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Resumen: El nitrégeno gaseoso o dinitrégeno (Nj3) constituye aproximadamente el 78 % del aire,
pero no puede ser utilizado por la mayoria de los organismos. Solamente las formas oxidadas como el
nitrato (NO3 ) o las reducidas como el amonio (NHJ ) son asimilables por las plantas. Un gran ntimero de
leguminosas son capaces de establecer simbiosis con bacterias fijadoras de nitrégeno presentes en el suelo,
conocidas genéricamente como rizobios, lo que les permite reducir el N9 a amonio en los nédulos. La fijacion
biolégica del nitrégeno puede ser una alternativa al uso de fertilizantes industriales, cuya produccién es muy
costosa y conlleva multiples problemas medioambientales, como la emisién de gases que causan el efecto
invernadero y la contaminacién de los suelos y del agua.

Abstract: Nitrogen gas or dinitrogen (Ny) represents about 78 % of air but cannot be used by most
organisms. Only the oxidized forms like nitrate (NO3 ) or the reduced forms like ammonium (NHJ ) can be
assimilated by plants. Many legumes can establish symbiotic relationships with soil nitrogen-fixing bacteria,
collectively known as rhizobia, which allows them to reduce No to ammonia in nodules. Biological nitrogen
fization may be an alternative to the use of industrial fertilizers, which are costly to produce and cause
numerous environmental problems such as the greenhouse effect and soil and water pollution.
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El nitrégeno, un elemento esencial para la ®
vida C ]
La atmosfera estd compuesta principalmente por
nitrégeno (78 %) y oxigeno (21 %) y, en menor canti-
dad, otros gases como el argén (0,93 %) y el diéxido
de carbono (0,04 %). El nitrégeno es un elemento cru-
cial para los seres vivos debido a que forma parte de
las proteinas, los dcidos nucleicos, algunas hormonas
y metabolitos secundarios, y biomoléculas tan impor-
tantes como la clorofila. Sin embargo, el nitrégeno

Figura 1. El nitrégeno molecular o dinitrégeno (N2) es una
molécula formada por dos dtomos de nitrégeno unidos median-
te un enlace covalente triple. Ambos d&tomos comparten 3 de

sus b electrones de valencia.

., Cémo incorporan los organismos el nitré-

es un nutriente limitante en los ecosistemas debido
a que se encuentra en la atmoésfera en forma de gas
inerte. La molécula de Ny posee un triple enlace muy
estable (figura 1), por lo que su conversién a com-
puestos asimilables requiere mucha energia. Estos
compuestos asimilables son principalmente el nitrato
(NO3) y el amonio (NH]).

geno?

Se cree que, en los origenes de la vida, el Ny se
fijaba en forma de 6xidos de nitrégeno principalmen-
te por la accién de tormentas eléctricas (Mathesius,
2022). Sin embargo, hace aproximadamente de 3500 a
2200 millones de afios la demanda de nitrégeno superd
el suministro por fuentes abidticas (Navarro-Gonzélez,
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2001), lo que supuso un proceso clave en la evolucién
de la vida en la Tierra. Algunos microorganismos
adquirieron entonces la capacidad de combinar el No
con oxigeno o hidrégeno para dar lugar a nitrato,
amonio y otras moléculas asimilables por los seres
vivos. Este proceso se denomina fijacién bioldgica de
nitrégeno, y los organismos capaces de realizarla se
conocen como diazotrofos. Pueden ser bacterias de
vida libre o en asociaciones simbidticas. Entre estas
ultimas se encuentran varios géneros de cianobacte-
rias, actinobacterias y rizobios (Aparicio-Tejo, 2008).
Todas estas bacterias fijadoras de nitrégeno propor-
cionan amonio para la formacién de aminoacidos a
una gran variedad de organismos marinos y terres-
tres, desde organismos unicelulares hasta animales y
plantas. Las cianobacterias son capaces de llevar a
cabo la fijacion biolégica de nitrégeno en ausencia y
presencia de oxigeno, ademds, algunas de ellas (Nos-
toc, Anabaena) son capaces de establecer simbiosis
con algunos hongos y plantas (como la azolla). Otros
diazotrofos, como el actinomiceto Frankia, fijan nitré-
geno en simbiosis con las raices de drboles y arbustos,
conocidos como plantas actinorricicas. Los rizobios
se asocian con plantas leguminosas.

Las leguminosas como artifices de la fija-
cién

Dentro de las plantas que establecen simbiosis
fijadoras de nitrégeno se encuentra la familia de las
leguminosas (Fabaceae o Leguminosae). El primer
fésil encontrado de esta familia data de hace 64 mi-
llones de anos (Brea et al., 2008). Tras el impacto
del cometa Chicxulub, que causd cambios climaticos
globales y extinciones masivas hace alrededor de 66
millones de afios (Renne et al., 2013), las leguminosas
evolucionaron rapidamente. Se produjeron sucesivas
duplicaciones del genoma, lo que ha permitido su
diversificacién (Koenen et al., 2021). Las leguminosas
(figura 2) son plantas ampliamente extendidas por
practicamente todos los ecosistemas, desde los bos-
ques tropicales hasta las regiones semidridas (Sprent
et al., 2017). Son capaces de asociarse, en un proce-
so de endosimbiosis, con los rizobios del suelo para
mejorar la disponibilidad de nitr6geno (Bhatla y Lal,
2018). A cambio, la planta proporciona a la bacteria
energia en forma de acidos orgéanicos derivados de
la sacarosa y un ambiente 6ptimo para la fijacion
biolégica del nitrégeno. Este intercambio ocurre en
unos 6rganos asociados a la raiz, llamados nédulos
(figura 3).

Figura 2. Tipos de legumbres.

La diversidad de las leguminosas y su amplia dis-
tribucién en sistemas agricolas de todo el planeta es
un reflejo de la variedad de productos que se obtienen
de ellas. Las semillas son una fuente de nutrientes
que aporta el 30 % de proteinas de consumo humano
y las hojas son pasto para los animales. Ademas, las
leguminosas se utilizan en cultivos rotacionales y para
producir biocombustibles, aceites, especias, madera,
pigmentos, farmacos y compuestos antimicéticos o
bactericidas que se pueden usar para controlar las
enfermedades causadas por algunos hongos y otros
patégenos (Lewis et al., 2005). Pero jcémo se forman
los nédulos? Cuando escasea el nitrégeno en el suelo,
las leguminosas emiten senales especificas (desde el
punto de vista quimico son flavonoides) que atraen a
los rizobios de vida libre hacia la raiz. A su vez, el
rizobio libera factores de nodulacién (factores Nod)
que desencadenan una cascada de senales (figura 4A).
Se produce asi la curvatura de algunos pelos radicales,
lo cual permite que los rizobios entren en la raiz a
través de un cordén o canal de infeccién formado por
invaginacion de la pared celular y de la membrana
plasmaética. La infeccién provoca una rapida divisién
de las células de la raiz, cuyo resultado final es la
formacién del nédulo (Kondorosi et al., 2013).

Durante la infeccion, se liberan las bacterias (rizo-
bios) en el citoplasma de las células de la raiz, dentro
de un nuevo organulo denominado simbiosoma. Este
estd rodeado por una membrana de origen vegetal, a
través de la cual tiene lugar el intercambio de nutrien-
tes. Al mismo tiempo, las bacterias experimentan una
diferenciacién morfologica y funcional que las con-
vierte en bacteroides o formas fijadoras de nitrégeno,
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lo que les permite adaptarse a las condiciones de baja
concentracién de oxigeno en el nédulo (figura 4B).

Figura 3. N6dulos en la raiz de una planta leguminosa (Lotus

Jjaponicus).

Los bacteroides llevan a cabo la fijacién bioldgi-
ca de nitrégeno por accién del complejo enzimatico
nitrogenasa. Este complejo esta constituido por dos
metaloproteinas (una ferroproteina y una molibdo-
ferroproteina) y es capaz de reducir el Ny a amonio
con el aporte de energia suministrado por la plan-
ta. Para evitar la inactivacién de la nitrogenasa,
que es muy sensible al oxigeno, en el citoplasma de
las células infectadas se mantienen condiciones de
hipoxia mediante varios mecanismos. Uno de ellos
es la abundancia de leghemoglobina, una proteina
parecida a la hemoglobina de la sangre que se une
al oxigeno con gran afinidad y a la que se debe el
caracteristico color rojizo de los nédulos (figura 3).

.Es la fijacion de nitrégeno una alternativa
a la fertilizacion?

La fijacién biologica de nitrégeno es un proceso
vital en los ecosistemas y en la agricultura moderna.
Debido a la poca cantidad de nitrégeno disponible en
los suelos, la conversiéon del Ny a formas asimilables
resulta fundamental para cubrir las necesidades que
tienen las plantas y todos los seres vivos. De manera
industrial, el amonio se produce mediante la reac-
cion de Haber-Bosch, en la cual el No es reducido a
amoniaco (NH3). Se requieren unas condiciones de

temperatura y de presiéon muy altas (400-500 C y
150-300 atm) para lograr romper el enlace N=N. La
mayor parte de este nitrogeno asimilable esta destina-
do a la produccién de fertilizantes, cuyo uso masivo
conlleva un gran consumo de combustibles fosiles, la
emision de gases de efecto invernadero, el aumento de
los riesgos de contaminacién del agua por el exceso
de nitratos, y la eutrofizacién de rios y lagos (Sutton
et al., 2011). Una manera de reducir la produccién
industrial de fertilizantes nitrogenados pasaria por la
fijacién biolégica de nitrégeno por la simbiosis entre
el rizobio y la leguminosa. Muchas de estas plantas
son cultivos ampliamente utilizados porque necesitan
muy poco fertilizante, ya que los rizobios pueden fijar
el nitrégeno en los nédulos. Utilizadas en rotacién,
las leguminosas sirven de abono para los cultivos pos-
teriores, ya que parte del nitrégeno fijado permanece
en el suelo.

La fijacion bioldgica de nitrégeno aporta multiples
beneficios:

1. Mayor disponibilidad de nitrégeno: la simbiosis
rizobio-leguminosa fija anualmente entre 40 y
60 millones de toneladas de nitrégeno en los
campos de cultivo, a las que hay que sumar
otras 3 a 5 millones de toneladas fijadas por las
leguminosas en los ecosistemas naturales.

2. Suelos mas fértiles: la fijacién biologica de ni-
trégeno enriquece el suelo con nitréogeno asimi-
lable, lo que beneficia tanto a las leguminosas
cultivadas como a las plantas que crecen a su
alrededor.

3. Beneficios econémicos y ambientales al reducir
el uso de fertilizantes nitrogenados industriales.

4. Suelos mas sanos y sostenibilidad a largo plazo
de los sistemas agricolas al reducir el aporte
externo de nitrégeno. Esto es importante tam-
bién para la rotaciéon de cultivos donde antes
hayan crecido leguminosas.

5. Impacto positivo en la comunidad de micror-
ganismos del suelo, ya que algunos establecen
una interaccién beneficiosa con los rizobios.

6. Resistencia al estrés ambiental: la fijacién biold-
gica de nitrégeno proporciona una fuente cons-
tante de nitrégeno esencial para el crecimiento y
desarrollo de las plantas, lo que las hace mas re-
sistentes a estreses ambientales como la sequia
o la salinidad.
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Figura 4. Interaccién entre la leguminosa y el rizobio. A) Las sefiales especificas entre la leguminosa y el rizobio dan lugar a

cambios morfolégicos y metabdlicos para promover la formacién del nédulo. B) Como consecuencia, los rizobios se diferencian

a bacteroides, estructuras donde se produce la fijacién de nitréogeno atmosférico gracias a la actividad del complejo enzimatico

nitrogenasa.

Figura 5.Beneficios de la fijacién biolégica de nitrogeno en las
leguminosas. En el sentido de las agujas del reloj: mejora de
la productividad agricola, disminucion del uso de fertilizantes
nitrogenados, interaccién beneficiosa entre microorganismos
del suelo, aumento de la resistencia a estreses abidticos. Es-
te proceso permite un avance hacia sistemas agricolas mas

sostenibles (imagen central).

Coémo mejorar la produccion.

Con el objetivo de avanzar hacia una agricultura
mas respetuosa con el medio ambiente, y evitar el
uso excesivo de fertilizantes minerales, los cientificos
estan trabajando en diversas lineas de investigacién

destinadas a desarrollar tecnologias con las que incor-
porar la fijacién biol6gica de nitrégeno en los cultivos
que no pueden establecer simbiosis con bacterias.
Una estrategia, ya utilizada en la actualidad, es la
“biofertilizacién nitrogenada”, es decir, la adiciéon de
bacterias fijadoras de nitrégeno de vida libre al sue-
lo para que proporcionen compuestos de nitrégeno
asimilables por los cultivos. Aunque esta estrategia
es interesante, influyen diversos factores en el rendi-
miento de la fijacién de nitrégeno como pueden ser: la
capacidad de supervivencia de los microorganismos
afiadidos al medio, el aporte a la planta del nitrégeno
fijado, desplazamiento a la rizosfera de otros micro-
organismos perjudiciales para la planta, etc. Ademas,
los biofertilizantes son especificos de cada especie
o variedad, por lo que no existe un biofertilizante
universal para todos los cultivos. Otra estrategia es
el uso de bacterias modificadas, como Xanthobacter
autotrophicus, que poseen la enzima nitrogenasa, pero
carecen de una fuente de hidrégeno para sintetizar
amonio. La modificacién de estos organismos con-
siste en proporcionarles el hidrégeno necesario para
que puedan producir amoniaco una vez anadidos a
las plantas (Liu et al., 2017). Una tercera estrate-
gia serfa generar cereales que expresen componentes
clave de la nitrogenasa en las mitocondrias o en los
cloroplastos para que puedan fijar el nitrégeno at-
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mosférico directamente en el interior de las células de (Stokstad, 2016). Estos esfuerzos pretenden que la
las plantas (Lépez-Torrején et al., 2016). Asimismo, fijacién biolgica de nitrégeno contribuya en el fu-
turo a reducir el uso de fertilizantes quimicos y al

otros grupos estan estudiando las bases genéticas de
la simbiosis para poder transferirla a otros cultivos
de interés agronomico, principalmente los cereales
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