AyTBUAP 10(37):64-83
Guadarrama-Pérez et al, 2025

tendencias htto/doi
e A e e S A p://doi.org/10.5281/zenodo.15081485
BUAP

Mecanismos involucrados en el sistema tripartita planta-bacteria-fago de
Ralstonia solanacearum

Victor Hugo Guadarrama-Pérez' iD, Victor Rivelino Juarez-Gonzalez!? iD, Oscar Guadarrama-
Pérez* iD, Elian Yuritzi Alegria-Herrera® iD, José Luis Rivera-Corona* iD, Jesus Hernandez-
Romano** iD

'Direccion de Posgrado en Ciencias en Biotecnologia, Universidad Politécnica del Estado de
Morelos, Jiutepec, Morelos, México. CP.62550. 2Departamento de Medicina Molecular y
Bioprocesos, Instituto de Biotecnologia, Universidad Nacional Autébnoma de México, Av.

Universidad 2001, Col. Chamilpa, Cuernavaca, Morelos. México. CP: 62210. *Departamento de
Ciencias de la Salud, Universidad Auténoma Metropolitana unidad Iztapalapa, Av. Ferrocarril San
Rafael Atlixco, Num. 186, Col. Leyes de Reforma 1A Seccién, Alcaldia Iztapalapa, C.P. 09310,
CDMX, México. *Direccion de Ingenieria en Tecnologia Ambiental y Biotecnologia, Universidad
Politécnica del Estado de Morelos, Jiutepec, Morelos, México. CP.62550.

Email de autor para correspondencia: *jhernandez@upemor.edu.mx

Recibido: 25 octubre 2024. Aceptado: 29 enero 2025

RESUMEN

Los mecanismos de interaccion entre sistemas bioldgicos son cruciales para entender el
comportamiento de los fitopatdgenos bacterianos en la produccion agricola. El uso de fagos como
herramienta de biocontrol se ha convertido en una tecnologia sostenible y prometedora para combatir
bacterias fitopatogenas. Existe una basta informacion de la infeccion de R. solanacearum a distintas
especies de plantas, sin embargo, los estudios de la interaccidon entre fagos y R. solanacearum son muy
limitados. En este trabajo, se revisaron los mecanismos involucrados en la infeccion de Ralstonia
solanacearum al hospedero Solanum lycopersicum (jitomate) y se recopild informacion de los sistemas
de defensa de la planta, asi como mecanismos de infeccion de la bacteria. Ademas, se describen
interacciones moleculares identificadas durante la infeccion de fagos a R. solanacearum y las
respuestas frente a diferentes sistemas de defensa de la bacteria. Los subsistemas II-C y I-E de CRISPR-
Cas ya se ha identificado en R. solanacearum, sin embargo, no es el inico mecanismo de en contra de
los fagos, la plasticidad gendmica muestra otros posibles mecanismos atin no descritos completamente,

tal como el sistema toxina-antitoxina, infeccion abortiva y restriccion-modificacion.
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ABSTRACT

The mechanisms of interaction between biological systems are crucial to understanding the behavior
of bacterial phytopathogens in agricultural production. Using phages as a biocontrol tool has become
a sustainable and promising technology to combat phytopathogenic bacteria. There is extensive
information on the infection of R. solanacearum in different plant species. However, studies on the
interaction between phages and R. solanacearum are minimal. In this work, we reviewed the
mechanisms involved in the infection of R. solanacearum to Solanum Ilycopersicum (tomato) and
information on the plant defense systems. Furthermore, we described the infection mechanisms of the
bacteria, molecular interactions identified during the phage infection of R. solanacearum, and the
responses to different defense systems of the bacteria. CRISPR-Cas subsystems II-C and I-E have
already been identified in R. solanacearum. However, it is not the only mechanism against phages due
to genomic plasticity shows other possible mechanisms not yet fully described, such as the toxin-

antitoxin system, abortive infection, and restriction-modification.

Keywords: Agriculture; phytopathogen bacteria; bacteriophages; biocontrol; sustainable

development.

INTRODUCCION podredumbre negra en cultivos de col [5]. El

Las plantas han vivido en el planeta mucho mas denominado “complejo de especies Ralstonia

2 b
tiempo que los seres humanos y, por lo tanto, solanacearum” es causante de la marchitez y

también se estresan, se enferman y son del moco bacterianos, afectando principalmente

infectadas  por  bacterias  denominadas cultivos de platano, papa y jitomate [6, 7].

fitopatogenas. Estas bacterias son capaces de Las plantas son organismos que dependen de
colonizar e infectar varias especies de las variables medioambientales como humedad
importancia agricola, por ejemplo, relativa, temperatura, radiacion UV, tipo de
Burkholderia glumae es causante del afiublo suelo y nutrientes [8]. Sin embargo, cuando se
bacteriano de la panicula de arroz [1]. Pantoea encuentran fuera del umbral optimo de los
ananatis 'y Pantoea agglomerans han sido factores que requieren para su desarrollo
aisladas frecuentemente en cultivos de pina [2, optimo son susceptibles a enfermedades [8].
3]. Erwinia amylovora es causante del fuego Las bacterias en cambio podrian ser favorecidas
bacteriano afectando principalmente los por malos hébitos como el uso excesivo de
cultivos de manzana [4]. Xathomonas pesticidas 'y  bactericidas  (produciendo
campestris produce la enfermedad de la resistencia), la inocuidad e higiene durante el
65
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cultivo, y por los efectos del cambio climatico
lo que genera que bacterias fitopatogenas se
puedan diseminar a través de los cultivos y los
frutos causando grandes dafios a la economia de
los paises y a la seguridad alimentaria mundial
[9]. Aunque diferentes mecanismos han sido
caracterizados en algunas especies de plantas
para poder contender con las infecciones
bacterianas  [10], algunos tratamientos
novedosos podrian ser efectivos en contra de

estos fitopatogenos.

Diferentes  estrategias de control de
fitopatogenos son empleadas para mitigar la
infeccion por estas bacterias; los enfoques son
fisicoquimicos, culturales y bioldgicos [11, 12,
13]. Dentro del esquema de control
fisicoquimico, algunas practicas comunes son

la solarizacion del suelo, la aplicacion de
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bactericidas, pesticidas y sales de cobre, sin
embargo, este tipo de practicas que involucra el
uso de sustancias que producen un daio al
microbioma natural del suelo y al
medioambiente [14]. Dentro del enfoque
tradicional o cultural se han adoptado
estrategias como la rotacion de cultivos, el
aislamiento cuarentenario o el desuso del suelo
por varios afos [15]. En afios recientes, debido
a los problemas que ha traido el cambio
climatico, se han comenzado a adoptar
précticas mas sostenibles con el medioambiente
con enfoques biologicos como el biocontrol,
utilizando microorganismos, productos
derivados o entidades bioldgicas como los
bacteriofagos para el control de los

fitopatogenos [16] (Figura 1).

Figura 1. Interaccion entre fagos y bacterias en la rizosfera de la planta del tomate (Imagen

modificada de [17] y editada en la herramienta image generator).
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Los bacteriéfagos, denominados simplemente
fagos, son un tipo un virus que infectan a
bacterias [18] y la mayoria son especificos de
una especie, lo que supone un largo recorrido
en la coevolucion con sus hospederos [17].
Existe una clasificacion de fagos de acuerdo
con su morfologia, hay fagos que poseen una
capside icosaédrica (20 caras triangulares)
formada por diferentes proteinas que
resguardan el material genético (ADN o ARN
de una sola cadena o de cadena doble), otra
caracteristica es que los fagos pueden tener una
cola conformada por proteinas, la cual puede
ser larga y contractil como en el fago T4
(Myoviridae) [19], larga y rigida como en el
fago lambda (A) (Siphoviridae) [20], o corta y
rigida como en el fago T7 (Podoviridae) [21].
Finalmente, algunos fagos carecen de cola o de
capside (filamentosos) como los fagos MS2 y
M13

respectivamente) [22].

(Cistoviridae e Inoviridae,

El ciclo de vida de las bacterias fitopatogenas
depende en gran medida de las condiciones
ambientales y de sus mecanismos de infeccion
[23], este tipo de bacterias se pueden clasificar
como endofitos, epifitos y/o saprofitos, los
endofitos invaden el sistema vascular de la
planta, mientras que los epifitos pueden infectar
de manera superficial sobre el tronco, flores y
hojas. Finalmente, que los saprofitos pueden
tomar nutrientes de tejidos muertos de otros
organismos y sobrevivir en el suelo por
periodos prolongados con una limitacion de
nutrientes [24]. En el caso de los fagos, también
poseen distintos ciclos de replicacion, como el

ciclo litico y el ciclo lisogénico. Un fago que
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presenta el ciclo litico, inyecta su material
genético en la bacteria y produce la maquinaria
enzimatica necesaria para el ensamble de
multiples particulas virales dentro de una
misma célula, lo que produce eventualmente la
lisis de la bacteria [25]. Por otro lado, un fago
lisogénico (temperado) es capaz de integrar su
genoma al material genético de la bacteria,
podria asumirse que el fago entra en una fase
latente durante este proceso, y cuando las
condiciones se vuelven propicias para el fago,
éste es capaz de expresar su maquinaria

enzimatica para pasar al ciclo litico [26].

Problematica del jitomate por la bacteria R.

solanacearum

El jitomate es uno de los cultivos mads
importantes a nivel mundial, tiene un valor
comercial de 195.3 billones de ddlares, pero se
estima que en el afio 2032 alcance un valor
comercial de casi 300 billones de ddlares, segiin
lo reportado en el sitio
https://straitsresearch.com/ (Figura 2) [27]. En

México, el jitomate es el tercer producto con
mayor valor de produccion agricola, solo
después del maiz y del aguacate, en el afio 2021
la produccion de jitomate representd el 4.5%
del producto interno bruto (PIB) nacional
agricola, de acuerdo con los datos reportados
por el Servicio de Informacion Agroalimentaria
y Pesquera (SIAP, 2024) [28]. El jitomate es
uno de los frutos mas representativos de la
comida internacional, su uso va desde la
preparacion de ensaladas hasta los platillos

mexicanos mas elaborados, como el mole. Sin
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embargo, enfermedades como la marchitez
bacteriana causada por R. solanacearum
producen pérdidas de hasta el 80% en el cultivo
de jitomate en invernadero [29]. La marchitez
bacteriana que afecta a la planta de jitomate es

ocasionada por R. solanacearum, se caracteriza

USD 195.34 billion

USD 204.42 billion

Historical Years
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por el oscurecimiento vascular (visto en el tallo
por un corte transversal), la epinastia foliar
(doblamiento de las hojas hacia la parte
inferior), la necrosis y la marchitez general que
inicia desde la parte superior de la planta
(Figura 3) [30].

USD 294.06 billion
CAGR 4.65%

Forecast Years

2022 021 2020 023E 2024 F 2025 F

2027F  2028F  2029F  W030F 2031 F 2032 F

Source: Straits Research

Figura 2. Proyeccion del valor comercial global del cultivo de jitomate (fuente: Straits Research).

Figura 3. Sintomas de la planta del jitomate en presencia del fitopatogeno R. solanacearum y colonias
observadas en medio NBY en ausencia (colonias blancas) y en presencia de TZC (colonias rojas).
Imagen modificada de [30].
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Ralstonia solanacearum puede infectar hasta
450 especies de plantas, es una bacteria
considerada como un microorganismo nivel 1
segun los estandares de bioseguridad de la
ATCC (American Type Culture Collection)
[31], por lo que su manejo debe ser muy
cuidadoso para evitar su liberacion al ambiente
ya que es capaz de colonizar la raiz de las
plantas del jitomate de manera diferencial, es
decir, que existen algunas variedades
resistentes dependiendo de la cepa o del sitio
[32].

pertenece a un “complejo de especies” de

geografico Ralstonia  solanacearum
amplia distribucion geografica que se extiende
por zonas tropicales y subtropicales, entre las
especies que lo conforman se encuentran: R.
(América), R.

pseudosolanacearum (Asia y Africa) y R.

solanacearum

syzygii (Indonesia) [33]. Esta bacteria es un
bacilo Gram negativo, anaerobio estricto que es
capaz de producir exopolisacarido (EPS) como

mecanismo de infeccion.

Mecanismos de infeccion de R. solanacearum

El mecanismo de colonizacion de la bacteria se
ha descrito con anterioridad, se ha observado
que R. solanacearum es capaz de penetrar la
corteza de la raiz para poder establecerse en los
conductos del sistema vascular de la planta,
especificamente en el xilema, donde puede
proliferar hasta alcanzar concentraciones
mayores a 1x10® UFC/g de planta [34]. En el
xilema, una porcion de la bacteria puede vivir
suspendida en la savia, sin embargo, la mayor

parte se encuentra adherida a las paredes
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internas que logra colonizar por mecanismos
como la produccion de EPS y la movilidad tipo
“twiching” al interior de la planta [35].
Eventualmente, las altas densidades de
bacterias producen un taponamiento de los
conductos provocando los sintomas de la

marchitez bacteriana [30, 34].

La bacteria produce y libera enzimas

denominadas proteinas efectoras que se
encargan de degradar la pared celular de la
planta hospedera y poder colonizar el sistema
vascular, en este grupo de enzimas se pueden
encontrar: translocadores, como PopFl vy
PopF2 que tienen como funcioén exportar otras
proteinas efectoras; enzimas hidrolasas como
RipB y RipBN, una cisteina proteasa y una
nucledsido N-ribohidrolasa, identificadas como
resistencia,

proteinas de respectivamente;

transferasas como RipAF1, RipAY y RipPl
grupo
ribosilo, glutamilo y acetilo para poder burlar el

(hipotética) capaces de transferir
sistema inmune de algunas especies de plantas;
RipEl, una enzima que es familia de las
proteinas transglutaminasas, capaz de inducir
hormonas de crecimiento como el 4cido
salicilico y el &cido jasmoénico; RipTPS,
encargada de sintetizar trealosa, un azicar con
propiedades de osmoproteccion [36]. Ademas,
la bacteria cuenta con un sistema de secrecion
tipo 3 (T3SS), un mecanismo molecular
versatil, multifuncional y bimodal, capaz de
burlar el sistema inmune de la planta para luego
producir una serie de compuestos capaces de
infectarla, este proceso es regulado por el factor
de transcripcion HrpB, el cual regula al gen

hrpY que codifica para la proteina pili Hrp
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involucrada en la translocacion de los efectores
del T3SS, y el operén PopABC que codifica
para las proteinas efectoras [37].

se han caracterizado dos
AroQ1/AroQ2

(asociadas al T3SS) que participan en la sintesis

Recientemente,
enzimas 3-deshidroquinasas,
de aminoacidos aromaticos a través de la via del
shikimato [38].

respectivos genes fueron silenciados en R.

Sin embargo, cuando los

solanacearum cultivada con limitacién de
nutrientes, la densidad celular disminuy6 en los
sistemas vasculares del jitomate [39]. Los
analisis de expresion diferencial han
identificado varios genes del sistema T3SS que
se expresan en el xilema de la planta, pero no
en cultivos ni en apoplastos (espacio
extracelular de las células vegetales), como por
ejemplo RipM, RipA3, RipZ, RipS1, RipAY;
otros genes se expresan tanto en apoplastos
como en el xilema, pero no en medio de cultivo,
por ejemplo; RipD, RipFl1 y RipEl [40].
Algunos estudios han mostrado la expresion
localizada de proteinas efectoras del sistema
T3SS, por ejemplo, RipB, RipAF1 y RipAY
son genes que se localizan en la periferia
celular, en el nucleo y el citoplasma; RipD, se
expresa Unicamente en el peroxisoma; RipV1 se
expresa solo en la periferia celular y RipS3/S2
se expresan Unicamente en el nucleo [41]. Una
via de senalizacion que relaciona algunos
efectores de la motilidad bacteriana es regulada
negativamente por la proteina PhcA, la cual a
su vez regula positivamente el operon de la
biosintesis del EPS [42]. El EPS es el principal
factor de virulencia de R. solanacearum, se

expresa en medio de cultivo y en el sistema
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vascular de la planta de jitomate cuando las
densidades celulares son muy altas (1X10®
células/g de planta) [43]. Ademas, algunos
metabolitos son capaces de inducir la expresion
del T3SS, por ejemplo, el acido oleandlico
puede inducir de manera dependiente la
expresion de algunos genes de proteinas
efectoras (PrhR, Prhl, PrhJ, HrpG, PrhG, HrpB,
PopA, RipD, RipP1, RipTAL y RipW) [44].

Recientemente se reportd un estudio acerca del
secretoma de R. solanacearum GMI1000, en el
cual la bacteria fue cultivada con un medio
inductor del T3SS, se identificaron 228
proteinas encontradas en las bases de datos. Los
autores identificaron a HpaB como una nueva
proteina reguladora, la cual es requerida para la
patogenicidad de la bacteria en multiples
hospederos a través del T3SS [45]. La proteina
HpaB se encuentra conservada en varias cepas
de distintos filotipos lo que significa que su
funcion es relevante para la infeccion a la
planta, ademas, se han identificado homdlogos
en Xanthomonas spp. HpaB puede formar
heterodimeros y juega un papel importante en
la regulacion de proteinas efectoras del T3SS a
nivel postraduccional, pues junto a HpaD (otra
proteina chaperona del T3SS) comparten
proteinas blanco como RipAF1, RipPl y
RipTPS [46].

durante la infeccion es GspD la cual forma un

Otra proteina indispensable

canal necesario para secretar la enzima

endoglucanasa que degrada las paredes

celulares de la planta [47]. Los recientes
estudios sugieren que el sistema T3SS es un
mecanismo altamente organizado y regulado
que implica una

compleja maquinaria
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enzimatica del metabolismo central, asi como
proteinas efectoras especializadas para los
mecanismos de colonizacidon e infeccion por
parte de R. solanacearum hacia la planta del

jitomate.

Mecanismo de defensa de la planta

Algunas de las vias de sefalizacion
relacionadas con la respuesta la infeccion de
bacterias fitopatogenas en plantas son las del
acido jasmonico, acido salicilico y etileno [48].
Las proteinas conocidas como factores de
respuesta a etileno (ERF, por sus siglas en
inglés ethylene responsive factors) tienen un
dominio de unién al ADN muy conservado,
estas proteinas tienen como blanco la proteina
CTRI, la cual regula negativamente la via
cuando el etileno se encuentra ausente.
Mientras que, en presencia de etileno, los ERF
se inactivan junto a CTR1 [49]. Ademas, se ha
documentado que las proteinas ERF se unen al
ADN en la caja GCC presente en la region
promotora de genes relacionados con la
patogenicidad en planta [50]. Recientemente,
algunos genes de la planta de jitomate se han
identificado  sobreexpresados durante la
infeccion por R. solanacearum, entre los que se
encuentran genes que codifican para
glucanasas, ACOl (ACC oxidasa 1), Chi2
(quitinasa), P69B (serin proteasa) y los factores
transcripcionales Pti5 y WRKY [51]. La planta
tiene mecanismos para poder reconocer el EPS,
genes como Pin2 de la via del acido jasmonico,
PR-1b de la via del etileno y Glu-A/PR-1a de la

via del acido salicilico. Interesantemente, estos
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genes se expresaron en una planta resistente a
R. solanacearum y también se observaron
cuando se aplicd el EPS purificado libre de
células [52].

Algunas plantas pueden formar barreras fisicas
para contener las poblaciones de bacterias que
colonizan el xilema, estas defensas
estructurales pueden ser tilosas, geles o callos
[53]. Las tilosas son estructuras que crecen de
las células del parénquima localizadas en la
periferia de los conductos del xilema y que
atraviesan el lumen del conducto hasta llegar a
la célula adyacente, su funcion es bloquear la
diseminacion del fitopatdogeno a través de la
savia que fluye en el conducto. Este tipo de
estructuras se pueden observar en plantas de
jitomate resistentes a la infeccion por R.
solanacearum, pero no en plantas susceptibles
[53]. Un mecanismo distinto de las plantas de
jitomate resistentes a R. solanacearum es la
produccion de geles, estas sustancias estan
formadas principalmente por pectina y puede
contener algunas otras sustancias
antibacterianas, los geles son secretados por las
mismas células que producen las tilosas [54].
Otra barrera fisica es la callosa, estructura
formada por depodsitos de B-(1,3)-D-glucano
que se localizan entre la membrana plasmatica
y la pared celular de las células vegetales, estos
polimeros sirven como un refuerzo de la pared
celular para evitar que la bacteria pueda
penetrar facilmente [55], hay evidencia que la
callosa se puede encontrar previamente a la
infeccion en variedades de plantas de jitomate

resistentes (Figura 4) [56].
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Figura 4. Mecanismos moleculares de defensa de la planta de jitomate y proteinas efectoras para la

infeccion por R. solanacearum.

Se ha reportado la acumulacion de diversos
metabolitos en la planta del jitomate durante la
infeccion de R. solanacearum, por ejemplo,
aminoacidos, &cidos organicos, acidos grasos,
derivados del acido cindmico y 4cido benzoico,
flavonoides y glucoalcaloides esteroideos [48].
Los derivados del acido hidroxibenzoico se
estrés

producen durante el bidtico para

contender contra bacterias fitopatogenas,
mientras que las fenilaminas que se conjugan
entre las poliaminas y derivados del &cido
hidroxicinamico,

con propiedades

antioxidantes antimicrobianas,  estos

y
compuestos se producen en solandceas bajo
estrés abidtico para poder enfrentar infecciones
de [57]. Los

metabolitos descritos en el sistema inmune de

bacterias  fitopatdgenas
la planta pueden jugar varios papeles durante la
infeccion de R. solanacearum, sin embargo, en
su gran mayoria ain no se conoce su funcion

principal. Los siguientes metabolitos tienen una
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funcion descrita en la literatura: Resveratrol,
interfiere la adhesion y la colonizacion
inhibiendo la formaciéon de la biopelicula;
dafnetina, inhibe la produccion de EPS; acido
cafeico, puede romper la estructura de la
membrana plasmatica; galato de metilo, dana la
pared celular; cumarina, inhibe el quorum
sensing [58], se reportan estos estudios que
fueron realizaron en plantas de tabaco ya que,

en jitomate los estudios son limitados.

El xilema de la planta del jitomate es una
solucion pobre en nutrientes (en comparacion
con el floema) que detona un crecimiento
acelerado de R. solanacearum en los conductos
vasculares, la bacteria produce una serie de
metabolitos que se pueden asociar con esa fase
de crecimiento acelerado. La putrecina es una
poliamina que se produce en las plantas que
sufren de estrés hidrico. Se ha visto que plantas
de jitomate tratadas con putrecina previamente

a la infeccion de R. solanacearum, presentan
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sintomas tempranos de marchitez bacteriana en
comparacion con las que no fueron tratadas
[59]. A partir de arginina, R. solanacearum es
capaz de biosintetizar y excretar putrecina
cuando crece en los conductos vasculares de la
planta [59]. Interesantemente, una cepa de R.
solanacearum que carece del gen PhcA es
capaz de producir cantidades importantes de
putrecina por lo que este metabolito parece ser
un mecanismo independiente del T3SS, por lo
que las plantas poseen un metabolismo

complejo de enzimas desaminasas [60].

Mecanismos de infeccion de los fagos

Los fagos tienen mecanismos en comun para la
infeccion a su hospedero, sin embargo, el
contacto inicial depende de wuna colision
difusion  libre,

posteriormente, los fagos reconocen a su

aleatoria a través de
hospedero por medio de receptores proteicos o

azucares especificos localizados en la
superficie de la bacteria [61]. A pesar de que los
fagos pueden presentar distintas formas y
tamafios, todos tienen en comun que para poder
anclarse a la superficie de su hospedero
necesitan de proteinas de unidn a receptores.
Algunos de los receptores en la superficie del
hospedero pueden ser enzimas, proteinas de
transporte, receptores de sustrato y otras
moléculas localizadas en la membrana externa
(Gram negativas). Ademads, algunos fagos son
capaces de anclarse a distintas estructuras de la
membrana, por ejemplo, al flagelo o Ia
[62]. Los

moleculares de los fagos dependen de la

envoltura celular mecanismos
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relacion con su hospedero, de tal modo que
algunos fagos solo pueden reconocer a sus
hospederos de manera especifica (una sola
especie) y otros pocos son capaces de reconocer
a mas de un hospedero [63].

Los fagos poseen enzimas capaces de degradar
las barreras de defensa naturales de las bacterias
como el EPS, se han identificado fagos de la
familia Podoviridae con enzimas
depolimerasas de EPS que infectan a R.
[64].

encontrd6 que el fago phiAP1 (Podovoridae)

Solanacearum Recientemente, se
necesita un sistema de secrecion tipo 2 (T2SS)
y del Pili tipo 4 (T4P) funcionales para poder
infectar a la cepa R. solanacearum CFBP2957,
lo que supone que el fago se vuele infectivo
cuando la bacteria busca colonizar la planta a
través de la expresion de proteinas efectoras del
T2SS, sin embargo, también puede sugerir un
mecanismo de resistencia en contra de la
infeccion del fago al inactivar el T2SS, aunque
esto significaria perder la capacidad de
infeccion hacia la planta, al menos por el T2SS
[65]. Algunos fagos son capaces de infectar a
través del T4P, al cual lo conforman varias
proteinas secretinas que le proporcionan la
motilidad a la bacteria, ademas, un estudio
mostrd que una mutacion en el gen PilQ afecta
la motilidad de R.
sensibilidad ante fagos de

solanacearum 'y su
las familias
Inoviridae, Myoviridae y Podoviridae [66]. El
fago filamentoso phiRSS1 puede ser secretado
a través de la proteina GspD, una enzima
perteneciente a la familia de secretinas del
T2SS relacionada con la secrecion de la enzima

endoglucanasa, una cepa mutante de GspD fue
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incapaz de secretar la enzima endoglucanasa
[67]. Interesantemente, existen reportes que el
fago phiRSS1 es capaz de incrementar la
virulencia de R. solanacearum induciendo la
expresion de PhcA [68]. Los presentes estudios
sugieren que los mecanismos de infeccion de
los fagos podrian ser asociados a la infeccion de
la bacteria a la planta, por lo tanto, los fagos
pueden ser utilizados como una opcion para

biocontrol en los cultivos.

Mecanismos de resistencia a la infeccion por

fagos

La bacteria puede confrontar al fago de

distintos modos, uno de ellos es la produccion

Depolimerasas

AyTBUAP 10(37):64-83

Guadarrama-Pérez et al, 2025
de EPS lo que permite controlar su poblacion
por medio de quorum sensing y funciona como
una barrera fisica para evitar que el fago pueda
reconocer su receptor en la membrana. Algunos
reportes muestran cambios en la morfologia de

R.

teniendo un aspecto mds “mucoide”, sin

solanacearum en presencia del fago,

embargo, en algunas ocasiones a cambio de la
pérdida de algunos factores de virulencia en
contra de la planta [65]. Otro mecanismo de
defensa es la motilidad, genes como pilD se
encuentran asociados a la movilidad tipo
“twiching”, Sin embargo, algunos fagos han
desarrollado mecanismos para desactivar este
sistema (Figura 5) [69].

Figura 5. Mecanismos moleculares reportados en la interaccion entre R. solanacearum y algunos

@089

fagos.
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CRISPR-Cas es uno de los sistemas de defensa
bacterianos en contra de fagos mas conocido
[61], sin embargo, no es el unico, actualmente,
como el de

se conocen otros sistemas

restriccion-modificacion, toxina-antitoxina,
transferencia horizontal de genes, infeccion
abortiva 'y eventos de mutacion y
recombinacion que permiten que estas dos
entidades biologicas coevolucionar
constantemente [70]. Una de las caracteristicas
de R. solanacearum y de todo el complejo de
especies (incluyendo R. pseudosolanacearum y
R. syzygii) es su alta variabilidad y su
plasticidad genémica, lo que sugiere una alta
capacidad de resistencia a fagos. El sistema
CRIPSR-Cas ya ha sido estudiado en el
complejo de especies, interesantemente, se han
spp. no

fitopatogénicas que carecen del locus CRISPR-

encontrado cepas de Ralstonia
Cas [71], lo que supone que el sistema pudo ser
adquirido como un mecanismo de defensa en
contra de los fagos durante la infeccion a
plantas [72]. Por otra parte, los subtipos
identificados del locus CRISPR-Cas en varias
de las cepas del complejo de especies fueron I-
E y II-C, aun asi, algunas cepas no presentan
alguno de ellos. Una comparacion de identidad
de aminoacidos de las proteinas Cas mostrd que
R. solanacearum tiene el mas alto grado de
conservacion en comparacion con el resto de las

especies del complejo [72].

Actualmente, existen escasos reportes de los

mecanismos moleculares asociados a los
sistemas de defensa de R. solanacearum, sin
embargo, un analisis in silico reporta un arsenal

bastante robusto de proteinas de defensa en
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contra de fagos. Al menos nueve mecanismos
fueron identificados por un analisis de ganancia
y perdida de genes via transferencia horizontal
y de célculo tasas de mutacidon-recombinacion,
los principales mecanismos fueron: toxina-
antitoxina, se identificaron veintiocho familias
de proteinas de las cuales cinco pertenecen al
sistema abortivo de infeccion por fagos;
restriccion-modificacion, se  identificaron
dieciocho familias de proteinas entre las cuales
se encuentran una endonucleasa de restriccion,
una enzima de metilacion y una metil
transferasa y aunque estas proteinas se
encontraron presentes en diferentes cepas del
complejo de especies, se encuentran con mayor
frecuencia en el filotipo II (R. solanacearum).
Ademds, un grupo completo de proteinas
CRISPR (Clustered Regulary Interspaced Short
Palindromic Repeats) fue encontrado en el
filotipo II como en el filotipo Il (Ralstonia
pseudosolanacearum). Finalmente, los autores
reportan otros sistemas poco conocidos y
algunas de sus proteinas con funciones
desconocidas tal como el sistema Gabija,

Hachiman y Thoeris [72].

La terapia fagica aplicada en la agricultura

Uno de los campos de aplicacion de la terapia
fagica es la agricultura y se ha convertido en
una herramienta interesante para el control de
fitopatégenos [73]. Recientes estudios han
demostrado su efectividad al combatir la
marchitez bacteriana, causada en plantas de
jitomate por R. solanacearum, a pequena y

mediana escala [74]. El fago RSLI1 fue aplicado
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remojando el sustrato dos veces con una
solucion de 1.3X10'° UFP/maceta en un plazo
de un mes, posteriormente, la planta de jitomate
(N=11) fue infectada con la cepa MAF-106611
remojando la raiz (con heridas) en una solucién
de 1X10® células/mL durante 30 s, la reduccion
de la marchitez bacteriana mostrada fue del
100% [75]. En otro estudio, el fago PE204 fue
regado simultaneamente con la cepa SL341 en
plantas de jitomate (N=8-10) utilizando una
solucion que contenia 2X10% UFP y 1X10’
UFC/g de suelo, la reduccion de la marchitez
del 100 9% [76].

Interesantemente, los autores también probaron

bacteriana fue

alternadamente los tratamientos, cuando
aplicaron primero la bacteria y después el fago,
la reduccion en la marchitez fue del 30-60 %.
Por otro lado, cuando aplicaron primero el fago
y después la bacteria, no hubo efecto alguno
sobre la enfermedad [76]. Un estudio mostro
que inyectando 1 uL del fago phiRSM3 en el
tallo de plantas de jitomate (N=20) infectadas
con la cepa MAFF-106603 fue capaz de reducir

la marchitez bacteriana en un 100 % [77].

CONCLUSION

Los factores demograficos, el cambio climatico
y las buenas practicas en el cultivo seran las
herramientas mas importantes para lograr la
alimentaria, mientras las

seguridad que

tecnologias eficientes y sostenibles seran
vitales en la actualidad y en un futuro muy
cercano. Los mecanismos moleculares en la
interaccion tripartita entre planta, bacteria y

fago son imprescindibles para poder disefiar
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estrategias de biocontrol sustentables y
eficientes en contra de bacterias fitopatogenas
como R. solanacearum. En la actualidad, la
terapia fagica en el cultivo de alimentos es una
tecnologia que promete gracias a que solo
puede infectar al fitopatogeno de interés y no el
resto del microbioma, ademas, la dosis puede
ser pequeiia considerando que los fagos pueden
replicarse en presencia del hospedero, lo que
facilitaria aplicar por aspersion o riego. Sin
embargo, se necesita comprobar la eficiencia de
la terapia fagica con experimentos a gran escala
en diferentes tipos de cultivos como el de
jitomate en invernadero para el caso de R.

solanacearum.
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