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Resumen

Varias bacterias rizosféricas con potencial para estimular el
crecimiento de las plantas se han aislado de diferentes lugares y
regiones del mundo. Los mecanismos por los cuales estas bacterias
tienen la capacidad de estimular el crecimiento de plantas
incluyen la produccién de fitohormonas, compuestos voldtiles,
compuestos antimicrobianos (produccién de enzimas liticas,
sideroforos), fijacion bioldgica de nitrégeno, la solubilizacion de
fosfato y otros. Sin embargo, estos mecanismos dependen de
la adherencia correcta de las bacterias a las raices de las plantas
y la colonizacién eficaz de la rizosfera. En diferentes lugares del
continente americano se han reportado varios aislamientos
bacterianos con potencial para estimular el crecimiento de las
plantas y algunos de ellos han sido utilizados como formulaciones
de inoculantes para incrementar el rendimiento de los cultivos.
El objetivo de esta revision fue mostrar una visién global de los
mecanismos de promocién de crecimiento de plantasy el potencial
agrobiotecnolégico de algunas rizobacterias aisladas en América.

Palabras clave: bacterias tipo PGPR, inoculantes bacterianos,
agrobiotecnologia.

Mechanisms of plant growth stimulation by rhizobacteria,
isolations from America and biotechnological potential
Abstract

Several rhizospheric bacteria with potential to stimulate the plant
growth have been isolated from different places and regions of the
world. The mechanisms by which rhizospheric bacteria have the
ability to stimulate plantgrowth include phytohormone production,
volatiles compounds, antimicrobial compounds (lytic enzymes
production, siderophores), biological nitrogen fixation, phosphate
solubilization and others. However, these mechanisms depend on
the right adhesion to plant roots and effective colonization from
rhizosphere. On different places of American continent have been
reported several bacterial isolations with potential to stimulate the
growth of plants and some of them have been used as inoculant
formulations to increment the culture yield. The objective of this
revision was shown a global view of the mechanisms of plant
growth promotion and the agrobiotechnological potential of
some rhizobacteria isolated from Americas.

Key words: Plant growth promotion rhizobacteria, bacterial
inoculants, Agrobiotechnology.

Introduccion

Las bacterias rizosféricas desempefan una funciéon im-
portante al establecer asociaciones con las plantas. En
base al efecto que ejercen estos microorganismos sobre
el crecimiento de las plantas, éstas pueden clasificarse en
tres grupos: benéficas, neutras y patégenas (Beneduzi et
al., 2012). Kloeppler & Schroth (1978) introdujeron el tér-
mino de rizobacterias en sus experimentos con rabanos,
definiéndolo como la comunidad bacteriana que coloniza
competitivamente las raices de la planta, que estimulan su
crecimiento y reducen la incidencia de las enfermedades.
Posteriormente Kloeppler & Schroth (1981) designaron a
este grupo bacteriano como rizobacterias promotoras del
crecimiento vegetal (PGPR por sus siglas en inglés: Plant
Growth Promoting Rhizobacteria) (Jha et al., 2012). Las
PGPR mejoran el crecimiento, la produccién y la salud de
las plantas, empleando una amplia variedad de mecanis-
mos moleculares (Malik & Sindhu, 2011). Las sustancias
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que promueven el crecimiento vegetal son producidas
por las bacterias rizosféricas y pueden influir directa o indi-
rectamente sobre el metabolismo y fisiologia de la planta
(Saleem et al., 2007; Bhattacharyya, 2012).

Las PGPR son bacterias que habitan la rizésfera, region
del suelo que fue descrita por Hiltner en 1904 como el area
del suelo influenciada por los exudados de la raiz, la rizos-
feraincluye el drea del suelo unida a la raiz que se extiende a
pocos milimetros de la superficie del sistema radicular, ésta
se caracteriza por albergar una gran variedad de microor-
ganismos en comparacion con el resto del suelo (Do Carmo
et. al, 2011). Los exudados rizosféricos incluyen aminodci-
dos, acidos grasos, nucleétidos, acidos organicos, fenoles,
reguladores de crecimiento, esteroles, aztcares y vitaminas
(Albareda et al., 2006). Las rizobacterias compiten por estos
metabolitos y por el sitio que ocupan sobre la raiz de la plan-
ta; siendo las uniones entre las células epidérmicas y el area
donde emerge la raiz los sitios mas poblados (Lugtenberg &
Kamilova, 2009).

Los procesos de colonizacion y estimulacion del
crecimiento por parte de las rizobacterias podrian estar
sujetos a mecanismos estrictos de reconocimiento del
hospedero y procesos de sefalizacion molecular entre la
bacteria y la planta hospedera (Kamilova et al., 2006). Las
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bacterias de tipo PGPR se han clasificado en grupos de
acuerdo al efecto benéfico que ejercen sobre la planta
(Fibach-Paldietal., 2012); el cual puede ser directo o indirecto
(Ortiz-Castro et al., 2009). Entre las PGPR que realizan un
efecto directo se ubican las rizobacterias fitoestimuladoras
(Malik & Sindhu, 2011), las que proporcionan nutrientes
esenciales como las rizobacterias fijadoras de nitrégeno y
las solubilizadoras de fosfatos (Saleem et al., 2007). Las PGPR
que ejercen un efecto indirecto afectan el crecimiento de
fitopatogenos, lo que permite un mejor desarrollo de las
plantas hospederas (Van Loon, 2007). Las PGPR pueden
eliminar a los fitopatdégenos a través de la produccién de
sustancias inhibitorias como enzimas liticas, antibiéticos,
sideréforos o bacteriocinas, en un mecanismo conocido
como biocontrol (Do Carmo, 2011). Las bacterias tipo
PGPR también contrarrestan a los patégenos a través
del incremento de la respuesta de defensa de las plantas,
en un mecanismo conocido como la estimulacién de la
resistencia sistémica inducida por rizobacterias (ISR por sus
siglas en inglés: Induced Systemic Resistance produced by
rhizobacteria) (Van Loon, 2007).

Aun cuando las PGPR se han clasificado en funcién de
su mecanismo para promover el crecimiento de plantas, en
realidad éstas ejercen su efecto benéfico empleando una
combinacién de mecanismos que permiten estimular el cre-
cimiento y el mantenimiento de su salud (Babaloba, 2010).
Para el buen desempefio de los mecanismos de estimu-
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Figura 1. Atraccion, adhesion y colonizaciéon bacteriana como
determinantes para ejercer los mecanismos de estimulaciéon de
crecimiento vegetal.
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lacién del crecimiento vegetal, la mayoria de las rizobacte-
rias establecen tres pasos indispensables (Figura 1):

1. Atraccion delabacteria hacialarizésfera de suhospedero,
mediado por la quimiotaxis-especifica bacteriana hacia
exudados vegetales particulares, estos compuestos
pueden servir como fuente de carbono y funcionar
como moléculas de senalizacién (Albareda et al., 2006).

2. Adhesién y colonizacion a la superficie de la raiz. Las
bacterias deben tener la capacidad de adherirse
a las semillas o raices de plantas, para la posterior
colonizacién; un proceso competitivo que es afectado
por caracteristicas genotipicas de la rizobacteria y la
variedad de planta hospedera (Muiioz-Rojas et al., 2003;
Oliveira et al., 2009). Ademas, se ha observado que la
adhesion de algunas cepas bacterianas es sitio especifica
alaraiz, presentando un patrénde colonizacion particular
en diferentes plantas (Bloemberg & Lugtenberg, 2001).

3. Funcionalidad de la simbiosis asociativa: implica un
establecimiento efectivo de la relacién microorganismo-
planta, lo que podria favorecer: 1) la modulacién del
balance hormonal de la planta mediante la produccién
de fitohormonas, compuestos organicos volatiles o
por precursores del catabolismo de la planta. 1l) El
mejoramiento en la nutricién de la planta mediante
fijacién bioldgica de nitrogeno y la solubilizacién de
fosfatos (Jha et al, 2012) y lll) el mantenimiento de la
salud de la planta (Van Loon, 2007; Bordiec et al., 2011).

Mecanismos directos de promocion del
crecimiento vegetal

Fijacion Biolégica de Nitrégeno (FBN)
La FBN se define como la conversiéon de nitrégeno atmos-
férico (N,) aamonio (NH,), compuesto quimico del nitrégeno
que puede ser utilizado por la planta, la transformacion de
N, a nitrégeno biodisponible se consigue mediante la enzi-
ma denominada nitrogenasa (Annan et al., 2012). La FBN se
lleva a cabo en bacterias asociadas a plantas y en bacterias
de vida libre (figura 2). Las bacterias fijadoras de nitrégeno
como Allorhizobium sp., Azhorhizobium sp., Bradyrhizobium
sp., Mesorhizobium sp. y Rhizobium sp. (Fernandez-Aunion et
al., 2010) forman nédulos en las raices de plantas legumino-
sas como: soya, chicharo, cacahuate y alfalfa. El amonio gen-
erado por estas bacterias puede ser usado por las plantas
hospederas como fuente de nitrégeno, dando a cambio la
fuente de carbono requerida por las bacterias (Fernandez-
Aunién et al., 2010). Los miembros del género Frankia tam-
bién realizan la FBN en interaccion simbidtica con plantas
actinorricicas (Santi et al., 2013). Otros ejemplos de rizobac-
terias endofitas capaces de convertir nitrégeno atmosférico
a la forma disponible para las plantas son: Herbaspirillum
spp. Azospirillum amazonense y Burkholderia tropica (Suman
etal., 2008); sin embargo el aporte de estas bacterias via FBN
hacia la planta es minimo (Mufoz-Rojas & Caballero-Mella-
do, 2003; Saravanan et al., 2008).

Las bacterias de vida libre también son capaces de fijar
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Figura 2. Esquema de la FBN en plantas no-leguminosas donde interaccionan bacterias de
vida libre y plantas leguminosas donde interaccionan bacterias mutualistas. En el primer caso
las bacterias solo se asocian a las raices de las plantas y en el segundo caso las bacterias realizan una
asociacién intima dentro de estructuras denominadas nédulos; donde las bacterias son protegidas
del oxigeno y la nitrogenasa puede realizar su actividad con mayor eficiencia. En ambos casos las
bacterias reciben fuente de carbono de las plantas (CHO) y a cambio ellas les proveen de nitrégeno

combinado (NH,") obtenido del proceso de la FBN.

nitrégeno atmosférico y algunos ejem-
plos incluyen a Burkholderia unamae
(Caballero-Mellado et al.,, 2004; Cabal-
lero-Mellado et al., 2007), Pseudomonas
fluorescens y algunas bacterias perte-
nencientes a Beijerinckia sp., Bacillus sp.,
Azoarcus sp., Azotobacter sp. (Guzman
et al., 2012), Herbaspirillum sp. y Azospi-
rillum sp. (Fibach-Paldi et al., 2012), sin
embargo; asociadas a plantas no pa-
recen otorgar aportes significativos de
nitrégeno y los mecanismos principales
de crecimiento son independientes a
esta via. Por ejemplo A. brasilense, posee
como mecanismo principal de promo-
cién del crecimiento vegetal la produc-
ciéon de fitohormonas que estimulan
el incremento del desarrollo de la raiz,
impactando en el aumento de la toma
de agua y minerales (Castro-Sowinski et
al., 2007).

Biosolubilizacion de fosfatos

Otro nutriente importante que inter-
viene en el crecimiento de la planta es
el fésforo; que a pesar de encontrarse
en grandes cantidades en el suelo, sélo
es soluble en las formas monobdsica:
H,PO," y dibasica: HPO,?, compuestos

26

disponibles para las plantas, aunque
en campo cominmente se mantienen
en bajas concentraciones (Castagno
et al, 2011). Algunas bacterias de tipo
PGPR presentan la capacidad de solu-
bilizar fosfatos a partir de compuestos
inorgénicos u organicos, utilizando enz-
imas como: las fosfatasas no especificas,
fitasas, fosfonatasas y C-P liasas (Lugten-
berg & Kamilova, 2009). Un mecanismo
alternativo para la obtencién de este
nutriente es la liberacién de &acidos
organicos, capaces de quelar el fésforo
biodisponible en el suelo utilizando sus
radicales hidroxilo y carboxilo (Vyas &
Gulati 2009).

Las enzimas C-P liasas solubilizan fés-
foro a partir de componentes organicos
del suelo, éstas cortan el enlace carbono-
fésforo de los compuestos organofosfo-
rados. La liberacion de las formas solu-
bles a partir del fésforo mineral, se realiza
con la produccién de acidos organicos
como el &cido glucdnico o 2-ceto-
gluconico, la bioproduccion de estos
acidos depende de la fuente de carbono
disponible en la rizésfera (Ahemand et
al., 2012). Ejemplos de bacterias de tipo
PGPR con capacidad de solubilizar fosfa-
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tos estan dentro de los géneros Achro-
mobacter sp., Acinetobacter sp., Azospiril-
lum sp., Burkholderia sp., Flavobacterium
sp., Microccocus sp., Microbacterium sp.,
Serratia, Beijerinckia sp., asi como las es-
pecies: Azotobacter chroococcum, Bacil-
lus circulans, Cladosporium harbarum,
Bradyrhizobium japonicum, Enterobacter
agglomerans, Pseudomonas putida, Pseu-
domonas chlororaphis, Rhizobium legumi-
nosarum (Rodriguez & Fraga 2006).

Produccion de fitohormonas

La fitoestimulacion es considerada el
mecanismo mas estudiado de las PGPR
(Lugtemberg & Kamilova 2009); siendo
las fitohormonas y algunos compues-
tos volatiles los responsables de este
mecanismo promotor de crecimiento.
Algunos de los microorganismos del
suelo tienen la capacidad de producir
fitohormonas que son responsables de
incrementar el sistema radicular de la
planta y el follaje (Bal et al., 2012). Las
fitohormonas son moléculas organi-
cas que regulan la expresion de genes
implicados en el crecimiento y desar-
rollo vegetal, estos compuestos son
sintetizados en diferentes estructuras
de la planta y su accién varia en fun-
cion de los cambios ambientales que
modifican la expresién génica del or-
ganismo (Aguilar-Piedras et al., 2008).
Recientemente se ha establecido que
las fitohormonas también estan impli-
cadas en las vias de represion catabdli-
cay regulacién de la formacién de bio-
peliculas (Bhattacharyya 2012).

Las PGPR producen mas de un tipo
de fitohormonas como por ejemplo:
las auxinas, citocininas, etileno,
giberelinas y &cido abscicico (ABA)
(Vilchez & Manzanera 2011). Estas
moléculas exhiben diferentes efectos
especificos sobre la fisiologia vegetal,
como incrementar el volumen radicular,
aumentar la tasa de respiracion de la
raiz de la planta hospederay el flujo de
protones en la membrana de la raiz; en
consecuencia se aumenta la absorcion
de nutrientes y minerales solubles
(Fibach-Paldi et al., 2012).

El dcido-indol-3-acético (IAA) es la
auxina mas estudiada, producida por
las rizobacterias, esta fitohormona
estd implicada en el desarrollo de la
raiz e incrementa la divisién celular



(Ortiz-Castro et al., 2009); es sintetizada por diversas vias
metabdlicas en funcion de la bacteria implicada a partir del
triptéfano también presente en los exudados de las raices
(Camelo etal., 2011). Entre las vias de biosintesis bacterianas
mas conocidas estan la del acido indol-3-piravico (IPyA),
la indol 3-acetonitrilo (IAN), la triptamina (TAM) y la del
indol-3-acetamida (IAM). Para vegetales existe una via
independiente de triptéfano que ain no se ha descrito
en bacterias (Aguilar-Piedras et al., 2008). Entre las PGPR
reportadas con capacidad de producir AIA se ubican a G.
diazotrophicus (Fuentes-Ramirez et al., 1993), Aeromonas
veronii, Alcaligenes piechaudii, A. brasilense, Comamonas
acidovorans; Enterobacter cloacae, Rhizobium leguminosarum
y Bradyrhizobium sp. (Malik & Sindhu, 2011).

Las citocininas producidas por las PGPR favorecen la di-
vision celular en la raiz, la elongacioén, diferenciacion celular
y el incremento del area de la raiz mediante la formacién
de raices adventicias, ademas la formacién de hojas (Ortiz-
Castro et al., 2009). Ejemplos de estas rizobacterias incluyen
a Arthrobacter giacomelloi, Azospirillum brasilense, Bradyrhi-
zobium japonicum, Bacillus licheniformis; Paenibacillus poly-
myxa en trigo; Pseudomonas fluorescens en soya y Rhizobium
leguminosarum en lechuga (Vacheron et al., 2013).

Las giberelinas son moléculas complejas con grupos
di-terpenos tetracarboxilicos. Se han caracterizado 136
giberelinas distintas, entre las que estan las AG1, AG3 y
AG4 (Kang et al., 2014). Estas fitohormonas influyen sobre
la germinacién mediante la interrupcion del periodo de
latencia de las semillas, la elongacion del tallo, la floracién,
el desarrollo del fruto y la altura de la planta (Camelo et al.,
2011). G. diazotroficus, A. lipoferum, A. brasilense, Bacillus
pumilus, B. licheniformis, Herbaspirilum seropedicea y R.
phaseoli son especies bacterianas capaces de producir estos
compuestos (Babaloba 2010).

Mecanismos indirectos de promocion del
crecimiento vegetal

Mecanismos de biocontrol (Antagonismo)

Se han empleado microorganismos para control bioldgico
de enfermedades en plantas, algunas PGPR (agentes de
biocontrol) eliminan de forma natural a los fitopatégenos
(bacterias, hongos, maleza e insectos); mediante la
produccion de algunos metabolitos secundarios que son
excretados localmente o cerca de la superficie de la planta
(Bloemberg & Lugtenberg, 2001); es importante mencionar
que estas moléculas son biodegradables y no se necesitan
en cantidades elevadas, a diferencia de los agroquimicos
que son resistentes a la degradacién por microorganismos y
seaplican en grandes cantidades a los cultivos agricolas para
mantener la salud de las plantas. Se han caracterizado varias
clases de moléculas producidas por bacterias antagonicas
Gram negativas capaces de ejercer actividad de biocontrol
en contra de patégenos causantes de enfermedades de
la raiz; dentro de éstas se encuentran: el acido cianidrico
(compuesto volatil), el acido fenazina-1-carboxilico, la
pioluteorina, la pirrolnitrina, los lipopéptidos ciclicos y el
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diacetilfloroglucinol (DAPG) (Couillerot et al., 2013), este
antibidtico causa dafo a la membrana celular de patégenos
fungicos como Fusarium oxysporumy Phytium sp. (Vilchez &
Manzanera 2011).

Los tipos de sustancias inhibitorias producidas por
las PGPR que mas se han reportado se mencionan a
continuacion:

Antibiéticos

Este mecanismo se basa en la secrecion de moléculas
de amplio espectro capaces de eliminar o disminuir el
crecimientodealgunos patégenosdeplantas (Baletal., 2012).
Los mecanismos de accion de estos metabolitos incluyen: la
inhibicién de sintesis de pared celular, la desestabilizacién
estructural de la membrana celular y la inhibicién de la
formacion del complejo de iniciaciéon de la traduccion
de los fitopatdgenos (Beneduzi et al.,, 2012). Ejemplos de
rizobacterias productoras de antibiéticos corresponden a
los géneros Burkholderia sp. (Tenorio-Salgado et al., 2013),
Streptomyces venezuelae (Morales-Garcia et al., 2007; Kannan
& Prakash et al., 2011).

Siderdforos

Estos compuestos son péptidos de bajo peso molecular con
grupos funcionales que tienen alta afinidad y capacidad de
coordinar iones Fe3* (Stearns et al., 2012). Estd ampliamente
documentada la participacion del hierro en diferentes pro-
cesos bioldgicos vitales para las células como cofactor de
una gran variedad de reacciones enzimaticas (Tenorio et
al., 2012) por lo que la limitacion de este macronutriente
es letal para los microorganismos. Los sideréforos se han
clasificado en: carboxilatos, hidroxamatos, fenol catecoles y
pioverdinas, esta clasificacién se basa en las caracteristicas
estructurales, especificamente en los grupos funciones que
coordinan el hierro y los tipos de receptores (Rajkumar et al.,
2012). El mecanismo de accion de los siderdforos inicia con
la formacién de un complejo sideréforo-Fe®*, unido poste-
riormente a receptores de membrana dependientes de la
limitacion por hierro (Vacheron et al., 2013), posteriormente
el hierro es interiorizado y reducido en el citoplasma bacte-
riano al idn activo Fe** (Beneduzi et al., 2012).

Las PGPR con capacidad de producir sideréforos
adquieren ventajas competitivas en la colonizacién de
la raiz, competencia por el nicho ecolégico e inhibicién
del crecimiento de hongos fitopatdgenos por la baja
concentracion de Fe3* disponible en suelos como ocurre con
B.altitudinis que antogonisa eficientemente a Thanatephorus
cucumeris (Sunar et al., 2013). Otras bacterias productoras
de sideroforos son Burkholderia gladioly (Marin-Cevada et al.,
2012), R. meliloti, B. tropica (Tenorio-Salgado et.al., 2013) y P.
aeruginosa (Vyas & Gulati, 2009).

Enzimas liticas

Estas enzimas son capaces de destruir la pared celular
del hongo, entre las que se identificaron quitinasas (Zhu,
2007), celulasas, beta-1,3 glucanasas, proteasas y lipasas
(Lugtenberg & Kamilova, 2009). Algunas rizobacterias
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productoras de estas enzimas son Bacillus altitudinis, B.
amyloliquefaciens (Sunar et al., 2013).

Metabolitos antifiingicos

La mayoria de las PGPR producen: fenazinas, pyrrolnitrina,
2,4-diacetilfloroglucinol, pyoluteorina, visconinamida vy
tensinas; ademas de enzimas como peroxidasas, oxidasa
polifenoly la fenilalanina amonio-liasa cuya funcion de estos
compuestos en la defensa contra los fitopatdgenos fungicos
(Babaloba 2010). Entre los géneros con capacidad de
biocontrol contra hongos se han identificado: Azospirillum
sp.,Azotobacter sp., Bacillus sp., Enterobacter sp., Paenibacillus
sp., Pseudomonas sp. y Streptomyces sp.; estas rizobacterias
tienen la capacidad de suprimir patégenos como el virus del
mote del tomate, el virus necrosante del tabaco, Rhizoctonia
bataticola, Myzus persicae, Fusarium avenaceum entre otros
fitopatdgenos (Babaloba 2010).

Controladores de estrés, regulacion de los niveles de

etileno en la planta.

Las rizobacterias con capacidad de producir la enzima 1-ami-
nociclopropano-1-carboxilato (ACC) desaminasa, facilitan y
ayudan sustancialmente al crecimiento y desarrollo de la

planta bajo condiciones de estrés mediante la disminucién

de los niveles de etileno (hormona) (Shen 2012; Caballero-
Mellado 2007). Cuando la planta se enfrenta a altas concen-
traciones de etileno, esta sufre desfoliacion, inhibicion de la

elongacion de las células, senecencia y otros procesos celu-
lares que podria mermar el desarrollo de la planta (Stearns
et al., 2012; Vacheron et al., 2013). Estas bacterias utilizan el

T-aminociclopropano-1-carboxilato (precursor del etileno)
y lo metabolizan en alfa-cetobutirato y amoniaco. Entre los
géneros donde se ha evidenciado la produccion de esta

enzima encontramos a Achromobacter sp., Alcaligenes sp.,
Azospirillum sp., Bacillus sp., Burkholderia sp. (Onofre-Lemus
et al., 2009), Rhizobium, Rhodococcus; asi como Enterobacter
cloacae, Klepsiella oxytoca, Methylobacterium fujisawaense,
Pseudomonas putida y Sinorhizobium meliloti (Jorquera et
al., 2012). Esta reaccién metabdlica disminuye el estrés en

la planta generado por altas concentraciones de esta hor-
mona, afectando a algunas bacterias fitopatdgenas; ademas
proporciona resistencia a hidrocarburos poliaromaticos,
desecacion, salinidad y metales pesados como niquel y cal-
cio (Bal etal., 2012).

Resistencia sistémica inducida (ISR)

La interaccién de algunas PGPR con su planta hospedera
puede reducir el nimero de enfermedades de la planta o
la severidad de la sintomatologia de la infeccién generada
por algunas bacterias, hongos, virus, nematodos y algunos
insectos patégenos (Poupin et al, 2013). Esto ocurre
porque algunas de las rizobacterias desencadenan en las
plantas un proceso de capacidad defensiva por periodos
prolongados (“inmunidad”), conocido como resistencia
sistémica inducida (ISR, por sus siglas en Inglés) (Lucas et
al., 2013). La respuesta ISR comparte muchas propiedades
con la respuesta inmune innata, este proceso depende de

la senalizacién del 4cido jasmonico y etileno en la planta.
La acumulacién de estas moléculas coordinan a nivel
sistémico la activacion y el mejoramiento de la capacidad
de defensa (Bordiec et al, 2011); mediante mecanismos
como: el reforzamiento de la pared celular, la produccién
de fitoalexinas anti-microbianas, peroxidasa, quitinasa, 31-3
glucanasa, fenilalalina amonio liasa, proteinas relacionadas
con la patogénesis y produccion de biosurfactantes (Sunar
etal., 2013).

Algunos organelos y moléculas bacterianas inducen la
respuesta ISR, tales como: lipopolisacéaridos (LPS), flagelo,
acido salicilico, sideréforos, lipopéptidos ciclicos, el factor
antifungico Phl, molécula (AHLs) y los degradadores de com-
puestos volatiles producidos por Bacillus subtilis rompen la
acetoina y 2,3-butaneidol. A diferencia con otros mecanis-
mos de biocontrol, para desencadenar el mecanismo ISR no
se requiere que la cepa colonice la raiz de la planta de forma
extensiva, como ha sido reportado para Bacillus altitudinis, B.
cereus, B. subtilis (Poupin et al., 2013). Otros ejemplos de rizo-
bacterias capaces de promover el ISR en plantas son: B. amy-
loliquefaciens, B. pasteuri, B. pumila, B. mycoide, B. sphaericus,
Burkholderia phytofirmans, Rhizobium leguminosarum; P. pu-
tida 89B-27 y Serratia marcescens (Bhattacharyya 2012).

Compuestos orgdnicos voldtiles (VOCs)

Estos compuestos se han identificado como moléculas
volatiles de bajo peso molecular (VOCs) menor o igual
a 300g/mol; dentro de este grupo de moléculas se han
encontrado aldehidos, alcoholes, cetonas, hidrocarburos,
indoles, derivados de acidos grasos, terpenos y jasmonatos
(Van Loon 2007). Aunque algunos VOCs actuan de forma
directa como fitohormonas, la mayoria estimula de forma
indirecta a la promocidn del crecimiento vegetal. Los VOCs
mas representativos son la acetoina y el 2,3-butanodiol
producidos por Enterobacter cloacae JM22 (Farag et al., 2013).
Se ha propuesto que la biosintesis activa de los compuestos
orgdnicos volatiles (VOCs) es un fenédmeno cepa-especifico
(Park etal., 2013).

B. subtilis GBO3 produce VOCs que pueden activar las vias
de produccion de fitohormonas como auxinas, giberelinas,
citocininas, acido salicilico y brasinosteroides, promoviendo
el desarrollo de Arabidopsis sp. mediante la acumulacién
de auxinas en los sitios primordiales de la raiz; ademas de
modificar la pared celular que permite el alargamiento de
las células radiculares (Zhang, 2007).

Los VOCs producidos por las rizobacterias pueden
actuar como moléculas sefial que median la interaccién
microorganismo-planta; cuando son producidos en
suficiente concentracién aumentan la respuesta inmunitaria,
estimulando especificamente la resistencia sistémica
inducida (ISR); regulan el crecimiento, morfogénesis de
la planta, antibiosis y biocontrol de fitopatégenos (Farag
et al, 2013). En 2009 Ortiz-Castro reporté que los VOCs
amonio, butirolactonas, HCN y 4cido fenazina-1-carboxilico,
presentan actividad in vivo en diferentes especies de hongos,
inhiben el crecimiento del micelioy promueven la reduccion
de la esporulacién. B. subtilis GBO3 y B. amyloliquefaciens
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IN937a, producen acetoina y 2,3-butanediol, esta ultima
PGPR estimula la resistencia sistémica inducida en contra
del patdégeno Erwinia carotovora mediante sefalizacion
independiente de etileno; a diferencia de B. subtilis que
estimula el ISR via sefalizacién dependiente de etileno en
Arabidopsis sp. (Ryu et al., 2004). En 2013 Park evidencié
la capacidad de P. polimyxa E681 de producir hexadecano
(VOCs de cadena larga) que estimula fuertemente la ISR
de Arabidopsis sp. en contra de Pseudomonas syringae a
comparacion de la estimulacién generada por B. subtilis
en contra de este mismo fitopatégeno. Zhang en 2009
reportd que la produccion de VOC de B. subtilis GB03 mejora
la asimilacién de hierro y la fotosintesis de Arabidopsis sp.;
estimulando la sintesis del factor transcripcional inducido
por deficiencia de Fe (ftl-2), incrementando la produccion
de la enzima reductasa férrica y del transportador de Fe
IRT1; ademas de acidificar el medio, lo que incrementa la
disponibilidad de este macronutriente. Estos efectos fueron
observados en la planta silvestre y en la mutante ftl-2
complementada.

Otra funcion recientemente propuesta para los VOCs
(producidos por las PGPR) es aumentar la resistencia al
estrés abidtico de las plantas bajo condiciones de salinidad,
sequia y metales pesados (Farag et al., 2013).

Aislamientos de bacterias benéficas en
América

En las tablas 1a y 1b se organizan las cepas PGPR aisladas
en América, en la mayoria de estos trabajos se ha sugerido
el mecanismos probable de accién que las rizobacterias
ejercen sobre su planta hospedera, asi como los paises
donde fueron localizadas estas PGPR. Esta tabla ofrece un
panorama global del conocimiento generado en América,
ademdas muestra varios trabajos que han contribuido
a fortalecer y elucidar el conocimiento de los diversos

Mecanismos, aislamientos y potencial de rizobacterias

mecanismos de promocion del crecimiento vegetal que
emplean estas rizobacterias.

Azospirillum sp. y Pseudomonas sp. han sido aisladas de
una gran variedad de cultivos en diversos paises americanos,
obteniendo resultados similares a los reportados por otras
investigaciones desarrolladas en el resto del mundo, en
referencia a la capacidad de promover el crecimiento
de plantas. Diversas cepas del género Azospirillum sp.
aisladas en América potencian el crecimiento de maiz, soja,
lechuga, la graminea Eulalia, algoddn, pimentén, arbustos
de manglares y mangle rojo. En naciones como Colombia,
Azospirillum sp. Lag10 aument6 el crecimiento de algoddn,
sugiriendo que el mecanismo empleado por esta PGPRes la
produccion de AIA (Guzman et al., 2012); en Rio de Janeiro,
Brasil, este género fue aislado del mangle rojo asi como
de Eulalia (Do Carmo et al., 2011). En Tachira, Venezuela
se aislaron varias cepas del género Azospirillum sp. cepa
23 a partir de pimentdn y maiz, estas incrementaron el
crecimiento de estos vegetales probablemente mediante
la producciéon de fitohormonas y sideréforos. (Reyes et
al., 2008). En Plata, Argentina Azopirillum brasilense Sp245
promovié el crecimiento de lechugas en comparacion a
lechugas no inoculadas, sugiriendo mecanismos como:
produccion de auxinas, giberelinas, solubilizacion de
fosfatos y de sideréforos (Fasciglione et al., 2012).

Pseudomonas fluorescens ABE66285 y Psedomonas
sp. HM011621 fueron aisladas de un arbusto conocido
como Gobernadora en Chile, en este estudio se sugiere la
produccion de ACC desaminasa y solubilizacién de fosfatos
en ambas rizobacterias (Jorquera et al., 2012). P. fluorescens
M25 se aisl6 de raices de una leguminosa forrajera en Rio
Salado, Argentina, esta rizobacteria es capaz de solubilizar
fosfatos (Castagno et al., 2011). En Rio de Janeiro, Brasil fué
aislada Pseudomonas sp. Avi 5 del mangle rojo y mangle
preto (Do Carmo et. al., 2011), mostrando la versatilidad de

Tabla 1a. Ejemplos de bacterias tipo PGPR aisladas en Norteamérica. SGAC: sitio de geografico de aislamiento de la cepa. PS: produccion
de sideroforos, SF: solubilizacion de fosfatos, AlA: produccidn de acido indol acético, B: Biocontrol, DAPG: 2,4 diacetypholoroglucinol, ACC: enzima
1-aminoacilclopropano-1-carboxylato desaminasa, ISR: respuesta sistémica inducida por rizobacterias, AN: antimicrobianos, FBN: fijacion bioldgica de

nitrégeno.
PGPR aislada " Mecanismo  Planta  SGAC  Referenda
P. aeruginzosa A11 PS,HCNy SF Escoba amarga NY-EUA Kumar et al., 2013
A. brasilense UAP-154 y CFN-535 AlA Maiz México Dobbelaere etal., 2001
B. subtilis DN, MZ y BH ACCd Guayaba Gto-México Gomez Luna et.al,, 2012
B. tropica MTo 293 VOC, FBN, PSy SF Maiz Oax-México Tenorio etal., 2012
Enterobacter sp. UAPSO3001 Desconocido Maiz Tlax-México Morales-Garcia et al., 2011
B. unamae MTI-6417 FBN, AACd Tomate Mor-México Caballero-Mellado et al., 2004
B. tropica MCu-831 FBN Maiz Mor-México Reis etal., 2004
G. diazotrophicus UAP-Cf05 FBN, AIA Cafeto Pue-México Jiménez-Salgado et al., 1997
G. johannae CFN-Cf557 Desconocido Cafeto Chis-México Fuentes-Ramirez et al., 2001
B. subtilis B Papa Gto-México Jiménez-Delgadillo et al., 2001
B. vietnamiensis MMi-324 FBN Maiz Mor-México Estrada-de los Santos et al., 2001
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Tabla 1b. Ejemplos de bacterias tipo PGPR aisladas en Sudamérica. SGAC: sitio de geogréfico de aislamiento de la cepa. PS: produccién de
sideréforos, SF: solubilizacion de fosfatos, AlA: produccion de acido indol acético, B: Biocontrol, DAPG: 2,4 diacetypholoroglucinol, ACC: enzima
1-aminoacilclopropano-1-carboxylato desaminasa, ISR: respuesta sistémica inducida por rizobacterias, AN: antimicrobianos, FBN: fijacion bioldgica de

nitrégeno.

PGPR aislada W Planta SGAC Referencia
Azospirillum sp. SRGM2 SF Pasto de Guinea Colombia Cardenas-Caro etal., 2014
B. diazoefficiens CPAC FBN, AIA Soja, Maiz Londrina- Brasil Marks et al., 2013
Azotobacter sp. MFb1y MF5. FBNy SF Maiz Tachira-Venezuela Valery & Reyes et al., 2013
Azotobacter sp. NAT 13 FBN Algoddn Tolima-Colombia Guzman etal., 2012
P. fluorescens ABE66285 ACCdySF Gobernadora Chile Jorquera etal., 2012
Bacillus sp. LMA5 AlA, SF Cactus Brasil Kavamura etal., 2013
Pseudomonas sp. Avi 5 FBN, SFy AIA mangle rojo y preto RJ-Brasil Do Carmo. etal., 2011
Pantoea eucalypti M91 SF Graminea forrajera Rio Sal.- Argentina Castagno etal., 2011
B. amyloliquefaciens Bac3M6 AlA, SF Papa M. andinas- Peru Calvo.etal., 2010
Azosoirillum sp. Cepa 23 PS, FBN Frijol Tachira-Venezuela Reyes et al., 2008

B. silvatlantica PPCR-7 Desconocida

A. doebereinerae GSF717 FBN

cepas del género Pseudomonas para interaccionar con una
granvariedad de vegetales, haciendo a estas candidatas para
ser usadas en agrobiotecnologia, debido a su adaptacion
efectiva.

El género Burkholderia ha sido aislado de una gran
diversidad de plantas de importancia agricola como el caso
de Bhurkholderia silvatlantica SRMrh-20" aislada de cafa
de azucar y maiz en Rio de Janeiro Brasil (Perin et.al., 2005).
En Morelos, México se aislé a Bhurkholderia unamae MTI-
6417 de plantas de tomate, en este estudio se evidencié su
capacidad de producir ACC desaminasa y fijacion bioldgica
de nitrégeno (Caballero-Mellado et al., 2004). Bhurkholderia
tropica Ppe8T fue aislada de cafa de azucar en Brasil y
en México del teosintle, esta rizobacteria es capaz de
realizar fijacion bioldgica de nitrégeno (Reis et al., 2004).
B. vietnamiensis TVV75T fué aislada de las raices de maiz y
café, donde se observo su capacidad de fijar nitrégeno, los
aislamientos se realizaron en algunos estados de México
como Morelos, Chiapas y Oaxaca (Estrada-de los Santos et
al., 2001).

Potencialidades de bacterias benéficas
como inoculantes para la agricultura

Por sus caracteristicas metabdlicas versatiles, las
rizobacterias poseen un potencial biotecnolégico para la
formulacién de inoculantes; entre los que destacamos a los
biofertilizantes (bacterias fijadoras de nitrégeno) (Saravanan
et al, 2008), fitoestimulantes (bacterias productoras de
hormonas), agentes de biocontrol (bacterias que eliminan
patégenos) (Marin-Cevada 2012; Ortiz-Castro et al., 2009),
entre otras. Ejemplo de lo anterior es el modelo bacteriano
de Azospirillum sp.y Pseudomonas sp.; cuyos mecanismos de
accion han sido ampliamente estudiados (Castro-Sowinski
et al., 2007). Con los resultados generados a partir de estos

Cana de aztcar

pasto tropical

RJ- Brasil Perin et al., 2005

Brasil Eckert et al., 2001

estudios, se han formulado y comercializado inoculantes
(tipo biofertilizantes) con A. brasilense 6 A. lipoferum; estos
inoculantes se han aplicado en cientos de miles de hectareas
principalmente en Latinoamérica (Caballero-Mellado 2006;
Fuentes-Ramirez & Caballero-Mellado 2005, Atieno et al.,
2012; Fasciglioni et al., 2012). El empleo a gran escala de los
biofertilizantes resulta atractivo a la practica agricola por el
incremento en la produccién de cultivos; ademas de ser una
opcién para cubrir la gran demanda actual de alimentos, asi
como por la reducciéon del uso de fertilizantes quimicos y
agroquimicos, impactando de forma directa en la reduccion
de la contaminacion de los suelos agricolas y mantos
acuiferos (Rumjanek et al., 1993; Guzman et al., 2012).

En México se han generado empresas dedicadas a
producir y comercializar biofertilizantes, entre las que
ubicamos a Biofdbrica Siglo XXI que ha desarrollado
productos como Azofer, inoculante formulado a base de
A. brasilense; Rhizofer, formulado con Rhizobium etli, la
produccionde losinoculantes a nivel industrial surgio a partir
de un licenciamiento tecnolégico celebrado con el Centro
de Ciencias Genémicas UNAM (http://www.biofabrica.com.
mx/about.html). Biosustenta es otra empresa mexicana
dedicada al desarrollo y produccién de insumos biolégicos
como el inoculante Ferbilig, formulado a base de A. brasilense
y Glomus intrarradices; Endomaz, biofertilizante hecho a
base de A. brasilense (http://cosustenta.com/catalogo.html).
Fertilizantes Mexicanos es otra empresa que comercializa
biofertilizantes formulados con bacterias fijadoras de
nitrégeno (Azoton AA Plus); Biomtrics es formulado con
bacterias fijadoras de nitrégeno y solubilizadoras de fosfatos,
otros de sus productos son Bioespiril y Raizinn Bio (http://
biofertilizantes.mx/index.html). También Bio Organica
Mexicana comercializa biofertilizantes como: Ultralite AZO
(http://www.bio-organica.com.mx). Todas las empresas
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antes mencionandas ofrecen al agricultor una alternativa
ecoldgica para incrementar la produccion de sus cultivos,
ademas de un impacto favorable a su economia, por los
costos menores de estos productos en comparacién con los
fertilizantes quimicos.

Argentina es otro de los paises que ha desarrollo
agrobiotecnologia desde hace 50 anos, empleando a las
PGPRaisladas de este pais para laformulacion deinoculantes
bacterianos, estas formulaciones se desarrollaron para
mejorar el crecimiento y aumentar la productividad de
plantas leguminosas y cereales de importancia agricola de
esta region, dentro de las leguminosas encontramos a soja,
alfalfa, tréboles blanco y rojo, haba, cacahuate, chicharo,
lentejas, frijol, garbanzos y cereales como maiz y trigo.
Dentro de las empresas con mas trayectoria en esta area
biotecnoldgica ubicamos a NITRASOIL ARGENTINA S. A.
que ha desarrollado un inoculante que contiene bacterias
del género Azospirillum sp. cepa AZ39, recomendada por
el INTA (Instituto Nacional de Tecnologia Agropecuaria)
por ser considerada la mejor entre las disponibles hasta
el momento (http://www.nitrasoil.com.ar). La Empresa
Rizobacter Argentina S. A. Microbiologia agricola (http://www.
viarural.com.ar) cuenta con una variedad de productos cuya
formulacién estd dirigida a soja, maiz y trigo. Las bacterias
que emplean para el desarrollo de estos inoculantes son
Pseudomonas fluorenscens, Bradyrhizobium sp., Mesorhizobium
cicerii, Sinorhizobium meliloti, Rhizobium legumonisrum biovar
trifoli y Bradyrhizobium japonicum. La firma Nitrasoil S. A. se
dedica a la formulacion y comercializacién de fertilizantes e
inoculantes bioldgicos para el sector agricola, también FPC
Argentina S.A. (http://www.fpcinoculantes.com.ar); (http:/
geadecolon.com.ar) GEA: Graneros y Elevadores Argentinos
de Colon Soc. Coop. Ltda y bionet (http://www.bionetsrl.com/
inoculantes-bionet-soja-premium.php). Estas empresas son
las mas representativas de América que han aplicado las
caracteristicas metabolicas versatiles de las rizobacterias
promotoras del crecimiento vegetal aisladas de este
continente para la formulacién de inoculantes bacterianos.

Conclusiones

Las rizobacterias promotoras del crecimiento vegetal
poseen mecanismos moleculares que impactan de forma
favorable al crecimiento, la produccién y la salud de las
plantas con las que interaccionan. Las PGPR promueven el
crecimiento vegetal de forma directa e indirecta. El efecto
es considerado como directo, cuando el microorganismo
aporta nutrientes esenciales a la planta o fitohormonas.
El efecto indirecto se establece cuando las rizobacterias
que protegen a la planta de patégenos mediante la
activacion de la ISR o cuando efectuan el biocontrol. La gran
mayoria de las PGPR cuentan con mas de un mecanismo
de promocion del crecimiento vegetal ejerciendo el
efecto benéfico tanto de forma directa como indirecta
sobre la planta. Ejemplo de lo anterior son algunas de
las rizobacterias aisladas en América. La versatilidad
metabolica de las PGPR aisladas de diversas regiones
del mundo tienen potencial agrobiotecnolégico para la
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produccion de Biofertilizantes, ejemplo fehaciente son las
empresas mexicanasy argentinas dedicadas a la produccion
y comercializacion de esta aplicaciéon biotecnoldgica. Los
inoculantes son una alternativa en favor de la agricultura
sustentable, que incrementan el rendimiento, disminuyen
la contaminacion y los costos de produccién en la practica
agricola. Sin embargo, aun falta conocimiento relacionado
con la interaccién microorganismo-planta y elucidar
como ocurren varios de los mecanismos de interaccién las
bacterias asociadas a las plantas, en especial es de particular
interés conocer cuéles son los mecanismos de promocién
de crecimiento que las bacterias expresan asociados a
plantas y bajo qué condiciones ambientales lo llevan a
cabo. Los esfuerzos de la aplicacién de las bacterias PGPR
para explotar sus beneficios potenciales son aiin muy pocos
en el mundo. En América a pesar de que existen empresas
que fabrican inoculantes con bacterias benéficas, aun no
existe una cultura de aplicacién de los microorganismos
PGPR y las formulaciones comerciales tendran que ser mas
eficientes para convencer a los agricultores de que su uso
es imprescindible para potenciar el crecimiento de plantas.
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