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RESUMO

Existem varias interacées ocorrendo no solo que determinam as propriedades do
mesmo como um meio para atividade e crescimento de plantas e microrganismos. Ha
diversos tipos diferentes de microrganismos na rizosfera interagindo com os outros
organismos do solo e com as raizes das plantas. As actinobactérias séo de ocorréncia
universal na natureza e sao amplamente distribuidas em ambientes naturais. As
bactérias diazotréficas, também chamadas de rizobios, realizam o processo de fixagao
biolégica do nitrogénio (FBN) sendo uma importante fonte de nitrogénio para o solo.
Dados da literatura relatam antagonismo das actinobactérias sobre Varios
microrganismos do solo incluindo os rizébios. As interagcbes bidticas conduzem a
processos ecoldgicos e evolutivos fundamentais, porém a sua intensidade, direcao e
frequéncia sdo sensiveis as mudancas climaticas. O semiarido brasileiro € uma regiao
caracterizada por baixa precipitacdo anual, temperaturas elevadas e vegetacao
caducifélia. Os recursos nos solos dessa regido sao geralmente limitantes para os
microrganismos, o que favorece a competicao.

PALAVRAS-CHAVE: Antagonismo, Coexisténcia, Microrganismos do solo

BIOTIC INTERACTIONS BETWEEN ACTINOBACTERIAS AND RHIZOBIA IN SOILS
OF THE BRAZILIAN SEMI-ARID REGION

ABSTRACT
There are several interactions occurring in the soil that determine its properties as a
medium for the activity and growth of plants and microorganisms. There are different
types of microorganisms in the rhizosphere interacting with other soil organisms and
with plant roots. Actinobacteria universally occur in nature and are widely distributed in
natural environments. Diazotrophic bacteria, also known as rhizobia, perform the
biological nitrogen fixation process (BNF) being an important source of nitrogen for the
soil. The scientific literature reports antagonism of actinobacteria on various soil
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microorganisms including rhizobia. The biotic interactions lead to important ecological
and evolutionary processes, but their intensity, direction and frequency are sensitive to
climate changes. The Brazilian semi-arid region is characterized by low annual rainfall,
high temperatures and deciduous vegetation. The resources in soils of this region are
generally limiting for the microorganisms, which favors the competition.

KEYWORDS: Antagonism, Coexistence, Soil microorganisms

INTRODUCAO

Os microrganismos formam complexas teias de interacdo ecoldgica. Essas
interacbes podem ter um impacto positivo (ganho), um impacto negativo (perda) ou
nenhum impacto (neutro) sobre as espécies interagentes. As possiveis combinacdes de
ganho, perda e neutralidade para os membros dessa interagdo permite a classificagao
de varios tipos de interacao (FAUST ; RAES 2012; FREDRICKSON, 1977; PHILLIPOT
et al., 2013; SMID ; LACROIX, 2013; HE et al., 2013).

A diversidade esta relacionada com a competicdo entre os microrganismos em
uma comunidade. Na competicao as interacbes podem ser indiretas (competicdo por
recursos) e diretas (interferéncia). A competicdo por recursos pode reduzir a
funcionalidade da comunidade caso a espécie nao produtiva se torne dominante. Por
outro lado, a interferéncia pode reduzir funcionalidade da comunidade inibindo
competidores produtivos (BECKER et al., 2012).

As interagdes entre as bactérias que habitam o mesmo nicho representam uma
estratégia evolutiva interessante, conferindo uma vantagem seletiva na competicéo por
nutrientes e espaco no ambiente influenciando as populagdes microbianas
(FREDRICKSON, 1977; PHILLIPOT et al., 2013; SMID ; LACROIX, 2013; VALIENTE-
BANUET et al., 2015).

Actinobactérias  sdo  microrganismos  Gram-positivos  frequentemente
filamentosos e com esporos, além de apresentarem DNA rico em G + C (57-75%).
Esses microrganismos foram primariamente considerados como um grupo intermediario
entre bactérias e fungos, em seguida, foram reconhecidos como organismos
procariéticos (AUGUSTINE et al., 2013; AMSAVENI et al., 2015). Alguns dos seus
metabdlitos secundarios sao frequentemente utilizados como compostos
antimicrobianos e promotores de crescimento de plantas (AMSAVENI et al., 2015).

Devido ao seu papel importante no ecossistema, numerosos estudos ecolégicos
foram conduzidos com esses microrganismos que constituem um componente
significativo da populagdo microbiana em cada ambiente, especialmente no solo, sendo
o principal membro da comunidade decompositora do solo (MOKNI-TLILI et al., 2013;
BRITO et al., 2015; SILVA et al., 2015).

Bactérias do solo conhecidas como rizobios, associam-se simbioticamente com
leguminosas em um processo denominado Fixagao Bioldgica de Nitrogénio (FBN) tendo
enorme potencial em reduzir o uso de fertilizantes nitrogenados em sistemas agricolas
(CAVALCANTE et al.,, 2015). Essa simbiose apresenta véarias vantagens, incluindo
maior produtividade agricola, melhoria da fertilidade do solo, economia com insumos e
reducdo da poluicdo das aguas por nitratos tendo, portanto, uma fungdo ecolégica
(PINHEIRO et al., 2014).

Os rizébios sdo utilizados na agricultura através dos biofertilizantes que sao
inoculantes bacterianos resultantes da selegdo de cepas eficientes em laboratério e
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campo (CAVALCANTE et al., 2015). No entanto, a presenca da microbiota nativa do
solo, que é geralmente competitiva e bem adaptada, pode reduzir os beneficios dessa
simbiose com rizébios, mesmo utilizando-se cepas altamente eficientes (PEREIRA et
al., 1999; PEREIRA et al., 2013).

Diversos fatores abiéticos e bidticos podem alterar os padrdes de competitividade
dos rizébios no solo (NAAMALA et al., 2016). Entre os fatores bidticos destacam as
populacdées de actinobactérias devido ao potencial de produzir antibidticos. Varios
estudos na literatura sugerem o efeito antagdnico de actinobactérias sobre outros
microrganismos (MOKNI-TLILI et al.,, 2013) e, particularmente, sobre as bactérias
diazotroficas (LIMA et al., 2017; PEREIRA et al., 1999; PEREIRA et al., 2013).

As interacbes entre as espécies de microrganismos sao particularmente
sensiveis a mudancgas ambientais sendo que muitas vezes tem sua frequéncia alterada
ou interrompidas (BLOIS et al., 2013; VALIENTE-BANUET et al.,, 2015). Dai a
importdncia do estudo dessas interacdes na regiao do semiarido nordestino,
caracterizada por um clima quente e seco.

DESENVOLVIMENTO
InteracGes entre microrganismos

Os ecologistas enfrentam o desafio de compreender a estrutura e a fungédo dos
sistemas, cujas partes e componentes interagem entre si de formas complexas e
difusas em diferentes escalas de espaco e tempo. As abordagens utilizadas pelos
ecologistas para dar sentido a essa complexidade variam em seu grau de abstracao da
natureza e incluem observagdes de campo, experimentacado no campo ou laboratério e
modelagem matematica (JESSUP et al., 2004; MCGUIRE ; TRESEDER, 2010;
GROBKOPF ; SOYER, 2014).

Apesar da importancia dos sistemas modelo em ecologia, o uso de
microrganismos nesses modelos tem sido relativamente raro. Gause em 1934 foi o
primeiro bidlogo a tentar isolar os processos elementares do que ele chamava “luta pela
sobrevivéncia” utilizando microrganismos. Com equipamentos de laboratério e
utilizando populagbes diferentes identificadas de Paramercium ele concluiu que duas ou
mais populagées nao podem coexistir no mesmo habitat ocupando o mesmo nicho, que
ficou conhecido como “Principio da Exclusdao Competitiva” (FREDRICKSON, 1977;
JESSUP et al., 2004; BENTON et al., 2007; FAUST ; RAES, 2012; NEMERGUT et al.,
2013).

Ao longo do tempo, os ecdélogos tém se tornado cada vez mais interessados em
preencher a lacuna entre a ecologia geral e a ecologia microbiana. Programas de
pesquisa que integram teoria e sistemas microbianos com estudos observacionais e
experiéncias no campo estao se tornando mais comuns (JESSUP et al., 2004; BENTON
et al., 2007; BERRY ; WIDDER, 2014).

A crescente popularidade dos sistemas microbianos deve-se, em parte, ao grau
de controle experimental que eles oferecem. Além disso, a abundéncia de informagéo
genética e fisioldgica disponivel para microrganismos, combinada com seu pequeno
tamanho e tempos de geragao curtos, permite o desenho de experiéncias repetidas em
uma ampla gama de escalas espaciais e temporais (BENTON et al., 2007; BERRY ;
WIDDER, 2014).

Entretanto, ainda existem muitos eco6logos que continuam céticos de que
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sistemas microbianos possam ser utilizados como modelo para processos ecolégicos
em comunidades em escalas maiores. Isso se deve, em grande parte, a forte tradigao
da pesquisa de campo em ecologia. As criticas incluem afirmacdes de que os sistemas
microbianos, em particular, sdo demasiadamente artificiais, simples, pequenos e
fundamentalmente diferentes de escala macro (JESSUP et al., 2004; BENTON et al.,
2007).

A maioria das comunidades naturais é altamente diversificada, e as comunidades
microbianas ndao sao a excecao. A aplicacdo de técnicas moleculares ao estudo
microbiano revelou a existéncia de uma enorme variedade de genoétipos e espécies em
todos os habitats conhecidos e muitos desses parecem ser ecologicamente
equivalentes quanto ao tipo de uso de recursos (KASSEN ; RAINEY, 2004; FAUST ;
RAES, 2012; BECKER et al., 2012).

A existéncia de tal diversidade exige explicagdo porque confronta a expectativa
tedrica de que a selecao natural elimina todos, exceto o tipo mais adaptado em
qualquer conjunto de condigdes ambientais e as abordagens convencionais ainda nao
forneceram uma resposta satisfatéria (KASSEN ; RAINEY, 2004).

De fato, os ecologos concentram a atencao quase que exclusivamente na
documentacao da diversidade (FREDRICKSON, 1977; HIBBING et al., 2010). Embora a
biodiversidade tenha um importante papel no funcionamento do ecossistema, existem
varios outros fatores que governam a coexisténcia entre 0s microrganismos nos mais
diversos ambientes (BECKER et al., 2012; VALIENTE-BANUET, 2015).

O estudo das interagbes entre microrganismos tem auxiliado no entendimento
dos fatores que governam a coexisténcia entre espécies. Esses estudos com
popula¢cdes microbianas classificam as interagdes com base em seus efeitos, benéficos
ou prejudiciais sobre as populag¢des. Benéfico geralmente significa estimulante para o
crescimento, enquanto que prejudicial geralmente significa inibitério ao crescimento ou
estimulante a morte e lise celular (FREDRICKSON, 1977; SIEUWERTS et al., 2008;
FAUST & RAES, 2012; SMID ; LACROIX, 2013; GROBKOPF ; SOYER, 2014).

Dentro de comunidades bacterianas, as interagdes sdo competitivas (onde duas
espécies consomem recursos compartilhados) e cooperativas (onde os metabdlitos
produzidos por uma espécie sao consumidos por outra e vice-versa) e sao em grande
parte derivadas do metabolismo (BECKER et al., 2012; GROBKOPF ; SOYER, 2014).

Os recursos nutricionais sdo um ponto focal da competicado microbiana. Jacques
Monod em 1949 estudou a cinética de crescimento bacteriano, demonstrando pela
primeira vez a relagdo entre limitar as concentra¢des de nutrientes e o crescimento de
culturas bacterianas (HIBBING et al., 2010; SMID & LACROIX, 2013).

A competicdo entre microrganismos, por causa de seus tempos de geragao
curtos e altas densidades populacionais, pode resultar no dominio de uma espécie em
um tempo relativamente curto. Varios estudos examinaram essa interagéo, empregando
dois organismos competindo por um substrato comum para limitar o crescimento. E
dificil manter ambas as espécies competidoras no estado estacionario uma vez que os
recursos sao limitados (YOON et al., 1977; BECKER et al., 2012; FOSTER ; BELL,
2012).

Uma interagdo serd chamada direta se envolver o contato fisico de individuos
das duas populacdes e sera chamada indireta se o contato fisico ndo for uma parte
necessaria da interagao e se, em vez disso, 0 ambiente ndo-vivo € um intermediario
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necessario entre as duas populacées. As interagdes indiretas tém um efeito negativo
em ambas as populagcbes e sdo chamadas de competicdo por recurso, ou
simplesmente competicdo, quando cada populacdo remove do ambiente comum,
substancias necessarias para o crescimento (FREDRICKSON, 1977; FOSTER ; BELL,
2012; SMID ; LACROIX, 2013).

A competicdo por interferéncia ocorre quando cada populagdo excreta no
ambiente comum, substancias que sao inibitérias ou toxicas para a outra. O
antagonismo seria um termo melhor do que a competicao por interferéncia, mas ja é
usado para qualquer interacdo em que pelo menos uma populacdo experimente um
efeito negativo (FREDRICKSON, 1977; SIEUWERTS et al., 2008; RYPIEN et al., 2010;;
FOSTER ; BELL, 2012).

Certas populagdes microbianas obtém nutrientes essenciais secretando enzimas
que lisam e digerem células de outra populagédo. Os produtos de degradacao sdo entao
utilizados pela populacdo secretora de enzimas. Uma vez que os efeitos dessa
interacdo sado positivos em uma populacao e negativos para a outra, logo esse tipo de
interacdo é chamado parasitismo e predagédo. Assim, alguns autores usam um ou outro
desses termos ao descrever a interacao (SIEUWERTS et al., 2008; RYPIEN et al.,
2010; FOSTER ; BELL, 2012).

O amensalismo, a competicao por interferéncia e o parasitismo indireto tém uma
caracteristica em comum, isto €, pelo menos uma das populagbes que interagem libera
no meio, material que tem um efeito negativo sobre o outro. No amensalismo e
competicdo por interferéncia, o efeito negativo pode ser simplesmente uma inibicdo do
crescimento da populagéo afetada, mas no parasitismo indireto o efeito negativo deve
envolver a lise (FAUST & RAES, 2012; GROBKOPF ; SOYER, 2014).

Varios mecanismos podem dar origem a uma interacdo comensal. A produgao
pela populacédo hospedeira de substancias essenciais para o crescimento da populagao
comensal e remocéao pela populagdo hospedeira de inibidores da populagdo comensal
sao os dois mecanismos mais citados (BECKER et al., 2012; FAUST ; RAES, 2012;
FOSTER ; BELL, 2012; GROBKOPF ; SOYER, 2014).

Os termos mutualismo e protocooperagao sao usados para interacées que tém
efeitos positivos em ambas as populacdées. No mutualismo, a interacao € obrigatéria, na
protocooperagdo nao é obrigatério. Obrigatério nesse contexto significa simplesmente
necessario para a sobrevivéncia no habitat. O termo "simbiose" é usado as vezes no
lugar do mutualismo ou protocooperacdo, mas deve ser reservado para interacdes
diretas altamente especificas (FREDRICKSON, 1977; DAMORE ; GORE, 2012;
CELIKER ; GORE, 2013; GROBKOPF ; SOYER, 2014).

O mutualismo entre duas popula¢des pode surgir de diferentes maneiras, mas
uma das mais ébvias € a producao e liberagdo no meio, de uma substancia ou conjunto
de substancias, por um parceiro que o outro precisa, mas nao pode produzir por si s6. A
interacdo nao precisa ser especifica, entretanto é necessario que os metabolismos das
espécies interagentes sejam complementares. Este tipo de interacdo é também
chamado de sintrofismo (DAMORE & GORE, 2012; BECKER et al., 2012; CELIKER &
GORE, 2013; MORRIS et al., 2013).

Em ecossistemas naturais ndo se espera que ocorra a dominagdo completa de
um organismo por exclusdo competitiva, uma vez que 0s organismos nao podem ser
limitados por um Unico substrato. Relativamente poucos estudos experimentais tém se
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preocupado com a competicdo por substratos mistos por populacdo microbiana mista.
Neste caso, a cinética de utilizagdo do substrato € influenciada ndo apenas pelo
namero e tipo de substratos, mas também pelas interagdes entre as varias espécies
microbianas. Devido a competicdo por nutrientes entre os microrganismos, podem
ocorrer mudancgas na estrutura da populacao mista de microbios (YOON et al., 1977;
BECKER et al., 2012; GROBKOPF ; SOYER, 2014).

O comportamento das populagbes microbianas mistas em substratos mistos
depende da similaridade nas afinidades do organismo para os substratos. Se dois
organismos tém preferéncias de sobreposicdo estreita para um substrato limitador do
crescimento, devem competir severamente por esta fonte de nutrientes comuns, o que
pode resultar na exclusao do organismo inferior do sistema. No entanto, se tiverem
preferéncias diferentes, isto €, o grau de sobreposicdo é baixo, podem coexistir, uma
vez que estes organismos vao entao ocupar nichos ecolégicos diferentes (YOON et al.,
1977; HIBBING et al., 2010; BECKER et al., 2012).

Interacoes bidticas na rizosfera

O solo é um habitat que apresenta elevada diversidade de microrganismos com
comunidades altamente complexas, nas quais existem diferentes formas (eucariotos e
procariotos), que interagem em um ambiente dindmico e em estado de equilibrio. As
transformagdes microbianas, assim como suas diferentes rea¢des quimicas, podem ser
alteradas mediante a interferéncia de fatores bibticos e abidticos (WARDLE, 2006;
PREVIATI et al., 2012; LIMA et al., 2014).

Algumas das mais complexas interagbes quimicas, fisicas e bioldgicas
experimentadas pelas plantas terrestres sdo aquelas que ocorrem entre as raizes e seu
ambiente circundante do solo (rizosfera) (BAIS et al., 2010; DE-LA-PENA ; LOYOLA-
VARGAS, 2014; MOMMER et al.,, 2016). A rizosfera, ou seja, a estreita zona
circundante e influenciada pelas raizes das plantas, é considerada como um dos
ecossistemas mais complexos da Terra (MARTINS et al.,, 2014). Os organismos
encontrados na rizosfera incluem bactérias, fungos, nematoides, protozoarios, algas,
virus e artropodes (TRESEDER et al., 2012).

As raizes das plantas estédo localizadas abaixo do solo, e muitos dos fenémenos
interessantes nas quais estdo envolvidas, permanecem despercebidos. Interacdes
envolvendo raizes de plantas na rizosfera incluem os tipos raiz-raiz, inseto-raiz, e
microrganismo-raiz. A rizosfera representa um local altamente dindmico para intera¢des
entre as raizes, microbios patogénicos e benéficos no solo e invertebrados (NEWTON
et al., 2010; BAIS et al., 2010; MARTINS et al., 2014).

A maioria dos membros do microbioma da rizosfera sdo parte de uma rede
alimentar complexa que utiliza a grande quantidade de nutrientes liberados pela planta
(LARSEN et al., 2015). O genoma coletivo desta comunidade microbiana é muito maior
que o da planta e também é referido como o segundo genoma da planta (DENNIS et al.,
2010).

As plantas vivem em estreita associagdo com os microbios que habitam o solo
em que crescem. As comunidades microbianas do solo representam o maior
reservatorio de diversidade bioldgica conhecido no mundo. A rizosfera pode conter até
10" células microbianas por grama de raiz e mais de 30.000 espécies procariéticas
(BERENDSEN et al., 2012; PEREIRA et al., 2013).
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As comunidades microbianas da rizosfera também podem afetar direta e
indiretamente a composicdo e a biomassa de comunidades de plantas em
ecossistemas naturais. Numerosos organismos contribuem para estes processos,
levando a interagdes incontaveis entre plantas, antagonistas e simbiontes, tanto abaixo
do solo como acima do solo (PREVIATI et al., 2012; PHILLIPOT et al., 2013).

Muitas das ideias atuais sobre interacdes e processos na rizosfera emergiram de
estudos em plantas agricolas ou horticolas. No entanto, também estdo a ser feitos
progressos consideraveis na compreensao da ecologia microbiana da rizosfera de
espécies de plantas nao cultivadas em ecossistemas naturais € como o0s
microrganismos influenciam a alocacao de recursos, a biodiversidade e as interacoes
acima do solo (PHILLIPOT et al., 2013; PEREIRA et al., 2013).

A estrutura da comunidade microbiana na rizosfera é governada por fatores
abioticos e bidticos. Muitos estudos demonstraram que o solo tem uma profunda
influéncia na estruturacdo de comunidades fungicas, bacterianas e micorrizicas na
rizosfera. As complexas caracteristicas fisico-quimicas dos solos afetam a fisiologia das
plantas e os padrbes de exsudacdo radicular, que por sua vez influenciam a
composicao da microbiota da rizosfera (DENNIS et al., 2010; PREVIATI et al., 2012;
PHILLIPOT et al., 2013).

Os componentes quimicos dos exsudados radiculares podem deter um
organismo e atrair outro, ou dois organismos muito diferentes podem ser atraidos com
consequéncias diferentes para a planta (MENDES et al., 2013; LARSEN et al., 2015).
Este processo pode ser considerado como um processo continuo de microevolugao em
ambientes com baixa disponibilidade de nutrientes, que sdo bastante comuns em
ecossistemas naturais (NIHORIMBERE et al., 2011).

As espécies de plantas podem influenciar fortemente a composicao e a atividade
da microbiota da rizosfera (DENNIS et al., 2010; KHAMNA et al., 2010), e as diferengas
na morfologia da raiz, assim como na quantidade e tipo de exsudatos radiculares,
contribuem grandemente para este efeito especifico da espécie. Metabdlitos especificos
liberados para a rizosfera podem desencadear respostas mudltiplas em diferentes
microrganismos do solo (NIHORIMBERE et al., 2011).

Dado que a disponibilidade de carbono frequentemente limita o crescimento
microbiano no solo, pensa-se que este efeito da rizosfera resulta principalmente da
liberacdo de compostos contendo carbono a partir de raizes (exsudatos radiculares)
(DENNIS et al.,, 2010). Uma melhor compreensdo da sua ecologia deve facilitar o
desenvolvimento de estratégias de gestdo da rizosfera para fins ambientais. Na
rizosfera 0s microrganismos competem por 4gua, nutrientes e espaco e as vezes
melhoram sua competitividade através de uma associagdo intima com as plantas
(NIHORIMBERE et al., 2011).

A biota do solo (bactérias, fungos, macrofauna e raizes das plantas) é
incorporada em redes troficas e, portanto, as interagbes com consumidores ou
predadores no mundo microbiano, macro e mesofaunal sdo importantes para entender
0os processos da rizosfera. Um elevado numero de micrébios do solo atingiu
propriedades que Ihes permitem interagir mais eficientemente com as raizes e suportar
as condi¢des bastante severas da vida da rizosfera (HUANG et al., 2014; PII et al.,
2015).

A densidade microbiana e a atividade enzimatica sao altas préximas as raizes ou
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residuos e diminuem com o aumento da distancia, formando gradientes distintos em
escalas milimétricas. Nesse sentido, a estrutura da comunidade microbiana altera-se
com a distancia das raizes ou residuos (MARSCHNER et al., 2012).

Todos 0s organismos vivos requerem quase 0S mesmos nutrientes para sua
manutencao, crescimento e reproducdo. Isso constitui a base para a competicdo
interespecifica entre plantas e microrganismos em solos com nutrientes limitados. As
plantas e microrganismos em todos os solos s&o limitados por alguns nutrientes,
principalmente nitrogénio (N) e foésforo (P) e alguns outros macro e microelementos. A
absorcao continua de nutrientes pelas plantas leva ao desenvolvimento de zonas de
deplecao forte em torno das raizes. (KUZYAKOV ; XU, 2013).

A liberacao de grandes quantidades de carbono (C) facilmente disponivel para a
rizosfera leva a um aumento na abundéancia, atividade e crescimento de
microrganismos na rizosfera e, consequentemente, esgota os restantes nutrientes
disponiveis por absorcdo microbiana e imobilizagdo (DE-LA-PENA ; LOYOLA-VARGAS,
2014; MOMMER et al., 2016; KUZYAKQV ; XU, 2013).

Estas caracteristicas tornam a rizosfera uma zona de elevada demanda por
nutrientes levando a uma forte competicdo entre raizes e microrganismos. A limitacao
de nutrientes para raizes e microrganismos na rizosfera € muito maior do que no solo
nao rizosférico (KUZYAKQV ; XU, 2013).

Actinobactérias

As actinobactérias sao bactérias Gram-positivas. A maioria deste grupo é
saprofita e encontra-se amplamente distribuida no solo. Essas bactérias séo
reconhecidas pela sua capacidade de produzir uma grande variedade de enzimas
extracelulares e antibiéticos, e também por colonizar plantas (LEWIN et al., 2016; LIMA
et al., 2017). Elas sao distribuidas em ambientes terrestres, de agua doce e marinhos e
sao agentes versateis de biodegradagao (AUGUSTINE et al., 2013; BRITO et al., 2015).

O género Streptomyces é o dominante entre as actinobactérias, onde sao
responsaveis pela produgado de cerca de 50% dos metabdlitos secundarios bioativos
descobertos tais como antibibticos, agentes antitumorais, agentes imunossupressores e
enzimas (BRITO et al., 2015; MANSOUR et al., 2015; LAMILLA et al., 2017).

Elas tém um papel indispensavel na mineralizacao de toda a matéria organica
complexa, bem como a inorgéanica, sendo importantes decompositores de restos de
plantas e animais e compostos recalcitrantes no solo. Sdo conhecidas também, por
produzir um grande repertorio de enzimas para realizar atividades de degradacao
(VETROVSKY et al., 2014).

As actinobactérias sdao bactérias frequentemente filamentosas e esporuladas
com DNArico em G + C de 57-75%. Sdo também chamadas de actinomicetos. Elas sdo
0 grupo mais amplamente distribuido de microrganismos na natureza que habitam
principalmente o solo e sdo encontrados mais frequentemente em solos secos do que
molhados (DAS et al., 2014; RAMOS et al., 2015; BRITO et al., 2015).

Servem como mediadores biolégicos através do seu envolvimento em processos
biogeoquimicos (VETROVSKY et al., 2014). As actinobactérias sintetizam numerosos
metabdlitos naturais com diversas atividades bioldégicas que podem afetar outros
microrganismos da vizinhanca. Desse modo, sdo capazes de afetar o equilibrio
microbiano, ndo sé pela atividade metabdlica competitiva, mas também pela excrecao
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de substancias antimicrobianas (DAS et al., 2014).

Embora esses microrganismos sejam amplamente distribuidos no solo, o nimero
e os tipos de actinobactérias presentes num determinado solo é fortemente influenciado
por fatores fisicos, quimicos e bioldgicos tais como localizacdo geografica, temperatura
do solo, tipo de solo, pH do solo, teor de matéria organica, tipo de cultivo, aeracao e
umidade (PREVIATI et al., 2012; AMSAVEN], et al., 2015).

As actinobactérias fazem parte de um importante segmento da microbiota da
maioria dos ambientes naturais. Solo, agua doce, lago, fundos fluviais, estrume e
composto contém uma abundancia destes organismos. Elas sdo de ocorréncia
universal na natureza, vivendo e multiplicando-se tanto em zonas frias como tropicais, e
existem relatos de sua ocorréncia mesmo sob as condi¢cdes mais extremas do deserto
(KHAMNA et al., 2010).

As actinobactérias apresentam uma morfologia macroscépica e microscopica
distinta e diversa. Embora procariéticos por natureza, esses microrganismos sao
considerados como microrganismos de transicao entre bactérias e fungos devido a sua
capacidade de formar hifas ramificadas em algum momento do seu desenvolvimento
(AMSAVENI et al., 2015; LIMA et al., 2017).

Devido ao seu importante papel no ecossistema, numerosos estudos ecolégicos
foram conduzidos com essas bactérias. Foi demonstrado que as actinobactérias
constituem um componente significativo da comunidade decompositora do solo e
desempenham um papel importante na reciclagem de materiais organicos complexos e
recalcitrantes, tais como lignoceluloses e quitina (MOKNI-TLILI et al., 2013;
AUGUSTINE et al., 2013; VETROVSKY et al., 2014).

As actinobactérias do solo, particularmente do género Streptomyces, melhoram a
fertilidade do solo e possuem atividade antagonista contra uma vasta gama de agentes
patogénicos das plantas no solo (PEREIRA et al., 1999; MOKNI-TLILI et al., 2013). Em
trabalhos que testaram a interacdo das actinobactérias com outros microrganismos
verificou-se que o antagonismo é um dos fenémenos mais comuns apresentado por
essas bactérias (PEREIRA et al.,, 1999; MOKNI-TLILI et al., 2013; SILVA et al., 2013;
PEREIRA et al., 2013; LIMA et al., 2017).

Rizobios

Rizébios sao bactérias diazotréficas do solo capazes de formar ndédulos e
estabelecer uma simbiose com as raizes ou os caules de plantas, principalmente de
leguminosas. Durante o processo simbidtico, os rizébios reduzem o nitrogénio
atmosférico em uma forma diretamente assimilavel pela planta (GRANADA et al., 2014;
PINHEIRO et al., 2014; MUS et al., 2016).

Os rizébios sdo aerdbicos, Gram-negativos, em forma de hastes e cocos. As
bactérias simbibticas pertencentes ao género Rhizobium desempenham um papel
importante na nutricdo das leguminosas fixando o nitrogénio atmosférico nos nddulos
das raizes (HUNGRIA & KASCHUK, 2014; VUONG et al., 2017; IYER & RAJKUMAR,
2017).

Em geral, esta simbiose tem véarias vantagens, incluindo a melhoria da
produtividade agricola, a manutencéo e a restauracao da fertilidade do solo, a economia
com os fertilizantes caros e a redugdo da poluicdo das aguas subterrédneas pelos
nitratos, desempenhando assim uma fungéo ecoldgica e econdmica. Essas bactérias
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também tém sido utilizadas em programas de recuperagdo de areas degradadas
(MARTINS ; MARTINS, 2013;MOREIRA et al., 2014; SATURNO ; ANDRADE, 2015;
TAVARES et al., 2016).

O solo é um ambiente complexo, heterogéneo e dindmico onde ocorrem uma
série de processos que sao importantes para a vida. Estes processos sao mediados
pela vasta diversidade microbiana do solo, que pode contribuir para o crescimento das
plantas. Entre esses processos, esta a fixagcao biolégica do nitrogénio atmosférico que é
mediada por bactérias diazotréficas que podem viver livremente no solo ou viver
simbioticamente ou em associagcdo com plantas e outros organismos (LONGATTI et al.,
2013).

Essas bactérias infectam as raizes das leguminosas, levando a formacao de
nédulos que é o local onde ocorre a fixacdo do nitrogénio. O sistema enzimatico da
bactéria fornece uma fonte constante de nitrogénio para a planta hospedeira e a planta
fornece nutrientes e energia para as atividades da bactéria. As bactérias diazotréficas
pertencem a um grupo particular de microrganismos que possuem um complexo
enzimatico chamado nitrogenase, responsavel pela reducado do nitrogénio atmosférico
(N2) para amoénia (NH3) (BATTACHARYA et al., 2013).

Devido a sua importancia ecoldgica e econémica, a diversidade, o0 metabolismo e
a taxonomia destes microrganismos tém sido muito estudados (FENTAHUM et al 2013;
PINHEIRO et al, 2014; SILVA et al., 2014; CAVALCANTE et al., 2015; ALIAS-VILLEGAS
et al., 2015; FEITOZA et al., 2015). De um género que compreendia quatro espécies em
1981, a classificagdo mais recente inclui pelo menos 18 géneros e 238 espécies
(SHAMSELDIM et al., 2017).

Atualmente, as bactérias noduladoras das leguminosas pertencem a trés classes
bacterianas diferentes: as a, B e y-proteobactérias. A maior delas, a a-proteobactéria, é
composta por seis familias, incluindo  Rhizobiaceae,  Phylobactericiae,
Bradyrhizobiaceae, Hyphomicrobiaceae, Methylobacteriumaceae e Brucellaceae. A
segunda classe composta pelas p-proteobactérias, atualmente contém uma familia do
Burkholderiales e contém dois géneros (SHAMSELDIM et al., 2017).

Os rizobios apresentam uma grande diversidade taxonémica e fenotipica e
alguns grupos sao distribuidos em todo o mundo. Estudos que avaliaram a diversidade
de rizbbios demonstraram que algumas dessas bactérias pertencem a grupos que
anteriormente nao eram descritos como bactérias formadoras de nddulos, como as B-
proteobactérias e mais recentemente as y-proteobactérias. Na mesma extensdo que a
diversidade taxon6mica, as estirpes de rizobios mostram uma ampla gama de perfis
metabdlicos (PATEL ; DUBEY, 2014; SHAMSELDIM et al., 2017).

A exploracado da fixacdo biolégica de nitrogénio (FBN) pela simbiose rizébio-
leguminosa € a mais proeminente encontrada na natureza e uma abordagem muito
promissora para aumentar a fertilidade do solo. Essa simbiose fornece cerca de 65% do
nitrogénio total da biosfera para as plantas. A eficacia da FBN pode depender da
sobrevivéncia das bactérias fixadoras de nitrogénio que pode ser influenciada por
diferentes condicbes do solo como salinidade, seca, acidez, temperatura do solo
(FENTAHUN et al., 2013).

Os rizoébios tém uma grande importancia agricola devido, principalmente, a
necessidade na redugao do uso de adubos nitrogenados, sendo util para a melhoria da
fertilidade do solo nos sistemas agricolas (BAKHOUM et al., 2014; CAVALCANTE et
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al.,, 2015). No Brasil, o melhor exemplo de aplicacdo da FBN é a inoculagdo de soja
(Glycine max. (L.) Merrill) com estirpes do género Bradyrhizobium, tornando a adubagao
nitrogenada desnecessaria e garantindo maior competitividade desta commodity no
mercado internacional (NETO et al., 2014).

A fixacao biolégica do nitrogénio atmosférico (FBN) é importante na substituicao
da adubacao nitrogenada em diversas partes do mundo. No entanto, uma série de
fatores afetam a relacédo simbidtica rizobio-leguminosa. Estes incluem a compatibilidade
com a planta hospedeira e as condigdes fisico-quimicas do solo, especialmente
salinidade e pH do solo, deficiéncia de nutrientes, toxicidade de minerais e metais
pesados, temperaturas extremas, umidade do solo insuficiente ou excessiva e fatores
bidticos tais como a as interagdes com outros microrganismos do solo (PEREIRA et al.,
1999; SHARMA et al., 2013; IYER ; RAJKUMAR, 2017).

Uma simbiose totalmente funcional requer habilidade de sobrevivéncia bem
sucedida das bactérias mesmo em condi¢cdes ambientais adversas. Dentro do solo, as
bactérias diazotréficas encontram varios obstaculos que afetam seu crescimento, seus
passos iniciais de simbiose e a capacidade de fixacao de nitrogénio (HUNGRIA &
KASCHUK, 2014; ALIAS-VILLEGA et al., 2015; NAAMALA et al., 2016).

Apesar da inoculacdo com rizObios representar alternativa viavel ao adubo
nitrogenado, o potencial econémico ainda ndo foi totalmente estabelecido devido a
problemas com o inoculante, que envolve, entre outros fatores, a sensibilidade das
cepas inoculadas aos estresses bidticos e abioticos (PEREIRA et al., 1999; PEREIRA et
al., 2013).

Estudos revelaram que estirpes de rizdbios utilizadas em inoculantes foram
suscetiveis a acado antagonista da microbiota nativa do solo (actinobactérias) e nao
obtiveram sucesso em seu estabelecimento no solo (PEREIRA et al., 1999; PEREIRA et
al., 2013).

A FBN por espécies de rizdbios simbidticas ndo € a Unica caracteristica que
ajuda o crescimento e a adaptagcado das plantas. O rizdbio simbi6tico em plantas nao-
nativas pode induzir a adaptacdo das plantas através de efeitos indiretos, incluindo
diminuicdo da severidade de doencas e melhoria nas interacées bacterianas mutuas e
efeitos diretos, incluindo alteragcbes nos processos ecoldgicos e ecossistémicos,
producado de horménios e solubilizacdo de nutrientes do solo (GRANADA et al., 2014;
DEAN et al., 2014).

Semiarido brasileiro

Sabe-se que na zona semidrida brasileira o principal fator limitante é a
disponibilidade de agua, j4 que a precipitacdo anual € concentrada em apenas trés ou
quatro meses consecutivos. A caatinga, uma vegetacdo decidua tropical seca,
composta por pequenas arvores, arbustos e gramineas, xerofilos e plantas deciduas, €
o mais abundante tipo de vegetacdo, que compreende aproximadamente 845 mil km?,
na regiao semiarida do Nordeste do Brasil. (PAGANO et al., 2013; SOUTO et al., 2013;
FREITAS et al., 2014; SILVA et al., 2015).

As principais caracteristicas de uma regido semidrida sdo alto nivel de
insolacao, alta temperatura, recursos hidricos escassos e chuvas escassas, que muitas
vezes causam longos periodos de seca e estiagem. Os microrganismos no solo sao
fortemente influenciados por varios fatores quimicos e fisicos, incluindo a
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disponibilidade de nutrientes, matéria organica, umidade do solo e temperatura
(GORLACH-LIRA ; COUTINHO, 2007; FREITAS et al., 2014; ZHAO et al., 2016).

Em ambientes aridos, todos esses fatores sdo geralmente desfavoraveis ao
crescimento microbiano no solo. Entre as tensées fisicas, uma seca de curto prazo
pode ser o principal estresse que afeta a diversidade e atividade das populacdes
microbianas, devido a reducado da difusdo do substrato em solos secos e ao aumento
das demandas nutricionais microbianas (GORLACH-LIRA ; COUTINHO, 2007;
MAESTRE et al., 2010).

Esses solos sob vegetacdo de caatinga sdo habitats bastante peculiares, com
caracteristicas préprias cuja atividade biolégica € extremamente rica e ainda muito
pouco explorada. A atividade microbiana nos solos dessa regido € de grande relevancia
para 0s processos biolégicos e bioquimicos, pois interfere diretamente na
transformacéo e disponibilizacao de nutriente (VINHAL-FREITAS et al., 2010).

As bactérias constituem o principal grupo de decompositores responsaveis pela
reciclagem de carbono, principalmente devido a sua capacidade de produzir diversas
enzimas extracelulares que degradam compostos complexos e macromoléculas. A
producao de enzimas hidroliticas extracelulares, como proteases, amilases, celulases e
quitinases no solo semiarido, caracterizadas pela disponibilidade limitada de nutrientes,
bem como o efeito rizosférico, podem contribuir grandemente para o crescimento e
sobrevivéncia da populacao bacteriana (MAESTRE et al., 2010; SOUTO et al., 2013;
ZHAO et al., 2016).

CONSIDERACOES FINAIS

O semiarido brasileiro apresenta elevada diversidade de organismos que ainda
permanece pouco compreendida. Actinobactérias e rizobios sdo bactérias naturalmente
presentes no solo da regido semiarida, conforme descrito pelos estudos acima citados,
e as pesquisas relacionadas a interacao entre esses grupos de bactérias no semiarido
sao muito escassas. Foi encontrado apenas um relato da interacdo entre esses grupos
de bactérias no semiarido.

Nesse sentido, € necessaria a realizacdo de estudos para proporcionar uma
melhor compreensao dos mecanismos relacionados a interagdo e coexisténcia entre
essas bactérias do solo, o que pode contribuir para um melhor entendimento do
processo de estruturacao dessas populacdes de bactérias nessa regiao, o que permite
a adocao de praticas de conservacao da biodiversidade além de promover a selegéo de
bactérias com potencial para produc¢ao de bionoculantes e produgao de enzimas.
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