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SUMMARY

Background. The results of a review on the factors that affect nitrogen fixation in the Inga-café system are
presented. The nitrogen contribution that the Inga Miller tree genus provides to shade coffee plantations and the
factors that affect its stability in biological nitrogen fixation are scarcely recognized. This work delves into the
ecological factors and glyphosate herbicides that can affect the symbiosis of Inga spp. with diazotrophic bacteria
in their roots (rhizobia), which form nodules and carry out biological nitrogen fixation. Methodology. Different
information sources such as EBSCO, Scopus and Google Schoolar were reviewed, with logical or Boolean data
search. 183 papers were used to address the factors that affect the symbiosis between trees of the Inga genus and
rhizobia. The findings were organized in: Inga Miller taxonomy, shade coffee plantations with Inga spp., symbiosis
between Inga spp. and Bradyrhizobium spp., ecological factors that affect the functioning of the Inga spp.-rhizobia
symbiosis and the agrochemical factor: glyphosate herbicide. Results. The genus Inga is recognized as a clade
Mimosoideae nested in the subfamily Caesalpinioideae. Shade coffee plantations with Inga are established below
23° N and 30° S, up to 3,100 m.a.s.l. and the symbiont genus is predominantly Bradyrhizobium spp. whose
ecological limits of Inga spp-rhizobia were: altitude [988.7-1,381.5 m.a.s.l.], annual precipitation [2,048.4-
2,064.36 mm], temperature [20.39-21.93 °C] and soil pH [4.88-5.42 pH]. Glyphosated herbicides, as an external
stimulus, can reduce the benefit of biological nitrogen fixation and erode the soil by keeping it devoid of
vegetation. Additionally, some Bradyrhizobium spp. (thiO gene), which oxidizes glyphosate to
aminomethylphosphonic acid (AMPA), could be a potential glyphosate degrader in the soil. Implications. Shade
coffee plantations with 205-250 trees per hectare of Inga spp. allow fixing around 45 kg of N ha year. This
review may allow the adoption of new observational or experimental studies of the Inga spp.-rhizobia symbiosis,
to approach the performance that favors the biological fixation of nitrogen in shade coffee plantations.
Conclusions. The review indicates that there is a specific association between Inga spp. and Bradyrhizobium spp.,
that ecological factors, including the agronomic management with glyphosated herbicides can decrease nitrogen
fixation performance during the symbiosis between Inga spp. and rhizobia. No systematic studies of the symbiosis-
environment-agrochemical interaction in shade coffee plantations were found.
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RESUMEN
Antecedentes. Se presentan los resultados de una revision sobre los factores que afectan la fijacion de nitrégeno
en el sistema Inga-café. La aportacion de nitrogeno que el género de arboles Inga Miller provee a cafetales de
sombray los factores que afectan su estabilidad en la fijacion bioldgica de nitrégeno, son escasamente reconocidos.
Este trabajo profundiza, en los factores ecologicos y herbicidas glifosatados, que pueden afectar a la simbiosis de
Inga spp. con bacterias diazotréficas en sus raices (rizobios), que forman nodulos y realizan la fijacion biolégica
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de nitrégeno. Metodologia. Se revisaron diferentes fuentes de informacién como EBSCO, Scopus y Google
Schoolar, con blsqueda de datos l6gicos o booleanos. Se utilizaron 183 trabajos para abordar los factores que
afectan la simbiosis entre arboles del género Inga y rizobios. Los hallazgos se organizaron en: taxonomia de Inga
Miller, cafetales de sombra con Inga spp., simbiosis entre Inga spp. y Bradyrhizobium spp., factores ecologicos
que afectan el funcionamiento de la simbiosis Inga spp.-rizobios y el factor agroquimico: herbicida glifosatado.
Resultados. El género Inga es reconocido como clado Mimosoideae anidado en la subfamilia Caesalpinioideae.
Los cafetales de sombra con Inga se establecen por debajo de los 23° N y 30° S, hasta los 3,100 m.s.n.m. y el
género de simbionte preponderantemente es Bradyrhizobium spp. cuyos limites ecoldgicos de Inga spp-rizobios
fueron: altitud [988.7-1,381.5 m.s.n.m.], precipitacién anual [2,048.4-2,064.36 mm], temperatura [20.39-21.93 °C]
y pH del suelo [4.88-5.42 pH]. Los herbicidas glifosatados, como estimulo externo, pueden reducir el beneficio de
fijacion bioldgica del nitrdgeno y erosionar el suelo al mantenerlo sin vegetacién. Adicionalmente, se encontré
que algunos Bradyrhizobium spp. (gen thiO), que oxida el glifosato a a&cido aminometilfosfénico (AMPA), podrian
ser un potencial degradador de glifosato en el suelo. Implicaciones. Los cafetales de sombra con 205-250 arboles
por hectarea de Inga spp. permiten fijar alrededor de 45 kg de N ha afio™l. Esta revision podra permitir adoptar
nuevos estudios observacionales o experimentales de la simbiosis Inga spp.-rizobios, para acercarse al desempefio
que favorezcan la fijacion bioldgica de nitrogeno en cafetales de sombra. Conclusiones. La revision orienta a que
existe una asociacion especifica entre Inga spp. y Bradyrhizobium spp., que los factores ecolégicos, incluyendo el
manejo agrondmico con herbicidas glifosatados pueden disminuir el desempefio en la fijacion de nitrégeno durante
la simbiosis entre Inga spp. y rizobios. No se encontraron estudios sistematicos de la interaccion simbiosis-

ambiente-agroquimicos en cafetales de sombra.

Palabras claves: Fijacion de nitrogeno; diazétrofos; glifosato; Ingeae.

INTRODUCCION

Se presentan los resultados de una revisién
sistematica sobre los factores que afectan la fijacion
de nitrogeno en el sistema Inga-café. Para ellos se
revisaron diferentes fuentes de informacion como
EBSCO, Scopus y Google Schoolar, con bisqueda
de datos logicos o booleanos.

En ecosistemas cafetaleros de América, es comun el
uso de Inga spp. como arboles de sombra
(Brewbaker, 1987; Leblanc et al., 2006; Staver et al.,
2020) los cuales son apreciados en las Antillas
(Possette y Rodrigues, 2010), en México (Escamilla
et al., 1994; Soto-Pinto et al., 2000; Romero-
Alvarado et al., 2002; Grossman et al., 2006; Lopez-
Gomez et al., 2008; Avila Bello and Zamora
Moreno, 2010; Ruiz-Garcia et al., 2020) y Centro
América (Souza, 1993; Lawrence et al., 1994;
Blanco and Aguilar-Carrillo, 2015; Staver et al.,
2020). Una de las razones de preferir este arbol de la
familia Leguminosae (Fabaceae), es la ventaja que
confiere al cafetal la asociacion simbidtica entre
leguminosas y rizobios, ya que la evolucion de
algunos linajes de las angiospermas establecio la
coevolucion de la simbiosis mutualista entre
leguminosas (Taiz y Zeiger, 2006) y bacterias que
fijan nitrégeno (N) atmosférico (Fujita et al., 1992)
en estructuras que se desarrollan en las raices
denominadas nédulos (LPWG, 2017); lo que implica
suministro de energia de un socio al otro (Smith et
al., 1969). La fijacion biologica de nitrégeno (FBN)
es realizada por organismos procariéticos
(diazétrofos), estas bacterias reducen el N a
amoniaco (NHs) gracias a la enzima nitrogenasa (dos
Santos et al., 2012; Ormefio-Orrillo et al., 2013). La
FBN introduce, cada afio, aproximadamente 40
millones de toneladas de N en suelos agricolas
(Herridge et al., 2008). Asi, la FBN puede ser
utilizada en los cafetales de sombra y reducir la
dependencia de la aplicacién de fertilizantes

nitrogenados sintéticos para mejorar el rendimiento
de estos. El beneficio de la FBN es valorado por los
agricultores en términos de “mejorar el suelo” , sin
comprenderse bien el mecanismo de fertilizacion
nitrogenada natural a través de la hojarasca; se ha
reportado que la aplicacion de 145 kg ha? de
hojarasca de I. edulis aporta 50 kg N ha* después de
20 semanas de descomposicion (Leblanc et al.,
2006). Esto podria disminuir la fertilizacién
nitrogenada sintética (Porto et al., 2017) al cafetal,
considerando que una tonelada de cereza de café
remueve c.a. 30 kg N ha* (Willson, 1985).

El género Inga Miller, pertenece al clado
Mimosoideae, tribu: Ingeae, en la subfamilia
Caesalpinioideae (Andrews and Andrews, 2017),
son arboles tropicales cuyos principales simbiontes
son rizobios del género Bradyrhizobium spp.
(Parker, 2015) y muestran preferencia por el suelo
aluvial o el suelo residual menos fértil de origen
volcanico (Oxisoles; (Palow et al., 2012). Es un
arbol inerme, hojas alternas, estipuladas, pinnadas y
paripinadas; inflorescencia en fasciculos o
paniculadas con flores uniformes, en racimos con
espigas 0 umbelas, sésiles, caliz sin sépalos
estambres monadelfos; fruto aplanado, tetragonal,
curveado, glabra a pelosa; semillas carnosas y
oblongas cubiertas de tejido endocarpio suculento,
con cotiledones bien desarrollados y la germinacion
generalmente ocurre en el fruto (Sousa, 1993) y son
usados preponderantemente como sombra en
cafetales (Romero-Alvarado et al., 2002) i.e. en
Chiapas Inga vera e I. oerstediana con 73% (Peeters
et al., 2003), en Veracruz I. vera con 60% (Reyes et
al., 2020), en Oaxaca I. jinicuil Schltdl con 90%
(Hernandez et al., 2012), con algun tipo de control
de arvenses, manual y/o quimico (Nolasco et al.,
1985; Moguel y Toledo, 1999; Staver et al., 2020).
La mejora del proceso de fijacion de N atmosférico
(N2), mediante la simbiosis Inga spp.-rizobios, en
cafetales de sombra, implica integrar un
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entendimiento mas claro sobre las condiciones
ambientales y del uso de herbicidas glifosatados que
limitan la simbiosis (Ruiz-Garcia et al., 2020). Para
esto, de enero 2021 a febrero del 2022, se realizé una
revision sistematica de acuerdo a Ferreira Gonzalez
et al., (2011). La revisién uso 210 referencias, y la
busqueda explicita arrojé 183 estudios, 79 articulos
se usaron para la construccion de tablas y figuras, se
incluy6 un metanalisis de 20 estudios en seis paises
con 5 especies de Inga, que estableci6 intervalos de
confianza de factores ecoldgicos. La revision expuso
un marco tedrico, para profundizar, en lo posible, en
los factores ecoldgicos, particularmente del suelo
(nutrientes), y herbicidas glifosatados, que pueden
afectar el desempefio funcional de los sistemas
simbioticos entre Inga spp. y rizobios en cafetales de
sombra.

METODOLOGIA

Se realiz6 una revision sistematica (Ferreira
Gonzalez et al., 2011), en cuatro momentos (Tabla
1): 1) busqueda estructurada y explicita, I1) seleccion
con base en criterios explicitos, I11) evaluacion de
calidad de la informacion, (cualitativa y cuantitativa)
y IV) inferencias con base en la evidencia.

Clasificacion taxondmica de Inga Miller

En la revision realizada por Andrews y Andrews
(2017), Inga Miller pertenece al clado Mimosoideae,
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tribu: Ingeae, en la subfamilia Caesalpinioideae.
Ellos establecen que Leguminosae (Fabacea, la
familia leguminosa) se divide en tres subfamilias; la
Caesalpinioideae, Mimosoideae y la Papilionoideae.
Para Caesalpinioideae sus integrantes se agrupan en
cuatro tribus; Caesalpinieae, Cassieae, Cercideae y
Detarieae. La Mimosoideae agrupa a dos tribus, la
Ingeae y Mimoseae. Mientras que la Papilionoideae
agrupa 28 tribus. Sin embargo, en 2017 el Grupo de
Trabajo de Filogenia de Leguminosas (LPWG,
2017) propone wuna nueva clasificacion de
subfamilias, cuya monofilia de la familia
leguminosae estd fuertemente respaldada en todos
los analisis filogenéticos moleculares,
independientemente del taxén o del muestreo
genético, la familia refleja la estructura filogenética
que se resuelve consistentemente y reconoce seis
subfamilias en Leguminosae: Duparquetioideae,
Cercidoideae, Detarioideae, Dialioideae,
Caesalpinioideae  (incl.  Subfamilia  (clado)
Mimosoideae, 146/148 géneros, 937/ca. 4,400
especies) 'y Papilionoideae. La subfamilia
Mimosoideae tradicionalmente reconocida, ahora es
un clado distinto anidado dentro  del
Caesalpinioideae inscrito recircular, y se conoce
informalmente  como el clado (subfamilia)
Mimosoideae en espera de una préxima clasificacion
tribal formal y/o basada en clados de la nueva
Caesalpinioideae (Ardley y Sprent, 2021).

Tabla 1. Estrategia de busqueda y descripcién de los cuatro momentos de la revision de literatura

Momento

Descripcion

I) Busqueda estructurada y En los cafetales con sombra de Inga spp. y aplicacion de herbicidas
explicita glifosatados, ¢Cudles factores ecoldgicos pueden afectar la simbiosis entre

Inga spp. con bacterias diazotroficas que forman nddulos en sus raices?
I1) Seleccibn con base en a. Tipos de documentos que incluidos:

criterios explicitos

Informes de investigacion, libros, articulos en revistas indexadas, memorias de tesis

doctorales y de maestria relacionadas con la pregunta de investigacion.

b. Palabras clave y expresiones booleanas:

A) "inga" AND ("fixation™) AND (nodule) AND NOT (mycorrhizal)

B) "coffee plantation” AND (inga) AND NOT (mycorrhizal)

C) "inga vera" AND (nitrogen).

La busqueda se depuré manualmente para establecer que la palabra “Inga”
siempre se refiriera a la especie arborea, particularmente en el Continente
Americano e islas del Caribe

c. Fuentes de informacion:

La busqueda se realizd en la base de datos EBSCO (Biblioteca ORTON)
mediante la cual se tuvo acceso a publicaciones de Springer y se
complementd la busqueda con Scopus y Google Scholar.

d. El periodo en que se realizé la busqueda:

Enero 2021 — febrero 2022

1) Evaluacion de calidad de Analisis cualitativo:

informacion  (cualitativa y ° Grado de contribucion del documento a la pregunta de investigacion.

cuantitativa)

Analisis cuantitativo:

» Metaanalisis de variables ecolégicas cuantitativas registrados en los articulos
para obtener intervalos de confianza (altitud, temperatura, precipitacion media

anual y pH)

1V) Inferencias con base en la Sintesis de evidencias
« Construccion de tablas que agruparon evidencias registradas en los articulos

evidencia

» Transformaciones de datos a unidades similares.

(Ferreira Gonzélez et al., 2011; Melgarejo et al., 2020)
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Cafetales de sombra con Inga spp.

La distribucion del uso de Inga vera en plantaciones
agroforestales esta por debajo de los 23° Norte y 30°
Sur, aproximadamente y se han registrado al menos
33 especies del género Inga como éarboles
neotropicales de sombra en cafetales (Lawrence et
al., 1994).

Los cafetales de sombra han sido clasificados por:
estructura, arreglo de especies, y actividades
culturales (Nolasco et al., 1985; Moguel y Toledo,
1999; Staver et al., 2020), que involucran
fertilizacion quimica o compostaje y control de
arvenses con herramientas manuales o el uso de
herbicidas (Bellamy, 2011; Staver et al., 2020). Con
base en la clasificacion de Moguel y Toledo (1996),
los cafetales de sombra que se categorizan dentro del
policultivo comercial y del monocultivo bajo
sombra, tienen alta representatividad en el centro de
Veracruz y norte de Puebla. De acuerdo con estos
autores, los sistemas del bosque original han sido
removidos y la sombra ha sido sustituida por
especies lefiosas de leguminosas, principalmente del
género Inga, que afiaden nitrogeno al suelo.

En los cafetales de sombra, el manejo sin
fertilizantes y pesticidas mejora las propiedades
microbioldgicas del suelo y alberga una comunidad
microbiana mas eficiente, en comparaciéon con
manejos que usan agroquimicos y pesticidas (Paolini
Gomez, 2018). La mayor parte de las practicas
culturales en términos de fertilizacion, pesticidas,
poda, control de sombra y arvenses, estan destinadas
al mantenimiento de los cafetos (Coffea arabica;
Yépez et al., 2002; Salgado et al., 2004). Dos
elementos frecuentes en los cafetales de sombra del
centro de Veracruz, México son Inga spp. y plantas
de platano (Musa spp.; Figura 1). El platano se
integra, a veces, por el valor econémico de sus frutos
y hojas, ante el bajo precio del café (Manson, 2008;
GOmez-Martinez et al., 2018; Hernandez-Sanchez y
Nava-Tablada, 2018). Mientras que Inga spp. se
establecen como monoestrato de los cafetales de
sombra (Figura 2), quizas estos modifiquen algunas
propiedades del suelo que favorezcan la asociacién
simbidtica entre leguminosas y rizobios, ventaja
reconocida por agricultores como “mejora de suelo”
(Lawrence et al., 1994).

En los cafetales de sombra sobresale la especie I.
vera por su crecimiento rapido, facil poda, rebrote
rapido en ramas horizontales después de poda, raiz
abundante, buen impacto a la fertilidad del suelo,
retencion de suelo y humedad, ademas de su uso
como lefia (Cerdéan et al., 2012; Reyes et al., 2020),
con respecto a los cafetales expuestos a pleno sol
(Tully etal., 2012). Las especies de Inga se prefieren
debido a su tolerancia a suelos poco drenados o
acidos (Franco y De Faria, 1997). En México el uso
de Inga spp. fue promovido por el Instituto
Mexicano del Café (IMECAFE) (Nolasco et al.,
1985), i.e. Inga spp. son utilizados permanentemente
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en la Sierra Norte de Puebla (Moguel y Toledo,
1996), y en la zona centro del estado Veracruz
(L6pez-Gomez et al., 2008), en esa zona la cobertura
arborea con |. vera en cafetales de Coatepec y Xico,
fue del 37% (GOmez-Martinez et al., 2018) y en
Ixhuatlan del Café del 60% (Reyes et al., 2020).
Aunado a esto, en los sistemas agroforestales de café
en América continental y el Caribe, la presente
revision registr6 15 especies de Inga (Tabla 2). Asi,
se puede interpretar que los arboles de Inga spp. son
preponderantes en la preferencia de los agricultores,
porque se adaptan a las condiciones ecoldgicas (luz,
humedad y temperatura) que requieren en el sistema
de café de sombra, ademas de contribuir al ciclo del
nitrégeno a través de la FBN.

Simbiosis entre Inga spp. y Bradyrhizobium spp.

La asociacion simbidtica en las raices comienza a
través de un intercambio de sefiales (flavonoides)
entre el simbionte (rizobio) y el hospedero (Inga
spp.) Los  flavonoides  funcionan  como
quimioatrayentes que el rizobio reconoce para
determinar el punto de infeccion en la raiz (Downie,
2014; Gross & Bhattacharya, 2009; Peck et al.,
2006; Wang et al., 2018). Los rizobios entonces
sintetizan lipochitooligosacaridos conocidos como
Factores Nod (FacNod; Catoira et al., 2000; Taiz y
Zeiger, 2006). Esta etapa puede implicar la
especificidad en el reconocimiento que hace la
planta hospedera respecto del tipo de rizobio
(Downie, 2014; Liu y Murray, 2016). Esto induce a
la organogénesis del nédulo (Oldroyd y Downie,
2008) y los pelos radicales se doblan con las
bacterias dentro de un bucle (Bianco, 2020). Con
esto se inicia la formacién de hilos de infeccion que
guian a las bacterias, dando lugar a un nodulo
emergente —nodulo joven sin actividad de fijacion de
N- (Lopez y Mora, 2006; Downie, 2014). Los
rizobios dentro del nodulo se diferencian en
bacteroides, formando asi el simbiosoma que sera la
unidad funcional fijadora de N convirtiéndose en un
nodulo maduro (Lépez y Mora, 2006; Oldroyd y
Downie, 2008). La nodulacién efectiva y FBN se
establece con la biosintesis de la leghemoglobina
(Du et al., 2020) que le confiere un color rosa o
rojizo al interior del nédulo (Cardoso et al., 2020; Du
et al., 2020), la cual es sensible a la presencia de
oxigeno y, por tanto, se produce bajo condiciones
anaerobias (Vikman y Vessey, 1993). Una vez que
el &rea infectada se vuelve verdosa-gris, sugiere la
senescencia de la enzima (Tajima et al., 2007;
Dupont et al., 2012). En etapas posteriores, las
especies de leguminosas producen nédulos que se
clasifican, por su habito de crecimiento en
determinados e indeterminados (Sprent et al., 2013).
El proceso de FBN, tal vez es mas o menos sensible
en alguna de las etapas, ante las condiciones de luz,
humedad y temperatura, por lo que es pertinente
indagar en mayor profundidad lo que sucede en los
cafetales de sombra.



Tropical and Subtropical Agroecosystems 26 (2023): #022

Los nodulos indeterminados presentan varios
estados de desarrollo en un mismo nédulo, debido a
que el tejido meristematico genera continuamente
células nuevas que son colonizadas e infectadas
otorgando una forma elongada al nodulo (Gage,
2004; Rodriguez-Haas et al., 2013). En cambio, los
nodulos determinados s6lo tienen un meristemo
transitorio, en el que el primordio se forma en la
corteza externa de laraiz y la actividad mitética cesa
durante la actividad de fijacion de N2, y toman una
forma esférica (Corby, 1988; Dupont et al., 2012).
En plantas perennes (arboles), los n6dulos pueden
durar meses y también pueden volverse lobulados, lo
que indica que sus meristemos permanecen activos
(Sprent y Sprent, 1990; Sprent, 1995; Sprent et al.,
2017).

La simbiosis entre I. vera y Bradyrhizobium spp.
(Menna y Hungria, 2011; Rhem et al., 2021) forma
nodulos determinados (dos Santos, 2010; Caltran,
2012) e indeterminados (Caltran, 2012; Marchetti et
al., 2017). La expansion celular es la responsable del
aumento del tamafio del nédulo y no la division
celular, la cual se detiene cuando se inicia el proceso
de fijacion de N (Geurts y Franssen, 1996). Por
ejemplo, para Inga spp. el tamafio de los nddulos en
simbiosis con Rhizobium y Burkholderia fue de 2-4
mm diametro (Gdes et al., 2015; Marchetti et al.,
2017). Para I. oerstediana, nddulos de didmetro
menores a 5 mm (Corby, 1988), en Inga sessilis
(Vell.) Mart., con Bradyrhizobium spp. y R. tropici,
el tamafio de los nédulos fue de 2-4 mm y de 3-5

A

Figura 1. Arboles de I. vera, cafetos de la especie C.
arabica y plantas de platano del género Musa. (Foto:

autores)

Velasco-Trejo et al., 2023

mm, respectivamente (Caltran, 2012). En I. vera, el
tamafio los nddulos fue de 0.1-10 mm de largo, y
entre 5-10 mm de ancho tanto para nédulos con
Bradyrhizobium spp. 'y Rhizobium tropici,
respectivamente (dos Santos, 2010).

En el nédulo maduro, las bacterias diferenciadas
fijan N, a través de la enzima nitrogenasa, que
consiste en: N, + 8H* + 8e~ + 16ATP =
nitrogenasa = 2NH; + H, + 16ADP + 16P;. La
reduccion de la molécula de Nz a dos moléculas de
NHjs requiere de ocho protones de hidrogeno (H*) y
electrones (e7), que liberan una molécula de
hidrogeno (H,), como fuente de energia 16
moléculas de trifosfato de adenosina (ATP) que se
convierten en 16 moléculas de adenosin difosfato
(ADP) y de fosfato inorganico (P;) (Taiz y Zeiger,
2006; Nygren et al., 2012). Para el caso leguminosas
tropicales como lo es Inga (Geurts y Franssen, 1996;
Sprent, 2007), las dos moléculas de NHs, son
utilizadas por la planta en forma de ureidos o
aminoéacidos.

Para un cafetal de sombra mono estratificado de Inga
spp. a una altitud de 1,225 m.s.n.m., se ha reportado
que la simbiosis con rizobios puede aportar al
sistema 23-45 kg N hal afio?, para Inga jinicuil
Schitdl (Kessel et al., 1983). Mientras que en Costa
Rica para I. edulis se registr6 un porte de 44 kg N ha-
Lafio? (Leblanc et al., 2006).

Figura 2. Plantacion de café bajo sombra de I. vera (Foto:
autores)
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Respecto al retorno de nutrientes, Inga spp. en Barro
Colorado, Panama, en bosques perturbados
(actividades humanas) se registr6 un aporte de180 kg
N ha* afio! y algunos claros de bosques maduros fue
de 210 kg N haafio?, pero en los suelos con alto
contenido de N de los bosques maduros sin claros
(que no han sido perturbados por actividades
humanas ni huracanes) se registr6 un aporte de 10 kg
N ha? afio (Barron et al., 2011). En sistemas de
cafetal de sombra (Tabla 2) se pueden observar
valores de 54 a 145 kg N ha™ afio™, para el caso de
seis especies de Inga (Leblanc et al., 2006; Siles et
al., 2010; Mamani-Pati et al., 2012; Lépez-
Rodriguez et al., 2015). En Puerto Rico la tasa de
mineralizacion de N de la hojarasca bajo cafetales de
sombra de Inga spp. fue de 159 kg N ha? afio
(Hobbie, 1992; L6pez-Rodriguez et al., 2015). En la
hojarasca de Inga adenophylla Pittier e |.
oerstediana registraron valores de 9,1,2,7,0.7y 1.2
kg ha'l afio! de N, P, K, Ca, Mg, y S,
respectivamente, y en cafetales de Bolivia con 76%
de sombra, 1. adenophylla e I. oerstediana, aportaron
3.2 y 2.6 t ha'afio? de biomasa de hojarasca,
respectivamente (Mamani-Pati et al., 2012). Por lo
que Inga spp., al incrementar la biomasa de
hojarasca, mejora de alguna manera el ciclo de
nutrientes, no solo del N, sino también de las
propiedades fisicas del suelo.

Algunos rizobios suelen ser especificos para la
planta hospedera (Fernandez-Pascual, 2002). Asi, se
le atribuye  especificidad simbidtica a
Bradyrhizobium spp. con Inga spp. por la magnitud
del agrupamiento filogenético de 16/54 géneros de
Bradyrhizobium spp. que corresponden a Inga spp.
(Parker, 2015). También se han registrado especies
del género Burkholderia con Inga spp. en Santa
Catarina, Brasil (Marchetti et al., 2017). Respecto a
Rhizobium spp. y Bradyrhizobium spp. estas
pertenecen al grupo de bacterias gram-negativas
guimioorganétrofas (Michel et al., 2017), son los
géneros de bacterias fijadoras de nitrégeno que
comprenden la mayoria de la poblacién microbiana
de los nédulos de leguminosas, tanto a-Rhizobia
(miembros de la Alphaproteobateria, por ejemplo,
Rhizobium y Bradyrhizobium) como f-Rhizobia
(Betaproteobacteria, por ejemplo, Cupriavidus y
Burkholderia), son las méas conocidas y estudiadas
formadoras de nédulos en leguminosas (Gyaneshwar
et al., 2011).

Martinez-Romero y Caballero-Mellado (1996)
afirman que la especificidad de leguminosas
rastreras sucede con mayor facilidad cuando la
leguminosa es originaria del lugar de los mismos
suelos donde se encuentran los rizobios. Estudios en
humedales  (Pereira-Gomez et al., 2020),
concluyeron que la planta hospedera, asi como el
ambiente, son factores clave que impulsan la
especificidad en la asociacion simbiotica entre
leguminosas vy rizobios en la naturaleza, y que cada
especie de leguminosa alberga un género especifico
de rizobio. Asi que Inga spp. tal vez se desarrollara
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mejor si en los suelos existen rizobios especificos, lo
que favorecera un mejor desempefio de la simbiosis
en la FBN.

El principal rizobio asociado con Inga spp. es
Bradyrhizobium spp., i.e. Inga edulis Mart, Inga
marginata Willd., Inga thibaudiana DC., Inga
samanensis L. Uribe, Inga laurina Willd., .
oerstediana e I. vera (Andrews and Andrews, 2017;
Faria and Silva, 2007; Grossman et al., 2006;
Leblanc et al., 2005; Pereira-Gomez et al., 2020; de
Silva et al., 2014). En el caso de I. laurina, en el
Cerrado de la region Amazdnica, se registré la
especie Bradyrhizobium novedosa a la que se le
denominé B. ingae sp. nov., y de la cual se
registraron seis cepas (de Silva et al., 2014). Los
Bradyrhizobium son particularmente dominantes en
el centro de Sudamérica, donde nodulan en
leguminosas endémicas que crecen en los suelos
acidos y estacionalmente secos (Fonseca et al.,
2012). En otro estudio, Bradyrhizobium ingae
extraida de nddulos de 1. laurina exhibié una
efectividad superior al 100% en la nodulacién en
experimentos con I. edulis (Porto et al., 2017).
Recientemente se registraron ocho especies de
bacterias aisladas de nédulos de I. vera y todos
pertenecian al género Bradyrhizobium (Pereira-
Gbémez et al, 2020) concluyendo sobre una
asociacion especifica entre . vera y Bradyrhizobium
spp. Por tanto, se indica que el factor planta
hospedera es determinante en los rizobios para que
se establezca la simbiosis.

El género Bradyrhizobium spp. es el principal tipo
de simbionte aislado de leguminosas “basales”,
nodulados de las Caesalpinioideae (Parker, 2015),
esto es congruente con la nueva clasificacion
propuesta por The Legume Phylogeny Working
Group (LPWG, 2017) que incluye a la subfamilia
Mimosoideae (tribu: Ingeae, género: Inga) como
clado anidado dentro del Caesalpinioideae. Andrews
y Andrews (2017) concluyen que la transferencia
lateral de genes de simbiosis especifica, dentro de
géneros de rizobios es un mecanismo que permite
que las especies leguminosas mantengan la
especificidad con especies de rizobios, debido a que
los genes especificos de simbiosis permiten que
leguminosas con cepas especificas puedan asociarse
en hébitats particulares. Esta condicion quizas
permite que Inga spp. se adapte en distintos cafetales
de sombra en América, ya que son manejadas sin o
con uso de agroquimicos.

En Rhondonia, Brasil, se aislaron 40 rizobios de 10
especies de Inga, de los cuales dos Bradyrhizobium
spp. fueron de I. vera, la cepa BRUESC450 y
BRUESC441 (Rhem et al., 2021). En Costa Rica,
evaluaron rizobios aislados de Inga edulis con un
96% de similitud (BLAST) para verificar su
nodulacién con B. japonicum (Leblanc et al., 2005).
En la amazonia brasilefia, registraron una nueva
especie de rizobio, la nombraron Bradyrhizobium
forestalis sp. nov. de Inga spp. (Martins da Costa et
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al., 2018). En Cerrado, Brasil se registro
Bradyrhizobium ingae sp. nov. presentada como una
nueva especie en aislados de Inga laurina (de Silva
et al.,, 2014). Ante esto cabria esperar que los
rizobios que establecen simbiosis con Inga spp. en
cafetales de sombra son distintos Bradyrhizobium
spp.

A la luz de los estudios expuestos, para que la
asociacion simbidtica entre leguminosas y rizobios
suceda (entre Inga spp. y Bradyrhizobium spp.) debe
existir en el suelo al menos el rizobio que
filogenéticamente corresponda a Inga spp., después
las condiciones favorables de humedad (50%) y
temperatura (20 °C), luego condiciones de suelo con
bajo contenido o ausencia de N en forma de NOs, un
minimo de sombra, entre otros factores que se
mencionan més adelante.

El simbionte de Inga spp. que se podria esperar en
cafetales de sombra es Bradyrhizobium spp., aunque
son requeridos estudios especificos que lo
corroboren. Se espera que en los cafetales de sombra
se favorezca la sinergia que propicie el mejor
desempefio de la simbiosis y el consecuente
beneficio del ciclo de nutrientes, principalmente el
N.

Factores ecolégicos que afectan el
funcionamiento de la simbiosis Inga spp.-rizobios

Los estimulos externos que dafian 0 no a un sistema
ecoldgico se debe a factores tensionantes (Barrera-
Catafio and Valdés-Ldpez, 2007), estos factores son
bioticos, abioticos y sus interacciones en un espacio
y tiempo determinado (Fauth, 1997). Los cafetales
de sombra se pueden tipificar como ecosistemas
transformados a cultivo permanente con &rboles
(sistemas agroforestales), cuya funcion es de
sustento productivo y equilibrio ecolégico para el
bienestar econémico y disponibilidad de nutrientes,
respectivamente (Castafieda Camacho, 2014). El
sistema de cafetal de sombra con Inga spp. establece
una relacién mutualista con rizobios que implica un
mutuo beneficio que proporciona un servicio
ecosistémico esencial en el ciclo del N gracias a la
simbiosis (Traveset, 2015). La interaccién ecolégica
en los cafetales de sombra son numerosas, cuya
resultante puede manifestarse de
complementariedad (positiva), de competencia
(negativa) o neutral (sin efectos) (Farfan-Valencia,
2014). Los factores ecol6gicos como la temperatura,
luz y humedad, los edaficos como fertilidad del suelo
y ciclo de nutrientes, tienen efecto directo en las
interacciones del sistema cafetal de sombra i.e. la
temperatura en latitudes de 15° N es de 20-30°C, y a
los 30° N disminuye a 5-20°C (Tselioudis et al.,
1992); la temperatura a 1,000 m.s.n.m. es de 20-
25°C, y a los 2,000 m.s.n.m. disminuye a 15-20°C
(Aigang et al., 2009). La relacion entre el efecto de
la latitud vy altitud podria ser Gtil para comprender
coémo los factores ecoldgicos de temperatura, luz y
humedad afectan el funcionamiento de la simbiosis
entre Inga spp-rizobios, ante las distintas topografias
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y tipos de suelo en los que se establecen los cafetales
de sombra.

Estudiar los factores ecoldgicos que afectan el
funcionamiento de la simbiosis entre Inga spp.-
rizobios en cafetales de sombra es complejo. Los
arboles de sombra en cafetales intervienen en los
procesos directos en la regulacién biolégica como:
a) incremento o decremento de microorganismos
benéficos i.e. rizobios, b) efectos alelopaticos i.e.
disminucion de arvenses, c¢) reservorio de
organismos dafiinos a los cultivos como el café, y d)
efecto sobre microclimas (Ratnadass et al., 2012) o
indirectos en las plantas de café, principalmente al
mejorar la nutricion del café i.e. ciclo del N
(Sauvadet et al., 2019). La sola presencia de arboles
leguminosas y rizobios no garantiza la FBN (Barron
et al., 2011), y si la hubiera solo deberia beneficiar
al individuo que la gestiona hasta el punto de co-
limitacion (Hedin et al., 2009), aunque la hojarasca
de arboles leguminosas en el cafetal impactan en la
disponibilidad de nutrientes en el suelo (Sauvadet et
al., 2019), los rizobios ajustan las tasas de fijacion
segun el suministro de N (Faria et al., 1989, 2010;
Justino et al., 2017).

Las condiciones tropicales y subtropicales
determinan el ambito de distribucion de Inga spp.
Los arboles de leguminosas son escasos en bosques
de latitud mayor a 35° a nivel mundial (Adams et al.,
2010; Menge et al., 2014). Estos limites
latitudinales, sugieren la existencia de restricciones
ecolégicas que funcionan en escalas de tiempo
evolutivas, inhibiendo la especiacién o causando la
extincion en latitudes superiores a 35° Norte o Sur,
no asi en las regiones tropicales (Menge y Crews,
2016). En el hemisferio sur, &rboles del género Inga
tienen como centro de diversidad a Brasil (Menna 'y
Hungria, 2011). Las latitudes superiores a 35°
presentan condiciones ambientales como la sequia,
el aumento o disminucién de la temperatura respecto
a su ubicacién geografica, lo que lleva a suprimir el
crecimiento y actividad de la simbiosis entre
leguminosas y rizobios (Shrivastava et al., 2020).

Lo anterior parece tener relacion con la temperatura
del suelo, considerando que los rizobios y los
bacteroides dentro de los nddulos son sensibles a
temperaturas menores de 10°C (Weber y Miller,
1972) o mayores a 33°C al detener la fijacion de N
con Bradyrhizobium japonicum (Hungria y Franco,
1993). También, se registra que la altitud limita el
establecimiento de leguminosas a partir de los 3,100
m.s.n.m. (Ceroni Stuva, 2003). En Chemillén Perd,
se establecieron zonas con un decremento del
nimero de especies de Inga respecto a la altitud:
300-800 m.s.n.m. [31 especies]; 800-1,800 m.s.n.m.
[24 especies] y en 1,800-2,500 m.s.n.m. [11
especies] (Vera y Lina, 2016). En cafetales de
México, Inga vera Willd., se ubica a 900 m.s.n.m. en
Chiapas (Avila Bello y Zamora Moreno, 2010), en
Costa Rica, Inga oerstediana Benth registré a 2,050
m.s.n.m. (Villalobos y Pennington, 2001) y en
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Bolivia hasta los 3,500 m.s.n.m. (Mamani-Pati et al.,
2012). De modo que el género Inga tiene limites para
su establecimiento tanto en latitud como altitud
(Friis et al., 2005). Por ejemplo, |. vera esta
restringida a climas tropicales y subtropicales
(Rodriguez, 1990). Esta condicién permite que |I.
vera se establezca también en bosques de baja altitud
(Hedin et al., 2009). Sin embargo, se desconoce si a
esas altitudes la actividad simbidtica entre
leguminosas y rizobios se mantiene o deja de
funcionar la FBN.

La comprensién integrada de factores ecolégicos,
nutrientes minerales esenciales para la simbiosis
leguminosa-rizobios en el rango de distribucion de
Inga spp. en cafetales de sombra, mas la aplicacion
de fertilizantes nitrogenados y herbicidas (Tabla 2,
3, 4, 5y 6), establecen un marco teérico que abre
posibilidades a la intervencion para procurar el
mejor desempefio de la asociacién simbidtica entre
leguminosas y rizobios, en funcion del beneficio
productivo y ecoldgico del sistema cafetal de
sombra.

En el metaandlisis realizado, los &rboles de Inga spp.
en cafetales (Tabla 2) se ubicaron los intervalos de
confianza (toos) para las siguientes variables
ecoldgicas: altitud  [988.7-1,381.5 m.s.n.m.],
precipitaciéon  anual [2,048.4-2,064.36 mm],
temperatura [20.39-21.93 °C] y pH del suelo [4.88-
542 pH]. Respecto al pH, el &ptimo para
Bradyrhizobium spp. estd en 4 a 6.5 y durante la
simbiosis tolera condiciones de pH menores a 5 para
formar nédulos y fijar N, (Tabla 3). Se podria
afirmar que los valores de estas variables representan
parte de las dimensiones Optimos para el
establecimiento de la asociacion simbidtica entre
leguminosas y rizobios.

Los cafetales de sombra reciben estimulos externos
gue quizas disturban las condiciones para el
desempefio de la asociacién simbidtica entre
leguminosas y rizobios, esto es lo que quizas se
observd con . jinicuil, cuando Roskosky y Kessel
(1985) registraron que con precipitaciones de 325y
410 mm, julio y octubre, la fijacién de N, medida
con el ensayo de reduccion de acetileno fue de 3.9y
4.9 pmol Nz g nédulo™ h, respectivamente (Tabla
2), quizés la mayor humedad favorecié la nodulacion
y fijacion de N, esto coincidié con Faria et al.
(2010) quienes registraron incremento en la
nodulacion entre . vera, |. acuminata Benth., I.
duckei Huber, e 1. wvelutina Willd. con
Bradyrhizobium spp. en suelos inundados. Algo
similar sucede con leguminosas rastreras o de ciclo
anual que en suelos inundados o el incremento en la
humedad, aumento la biomasa y fijacion de N para
Medicago sativa- Sinorhizobium meliloti (Tabla 3)
en 41% (23—39 mg) y 100% (7.1—14.3 umol N g
Nod? seco), respectivamente. Lo que quizas
establece que la humedad es un factor que favorece
el desempefio de la simbiosis entre Inga spp.-
rizobios.
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En la tabla 3, Myster (2011) concluye que la
luminosidad de 50 a 100% (luz solar) incrementa la
biomasa del nodulo de 0.01 a 0.8 g y la biomasa
vegetal, de 9.8 a11.2 g planta™ en I. vera, tal vez esto
se explique porque 1. vera fue capaz de capturar entre
50 y 55% de la radiacion fotosintéticamente activa al
extender su copa en areas abiertas en respuesta al
ambiente (de Almeida y Viani, 2019), dada su
plasticidad morfoldgica (Van de Peer et al., 2017).
También en claros de luz del bosque primario se
registr6 mejor crecimiento de rebrotes de I. vera,
pero no bajo la condicién de sombra (Myster, 2011).
El factor luz es un componente en la regeneracion
vegetal (Kobe, 1999), e Inga spp. quizas sea eficaz
al aprovechar la luz de los claros, ya que Porto et al.,
(2005) registraron en I. edulis 200 nédulos por planta
bajo invernadero a 28 °C, 50% luz y 100% de
humedad, y Myster (2011) reporté 3 g mas de
biomasa vegetal a 100% de luz vs 20%; por lo que se
podria esperar que de 50-100% de luz son
condiciones ambientales que favorecen la
nodulacidn y fijacién de Nz en Inga spp. semejantes
a las condiciones de luz en las latitudes menores a
30° Ny S, de los cafetales de sombra, siempre que el
N sea un factor limitante en el suelo (Taylor y
Menge, 2018). La resultante de estas interacciones
estd sujeta a condiciones dindmicas del clima,
especie de leguminosa, ubicacion espacial de los
cafetales de sombra y época del afio, lo que
establecera un momento para el desempefio de la
simbiosis leguminosa-rizobios cuya valoracion es
compleja para determinar algan tipo de intervencion,
por lo que se requiere precisar causales ecoldgicas
del sistema café de sombra con Inga spp., quizas
entonces se favorezca el desempefio en la FBN.

Estudios en la tribu Ingeae son escasos respecto en
sus parametros ecoldgicos, sin embargo, la simbiosis
registrada entre leguminosas de ciclo anual con
Rhizobium spp. y Bradyrhizobium spp. (Tabla 4),
establecieron su 6ptimo de temperatura en el rango
25-33°Cy 25-30 °C, respectivamente. Los limites de
temperatura para Rhizobium y Bradyrhizobium que
retrasen o inhiban la simbiosis fueron menores a 17
0 mayores a 45°C. Adicionalmente si la textura del
suelo es franco-arcillosa o arcillosa con un
4<pH<6.5, se incrementa la nodulacién y fijacién de
N2 de Rhizobium spp. y Bradyrhizobium spp. en
leguminosas de ciclo anual (Tabla 3). Se aprecia que
més de un factor son los que podrian tensionar la
FBN en cafetales de sombra para Inga spp.-rizobios,
i.e. el factor suelo podria condicionar el tipo de
especie de rizobio con el que se asocie Inga spp.
mientras que la reduccién de humedad (13%) en
suelos tropicales disminuye la comunidad vy
diversidad bacteriana, aunque pudieron recuperarse
del factor tensionante de sequia (Sheldon, 2019) o el
pH que es considerado por algunos autores el
principal factor para cambios en la comunidad
bacteriana (Bala et al., 2003a).



Tropical and Subtropical Agroecosystems 26 (2023): #022

Tabla 2. Sistemas agroforestales de café-Inga spp. en América.
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Inga spp. Pais/msnm pH Precipitacion ~ media ARA (Ensayo Fijacion N2 N hojarasca Referencia
anual (mm) Reduccion de Acetileno)  Kg N hatafo!y rizobio Kg N ha? afio*
Temperatura °C
l. vera México 4.8 1,758 0.95-3.93 40 Roskoski, 1982
1,225 22 umol N g~'nodh™!
1. jinicuil México 4.8 1,758 2.36-4.5 23.4-44.6 Roskoski y van Kessel, 1985
1,225 19 umol N g~*nodh™?
I. pavoniana G. Don. México 5 2,000 - ——-- ——-- Soto-Pinto et al., 2000
I. punctata Willd. 600-1,100 22
I. latibracteata Harms México 5.2+0.4 1,350 Romero-Alvarado et al., 2002
1,180-1,270 22
1. edulis Costa Rica 5.1 3,464 16 145 Leblanc et al., 2006
I. samanensis L. Uribe 950 25.1 Bradyrhizobium spp.
I. oerstediana México 5.7 1,570 Grossman et al., 2006
2,000-2500 18-22
| edulis Costa Rica 45-4.7 3,464 100 Leblanc et al., 2007
25.1 Bradyrhizobium spp-
I. densiflora Benth Costa Rica 46+0.06 230 - 124.2 Siles et al., 2010
1,200 21
I. densiflora Costa Rica 5.8-6.3 2,500 Cannavo et al., 2011
1,200 21
I. adenophylla Bolivia 4.3 1,851 ---- - 65.26 Mamani-Pati et al., 2012
I. oerstediana 400-3500 17-23 54.12
. densiflora Costa Rica 4.6 2,300 Hergoualc’h et al., 2012
1,180
1. jinicuil Meéxico 4-6.4 900 ---- -—-- -—-- Hernandez et al., 2012
900-1,500 20
I. micheliana Guatemala ~  ----- 3,000 ---- -—-- -—-- Haggar et al., 2013
300-1,500 21
I. vera México 4.2 1,182 Capitén et al., 2014
450-1,000 20
l. vera México 3.34-3.69 1,750 Garcia-Pérez et al., 2014
19
I. oerstediana Nicaragua 55 2,770 -—-- - - Blanco y Aguilar-Carrillo, 2015
I. punctata 500-1200 20-25
|. paterna
I. vera Puerto Rico 4.0-5.3 288-785 - - 56 Lépez-Rodriguez et al., 2015
I. laurina 850 msnm 1,870-2,290
. fagifolia L. Willd. 23-26
l. vera México 5.5 190 e e Ruiz-Garcia et al., 2020
I. spuria Humb y Bonpl.  1,200-1,400 18.8
l. vera México 5 1,969 —— Garza-Lau et al., 2020
1,170
|. oerstediana Nicaragua 6.2 2,000-2600 - —— e Durand-Bessart et al., 2020
650-850 23
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Tabla 3. Efecto sobre la simbiosis entre Leguminosae y rizobios bajo los factores de precipitacion, suelos inundados o en sequia con distintas temperaturas, temperatura-
porcentaje de luz-humedad, tipo de sustrato y dos ejemplos de rizobios en condiciones in vitro.

Leguminosae Rizobio Factor Efecto registrado
1. jinicuil Sin mencién 325 mm precipitacion 3.9 pmol N3 g nédulo ha't (julio)*
410 mm 4.9 umol N2 g nédulo™ ha! (octubre)* (Roskoski y van Kessel,
1985)
Sesbania spp. Sin especificar Inundado (100%) Nodulacion eficaz y plantas crecen 1 m afio™ (Izaguirre, 2005)
Sequia Nodulacién | y plantas crecen menos (lzaguirre, 2005)

l. vera

Inga acuminata Benth

Inga duckei

Inga macrophylla Humb. y Bonpl.
Inga umbratica Poepp. y Endl.
Inga velutina Willd.

Medicago sativa L. cv. Aragén

Inga edulis
Sin especie (in vitro)

Sin especie (in vitro)
Sesbania sesban
calothyrsus, Gliricidia
Leucaena leucocephala

G. max

Vigna unguiculata L.

Calliandra
sepium,

G. max
l. vera

Bradyrhizobium spp.
Bradyrhizobium spp.

Sinorhizobium meliloti

Bradyrhizobium ingae.
R. meliloti

B. japonicum

Rizobios sin especificar
B. japonicum (532C)
Bradyrhizobium spp.

B. japonicum
Rhizobium spp.

Inundado (bosque de humedales)
Inundado

Inundado

No inundado

No inundado

Inundado

Suelo inundado a 25 °C

Suelo seco 25 °C

28 °C, 50% luz, 100% humedad
Sobrevivencia a humedad relativa
(HR) in vitro

Suelo >0-50% arcilla

Franco-arcilloso
Franco-arcilloso

Composta corteza pH 4.5
Luz 100%

Luz 50%

Luz 20%

Nodulacién abundante (Pereira-Gomez et al., 2020)
Frecuencia relativa de nodulacion 1

Frecuencia relativa de nodulacion 1

Frecuencia relativa de nodulacion |

Frecuencia relativa de nodulacion |

Frecuencia relativa de nodulacion | (Faria et al., 2010, 1989)
Materia seca nddulos 39 mg

Fijacion N2 (14.3 pumol N g Nod seco)**

Materia seca nddulos 23 mg (p<0.05)

Fijacion N (7.1 umol N g Nod™! seco)** (p<0.05) (Aranjuelo et
al., 2007)

Nodulacién 200 nddulos planta® (Porto et al., 2017)
Sobreviven el 22-43% a 30 °C (Mary et al., 1985)

HR o6ptimo de sobrevivencia 43-67% (Boumahdi et al., 1999)
Poblacién de rizobios 1 (Bala et al., 2003b)

Nodulacion efectiva 1 (Miransari y Smith, 2008)

Fijan N2 1 en textura media > suelo de textura pesada > suelo de
textura ligera (Al-Saedi et al., 2016)

0.47-2.17 pmol C;H4 planta’? (Lawson et al., 1995)

11.2 g biomasa vegetal y biomasa nddulo 0.8 g

9.8 g biomasa vegetal y biomasa nédulo 0.1 g

8.2 g biomasa vegetal y biomasa nddulo ca. 0.01 g (Myster,
2011)

* se transformd CzHa4:N en su proporcién molecular 1:3, **se transform6 a su valor molecular; |: disminuye, 1: incrementa
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Tabla 4. Efecto sobre la simbiosis entre Leguminosae y rizobios bajo los factores de temperatura, temperatura-estrés hidrico, pH y pH-temperatura.

Leguminosae Rizobio Factor Efecto registrado
G. max R. japonicum 30 °Cy y=8x105 Pa Fijacion N2 | 5.6 a 1.6 nmol N mg™* nod fresco h-1
(estrés hidrico) (Pankhurst y Sprent, 1976)*
Sin especie Bradyrhizobium spp. 25°C Multiplicacion de colonias
30°C Multiplicacién de colonias
40 °C Multiplicacién de colonias
45 °C Detiene multiplicacion colonias (Babiker et al., 2005)
P. vulgaris Rhizobium phaseoli 30°C Leghemoglobina | (Karanjay Wood, 1988)
17 °C No6dulos crecen lento (Graham, 1992)
G. max B. japonicum 532C 17-25°C Retraso fijacion N2
15°C No fijan Nz (Zhang et al., 1995)
G. max B. japonium 28-31 °C Rango 6ptimo para fijaciéon de N2 (Zhang y Smith, 1997)
15-17 °C Sintesis de FacNod | (Zhang y Smith, 1997)
20-25°C
Bradyrhizobium spp. 25-30 °C FacNod 1 (Zhang y Smith, 1997)
G. max Rhizobium japonicum 25-33 °C Optimo para formar nédulos (Pankhurst y Sprent, 1976)
15-30 °C Enzima nitrogenasa 1 (Pankhurst y Sprent, 1976)
<10°C Actividad nitrogenasa | (Pankhurst 'y Sprent, 1976)
B. japonicum spp. >28 °C Enzima nitrogenasa | (Hafeez et al., 2000)
Sin especie R. tropici pH 4 Crecimiento de colonias 1 (Graham et al., 1994)
Bradyrhizobium spp. pH 4.25
Varias especies Bradyrhizobium spp. pH <5 Bradyrhizobium spp. mejor en condiciones pH<5 que
Rhizobium spp. Rhizobium spp.
Disrupcion de sefiales entre rizobio y hospedera (Ferguson
etal., 2013)
Sesbania seshan Calliandra calothyrsus, Sin especificar pH 4-6.5 Poblacion rizobial 1 (Bala et al., 2003b)
Gliricidia sepium, Leucaena leucocephala
G. max Rhizobium spp. pH 4.5 Infeccion rizobio | (Hungria y Stacey, 1997)
P. vulgaris pH 5.8
Medicago sativa R. meliloti pH 6 Nodulacion | (Rice et al., 1977)
R. trifoli pH<4.6
Calopogonium mucunoides Desv. Bradyrhizobium spp. pH 4 Nodulacién y Fijacion N, 1 (Ferreira et al., 2016)
Acacia mangium Bradyrhizobium spp. 4<pH<10y de 15a 35 Alta eficiencia simbiética 27-46% (MS cepa/MS
Stizolobium aterrimum °C tratamiento con o sin N (Martins da Costa et al., 2021)

*Se transformd C;H.:N en su proporcion 1:3, |: disminuye, 1: incrementa
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Tabla 5. Efecto sobre la simbiosis entre Leguminosae y rizobios bajo el factor de macronutrientes (N, P, K, Ca, Sy Mg) en compuestos y dosis distintas.

Leguminosae Rizobio Factor: N, P, K, Ca, Efecto registrado
Sy Mg
Inga edulis Referencia ‘“Bacteria taken 5 pmol NOs; Peso seco nodulos | 64% (0.137 mg nod g planta™)
from 11 Amazonia Inga Numero nédulos | 50% (84.8 nod planta™)
species” (Vincent, 1970) 5 umol NH,4 Peso seco nddulos 1 78% (0.690 mg nod g planta™)
Ntmero nédulos 1 13% (193.1 nod planta™) (Omena-Garcia et al., 2011)
Inga edulis Referencia “Bacteria taken 15 pumol NO3 Ntmero y biomasa de nodulos |
from 11 Amazonia Inga 15 umol NH4 No disminuye ndmero, ni biomasa de n6édulos
species” (Vincent, 1970) Rhizobium spp. Todos incrementan crecimiento planta hospedera (Justino et al., 2017)
Glicene max Bradyrhizobium japonicum 5 umol NO3 Nodulo detiene su crecimiento
Peso seco nddulo | 66% (0.04 mg)
Fijacion N2 | 73% (0.6 pmol N h? planta) (Ohyama et al., 2011)
Phaseolus vulgaris Rhizobium japonicum 6.4 umol NO3 Masa nodulos | 70%
Fijacion N2 | 83% (0.56 pmol N h-1 g nod fresco™) (Streeter, 1985)
Glyricidia sepium Rhizobium spp. 10 umol NO3 Masa nédulo | 48-51%
Fijacion de N2 | 49% (8.3 pmol N min™ g nod fresco™) (Thomas et al., 2000)
G. max Bradyrhizobium 12.5 pmol NO3 Inhibicidn de fijacion N2 (Nguyen et al., 2020)
diazoefficiens USDA110
P. vulgaris Rhizbobium spp. 45-90 kg P,Os hat Numero y biomasa de nddulos 1 planta®

Cicer arietinum L.

Vicia faba

Pisum arvense L.W. weitor
Penisetum arvense L. W.
G. max

G. max

Cicer arietinum L.

P. sativum

Sin mencion
Rhizbobium spp.

Rhizbobium spp.
Bradyrhizobium spp.

Bradyrhizobium japonicum

Sin mencion

Rhizobium spp.

80 kg P,0Os hat
45meqKL?

10 meq K 800 L

0.1 meg K 800 L*
Deficiencia Cax+
inducida por Al
83-143 kg CaSO,
2-H.,0 ha!

30 kg CaSO4 2-H,0
hat

1% Mg 100 g suelo

Fijacion N2 1 planta -1 (Attar et al., 2012)

Fijacion de N2 1 83% respecto al testigo (Islam et al., 2012)
Numero y peso fresco de nodulos 1

Peso seco de nddulos 1 y fijacion de N2 1 (Mengel y Viro, 1974)
Numero de nodulos 1 (Abdel-Wahab, 1985)

Nodulacion | (Mohammadi, 2012)

Fijacién de N2 1 (Hussain et al., 2011)

Fijacién de N2 1 6.25% (Islam et al., 2012)

NUmero de nddulos y fijacion de N 1 (Kiss et al., 2004)

|: disminuye, 1: incrementa
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Tabla 6. Efecto sobre la simbiosis entre Leguminosae y rizobios bajo el factor de micronutrientes (Co, Cu, B, Mn, Mo, Zn y Fe) en compuestos y dosis distintas

Leguminosae Rizobio Factor Co, Cu, B, Mn, Mo, Efecto registrado

Zny Fe
Acacia auriculaeformis Rhizobium AA9108 >0.5 umol ZnSO4 L Fijacion de N2 |(Zhang et al., 1998)
Cicer arietinum Rhizobium spp. 50 pmol Co Numero noédulo y peso seco 1

Actividad nitrogenasa (1 63%)
Concentracion hemoglobina (1 37%)

150-250 umol Co Actividad nitrogenasa (58%)
Concentracion hemoglobina (47%) (Ali et al., 2010)

G. max Bradyrhizobium spp. 1.8 ppm SO.Cu Inhiben desarrollo de nddulos (Tindwa et al., 2014)
V. faba R. leguminosarum 20 ppm Mo Namero nédulos (T 87%) y peso seco 1 (Hala et al., 2013)

>20 ppm Co Numero nodulos | (Akeel y Jahan, 2020)
G. max Bradyrhizobium spp. 1.8 ppm SO4Cu Inhibe nodulacién (Tindwa et al., 2014)
P. sativum R. leguminosarum 0.1gH3BO; L? Tamafo de nédulo y actividad nitrogenasa | (Bolanos et al., 1996)
G. max B. japonicum 15-180 mg B L™! Nudmero de nddulos y *Fijacién N2 1 (8 umol N h't g nod™)

0 *Fijacion N2 | 76% (1.3 umol N, h't g nod™! )(Yamagishi y Yamamoto, 1994)
G. max 1.3mgBL? Fijacion de N, |
G. max B. japonicum 9 umol MnCl, 0.5 L™ Fijacion de N2 ((1 111%) (Purcell et al., 2000)
V. villosa Roth R. leguminosarum 0.63 MG Mo kg Numero de nédulos 1

Masa de nodulos 1
Actividad enzimatica 1 (Alam et al., 2015)

P. vulgaris Rhizobium SMIA4080 240 g NaM00;4.2H,0 hat Nuamero y peso fresco de nddulos 1
Fijacion de N 1 (da Silva et al., 2017)
P. vulgaris R. tropeci 0 pmol Fe vs 45 umol Fe Fijacion N, |(0.5-1.2 umol N Planta, 21-43%) (Krouma et al., 2006)

* se transformd C2H4:N en su proporcion molecular 1:3|: disminuye, 1: incrementa
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El éxito de Inga spp. quizds se debe a que son
consideradas generalistas para establecer simbiosis
con la amplia diversidad de rizobios especificos (Bala
et al.,, 2003), principalmente Bradyrhizobium spp.,
ademaés se desarrollan en suelos aluviales o en suelos
con pH acidos (pH<5).

En la tabla 5, Omena-Garcia et al (2011), registraron
que entre Inga edulis y rizobios aislados de Inga spp.,
el nitrato (NO3) disminuye el ndmero de ndédulos
(50%), asi como el peso seco (64%), y el amonio (NH4)
incrementa el ndmero y el peso seco de nodulos, en 13
y 78%, respectivamente (Justino et al., 2017). En
leguminosas de ciclo anual se registré que los nddulos
detienen el crecimiento, disminuyen la biomasa (48-
73%), y fijacion de N2 (49-83%) con la adicion de
NOs. Respecto al fosforo (P) y potasio (K) la adicion
de estos nutrientes incrementa la nodulacién y fijacién
de N2, lo mismo sucede con calcio (Ca), azufre (S) y
magnesio (Mg), pero una deficiencia de Ca disminuye
la nodulacién entre G. max-Bradyrhizobium spp. El
efecto latitud-temperatura registrdé que la relacion N/P
aumenta con la temperatura y hacia el ecuador, los
autores explican que el P es un nutriente limitante en
los suelos tropicales més antiguos y el N es el nutriente
limitante principal en los suelos jovenes de climas
templados en latitudes altas (Reich and Oleksyn,
2004), ademés la humedad del suelo estd altamente
influenciada por el clima (Kemppinen et al., 2018) y el
ciclo del N es favorecido por la humedad que procuran
los arboles leguminosas (Traveset, 2015). A la luz de
lo anterior, no es pertinente agregar NOs al cafetal, ya
que se deja de aprovechar la FBN, sin embargo, si se
agrega P, K y Ca se esperaria un beneficio en el
desempefio en la simbiosis leguminosa-rizobios.

Los estudios de micronutrientes en la asociacion
simbidtica entre Inga spp.-rizobios, no fueron
encontrados en esta revision. Pero si resultados de
leguminosas rastreras o de ciclo anual y un caso del
arbol con Acacia auriculaeformis que se presentan en
la Tabla 6. Se registr6 que el incremento o decremento
en umol o ppm de los micronutrientes tienen efectos
en la nodulacién y fijacion de N2, pero esta revisién no
fue capaz de encontrar evidencias como estos
micronutrientes interaccionan con Inga spp.-rizobios
en cafetales de sombra.

Factor agroquimico: herbicidas glifosatados

En los sistemas de café de sombra se involucran
factores tensionantes (Barrera-Catafio y Valdés-Ldpez,
2007), desde la relacion positiva de mayor nimero de
arboles de Inga spp. (200-250 arb ha*) y porcentaje de
sombra (40-45% sombra) con el incremento de
fertilidad de los suelos (Durand-Bessart et al., 2020),
mayor crecimiento y desarrollo de las plantas de café
con sombra de Inga spp. (Grossman et al., 2006), hasta
la erosion en cafetales con sombra de I. laurina al
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aplicar herbicidas glifosatados para el control de
arvenses (Staver et al., 2020). Los herbicidas
glifosatados son un factor agrondmico en cafetales,
que a partir de la Revolucién Verde son usados para
disminuir el costo del control de arvenses comparado
con el control manual (Bellamy, 2011), estos
herbicidas glifosatados son los mas utilizados para el
control de arvenses desde su introduccién en 1974,y a
partir de 1996, su uso fue dirigido a cultivos
genéticamente modificados (Benbrook, 2016), pero
también son utilizados ampliamente entre los arboles
de huertos (Maqueda et al., 2017). En América Latina,
la eliminacion de arvenses de forma manual por
pequefios productores llega a ocupar el 50% del
tiempo/labor en los cafetales de sombra(Bellamy,
2011), en México los cafetales de sombra son los
principales agroecosistemas cafetaleros -del 83 al
90%- (Moguel and Toledo, 1999; Fonseca, 2006), pero
en otros paises de América Latina la superficie
cultivada de café a pleno sol es i.e. Brasil (37%),
Colombia (60%) y Costa Rica (40%) (Somarriba et
al., 2012), con aplicaciones minimas de 6.3 L ha™ afio"
1(360 g i.a. L) de herbicidas glifosatados (Bellamy,
2011). México carece de reportes precisos, pero se
estima que el glifosato se usa al menos en cantidades
de 11.94 L ha'afio? (360 g i.a. L) en la agricultura
industrial (Székéacs y Darvas, 2018) y en la ultima
década se estimo que en México el 3% de la compra de
herbicidas glifosatados fue aplicado en cafetales
(Alcantara-de la Cruz et al., 2021). Se registré en
cafetales de Colombia y Veracruz, México, la
recomendacion técnica de 2-3 L halafio! (Menza y
Salazar, 2007; INIFAP, 2017). Actualmente, el
Gobierno de México determind prohibir el glifosato a
partir de enero/2024 (Alcantara-de la Cruz et al.,
2021), mientras tanto la Secretaria de Agricultura y
Medio Ambiente (SEMARNAT) a través de la
Direccion General de Gestidn Integral de Materiales y
Actividades Riesgosas (DGGIMAR) aplic6 el
principio precautorio y negd la autorizacion para
importar mil toneladas de glifosato (SEMARNAT,
2019).

El glifosato (N-[fosfonometil] glicina) se degrada en
acido aminometil fosfonico (AMPA) el cual se reporté
como téxico para microrganismos del suelo (Banks et
al., 2014). Por ejemplo, los tratamientos con glifosato
(aplicados en dosis recomendadas 0 menores)
afectaron negativamente a especies fijadoras de N2 en
el suelo (Van Bruggen et al., 2018). En contraste, se
registré que Rhizobium sp. P44RR-XXIV metaboliza
el 50% de glifosato en nueve dias (Massot et al., 2021),
y especies 0 genotipos de Bradyrhizobium spp. podrian
ser un potencial degradador de glifosato en el suelo, ya
que el gen glicina oxidasa (thiO) involucrado en la
oxidacion del glifosato a AMPA tuvo una relacion
positiva entre la abundancia del gen thiO y el glifosato
degradado en AMPA (Hernandez et al., 2021). Se tiene
evidencia circunstancial y experimental de que la
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aplicacion repetida de glifosato en suelos de cafetales
de sombra registro un pH de 3.34 £ 0.07, el cual fue
menor respecto a sin glifosato con pH de 3.69 + 0.12
(Garcia-Pérez et al., 2014). Esto podria desplazar a
condiciones subdptimas el valor del pH para el buen
funcionamiento de Bradyrhizobium spp. que registré
una fuerte correlacion negativa con la disminucién del
pH (7.37 a 5.2) en suelos agricolas (Zhalnina et al.,
2013). En otros suelos agricolas con aplicacién de
herbicidas glifosatados durante 0, 5 y 10 afios, el
glifosato se degradé de 15 uM kg de suelo a casi cero
a los 80 dias (5 y 10 afios), pero no asi con el AMPA
el cual se mantuvo constante con 5, 15y 20 uM kg™ de
suelo, respectivamente (Guijarro et al., 2018).

Por otro lado, en cafetales con I. laurina, en Nicaragua,
registraron que las parcelas que utilizaron herbicidas
glifosatados para el control de arvenses (11 L ha*-3.96
kg i.a. hal - del afio 2000 al 2003-), presentaron un
suelo desnudo de vegetacidn significativamente mas
alto (79 £7%), 20 veces mayor, que las parcelas sin
herbicidas glifosatados que tuvieron niveles de suelo
desnudo sin vegetacion muy bajos (4.3 +5.5%; Staver
et al. 2020). Esto pudo contribuir a agudizar el
problema de la erosion con la consecuente lixiviacion
de cationes para la acidificacién del suelo en cafetales
de sombra con aplicacion de herbicidas glifosatados.
Se reportaron evidencias que el uso de herbicidas
glifosatados en cafetales dafian las plantas de café
(Nelson, 2008) y aunque tiende a incrementar la
cobertura de hojarasca en el suelo bajo sombra de I.
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laurina en comparacién con parcelas sin aplicacion de
herbicidas  glifosatados, esto no  significo
necesariamente mayor produccion de café o un
aumento significativo de la materia organica (Staver et
al. 2020) y quizés sélo muestra una acumulacion de
materia organica dada una disminucion en la tasa de
descomposicion de la hojarasca debido a un dafio de la
fauna de invertebrados y microbiana del suelo.

Las evidencias del efecto de herbicidas glifosatados
sobre la simbiosis se centran en leguminosas de ciclo
anual, que en dosis de 0.2-1.6 kg i.a. ha'l, disminuyen
en los nodulos su nimero, biomasa, fijacion de Ny,
actividad de enzima nitrogenasa o longitud de la raiz
(Tabla 7). Ante la escasa informacién existente sobre
el efecto de herbicidas glifosatados en especies de
leguminosas arbdreas tales como Inga spp, se abre la
posibilidad de desarrollar una linea de investigacién
ambiental-biotecnoldgica que aborde a Inga spp en
cafetales de sombra.

La relacion positiva registrada entre las caracteristicas
del cafetal de sombra y las caracteristicas de la
asociacion simbiotica entre leguminosas y rizobios
quizés esté relacionada con el hecho de que la calidad
del suelo es mayor en las plantaciones de café con
sombra de arboles leguminosas de Inga spp. Esto
podria explicase por la dindmica del ciclo del N,
debido al aumento de la entrada de mantillo al sistema
suelo, en particular con la caida de hojarasca i.e. I.
edulis se vincul6 a un incremento de actividad en

Tabla 7. Efecto sobre la simbiosis entre Leguminosae y rizobios con glifosato con distintas dosis.

Leguminosae Rizobio

Dosis glifosato

Efecto registrado

Vicia faba L. Rhizobium spp. 0.7 kg i.a. hat Nodulacién ({87%) y fijacion de N2 (|90%)
G. max (Weston y Putnam, 1985)
P. sativum
P. vulgaris
Vigna radiata Bradyrhizobium spp. 0.2kgi.a. hal* |NGmero de nodulos planta (50%) y MS
nodulos (|46%)
| longitud de raiz (51%) (Zaidi et al., 2005)
G. max (BRS 242  B. elkanii 1.2 kgi.a. hat {ntmero de nédulos planta™ (62%) y MS
GR) (SEMIA587) nodulos (68%) (Zobiole et al., 2010)
G. max B. japonicum 0.84 kg i.a.ha!  |niimero de nddulos planta * (30%), peso
1.68 kgi.a. ha' nddulo (47%)
| contenido de hemoglobina (13%)
(Zablotowicz y Reddy, 2004)
Lupinus spp. Bradyrhizobium spp.  0.15kgi.a.ha' | Actividad nitrogenasa (33%)
0.6 kg i.a. ha* | Actividad nitrogenasa (64%) (Maria de las
Heras, 2006)
Vicia palaestina  Rhizobium spp. (cepa 0.2 kg i.a. hat | ntimero nédulos por planta™ (83%)
AUWR-3) ** (Aynalem and Assefa, 2017)

*Transformado: 2 pg i.a. kg™ suelo, 2 pg=20 g i.a. L herbicida comercial 100 L de agua aplicado al cultivo.
** 200 pg i.a. L™= 0.2 kg herbicida comercial 100 L™ de agua aplicado al cultivo. |: disminuye, 1: incrementa
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microorganismos (Kanmegne et al., 2003), que
favorece el intercambio de sefiales requeridos para
establecer la correspondencia simbidtica para que se
inicie la organogénesis del nddulo (Oldroyd y Downie,
2008). Ademas, los arboles en los cafetales amortiguan
el cambio brusco de temperatura (Shrivastava et al.,
2020), incluso reducen la erosién hidrica gracias a su
sistema radicular (Cerda et al., 2017) y si son
leguminosas como el caso de Inga spp. mejoran la
fertilidad del suelo (Romero-Alvarado et al., 2002).

La correlacion negativa en el incremento de sombra de
los arboles de sombra sobre las plantas de café, se
registré en sombras mayores al 40%, quizas disminuye
el crecimiento del café (Charbonnier et al., 2017;
Durand-Bessart et al., 2020), esto tal vez se relaciona
con la especie de arbol que decida el agricultor utilizar.
En particular el uso de Inga spp. en cafetales es
preponderante (entre el 37-90% depende de la
localidad) y dependeré de la disponibilidad de semillas
(Grossman et al., 2006), y que existan en el suelo los
rizobios especificos que establezcan simbiosis con la
especie de Inga spp. (Capitan et al., 2014), esta
revision encontro registros que indican que los rizobios
que establecen simbiosis con Inga spp. son
principalmente Bradyrhizobium spp. y en menor
frecuencia especies del género Rhizobium vy
Burkholderia. Respecto a la variacion en latitudes y
altitudes, el analisis de metadatos que se realizd
establece intervalos de confianza de temperatura, pH,
humedad y tipo de suelo en los que podrian estar
presentes, entonces se puede esperar que se desarrolle
la simbiosis y favorezcan la FBN.

Se registr6 que un factor tensionante como la
fertilizacion nitrogenada después de 22 afios provoco
cambios genéticos en Rhizobium leguminosarum
disminuyendo beneficios a su hospedero (Trifolium
spp.), con 17-30% menos biomasa, 10-28% menos
hojas, los autores establecieron que quizas se observé
un declive evolutivo de los beneficios del mutualismo
(Klinger et al., 2016). Las tensiones del entorno
ecoldgico para la FBN, y evidencias donde los
herbicidas glifosatados parecen afectar negativamente
al rizobio (Bradyrhizobium spp.) cuando se aplican de
manera continua para controlar arvenses (Zobiole et
al., 2011) con dafé a la planta hospedera (Moorman,
1989), tal vez los rizobios de cafetales con sombra de
Inga spp. y aplicacion de herbicidas glifosatados,
registren cambios genéticos que disminuyan los
beneficios a su hospedero (Innan and Kim, 2004);
aungue estos cambios puedan ser reversibles
(Prezeworski et al., 2005) en caso se disminuya la
aplicacion de factores agroquimicos (Romero-
Alvarado et al., 2002; Barrera-Catafio and Valdés-
Lopez, 2007; Klinger et al., 2016), pero ante la
presencia de arvenses en cafetales resistentes al

herbicidas glifosatados (L ha') se valora pertinente
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para beneficiar el desempefio de la simbiosis en los
cafetales de sombra.

CONCLUSION
Apenas hasta el 2020 el género Inga era
taxondmicamente reconocido en la subfamilia

Leguminosae, pero ahora se considera como el clado
Mimosoideae anidado dentro de la subfamilia
Caesalpinioideae, la cual tiene como principal
simbionte a Bradyrhizobium spp. en leguminosas
“basales”. Esto podria reducir el ambito de la
investigacion la cual podria centrarse  casi
exclusivamente en la relacion entre Inga spp. y el
género Bradyrhizobium spp. registrada en cafetales de
sombra de México, Costa Rica y bosques de la
amazonia brasilefia.

Los cafetales de sombra suelen sustituir al bosque
original con especies de Inga spp. porque “mejoran el
suelo” a través de la hojarasca que aflade N al suelo,
porque contribuyen al ciclo del N a través de la FBN.
Estos cafetales de sombra se establecen en latitudes
tropicales menores a 23° N y Sy altitudes hasta 3,100
m.s.n.m.

La simbiosis entre Inga spp. y Bradyrhizobium spp.
esta sujeta a los estimulos de los factores ecolégicos
que hacen posible que reconozcan su especificidad
entre si, pero esto no garantiza la fijacion de N2, ya que
las interacciones ecoldgicas en el cafetal de sombra
establecen los limites para el mejor desempefio de la
simbiosis entre Inga spp Yy rizobios; como los
encontrados en esta revision: altitud [988.7-1,381.5
m.s.n.m.], precipitacion anual [2,048.4-2,064.36 mm],
temperatura [20.39-21.93 °C] y pH del suelo [4.88-
5.42 pH], lo que invita a indagar empiricamente en
campo, si estas condiciones ecoldgicas son las mejores
para la FBN y la productividad del cafetal bajo
condiciones de sombra.

El proposito productivo que se pretende en los
cafetales de sombra, cuando se aplican herbicidas
glifosatados para reducir la competencia de las
arvenses, cuya intervencién puede reducir las
propiedades microbioldgicas del suelo, situacion que
es contraria al beneficio de mejorar el suelo con la
presencia de Inga spp. Esta revision encontré que
algunos Bradyrhizobium spp. podrian ser un potencial
degradador de glifosato en el suelo. Ante esto, es
pertinente estudiar si la aplicacion de herbicidas
glifosatados en cafetales de sombra perturba directa o
indirectamente la FBN.

El papel de factores tales como la materia organica, la
humedad, la textura del suelo y los nutrientes necesitan
explorarse con mayor especificidad al interior del
sistema de cafetales de sombra. Mas observaciones de
campo, asi como experimentos podrian arrojar luz no
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solo sobre los factores ecoldgicos y de manejo agricola
que afectan la funcionalidad simbiotica Inga spp.-
rizobios, sino también su establecimiento y viabilidad
en el sistema agroforestal de café.

En suma, la identificacién de patrones ecol6gicos en
estudios observacionales seria de suma importancia
para diferenciar las fluctuaciones estacionales de los
efectos antropogénicos y podrian guiar la prueba de
hipdtesis concretas en disefios experimentales
cuidadosamente disefiados. A mediano y largo plazo,
esto podria servir para estandarizar protocolos de
gestién de los cafetales de sombra que favorezcan la
fertilizacion bioldgica.
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