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Resumen

El género Azospirillum pertenece al grupo de rizobacterias promotoras
del crecimiento vegetal. Esta capacidad ha sido atribuida principalmente
a la fijacién del nitrégeno y produccion de fitohormonas. Estas bacterias
producen 4cido indol-3-acético (AIA), un tipo de auxinas que inducen
cambios morfolégicos en el sistema radical de las plantas, y ademds
pueden actuar como moléculas de senalizacién en la interaccién planta-
bacteria. Sus efectos sobre el crecimiento vegetal han permitido que
se utilicen en la formulacién de biofertilizantes como una alternativa
en la agricultura. Sin embargo, muchos aspectos bioquimicos sobre la
interaccion de esta bacteria con las plantas son atin desconocidos. Aqui
se resumen algunas vias por el cual esta bacteria promueve el crecimiento
vegetal as{ como su importancia en la agricultura.

Palabras clave: Azospirillum, rizobacterias, fitohormonas, estrés,
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Abstrac

The genus Azospirillum belongs to group of plant growth promoting
thizobacteria (PGPR). These capacities have been attributed to the
nitrogen fixation and production of phytohormones. These bacteria
produce indole-3-acetic acid (AIA), an auxin that induces morphologic
changes in plants root system and besides can act as signaling molecule
in bacterium-plant interaction. Their effects on plant growth allowed
the formulation of biofertilizers as an alternative in the agriculture.
However many biochemical aspects about interaction of these bacterium
with plant are still unknown. Here summarized some pathways whereby
this bacterium promotes plant growth as well as their relevance in the
agriculture.

Key words: Azospirillum, rhizobacteria, phytohormones, stress,
biofertilizers.

Introducciéon
El suelo, es el hébitat de una gran variedad de microorganismos.
Las plantas alojan en su sistema radical una gran variedad de estos
microorganismos interactuando con ellas de manera positiva o
negativa. Los grupos dominantes son los hongos, las bacterias y
los nematodos (Manoharachary y Mukerji, 2006). La mayoria
de estas interacciones se realizan en una zona conocida como
rizésfera, un centro de actividades fisicas, quimicas y bioldgicas
con apenas 1 mm de espesor, que rodea la arquitectura viva
del sistema radical de una planta y que es influenciado por los
exudados de la raiz (Cardon y Whitbeck, 2007).

A las bacterias que encontramos en esta zona de interaccién
y que influyen positivamente en el crecimiento de las plantas se
les denomina Rizobacterias Promotoras del Crecimiento Vegetal
(PGPR, por sus siglas en ingles). Estas bacterias favorecen el
crecimiento de las plantas a través de diferentes mecanismos,
que incluyen la secrecién de fitohormonas, suplemento de
macro y micro elementos, la fijacién bioldgica del nitrégeno
(diazotrofos), la solubilizacién del fosforo, entre otros (Spaepen
et al., 2009). También benefician a la planta a través de efectos
indirectos, principalmente asociados con la reduccién del dafo
causado por patdgenos, funcionando como agentes de control
biolégico porque pueden actuar directamente sobre el patégeno
o inducir la resistencia sistémica en la planta (Van Loon, 2007;
Weller, 2007) (Fig. 1). Las PGPR mds conocidas pertenecen
a géneros bacterianos que incluyen a Rhizobium, Bacillus,
Pseudomonas, Burkholderia y Azospirillum (de Zelicourt et al.,
2013). Estas bacterias pueden estimular el crecimiento de varios
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cultivos importantes, tanto en condiciones de invernadero como
de campo, bajo varias condiciones climdticas y de suelo (Bashan
et al., 2004).

Importancia econémica

El interés en el uso de inoculantes que contienen bacterias
que promueven el crecimiento de la planta estd en incremento
debido al alto costo de los fertilizantes, y a la promocién de una
agricultura sustentable. En los dltimos afios, en todo el mundo,
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Figura 1. Interaccién planta-rizobacteria. RSI, resistencia sistémica inducida;
PGPR, rizobacterias promotoras del crecimiento vegetal.
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principalmente en Latinoamérica, inoculantes comerciales como
el Nitragin, Nitrasoil, Rizobacter en Argentina, ASIA-Biofabrica
Siglo XXI en México, asi como instituciones de investigacién
como agricola-INTA en Argentina, EMBRAPA en Brasil,
RENARE-MGAP en Uruguay e INIFAP en México, entre otras,
han desarrollado y probado inoculantes comerciales que contienen
PGPR, comtinmente conocidos como biofertilizantes (Helman
etal., 2011). A diferencia de los fertilizantes quimicos que tienen
un gran impacto en el medio ambiente, los biofertilizantes son
de muy bajo costo, no dafian al medio ambiente y son ficiles de
encontrar.

Azospirillum es una de las PGPR mejor estudiadas y es la mds
ampliamente usada a escala comercial, incrementando de manera
significativa la produccién de diferentes cultivos de importancia
econdmica. Se ha reportado que los biofertilizantes que contienen
esta rizobacteria incrementan en un 9 % aproximadamente la
produccién de semillas y en un 18% el peso seco de la planta
de trigo (Veresoglou y Menexes, 2010). Ademds, incrementan
el rendimiento entre un 5y 30% en maiz, trigo, sorgo, arroz
y leguminosas (Dobbelaere ez al, 2001; Diaz-zorita et al.
2009; Hungria et al., 2010) . De esta manera, la inoculacién
de cultivos con biofertilizantes puede reducir hasta en un 20 a
50% la aplicacién de fertilizantes a base de nitrégeno (Helman
et al., 2011). Debido a su uso potencial como biofertilizantes,
su aplicacién en el campo estd en incremento. Tan solo en
2006, México aplico inoculantes comerciales en 200 000 ha
aproximadamente, mientras que Brasil los aplico a un millén de
ha de cultivo aproximadamente (Helman ez 4/, 2011).

Ademis, biofertilizantes a base de hongos con capacidad de
promover el crecimiento vegetal, conocidos como micorrizas,
se estdn empleando junto con A. brasilense para tener un
mayor efecto en la agricultura. La inoculacién de plantas de
arroz con Glomus intraradices junto con A. brasilense mejora el
crecimiento de estas plantas bajo condiciones de estrés hidrico.
Este incremento fue superior a las inoculadas solamente con
Glomus intraradices o A. brasilense (Ruiz-Sinchez et al., 2011).
Recientemente, la triple inoculacién de Eleusine coracana Gaertn.
con Glomus fasciculatum, Azospirillum brasilense 'y Bacillus
polymyxa, mostré claramente un incremento en el crecimiento y
consumo de nutrientes de esta planta (Patil ez /., 2013). La co-
inoculacion del género bacteriano Rhizobium con Azospirillum
tiene un mayor efecto en el crecimiento de leguminosas.
En esta co-inoculacion, Azospirillum induce la produccién
de flavonoides en la raiz de frijol, los que a su vez inducen la
expresion genes Nod en Rhizobium, mejorando la asociacion con
la planta (Burdman ez al., 1996), la formacién de nédulos y la
concentracién de N, (Benintende ez /., 2010). Se ha observado
un efecto positivo sobre la expresién de genes nod durante la co-
inoculacion Azospirillum-Rhizobium bajo condiciones de estrés
salino (Dardanelli ez a2/, 2008). También otras rizobacterias
como Pseudomonas, Gluconacetobacter y Herbaspirillum, estdn
siendo analizadas como bioinoculantes. (Rosas ez /. 2009; Reis
et al. 2007; Rothballer ez al. 2009).

Finalmente, estudios mds detallados sobre la fisiologfa de
Azospirillum que le permitan adaptarse a condiciones adversas
darfa la pauta para la generacién de nuevos bioinoculantes.

El género Azospirillum

En particular, el género Azospirillum se ha investigado a
profundidad por su capacidad promotora del crecimiento
vegetal y se ha convertido en un excelente modelo para estudiar
la interaccién planta-microorganismo. Estas investigaciones
han derivado en la fabricacién de inoculantes con cepas de
Azospirillum usadas a escala comercial (Helman er al., 2011).
Sin embargo, atin falta mucho por conocer sobre el mecanismo
molecular por el cual esta bacteria interactda con las plantas.

El género Azospirillum fue inicialmente estudiado por su
capacidad para fijar el nitrégeno. En la actualidad se han descrito
12 especies del género Azospirillum: A. lipoferum y A. brasilense
(Tarrand ez al., 1978), A. amazonense (Magalhaes et al., 1983), A.
halopraeferens (Reinhold ez al., 1987), A. irakense (Khammas et al.,
1989), A. largimobile (Ben Dekhil ez al., 1997), A. docbereinerae
(Eckert et al., 2001), A. oryzae (Xie y Yokota, 2005), A. melinis
(Peng et al., 2006), A. canadense y A. zeae (Mehnaz, 2007) y A.
rugosum (Young et al., 2008). La mayoria de estas especies se han
aislado de raices de plantas silvestres y cultivadas, y de suelos de
regiones templadas, subtropicales y tropicales de todo el mundo
(Gunarto ez al., 1999). Las dos primeras en ser descritas y las més
estudiadas son A. lipoferum y A. brasilense.

Azospirillum pertenece a la subclase o-proteobacteria, que
alberga un gran nimero de bacterias simbiontes asociadas a
plantas, y ha sido aislada colonizando la rizdsfera de gramineas,
particularmente de cultivos de importancia econdémica tales
como el maiz, el trigo y el arroz, desde climas tropicales hasta
templados (Patriquin ez al., 1983).

El efecto caracteristico en plantas inoculadas con Azospirillum
es el incremento en la longitud y niimero de raices laterales, un
mayor nimero de pelos radicales, incremento en el peso seco
de la raiz, y en la respiracion celular, entre otros (Hadas y Okon,
1987). El mecanismo exacto para promover el crecimiento aun
es desconocido, pero ha sido atribuido a su capacidad de fijar
el nitrégeno atmosférico, no obstante, estudios extensos sobre
la fijacién de nitrégeno en condiciones de campo e invernadero
indican que este mecanismo no juega un papel importante en la
promocién del crecimiento de las plantas (Spaepen ez 4l., 2009).

Por otro lado, Azospirillum es capaz de producir y excretar
reguladores de crecimiento vegetal (fitohormonas) tales como las
auxinas, citocinas, y giberelinas (Tien et al., 1979; Spaepen et
al., 2009; Molina-Favero et al., 2008), que son muy importantes
para el desarrollo de la planta.

Colonizacion del sistema radical por
Azospirillum

La planta secreta hacia la rizésfera exudados que atraen a muchos
microorganismos, como las rizobacterias. La movilidad y la
quimiotaxis de estas bacterias permiten que se muevan hacia
la rafz, donde se benefician de los exudados como fuente de
carbono y a su vez benefician el crecimiento de la planta. El
establecimiento de Azospirillum en la raiz de la planta es una etapa
critica para promover el crecimiento vegetal, y ademds depende
del genotipo de ambos actores. Coloniza la superficie de la raiz, el
interior y el exterior del cortex (Patriquin ez al., 1983) a través de
pelos radicales, de los espacios vacios creados por la descamacién
epitelial o por la zona de emergencia de raices laterales (Umali-
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Garcia et al., 1980). Por ejemplo, A. brasilense Sp245 coloniza el
interior de los pelos radicales de plantas de trigo, mientras que la
cepa Sp7 se ubica principalmente en la superficie de la raiz (Van
de Broek et al., 1993).

La secuenciacién reciente del genoma de Azospirillum
demuestra que este género codifica un ntimero sustancial de
glicosil hidrolasas, enzimas que son esenciales para descomponer
la pared celular dela planta. El nimero de celulasas y hemicelulasas
de este género es comparable al encontrado en bacterias que
tienen la capacidad de degradar la pared celular, y muchas de
estas se cree que fueron adquiridas horizontalmente (Wisniewski-
Dye et al., 2011), sugiriendo que Azospirillum puede colonizar el
interior de la rafz a través de la degradacién de componentes de
la pared celular de la rafz.

Efectos de Azospirillum sobre las plantas

La inoculacién de plantas con Azospirillum induce cambios
significativos en varios paramentros de crecimiento, tales como
la aceleracién de la germinacién, aumento de la biomasa aérea de
la planta (Canto ez al., 2004; Saubidet, 2002) (Fig. 2), aumento
del peso seco de rafz, incremento en la velocidad de respiracién
de la raiz, desarrollo del sistema radical como las raices laterales,
pelos radicales y didmetro de la raiz (Hadas y Okon, 1987; Jain y
Patriquin, 1984) (Fig. 3).

Estos efectos observados en las plantas son dependientes de
la concentracién del inoculo, ya que plantas inoculadas con altas
concentraciones (1x10° UFC) causan una inhibicién significativa
en la longitud del sistema radical sin afectar el desarrollo de raices
laterales y pelos radicales (Kapulnik ¢z /., 1985; Hadas y Okon,
1987). Los efectos descritos en el crecimiento de la rafz resultan
en un incremento del consumo de agua y nutrientes del suelo.
Estos correlacionan con un mejor rendimiento de las partes
aéreas de la planta. Asi mismo estos resultados se han observado
bajo condiciones de laboratorio y de campo en varios cultivos de
importancia como el maiz y el trigo. Ademds de inducir cambios
en la morfologia de la planta, estas bacterias también afectan el
contenido de proteinas, metabolitos secundarios y la induccién

de resistencia a patdgenos (Cangahuala-Inocente et al., 2013;
Chamam ez al., 2013).
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Figura 2. Plantulas de trigo inoculadas con A. brasilense Sp245. a) follaje. b) raiz.
C, control; UFC, unidades formadoras de colonias (datos personales).
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Azospirillum y su uso en la agricultura

Fijacién de nitrégeno

El nitrégeno es un elemento esencial en el desarrollo de las plantas
y un factor limitante para su crecimiento. No obstante, las plantas
no pueden asimilar directamente el gas nitrégeno, por lo tanto las
plantas absorben el nitrégeno disponible en el suelo a través de
sus raices en forma de amonio y nitratos. Solo algunas procariotas
son capaces de usar el N, a través de un proceso llamado fijacién
biolégica de nitrégeno, que es la conversién del N, atmostérico,
a una forma que puedan usar las plantas.

El género Azospirillum posee la capacidad de fijar el
nitrégeno atmosférico tanto como bacteria de vida libre como en
asociacion con la planta. Sin embargo Azospirillum fija nitrégeno
solo bajo condiciones microaerébicas de 0.2 kPa de oxigeno
aproximadamente, aunque esta concentracién varfa entre cepas y
especies (Hartmann y Baldani, 2006). Por lo tanto, en la mayoria
de los cultivos bajo diferentes condiciones, la contribucién en la
fijacién del nitrégeno por Azospirillum se ha estimado en no mds
de 10 kg de N, por hectdrea por ano, mientras que la fertilizacién
del maiz en la agricultura moderna estd en el orden de 200-
300 kg de N, por hectdrea. De acuerdo con este dato, parece
que la contribucién de la fijacién bioldgica de nitrégeno por A.
brasilense es baja para los cultivos y que no juega un papel muy
importante en la promocién del crecimiento vegetal (Helman ez
al., 2011).

Produccion de fitohormonas

Los cambios morfolégicos ocurridos en la planta después de la
inoculacién con Azospirillum se le atribuyen a la produccién de
sustancias que estimulan el crecimiento vegetal, tales como las
auxinas, citoquininas o citocinas, giberelinas, dcido absisico y
etileno.

El AIA es la principal auxina en las plantas y controla
procesos fisioldgicos que incluyen, alargamiento, divisién celular
y diferenciacién de tejidos, modificando asi diferentes érganos
de las plantas, como el sistema radical (Taiz y Zeiger, 2002;
Overvoorde et al., 2010). El papel central del AIA que produce
Azospirillum se ha demostrado usando una cepa mutante que
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Figura 3. Efecto de A. brasilense sobre el desarrollo de la raiz. C, control; UFC;
unidades formadoras de colonias. (Tomado de Spaepen et al, 2008).
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produce solo el 10% del AIA comparado con la cepa silvestre,
y que reduce el efecto estimulatorio en el crecimiento vegetal
(Dobbelaere et al., 1999).

Anilisis bioquimicos y genéticos en A. brasilense revelaron
multiples vias para la biosintesis del AIA (Prinsen ez al., 1993;
Spaepen ¢t al., 2007). La via indol-3-piruvato dependiente
del triptéfano se ha descrito en numerosas bacterias tales como
la fitopatégena P agglomerans, las benéficas Bradyrhizobium,
Azospirillum, Rhizobium y Enterobacter cloacae, y cianobacterias
(Spaepen ez al., 2007). La enzima clave de esta via es la indol-
3-piruvato descarboxilasa (codificada por el gen ipdC) (Van de
Broek ez al., 1999). En A. brasilense también se ha descrito una via
independiente de tript6fano, esta via es predominante cuando no
se adiciona triptéfano al medio de cultivo (Prinsen et al., 1993),
sin embargo no se han identificado las enzimas involucradas en
esta via (Fig. 4).

Si bien la produccién de AIA en Azospirillum es la més
documentada de todas las hormonas que promueven el
crecimiento vegetal, no existe una evidencia directa de la
participacién de esta hormona como el principal mecanismo por
el que la bacteria promueve el crecimiento de las plantas. Por lo
tanto, la promocién del crecimiento puede ser el resultado de
multiples interacciones de mecanismos como la produccién de

fitohormonas, la fijacién de nitrégeno, entre otros.

Muchas cepas de Azospirillum tienen la capacidad de producir
otros reguladores de crecimiento (giberelinas, citocinas, 4cido
absisico y etileno) a una concentracién suficiente para provocar
cambios morfoldgicos y fisiolégicos en las plantas. Las giberelinas
(GA, gibberellic acid) son hormonas que controlan el crecimiento
y una gran variedad de procesos de desarrollo similares a las
auxinas. Estos reguladores de crecimiento promueven la division,
la elongacién celular y germinacién y son ademds sintetizadas
por las plantas, hongos y otras bacterias. El efecto de promocién
de crecimiento vegetal por Azospirillum parece ser parcialmente
debido a la produccién de giberelinas, como ocurre con otras
PGPR (Bottini ez al., 2004).

En este sentido se ha demostrado la produccién de los
precursores inmediatos GA9 y GA19 en A. lipoferum (Piccoli y
Bottini, 1996). Cuando una cepa de A. lipoferum que produce
GA fue cultivada en presencia de glucosil ester o glucdsido
de GA A,, ambos conjugados fueron hidrolizados. Estos
resultados 7 vitro apoyan la hipétesis de que la promocién del
crecimiento vegetal inducido por Azospirillum podria deberse a
una produccién combinada de GA tanto por la bacteria como
por la planta (Piccoli ¢t al., 1997). Aunque con estos resultados
se demuestra la capacidad del genero Azospirillum de producir
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Figura 4. Diferentes vias para la sintesis de AIA en bacterias. TMO, Triptéfano oxigenasa; NH, Nitrilo hidratasa; IAMH, Indol-3-acetamida hidrolasa; AT, Amino transferasa;
OCLT, Oxidasa de la cadena lateral del triptéfano AO, Amino oxidasa; IPDC, Indol-3-piruvato descarboxilasa; IAAldD, Indol-3-acetaldehido deshidrogenasa; TD, Triptéfano
descarboxilasa; NL, Nitrilasa. Las flechas rojas y verdes sefialan las vias encontrados en Azospirillum. Modificado de Spaepen et al., 2007.
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GA, atn falta por conocer el efecto que tiene esta hormona en
la promocién del crecimiento vegetal y su relacién con las demds
hormonas.

Otra de las hormonas de interés es el 4cido absisico (ABA),
esta molécula juega un papel muy importante en las plantas;
los niveles de ABA se incrementan cuando las plantas estdn en
estrés abidtico, como el estrés hidrico, por luz, por salinidad,
o por herida. Esta molécula es considerada una molécula de
estrés y también es importante en condiciones de desarrollo
normal de las plantas. En estudios previos se ha reportado que
la inoculacién con A. lipoferum revierte el efecto de fluoridona
que afecta la sintesis del ABA en pldntulas de maiz, sugiriendo
que esta bacteria puede producir este tipo de hormona (Cohen
etal., 2001).

Mis recientemente se demostré que A. brasilense Sp245
produce ABA en medio de cultivo y que esta produccién se
incrementa cuando el NaCl (100 mM) es incorporado al medio
de cultivo (Cohen er al, 2007). en este mismo trabajo, la
inoculacién de A. thaliana con A. brasilense Sp245 incrementa
dos veces la cantidad de ABA en la planta (Cohen ez a/., 2007).
Estos resultados evidencian que este género poseen la maquinaria
para la sintesis de ABA y también pueden explicar los efectos
benéficos de Azospirillum en plantas bajo condiciones de estrés.

Las citocininas son una clase de fitohormonas tipo purina
que promueven la division celular y la morfogénesis de la rafz.
La mayorfa de los microorganismos rizosféricos son capaces
de sintetizar citocininas en cultivos. Sin embargo, son escasos
los estudios sobre la sintesis de esta molécula en Azospirillum.
Esto abre un nuevo campo de investigacién para conocer como
estas bacterias pueden producir moléculas tipo citocininas y
como estas moléculas pueden afectar la arquitectura del sistema
radical de las plantas. Igualmente serfa de gran interés conocer
cémo interactiian con las demds fitohormonas para promover el
crecimiento vegetal.

El etileno es una fitohormona que regula varios procesos
fisiolégicos como la senescencia y la latencia de semillas; es
producido por plantas superiores y algunos microorganismos.
La enzima clave para la sintesis de esta molécula es la
l-aminociclopropano-1-dcido carboxilico desaminasa (ACC-
deaminasa), encontrada en plantas y rizobacterias con capacidad
de degradar ACC. A pesar de que Azospirillum promueve el
crecimiento vegetal, no poseen ACC-desaminasa, por lo que no
podria producir etileno. En un reporte de Strzelczyk ez al. (1994),
donde analizaron la capacidad de este género para producir esta
molécula, y encontraron que si puede sintetizar etileno bajo
diferentes fuentes de carbono y en presencia de metionina en el
medio.

En otro estudio, el efecto de la aplicacién exdgena de etileno
a la planta fue similar al efecto de la inoculacidn, y la aplicacién
de inhibidores de la actividad o sintesis del etileno bloquea
completamente la promocién del crecimiento vegetal inducido
por A. brasilense (Ribaudo ez al., 2006). Aunque no haya un
estudio concreto sobre la sintesis de etileno por Azospirillum, no
se descarta la posibilidad de que la promocién de crecimiento
vegetal sea también por etileno, junto con las demds fitohormonas.
No obstante, puede ser que la contribucién de esta molécula en la
planta sea mucho menor que las demds hormonas.

Azospirillum y su uso en la agricultura

Por otro lado, se ha reportado la produccién del 6xido
nitrico (ON) por A. brasilense Sp245 (Creus et al., 2005). El
ON es un radical libre lipofilico y volatil que participa en varios
procesos, como en vias metabdlicas, de sefializacién, de defensa
y de desarrollo en plantas. En bacterias, esta molécula puede ser
producida por varias vias bajo condiciones aerébicas (Molina-
Favero ez al., 2007). La desnitrificacién aerdbica catalizada por la
enzima nitrato reductasa periplasmica y la actividad de la enzima
¢éxido nitrico sintasa son algunas de las vias por las que se produce
el ON (Steenhoudt ez al., 2001; Pothier et al., 2007).

La evidencia actual indica que existe una importante conexién
entre el ON y las hormonas vegetales cldsicas, particularmente las
auxinas, durante el desarrollo del sistema radical. Recientemente
se demostré la participacion del ON en la formacién de raices
laterales en tomate inducidas por A. brasilense Sp245, utilizando
un secuestrador especifico de ON, cuya aplicacién resulto en la
inhibicién de la formacién de raices laterales (Creus ez al., 2005;
Molina-Favero et al., 2007).

Otra evidencia que apoya esta hipétesis es la utilizacién de
una mutante de A. brasilense Sp245, Fajl164, que solo produce el
5% del ON comparado con la cepa silvestre, y que fue incapaz de
inducir la formacién de raices laterales (Molina-Favero, 2008).
Estos resultados muestran que el ON es un componente clave en
la promocidn del crecimiento inducido por Azospirillum, si bien
resta por confirmar si el ON es producido por la bacteria, por la
planta o por ambas durante la interaccidn.

Induccion de resistencia a patogenos y estrés abiético

Otro de los mecanismos para favorecer el crecimiento vegetal,
es la induccién de resistencia sistémica en plantas en contra de
patdgenos. Este mecanismo se ha observado en plantas de tomate
inoculadas con A. brasilense en contra de la bacteria patégena
Pseudomonas syringea pv. tomato (Bashan y de-Bashan, 2002).
Plantas de Oryza sativa cv. Nipponbareinoculadas con Azospirillum
B510 exhiben un incremento en la resistencia en contra del hongo
Magnaporthe oryzae y de la bacteria Xanthomonas oryzae, a través
de la activacién de un mecanismo de defensa independiente de
la sefalizacién por 4cido salicilico (Yasuda et. al., 2009). Esto
sugiere que la interaccién bioldgica entre células de la planta y
células bacterianas activan el sistema de inmunidad innata de las
plantas hospedantes.

Aunque Azospirillum no es bien conocido como un agente de
biocontrol tipico, se han descrito algunos posibles mecanismos
usados por este género para reducir el dano por patdgenos,
como la competencia a medioambientes, el desplazamiento de
patdgenos, y la posible inhibicién del crecimiento de hongos via
produccién de sustancias toxicas (Bashan y de-Bashan, 2010).
Algunos aislados de Azospirillum producen bactericidas que
inhiben el crecimiento de varias bacterias (Tapia-Herndndez e¢
al., 1990). El 4cido fenilacético es una molécula con actividad
antibacteriana y antifingica aislada de un cultivo de A. brasilense
(Somers et. al., 2005). La produccién de sideréforos por
Azospirillum también es un mecanismo de biocontrol que se ha
venido estudiando por mucho tiempo (Shah ez 4/, 1992). Bajo
condiciones limitadas de hierro, A. brasilense tiene la capacidad
de producir siderdforos tipo catecol, los cuales tienen actividad
antifingica in vitro en contra de Colletotrichum acutatum M11,
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previniendo las antracnosis provocada por este hongo (Tortora
etal,2011).

Adicionalmente este género tiene la capacidad de mejorar
el crecimiento vegetal cuando las plantas son cultivadas en
condiciones de sequia, salinidad, metales pesados y pH extremo.
Este efecto puede explicarse debido la capacidad de Azospirillum
para reducir el efecto del estrés medioambiental. Asi, muchas
cepas de Azospirillum pueden tolerar altos niveles de salinidad
como Azospirillum halopraeferens (Reinhold et al., 1987), que
tolera el 2% de NaCl cuando son co-cultivadas con Staphylococcus
sp (Holguin y Bashan, 1996).

En otro trabajo se reporta que Azospirillum lipoferum
JA4:ngfp15 fue capaz de colonizar la raiz de trigo y de reducir
los efectos negativos bajo condiciones de 160 mM de NaCl
(Bacilio ez al., 2004). En este caso, los mecanismos por los cuales
inducen la resistencia a altas concentraciones de salinidad son
atn desconocidos.

Un factor importante que afecta a las plantas durante su
crecimiento es el estrés hidrico. Aparentemente plantas de
trigo inoculadas con Azospirillum favorecen el crecimiento bajo
condiciones de sequia (El-Komy ez al., 2003), probablemente
mejorando el estatus de agua (Creus ez al., 2004), y produciendo
cambios en la distribucién de dcidos grasos especificos en la raiz
(Pereyra et al., 2006). Las poliamidas son consideradas como
compuestos que regulan el crecimiento vegetal, entre ellos, la
cadaverina se ha correlacionado con el crecimiento del sistema
radical o la mitigacién del estrés osmético en algunas especies
de plantas. Cassdn et. al. (2009), demostraron que A. brasilense
Az39 promueve el crecimiento radical y ayuda a contrarrestar el
estrés osmdtico en pldntulas de arroz, debido en gran parte a la
produccién de cadaverina.

Conclusion

Azospirillum tiene la capacidad de promover el crecimiento
vegetal a través de la produccién de fitohormonas, la induccién
de resistencia sistémica, y la resistencia a diferentes condiciones
de estrés medioambiental. Este género es uno de los mejores
candidatos para formular biofertilizantes para incrementar el
rendimiento de cultivos de importancia econémica. La co-
inoculacion con otras PGPR y micorrizas es otra opcién para
incrementar los efectos benéficos inducidos por Azospirillum.
Estudios adicionales son necesarios para conocer los mecanismos
moleculares implicados durante la interaccién con la planta,
sobre la fisiologfa de las bacterias durante condiciones de estrés y
la co-inoculacion con otros microorganismos para la generacién
de mejores biofertilizantes.
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