Revista Ciencia en Desarrollo. Vol. 2 Num. 15. pp. 203 - 211
julio - diciembre 2024

® ;
Uptc £
Universidad Pedagdgica y - )
Tecnoldgica de Colombia

https://doi.org/10.19053/uptc.01217488.v15.n2.2024.16996
Articulo de revision

Sideré6foros de rizobacterias y su aplicacién en la biorremediacién

Neéstor Fabian Galvis Serrano®! =, Laura Moreno®?

1Facultad de Ciencias de la Salud, Grupo de Investigacion Biogen, Universidad de Santander, Ctcuta, Norte de Santander, Colombia.
2Facultad de Ciencias Bésicas, Grupo de Investigacion Majumba, Universidad Francisco de Paula Santander, Cticuta, Norte de Santander,
Colombia.

Recepcién: 17-dic-2023 ~ Aceptado: 28-abril-2024  Publicado: 23-jul-2024
Coémo citar: Galvis Serrano , N. F. ., & Moreno, L. (2024). Sider6foros De Rizobacterias Y Su Aplicacién En La Biorremediacién. Ciencia En
Desarrollo, 15(2). https://doi.org/10.19053/uptc.01217488.v15.n2.2024.16996

Resumen

La contaminacién del suelo por metales téxicos reduce la produccién agricola y la calidad de los alimentos. La biorremediacién es
una alternativa para la recuperacién de suelos contaminados, mediado por rizobacterias que cuentan con diferentes mecanismos,
como la produccién de sideréforos, para contrarrestar la toxicidad de los metales pesados. Los sideréforos son pequenias
moléculas orgédnicas quelantes de hierro, que es un elemento esencial para la vida de todos los organismos y es requerido
en diferentes procesos celulares. El conocimiento sobre los mecanismos de sintesis de los sideréforos y su potencial efecto
en la biorremediacién es fundamental para la implementacién de alternativas ecolégicas para reducir los efectos adversos
ocasionados por el uso de quimicos. En esta revision se describe las clases, sintesis, transporte y regulacién de los sideréforos;
también se presenta los principales hallazgos relacionados con el uso de rizobacterias promotoras del crecimiento vegetal (PGPR)
productores de sideréforos en la biorremediacién de ambientes contaminados, con el fin de consolidar informacién para el
desarrollo de nuevas alternativas sostenibles en la reduccién del impacto negativo de los metales téxicos en la produccién
agricola.
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Abstract

Soil contamination by toxic metals reduces agricultural production and food quality. Bioremediation is an alternative for
the recovery of contaminated soils, mediated by microorganisms that have different mechanisms, such as the production of
siderophores, to counteract the toxicity of heavy metals. Siderophores are small organic molecules that chelate iron, which is an
essential element for the life of all organisms and is required in different cellular processes. Knowledge about the synthesis
mechanisms of siderophores and their potential effect on bioremediation is fundamental for the implementation of ecological
alternatives to reduce the adverse effects caused by the use of chemicals. This review describes the classes, synthesis, transport
and regulation of siderophores; it also presents the main findings related to the use of plant growth promoting rhizobacteria
(PGPR) producers of siderophores in the bioremediation of contaminated environments, in order to consolidate information for
the development of new sustainable alternatives to reduce the negative impact of toxic metals in agricultural production.
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1. Introduccién

La productividad agricola ha aumentado significativamente en las
dltimas décadas gracias a las tecnologias desarrolladas durante la
revolucién verde y la expansién del uso de la tierra y el agua. Los
avances en la agricultura han contribuido a la seguridad alimentaria
del planeta y creado oportunidades para el desarrollo empresarial
como principio del desarrollo econémico, siendo una fuente de
empleo para millones de personas [1, 2]. Se estima que en el 2050 la
poblacién mundial alcanzara los 9.500 millones de personas, lo que
significa que la demanda de alimentos aumentard aproximadamente
un 70 %. Para satisfacer esta necesidad, se necesita una seguridad
alimentaria estable a través de la agricultura sostenible [3, 4, 5].
Sin embargo, para lograr este objetivo de produccién agricola, es
necesario agregar grandes cantidades de fertilizantes quimicos al
suelo como nitrégeno y fésforo, los cuales afectan negativamente la
fertilidad y diversidad microbiana del suelo, ademds de contaminar
las aguas superficiales y subterraneas [1, 2, 6, 7]. La acumulacién
de fertilizantes quimicos en el medio ambiente est4 relacionada con
variaciones en factores ambientales y climaticos, como la temperatura,
precipitaciones, sequias e inundaciones; y con la propagacién de
plagas y enfermedades resistentes a diferentes compuestos quimicos
[8,9]. Ademas de la aplicacion de fertilizantes quimicos y pesticidas,
la contaminacién de los suelos por metales pesados es ocasionada
por el réapido crecimiento industrial, la mineria, el riego con aguas
residuales, la deposicién atmosférica, y el vertido inadecuado de
productos petroquimicos y de residuos metélicos [10]. Lo anterior
afectaria considerablemente el rendimiento de los cultivos.

Eluso de biofertilizantes en la produccién agricola no solo contribuye
a la biodiversidad del suelo, sino que también satisface la creciente
demanda de alimentos sanos, seguros y sostenibles en el largo plazo
[11,12]. Las rizobacterias promotoras del crecimiento vegetal (PGPR)
se encuentran en la rizosfera y raices, y ofrecen interesantes ventajas
en plantas, como el aumento de la disponibilidad de nutrientes, la
resistencia al ataque de patégenos y la remediacién de la contami-
nacién por metales pesados, generando un mejor rendimiento en
cultivos de importancia econémica. La promocién del crecimiento
en las plantas es mediada por mecanismos directos e indirectos de
las PGPR, como la produccion de sideréforos, que son compuestos
orgénicos de bajo peso molecular, utilizados para tomar el Fe** de
diferentes hébitats terrestres y acudticos y ponerlo a disposicion de
las células microbianas y vegetales.

Las bacterias que producen sideréforos y que han sido reportadas
como PGPR, pertenecen a los géneros Alcaligenes, Aeromonas, Azoto-
bacter, Arthrobacter, Azoarcus, Azospirillum, Acinetobacter, S. Agrobacte-
rium, Aneurinibacillus, Bacillus, Beijerinckia, Brevibacillus, Burkholderia,
Enterobacter, Gluconacetobacter, Gluconobacter, Herbaspirillum, Klebsie-
lla, Paenibacillus, Pseudomonas, Rhizobium, Rhodococcus, Saccharothrix,
Serratia, Thiobacillus y Variovorax [13-16].

La sintesis de sider6foros generalmente se asocia con la multiplica-
cién y el desarrollo de la virulencia de los patégenos, pero también
estdn implicados en diversas funciones que favorecen el crecimiento
de las plantas [17-20]. Aunque la funcién principal de los sideréforos
es tomar el Fe*3, también pueden desempefiar un papel importante
en la desintoxicacién de muestras contaminadas con metales pesados
uniéndose a una amplia gama de metales téxicos, como Cri*, Al 3+,
Cu?*, Eu®* y Pb?* [10].

Esta revisién detalla la sintesis, transporte y regulacién de los sideré-
foros bacterianos; y las posibles funciones de las PGPR productoras
de sideréforos, que pueden participar en la biorremediacién de sue-
los contaminados por metales toxicos, y su efecto en el crecimiento
vegetal.
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2. Sideré6foros
2.1. Importancia del hierro en los seres vivos

El hierro es el cuarto elemento y el segundo metal més abundante en
la tierra; y es esencial para la vida de todos los organismos porque
interviene en procesos celulares como la sintesis de ADN, el ciclo
de los 4cidos tricarboxilicos, la cadena de transporte de electrones,
la fosforilacién oxidativa, la fijaciéon de nitrégeno y la biosintesis de
compuestos aromaticos [21, 22]. En condiciones fisioldgicas, el hierro
puede existir en dos estados de oxidacién, ferroso (Fe?*) y férrico
(Fe3*) [23]. Su importancia biolégica resulta de su incorporacién
a proteinas mononucleares o binucleares y formas mas complejas
como parte de grupos mixtos hierro/azufre o grupos hemo [24].
Su reduccién reduce la sintesis de ADN e inhibe el crecimiento
bacteriano, provocando cambios morfolégicos en las bacterias [21].
La sintesis de proteinas fijadoras de hierro reduce su disponibilidad,
y es un mecanismo de defensa utilizado por el huésped para prevenir
infecciones; el exceso de hierro libre puede causar toxicidad mediante
la formacién de especies reactivas de oxigeno [25].

La disponibilidad de hierro ferroso en el suelo es baja, con concen-
traciones en el rango de 1071° a 10~ M y con niveles requeridos por
los organismos vivos de 1077 a 10~ M [10, 26]. Debido a la baja dis-
ponibilidad de Fe3* en el suelo, las bacterias han adquirido diversas
formas de captacion, de las cuales la produccién de sideréforos es el
principal mecanismo de quelacién del hierro [2, 27]. Sin embargo, las
bacterias Gram-negativas patégenas pueden presentar otras formas
de absorcién de hierro, como la expresiéon de la lactoferrina y la
transferrina, el sistema FeO, y el grupo hemo [21, 28, 29].

La mayoria de las bacterias tienen sistemas de captacién de hierro
mediados por sideréforos (del griego sideros que significa hierro y
phores que significa portador) [10, 27]. Los sideréforos son molécu-
las pequenias, de peso molecular de 500 a 1500 daltons, con fuerte
afinidad por el hierro férrico (Fe*3) de 1020 a 10%° M, sintetizados
por diversas bacterias como Pseudomonas, Azotobacter, Bacillus, Ente-
robacter, Serratia, Azospirillum, Rhizobium, Mesorhizobium, Brevibacillus,
Pseudomonas y Paenibacillus [2, 30-33]. Los sideréforos son ampliamen-
te reconocidos como factores de virulencia de bacterias patégenas [21,
34-39]. Sin embargo, los sideréforos de bacterias también contribuyen
a la absorcion de hierro que promueve el crecimiento de las plantas,
cambiando la forma insoluble del hierro en soluble [2, 21, 33, 40].

Para evitar la acumulacion de hierro libre en las células, todos los
organismos, incluidas las plantas, realizan una regulacion precisa
de la homeostasis del hierro que incluye los procesos de captacioén,
transporte y almacenamiento de este metal [41]. Las plantas requie-
ren el hierro en forma Fe*? para el desarrollo de la clorofila y enzimas
relacionadas con la respiracion celular, y diferentes procesos metabo-
licos, como el ciclo del 4cido tricarboxilico, la fosforilacion oxidativa
y la fotosintesis; sin embargo, aunque en el suelo el hierro es un
elemento abundante, su disponibilidad es baja por encontrarse en
forma de iones férricos y ser poco soluble [2, 20, 40, 42]. La clorosis
férrica es una alteracién nutricional de algunos suelos causada por la
baja disponibilidad de hierro en las plantas, afectando su crecimiento
y provocando un descenso en la productividad de los cultivos. La
clorosis se manifiesta en plantas como una diferencia entre el tejido
verde y el menos verde (o amarillo), ocasionado por la escasez de
clorofila [43]. La accesibilidad del hierro en el suelo para las plantas
disminuye con el aumento del potencial redox y pH del suelo [44].
Una variedad de PGPR pueden colonizar la rizosfera y aumentar la
absorcion de hierro por las plantas mediante la sintesis y liberacion
de sideré6foros en condiciones apropiadas, aumentando y regulando
asf la biodisponibilidad del hierro [45].

En deficiencia de hierro se activa una red de eventos metabdlicos
para coordinar la movilizacién del hierro almacenado hacia las raices
para su absorcién y distribucién en la planta. En dicotiledéneas
y monocotiledéneas no gramineas, se establece un mecanismo de
absorcién de hierro basado en la reduccién, conocido como estrategia
I de adquisicién de hierro. Esta estrategia implica tres pasos para la
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captacion de hierro: liberacién de protones para mejorar la movilidad
del hierro, reduccién de Fe?* a Fe?* e importacién de Fe?*. En la
estrategia II, las plantas responden al estrés por Fe produciendo
fitosider6foros que se secretan enla rizosfera y acttian como quelantes
de alta afinidad para formar complejos Fe3*-fitosider6foro, que son
transportados al interior de la célula mediante el transportador Fe-
fitosideréforo YS1 (en maiz) o YSL (en otras gramineas). Ademads,
los microorganismos del suelo producen y liberan sideréforos para
facilitar la movilidad y la absorcién del hierro por las plantas [46-48].

2.2. Sintesis de sider6foros

Los sideréforos se descubrieron en la década de 1950 al identificar
el ferricromo A y la micobactina en los hongos Ustilago sphaerogena
y Mycobacterium johnei, respectivamente [49, 50]. Hasta la fecha se
han identificado més de 500 sideréforos diferentes, lo que revela su
importancia, especificidad y variedad; y se clasifican en sideré6foros
microbianos y fitosideréforos [2, 51, 52]. La variacién en la estructura
de los sideréforos se asocia con diferencias en la afinidad del hierro,
el pH 6ptimo y la capacidad de evadir la lipocalina 2, una molécula
producida por el huésped que inactiva algunos sideréforos [53].
Dependiendo de los grupos quimicos implicados en la unién del
hierro, los sideréforos bacterianos se pueden dividir en tres grandes
familias: hidroxamatos, carboxilatos y catecolatos/fenolatos (Figura
1) [54]. Cada familia de sideréforos tiene caracteristicas diferenciales
que afectan a la afinidad por el hierro, sin embargo, todos utilizan
atomos de oxigeno cargados negativamente para coordinar la unién
con el ion férrico (Fe*3). También se han caracterizado sider6foros de
tipo mixto con grupos quimicos de unién a hierro poco comunes como
aminas o estructuras heterociclicas, por ejemplo, la pseudobactina,
anguibactina, pyoverdina, yersiniabactina, micobactina o aerobactina
(Figura 1) [26, 51, 55-57]. Los grupos de unién a hierro suelen ser
bidentados y formar complejos de coordinacién pseudo-octaédricos
y hexadentados alrededor del ion férrico [32].

CATECOLATOS FENOLATOS HIDROXAMATOS
DU PPN
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Figura 1: Ejemplos representativos de las principales clases de
sideréforos. Los cuatro tipos principales se distinguen por el grupo
funcional que interviene en la quelacién del hierro.

Pseudobactina

De acuerdo a su estructura quimica y grupos de unién al metal, las
tres familias de sideréforos presentan diferentes caracteristicas. Los
hidroxamatos tienen menor afinidad por el hierro que los catecolatos;
los carboxilatos son més eficientes en la quelacién del hierro férrico
a pH acido que los catecolatos o hidroxamatos; mientras que los
carboxilatos tienen menos éxito como quelantes del hierro a pH
fisiolégico, comparados con los catecolatos o hidroxamatos [53].

Diversos estudios muestran que las bacterias pueden producir varios
tipos de sideréforos, por ejemplo: P. aeruginosa (pyoverdina y pio-
quelina), E. coli (enterobactina y aerobactina) y Streptomyces coelicolor
(deferroxamina E, deferroxamina B y coelichelina). La produccién de
miiltiples sideréforos, que tienen un comportamiento distinto y son
capaces de unirse a los iones metalicos con diferentes afinidades, pue-
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de favorecer la supervivencia y el crecimiento de microorganismos
en diferentes ambientes [27, 28].

La mayoria de los sideréforos se sintetizan mediante péptidos sinteta-
sas no ribosomales (NRPS) o por sistemas mixtos de NRPS-sintetasas
policétidas. Otros sideréforos bacterianos se sintetizan a través de
vias independientes de las NRPS, como las estafloferrinas A y B
en Staphylococcus aureus, la petrobactina en Bacillus anthrasis y la
alcaligina en Bordetella pertussis [56, 58]. La NRPS consta de tres
dominios bésicos: un dominio A para el reconocimiento del sustrato,
un PCP (proteina portadora de peptidilo) que contiene sustrato
activado y un dominio C para la formacién de enlaces peptidicos.
También contienen varios dominios que incorporan ciclaciones o
modificaciones al compuesto final [59].

La biosintesis de sideréforos en bacterias es inducida por deficien-
cia de hierro intracelular y estd regulada por el represor Fur [56].
Durante la sintesis de enterobactina, los genes entB, entC y entA
codifican las funciones necesarias para la produccién de acido 2,3-
dihidroxibenzoico o DHBA a partir de corismato. El DHBA es el
grupo funcional de los sideré6foros de tipo catecolato. Una vez que
se sintetiza DHB, la accién secuencial de las NRPS EntE, EntB (C-
terminal) y EntF ensamblaran la enterobactina a partir de los tres
elementos de DHBA y L-serina [60, 61]. Después de sintetizados, los
sideréforos son secretados al medio extracelular por tres tipos de
transportadores: la superfamilia de facilitadores principales, la super-
familia de resistencia, nodulacién y divisién celular y la superfamilia
ABC (Figura 2) [56].

AN
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A NCPN
el \’
a. Exportador Transportador b
®
/\ Ssideréforo
TonB
A /r-\ Complejo Fe**-sideréforo

AN B Sistema de transporte
AN al medio extracelular

B Sistema de transporte
. al interior celular

Dominios de las

u
/ \ u - N / Reductasas
-~ 4 Fe Este:asas

Figura 2: Produccién de sideréforos. a. Biosintesis y secrecién. La
mayor parte de los sider6foros son sintetizados por grandes comple-
jos enzimaticos formados por sintetasas de péptidos no ribosomales
(NRPSs) o bien por sistemas mixtos NRPS-sintetasas policétidas
(PKS). Una vez producidos, los sideréforos son secretados al medio
extracelular, a través de diferentes sistemas de transporte, como la
superfamilia de facilitadores principales (MES), la superfamilia de
resistencia, nodulacién y divisién celular (RND) y la superfamilia
ABC. b. Captacién del Fe-sideréforo. El complejo Fe*3-sideréforo
serd adquirido por la bacteria a través de transportadores especificos
que los libera en la region del periplasma, para luego ser conducidos
a través de la membrana interna mediante transportadores, general-
mente del tipo ABC. En el citoplasma, el hierro se libera rdpidamente
del complejo sider6foro mediante reductasas citoplasmaticas.

2.3. Transporte de sideré6foros

Los microorganismos que requieren hierro secretan sideréforos
al entorno extracelular que, gracias a transportadores especificos,
capturan el hierro en complejos muy estables. En las bacterias Gram-
negativas, este proceso comienza con la unién del complejo Fe*3-
sideroforo a transportadores especificos de la membrana externa
dependientes de TonB o TBDT (TonB-dependent transporters). Los
TBDT mas estudiados son FepA (enterobatina), FhuA (ferricromo)
y FecA (citrato férrico) en E. coli y FpvA y FptA en P. aeruginosa.
El sistema TonB proporciona la energia que impulsa el transporte
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del ferri-siderdforo hasta el periplasma. Una vez liberados en el
periplasma, los sideréforos se unen rdpidamente a proteinas de
unién peripldsmica especificas y son conducidos a través de la
membrana interna mediante transportadores, generalmente del
tipo ABC [25, 56, 62, 63]. El sistema de transporte ABC consta de
dos proteinas: la primera acttia como permeasa permitiendo que la
membrana se separe y la segunda proteina se encarga de proporcionar
la energia necesaria para el proceso de transporte [56, 62]. Una vez en
el citoplasma, el hierro se libera rapidamente del complejo sideréforo
mediante reductasas citoplasmaticas, que parecen no ser especificas
del sistema de adquisicién de hierro (Figura 2) [64]. E. coli exhibe un
mecanismo alternativo en el que el hierro se libera en el citoplasma
mediante enzimas con actividad esterasa que degradan el sideréforo
[56].

2.4. Regulacion de los sistemas de sideréforos

En bacterias Gram negativas la regulaciéon del metabolismo del
hierro suele estar mediada por el represor Fur. En condiciones de
abundancia de hierro, la proteina Fur se une al ADN en una secuen-
cia palindrémica conservada denominada “cajas Fur”, reprimiendo
la transcripcion de los genes implicados en la absorcién de hierro.
Cuando los niveles de hierro intracelular son bajos, la proteina Fur
pierde su afinidad por el ADN, aumentando as{ la transcripcién
genética. Por lo tanto, la transcripcion de los genes responsables
del metabolismo del hierro esta regulada por la concentracién de
hierro intracelular [56, 65-67]. E. coli exhibe un mecanismo regulador
diferente para la adquisicién de citrato férrico, que responde a la
presencia de un ligando en la superficie celular [68]. Aunque el hierro
es esencial para el crecimiento, niveles elevados son téxicos porque
pueden generar radicales hidroxilo a través de las reacciones de Fen-
ton y Haber-Weiss. Por tanto, es necesario controlar los mecanismos
de adquisicién de hierro [69, 70].

3. Sideréforos en la biorremediacién de metales pesados
3.1. Contaminacién y biorremediacién

La expansién en la industria, agricultura, y urbanizacién, impulsada
por el crecimiento de la poblacién, es considerada la mayor fuente
de contaminacién ambiental, principalmente, por metales pesados,
pesticidas y disolventes clorados [71]. Los suelos agricolas pueden
contaminarse por la rapida acumulacién de metales pesados y meta-
loides procedentes de la aplicacién indiscriminada de fertilizantes
quimicos y pesticidas, por el riego con aguas residuales, por los
residuos de la minerfa, y por el derrame de productos petroquimicos
[10, 72]. Se estima que el uso de fertilizantes en el planeta supere
los 150 millones de toneladas en el 2050 [73]. Los fertilizantes y
pesticidas empleados en la produccién agricola contienen cantidades
considerables de Cu, As, Co, Cr, Mo, Sr, Ti, V, Mn, Fe, Ni, Zn, Cd,
Pb, Hg, Br y Sc [74]. Otros fertilizantes utilizados, como el estiércol,
purines, compost y lodos de aguas residuales, contienen metales
como el Cd, Cr, Cu, Ni, Pb, Zn y Hg [75]. La contaminacién por me-
tales pesados esta afectando drasticamente la seguridad alimentaria
y salud publica [76].

En concentraciones elevadas en el suelo, los metales son tomados por
las raices y transportados a diferentes partes de la planta, causando un
estrés oxidativo por la produccién de especies reactivas de oxigeno,
sintesis de etileno y reduccién de la captacion de hierro. Lo anterior
afecta el normal metabolismo de la planta y provoca una reducciéon
en el crecimiento, calidad y productividad de los cultivos [77]. Del
mismo modo, la contaminacién por metales pesados en el suelo
puede causar importantes efectos en las comunidades microbianas;
como la reduccién de la biomasa microbiana total, disminucién en
el namero de poblaciones especificas y cambios en la estructura de
la comunidad microbiana [78].

Las tecnologias de limpieza convencionales, como el lavado de sue-
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los y la electrorremediacién, suelen ser demasiado costosas para
restaurar los lugares contaminados por metales pesados y, ademds,
suelen afectar negativamente la textura y materia organica de los
suelos [79]. Mientras que la biorremediacién, utilizando plantas,
microorganismos o la combinacién de ambos, es una tecnologia
emergente y ecolégicamente adecuada para absorber, acumular y
detoxificar contaminantes en el suelo, mediante procesos fisicos,
quimicos y biolégicos. Las plantas consideradas potenciales para
la biorremediacién requieren de un crecimiento rapido y una gran
cantidad de biomasa para tolerar y acumular altas concentraciones
de metales; estas plantas se conocen como hiperacumuladoras. Sin
embargo, la mayorfa de estas plantas no son adecuadas para aplica-
ciones de fitorremediacién, por tener crecimiento lento en presencia
de altas cantidades de metales pesados [80]. Una mejor alternativa
para la biorremediacién, es el uso de rizobacterias, que reducen
considerablemente la acumulacion de metales en las plantas y en el
suelo. Las PGPR pueden eliminar parte de la toxicidad de los metales
para las plantas y mejorar su crecimiento y nutricién mediante la
disminucién del nivel de etileno, la produccién de sideréforos para
la movilizacién de metales pesados (Figura. 3) y el aporte de nutrien-
tes esenciales a las plantas y su limitacion para los fitopatégenos
[10,27, 81, 82].

Bacterias productoras de Sideréforos-
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Figura 3: Actuacién de las bacterias productoras de sider6foros en
la biorremediacién de suelos contaminados con metales téxicos.
Los sideré6foros de bacterias de la rizosfera solubilizan los metales
pesados mediante la formacién de complejos. Las plantas pueden
absorber los metales de los complejos metal-sideréforo, a través
de procesos como la degradacién de los quelatos y la liberaciéon
de metales, la absorcién directa de complejos metal-sideréforo o
mediante una reaccién de intercambio de ligandos.

3.2. Sideréforos como quelantes de metales pesados

Muchos metales pesados son necesarios en cantidades traza para un
metabolismo celular eficiente, pero son letales en concentraciones
elevadas, alterando la estructura de los dcidos nucleicos y las protei-
nas, y en consecuencia, pueden afectar la integridad de la membrana
celular microbiana o provocar la lisis celular. Los metales pesados
también forman precipitados o quelatos con metabolitos esenciales
[83].

Aunque la funcién principal de los sideréforos es captar el hierro,
también pueden reconocer una amplia gama de metales pesados,
sin embargo, este complejo sideréforo-metal no entra en la célula
de forma eficaz, desintoxicando eficazmente el entorno para la
comunidad microbiana [10]. La produccién de sideréforos estd
regulada, por diversos factores, como la concentracién de metales
pesados; observandose, por ejemplo, que la adicién de Al, Cu, Ga,
Mn y Ni en un medio de crecimiento limitado en hierro, puede
inducir la produccién de pioverdina en P. aeruginosa [84].

Los sideréforos pueden cambiar los estados de oxidacion de metales
pesados como Cd, Cu, Ni, Pb, Zn, Th, U y Pu, para hacerlos menos
toxicos. Se ha demostrado en P. aeruginosa, que los receptores FpvA
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y FptA de pioverdina y pioquelina, respectivamente, se unen con
mayor afinidad a la forma férrica del sideréforo, y con menor
afinidad a los complejos sideréforo-metal (Al, Mn, Ag, Co, Ga 'y
Ni) [85]. La pioverdina y la desferrioxamina B, forman complejos
con cationes divalentes y trivalentes, principalmente con Cr3*, Cr?*,
Al3+’ Cu2+’ Eu3+, Pb2+, Ag+/ Cd2+’ C02+’ Hg2+/ Mn2+’ Ni“, Ga3+,
Sn2*, Th3+, Ti* y Zn%*. Tras la formacion de los complejos, se reduce
la disponibilidad de estos iones, provocando la desintoxicacién del
suelo [86, 87].

3.3. Aplicaciones de las bacterias productoras de sideré-
foros

Diversos trabajos han reportado el uso de PGPR, productoras de
sider6foros, como biorremediadores en diferentes cultivos (Tabla 3).

Tabla 1. PGPR productoras de sider6foros reportadas como

biorremediadores
SIDEROFORO !
PGPR REFERENCIAS
TIPO NOMBRE

Aminochelina Azotobacter vinelandii [46]

Catecolate  Azotochelina A. vinelandii [46]
Protochelina A. vinelandii [46]

Coelichelina Streptomyces sp. [89]

B. megaterium,

Schizokinen A vinelandii [46, 90-92]
Erwinia sp.. Nocardia sp.,
- . . Streptomyces sp.. Arthrobacter sp.,
Hidroxamato Ferric B Chr . fum sp.. Pseudomonas [93-97]
sp.
Desfen‘::)xamma P stutzeri [56. 85]
Delftibactina Delftia acidovorans [98, 99]
Carboxilato  Vibrioferrina A. vinelandii, [46. 91, 100]
A. chroococcum
Mixto Azotobactina A. vinelandii [91,101]

Hofmann y colaboradores (2020) evidenciaron la reduccién en la
concentracién de metales pesados en lodos biometélicos y suelos
contaminados con Cd, Zn, Ni, Co, Cu, Pb, mediante el tratamiento
con Ralstonia metallidurans y Cupriavidus necator productoras de side-
réforos [27]. También se report6 que los sideréforos desferrioxamina
B, desferrioxamina E y coelichelina, de tipo hidroxamato, produci-
dos por Streptomyces acidiscabies E13 y S. tendae F4 aumentaron la
absorcion de Al, Cu, Mn, Ni, U y Cd por plantas de judias (Vigna
unguiculata) y girasol, reduciendo la formacién de radicales libres, lo
que impidié la degradacién de las auxinas microbianas que promue-
ven el crecimiento vegetal [56, 88]. La inoculacién de los aislados
Bacillus sp. RJ16, Bacillus sp. Ba32 y B. cereus SRA10, productores de
sideréforos, en suelos contaminados de Cd, Pb, Ni y Cr, estimularon
el crecimiento de plantas de tomate y mostaza (Brassica juncea) [82].

El cadmio es un contaminante muy extendido con un alto riesgo
para el medio ambiente y los seres humanos. Serratia marcescens S27
y P. aeruginosa aislados de suelos contaminado con Cd y productores
de sider6foros, mostraron una buena absorcién del metal en los
ensayos in vitro e in vivo, y un mayor crecimiento en plantas de
guisantes (Pisum sativum L) sembradas en suelo contaminado con
Cd [102, 103]. Aunque el cobre es un elemento esencial, su exceso
puede provocar efectos negativos en las plantas y riesgos para la
salud ptblica. La utilizacién como bioinoculante del complejo B.
aerophilus TR15¢, productor de sideré6foros, y Pseudomonas sp. TR15a
productora de la enzima ACC deaminasa, mejora el crecimiento y la
acumulacién de cobre en girasol [104].

El plomo es un metal pesado no esencial para los seres vivos, que
se encuentra en todos los ambientes y no es biodegradable. Por
su elevada toxicidad es responsable de graves problemas sanita-
rios y medioambientales, lo que demanda medidas de remediacién
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adecuadas [105, 106]. La produccién de pioverdina (P. aeruginosa),
azotochelina (A. vinelandii) y schizokinena (B. megaterium) se relacio-
nan con la fijacién del plomo y otros metales toxicos, como el cromo,
aluminio y cobre [51, 94]. Otro estudio también evidencié que P.
aeruginosa, P. fluorescens y Ralstonia metallidurans, productoras de los
sideréforos pioverdina, pioquelina y alcaligelina E, respectivamente,
provocan una mayor absorcién de Pb y Cr cuando son inoculadas
en suelos de cultivos de maiz [56]. Los aislados P. aeruginosa 4EA, P.
aeruginosa PAO1 y P. putida KNP9 producen sideréforos pioquelina
y pioverdina, que reducen la concentracién de Pb* en ensayos in
vitro y en raices y brotes de plantas de judias (V. radiata) [106, 107].

4. Conclusiones

Estd demostrado que los microbiomas nativos presentes en los
cultivos vegetales contribuyen en el aumento de la supervivencia de
las plantas bajo estrés abidtico y bidtico, donde las PGPR se utilizan
como una tecnologia sostenible para promover la productividad
de los cultivos, actuando como biofertilizantes, biocontroladores
o biorremediadores. Los diferentes mecanismos empleados por
las PGPR productoras de sideréforos para controlar la toxicidad
ocasionada por la acumulacién de metales en el suelo, son los
dltimos avances en la aplicacién de la biorremediacion bacteriana
de metales pesados en diferentes agrosistemas. En esta revision
se evidencia el efecto benéfico de los sideréforos producidos por
las PGPR en el crecimiento de las plantas, mediante la eliminacién
de la toxicidad en suelo causada por ciertos metales. Sin embargo,
se requieren de estudios funcionales que permitan comprender la
base molecular de la implicacién de los sideréforos bacterianos
en la biorremediacién. Una estrategia para la promocion de la
productividad de los cultivos, es aislar, identificar y evaluar nuevas
cepas bacterianas productoras de sideréforos de la rizosfera, para
determinar la informacién genética implicada en la expresién de las
caracteristicas que favorecen el crecimiento de las plantas, y mediante
ingenierfa genética, generar nuevas aplicaciones biotecnolégicas en
la agricultura y biorremediacién.
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