacidad 
de unirse a la galactosa. En Bacillus amyloliquefaciens FZB42, las clp des-
empeñan un papel importante en la agregación y adhesión a superficies de 
materiales abióticos y a las raíces de Arabidopsis thaliana (Zhao et al., 2015).

222



Capítulo XI. Bacterias endófitas de plantas: establecimiento de la interacción

Las bacterias endófitas suelen utilizar las discontinuidades de la planta (p. ej., 
lenticelas, estomas, pelos radiculares) como sitio de entrada para la coloniza-
ción. Si estas no son suficientes para un ingreso eficiente, algunas bacterias 
pueden alterar la pared celular de la planta al secretar enzimas hidrolíticas que 
promueven el ingreso y establecimiento dentro de los tejidos vegetales (Elbel-
tagy et al., 2000). Por ejemplo, Pseudomonas syringae, una bacteria gram-
negativa, logra ingresar a la planta a través de las discontinuidades naturales o 
las lesiones causadas por la bacteria al producir proteínas activas de nuclea-
ción de hielo (Araujo et al., 2019). Estas proteínas dañan las células vegetales, 
lo que facilita el acceso al interior vegetal. En leguminosas, tales como alfalfa, 
soya y fríjol, el mecanismo de invasión más frecuente y estudiado es el desa-
rrollo de pelos radiculares e hilos de infección por rizobios (Sprent & James, 
2007). No obstante, este mecanismo también depende de la degradación de 
la pared celular de la planta en la región de infección (Xie et al., 2012).

La pared celular vegetal está compuesta por polisacáridos como la celulosa y 
la hemicelulosa, y por las proteínas. Estos dos polímeros, en consecuencia, re-
sultan ser los principales objetivos de las enzimas de degradación de la pared 
celular sintetizadas por bacterias (cwde, sigla de cell wall-degrading enzymes; 
p. ej., endoglucanasas, exoglucanasas y enzimas auxiliares). La hidrólisis de la 
capa externa vegetal facilita el proceso de infección (Yang et al., 2021). En la 
interacción entre los rizobios y las leguminosas, la enzima pectato liasa, involu-
crada en la degradación de pectina, es esencial para la formación de nódulos 
en la raíz, ya que facilita la degradación de la pared celular (Xie et al., 2012). Los 
rizobios capturados ingresan por la hidrólisis de la pared celular posterior a la 
infección bacteriana en la epidermis, lo que induce el rizado de la punta de los 
pelos radiculares (Gage, 2004). En Azoarcus sp., Bacillus sp., y Streptomyces 
sp., por ejemplo, las enzimas líticas desempeñan un papel fundamental para 
el ingreso y la propagación bacteriana (Reinhold-Hurek et al., 2006; Ochiai et 
al., 2007; Yi et al., 2017; Suzuki et al., 2005). En Azoarcus sp. BH72, el grado 
de colonización de la raíz depende de su actividad endoglucanasa, que son 
mutantes que carecen de la proteína precursora de la endoglucanasa EglA y 
que exhiben bajos niveles de colonización de las raíces (Reinhold-Hurek et al., 
2006). En B. subtilis, la degradación del ramnogalacturonano, componente de 
la pectina de la pared vegetal, a través de la acción de glucosidasas y liasas, 
es crítica para la colonización (Ochiai et al., 2007).

Invasión de la endosfera: colonización  
del tejido vegetal
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Las enzimas que degradan la pared celular vegetal se ven alteradas por los 
compuestos secretados por las raíces de las plantas. Algunos de estos me-
tabolitos alteran positiva o negativamente la expresión génica de la micro-
biota asociada, actuando como moléculas señalizadoras (Yi et al., 2017). Los 
exudados vegetales comprenden una mezcla de polisacáridos, aminoácidos, 
ácidos orgánicos, ácidos aromáticos, ácidos alifáticos, fenoles, esteroles, fla-
vonoides, terpenoides, proteínas y enzimas (Gargallo-Garriga et al., 2018). En 
Bacillus mycoides EC18, la presencia de exudados de raíces incrementa la 
expresión de enzimas hidrolíticas y, así, mejora la capacidad de penetración y 
colonización en las plantas (Yi et al., 2017). De igual manera, los exudados de 
raíz intervienen en la capacidad de nodulación y en los procesos de invasión 
en la interacción leguminosa-rizobio. Los genes de nodulación de rizobios 
compatibles se inducen en presencia de exudados, como los flavonoides 
(Oldroyd, 2001). No obstante, existen bacterias que no necesitan de las cwde 
para lograr un ingreso significativo. Este es el caso de H. seropedicae, bac-
teria endófita promotora del crecimiento vegetal, que se ha identificado co-
lonizando cultivos importantes sin afectar negativamente la planta huésped 
(Pedrosa et al., 2011). El genoma de H. seropedicae no alberga genes aso-
ciados con enzimas que degradan la pared celular vegetal, y, aun así, se ha 
encontrado colonizando un extenso tejido radicular.

Evasión de la respuesta inmune: consolidación  
de la interacción

Los sistemas de defensa de las plantas se activan por diversas señales, entre 
ellas, los patrones moleculares asociados a microbios (pmam) y los patrones 
moleculares asociados al daño (pdam). Los pmam están presentes en microbios 
patógenos, beneficiosos y comensales, e incluyen el flagelo, el peptidoglicano 
y el lipopolisacárido de la pared celular. Estos pmam son reconocidos por los 
receptores de reconocimiento de patógenos (rrp) de las plantas. Los pdam 
pueden ser fragmentos resultantes de la degradación enzimática de la pared 
vegetal, que se componen de polisacáridos complejos, como la celulosa, la 
hemicelulosa y la pectina, y que desencadenan las respuestas inmunitarias 
(Claverie et al., 2018).

En comparación con los patógenos, se cree que las bacterias endófitas no 
activan el sistema inmune de la planta, ya que realmente no causan daño 
en el huésped, al producir cantidades mínimas de enzimas líticas. Los glico-
conjugados bacterianos, que hacen parte de los pmam, inducen las respuestas 
primarias del sistema inmune innato, siendo reconocidos por los rrp de este 
sistema (Erbs & Newman, 2012; Ipcho et al., 2016). Para eludir las respuestas 
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inmunológicas de la planta, los microorganismos no desarrollan pmam o desa-
rrollan pmam imperceptibles. Estos últimos incluyen modificaciones postraduc-
cionales que impiden el reconocimiento mediado por los rrp (Abramovitch et 
al., 2006). La flagelina, principal proteína para el ensamblaje de los flagelos, es 
uno de los pmam reconocidos por el sistema inmune de la planta. Para percibir 
esta proteína, la planta suele contar con receptores transmembranales que 
permiten inducir las respuestas de defensa (Sun et al., 2006). En Arabidopsis 
thaliana, FLS1 y FLS2, son los receptores transmembrana los implicados en 
la recepción de flagelina; sin embargo, aunque las plantas han evolucionado 
para reconocer los dominios de flagelina conservados, algunas especies bac-
terianas generan una flagelina indeterminada por los sistemas inmunológicos 
de la planta huésped (Sun et al., 2006). De igual manera, se ha demostrado 
que, debido a variaciones en la región flg22 de las bacterias, se minimiza la 
capacidad de provocar respuestas por el gen FLS2. La variación de un solo 
aminoácido de esta región bacteriana evita su identificación por parte de los 
rrp del huésped (Sun et al., 2006). Este es el caso de 12 cepas de Xantho-
monas campestris pv. campestris, entre las cuales las proteínas de flagelina 
varían en la actividad de provocación de respuestas de defensa mediadas por 
FLS2 en A. thaliana. En las plántulas del ecotipo fls2-101, se descubrió que las 
flagelinas Xcc B94 y B305 no fueron percibidas (Sun et al., 2006).

Los microorganismos secretan efectores como estrategia de camuflaje, y al 
imitar a las proteínas vegetales, logran acceder fácilmente al interior del tejido 
vegetal y así evitar el reconocimiento de los pmam. Como respuesta inmunoló-
gica secundaria, las plantas cuentan con la capacidad de reconocer los efec-
tores, a través de proteínas de resistencia (rp), lo que detiene el crecimiento 
microbiano. Pero, debido a que las bacterias endófitas liberan efectores en 
cantidades bajas, se detienen o minimizan las respuestas inmunes de la plan-
ta. Los microbios pueden secretar efectores del sistema de secreción tipo iii 
(SST3), para promover su colonización y suprimir la percepción de pmam, no 
obstante, la coevolución huésped-microbio permite que el huésped adquiera 
receptores inmunes afines y que los efectores pierdan su utilidad (Sun et al., 
2006). Estos receptores parecen estar asociados con patógenos, ya que los 
microbios no patógenos, como bacterias beneficiosas y comensales, pueden 
no contar con un SST3 o poseer mínimas proteínas SST3 detectables (Sun 
et al., 2006; Wagner et al., 2018), por lo cual estos microorganismos pueden 
establecerse exitosamente en las raíces, lo que evita el daño y las respuestas 
inmunitarias. En A. thaliana, se identificaron efectores, entre los cuales des-
taca AvrPto, que suprimen la expresión del gen NHO1 inducido por flagelina. 
Asimismo, AvrRpt2 y AvrRpm1, dos efectores de tipo III, inhiben las defensas 
inducidas por flg22 en Arabidopsis (Sun et al., 2006). De igual manera, estos 
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dos efectores promueven la virulencia de Pseudomonas en plantas que care-
cen de RIN4 (Sun et al., 2006).

La colonización endofítica, en sus etapas tempranas, se ve facilitada por la 
desintoxicación de especies reactivas de oxígeno (ros) producto de la planta 
huésped. Estas representan una de las respuestas inmediatas en la interac-
ción planta-microbio. En Gluconacetobacter diazotrophicus, bacteria diazotró-
fica endofítica, se ha registrado que la supresión de la producción de ros es 
importante para la colonización inicial. Esto luego de confirmar que los mutan-
tes de los genes encargados de la desactivación ros, tales como sod y gr, no 
pudieron colonizar las raíces de la planta experimental (Alquéres et al., 2013). 
Los sistemas de reconocimiento inmunológicos estimulan la producción de 
auxinas por parte de la bacteria al producir ros. En entornos con niveles eleva-
dos de ros, la auxina es fundamental para la supervivencia bacteriana, ya que, 
además de inhibir las respuestas inmunológicas de la planta al antagonizar la 
producción del ácido salicílico (as), ejerce control en la eficiente colonización de 
las raíces y mejora la salud de las plantas, al combatir los hongos patógenos 
(Tzipilevich et al., 2021). En A. thaliana, la señalización de auxina y, a su vez, 
la inhibición de as se encuentran mediadas por el activador transcripcional 
auxin response factor 7 (ARF7), siendo uno de los módulos reguladores más 
importantes en la colonización, ya que el ácido salicílico, hormona de defensa 
vegetal, se encarga de la represión de las raíces laterales, que son un sitio de 
entrada para la colonización de patógenos (Kong et al., 2020). Tanto bacte-
rias benéficas, tales como Bacillus velezensis y A. brasilense, como bacterias 
patógenas, como Pseudomonas syringae, han demostrado el control que 
ejercen en la planta por su producción de auxina (Tzipilevich et al., 2021). No 
obstante, a pesar de que se ha confirmado el papel que tiene la auxina para 
proteger a las bacterias de las ros, se señala que su efecto en la fisiología de la 
planta solo se presenta en concentraciones elevadas (Tzipilevich et al., 2021), 
por lo cual la producción de auxina no es suficiente para evadir el sistema 
inmune y lograr su establecimiento. Esta auxina necesita venir acompañada 
de otros factores, como el desarrollo de pmam indeterminados y bajos niveles 
de producción de enzimas líticas y de efectores.
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