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ABSTRACT

The population dynamics of the human race has led to
the exploitation of natural resources in search of a way to
meet the nutritional needs of the billions of people
inhabiting the planet. This need has led to the use of
high-efficiency materials in agriculture, plant varieties
with shorter production cycles that are also resistant to
pests and diseases, and chemicals that provide protection
against biotic factors (pests and disease), additionally
the nutrients required to grow plants. However, the
strategies used in modern agriculture have led

to negative environmental impacts that we have yet to
fully understand. Groundwater contamination,
eutrophication, increased greenhouse gases, and

the accumulation of toxic substances in the food

chain are some of the serious problems that have

arisen worldwide due to the indiscriminate use of
agrochemicals. As an alternative to the use of these
substances, the use of rhizopheric bacteria has been
proposed owing to its known action as plant growth-
promoting bacteria (PGPB). These bacteria are able

to stimulate plant growth directly and indirectly

and have several complex mechanisms that interact with
each other to establish beneficial relationships,
especially with the roots of target plants. The study

and understanding of PGPR have been the subjects

of great importance in many studies at a global level.
This review, therefore, aims to better understand the
mechanisms of plant growth-promoting rhizobacteria on
plant development and their role in nutrient cycling.
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Mecanismos de accion de las
rizobacterias promotoras del
crecimiento vegetal

Mauricio Camelo R, Sulma Paola Vera M.2,
Ruth Rebeca Bonilla B."3

RESUMEN

La dinamica poblacional de la especie humana ha
llevado a que la explotacion de los recursos naturales,
en busqueda de suplir las necesidades alimenticias
de los miles de millones de personas que habitan el
planeta. Esta necesidad ha llevado a la utilizacion de
materiales de alta eficiencia en la agricultura, variedades
vegetales resistentes a plagas y enfermedades con ciclos
de produccion mas cortos, agroquimicos que surten las
necesidades nutricionales y provean proteccion frente
factores bidticos adversos (plagas y enfermedades). Sin
embargo, estas estrategias utilizadas en la agricultura
moderna han generado impactos ambientales negativos
que aun no comprendemos. La contaminacién de aguas
freaticas, eutrofizacién, aumento de gases de invernadero
y acumulacién de sustancias toxicas en la cadena troéfica,
son algunos de los graves problemas que se presentan por
el uso indiscriminado de agroquimicos. Como alternativa
a la utilizaciéon de estas sustancias, se ha propuesto
el uso de bacterias rizosféricas que tienen reconocida
accion sobre el crecimiento y desarrollo vegetal (PGPR,
por sus siglas en ingles). Estas bacterias son capaces de
estimular el desarrollo de las plantas de manera directa
e indirecta y poseen una serie de mecanismos complejos
que interactian entre si para establecer relaciones
benéficas, especialmente con las raices de las plantas
objetivo. El estudio y entendimiento de las PGPR han sido
temas de gran importancia en muchas investigaciones
a nivel mundial, por esta razén esta revisién tiene por
objetivo hacer una revision parcial para dar a conocer
los mecanismos que poseen las rizobacterias promotoras
del crecimiento vegetal en el desarrollo de las plantas, asi
como el papel que desempefian en el ciclaje de nutrientes.

Palabras clave: nitrégeno, sideréforos, colonizacion de raiz,
microbiologia de suelo.

INTRODUCCION

Las bacterias asociadas con la rizésfera de las plantas
son capaces de generar varios mecanismos por los
cuales afectan positivamente su crecimiento y desarrollo
de esta capacidad no esta estudiada completamente,
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particularmente en la agricultura con uso intensivo de
agroquimicos. De acuerdo con varios autores (Ahmad et
al., 2006) se conocen mecanismos directos e indirectos para
la promocién del crecimiento vegetal. Los mecanismos
directos serelacionan conla produccion de fitohormonas de
tipo auxinas y giberelinas o la regulacion de la produccion
de hormonas por parte de la planta. Asi mismo pueden
afectar la disponibilidad de nutrientes por la intervencion
directa en los ciclos biogeoquimicos. Es el caso de la fijacién
bioldgica de nitrogeno y la solubilizaciéon de nutrientes
tan importantes como el fdsforo. Indirectamente las
rizobacterias promotoras del crecimiento vegetal (PGPR
sigla en inglés) pueden contribuir mediante la induccion
de la resistencia sistémica a fitopatdgenos, el control
bioldgico de enfermedades, la produccion de antibioticos
y de siderdforos (Voinnet, 2005; Rao et al., 2000). Esta
clasificaciéon no esta completamente diferenciada debido
a la gran cantidad de interrelaciones entre los dos
mecanismos, lo cual se desarrolla parcialmente en esta
revisién aunque generalmente sean tratados por separado.

FISIOLOGIA DE LA PROMOCION DE
CRECIMIENTO

La actividad de los microorganismos promotores de
crecimiento vegetal en general se inicia con mecanismos
de quimiotaxis que estan relacionados con la presencia
de flagelos, quimiorreceptores y sistemas de regulacién
codificados genéticamente. Estos factores tienen gran
importancia sobre la habilidad de colonizar la rizdsfera
y mantener la comunicacion entre las células de la raiz
con los microorganismos presentes en el suelo (Landa
et al., 2002; Mavrodi et al., 2006). Las bacterias capaces
de interactuar con las raices de las plantas son atraidas
por sustancias excretadas por la raiz, que ocasionan el
movimiento de la bacteria hacia el rizoplano de la planta y
de esta forma dar inicio a una relacion de beneficie mutuo.
Las metodologias usadas para determinar la respuesta
quimiotactica de los microorganismos han evolucionado
y actualmente hay algunas herramientas claves que dan
claridad sobre este fenomeno (Ahmad et al., 2006).

Se ha propuesto varios sistemas para conocer como se
genera el movimiento bacteriano hacia las raices de las
plantas (Simons et al., 1996; Shoresh et al., 2005), este es un
sistema gnotobidtico, que permite identificar la mayoria
de la microbiota presente. Este sistema fue utilizado por
Weert et al. (2003) para probar la hipétesis del papel de
la motilidad en la colonizacién de raices para alcanzar
metabolitos exudados por las raices. Estos autores
evaluaron si la cepa P. fluorescens WCS365, la cual habia
mostrado la mayor capacidad colonizadora de raices de
tomate, mostraba quimiotaxis hacia exudados de raiz de
tomate y hacia los componentes del mismo. Observaron

que en concentrado del exudado de raiz de tomate, varios
de los acidos organicos como el acido succinico y malico
iniciaron respuesta quimiotactica de la cepa evaluada. Los
acidos L-aspartico, L-glutdmico, L-isoleucina, L-leucina y
L-lisina indujeron la respuesta a una concentracion de 100
mM. Los azticares y los otros componentes de los exudados
no indujeron respuesta. En el estudio de quimiotaxis fue
identificado el acido malico como el tinico que podia
ser reconocido por la cepa silvestre a una concentracién
minima de 4 mM. Los autores sugieren que el acido
malico es uno de los mas importantes quimioatrayentes
de la rizésfera de tomate.

La cuantificacion del efecto quimiotactico permite
identificar los quimioefectores, determinar los parametros
de transporte bacteriano y generar modelos predictivos de
quimiotaxis. Sin embargo, los métodos de cuantificacion
usados tradicionalmente, usan concentraciones de
bacterias muy altas las cuales consumen rdpidamente
el quimioefector. Por esta razon, Law y Aitken (2005),
desarrollaron un método con bajas concentraciones de
células (~10° ufc/mL), de modo que el metabolismo del
quimioefector se minimice y es una modificacion del
método de flujo capilar continuo desarrollado por Adler
(1966). Se ha demostrado que en especies de Azospirillum,
Rhodospirillum y Vibrio, la existencia de un mecanismo
dual de motilidad permitié concluir que el movimiento
es independiente del tamafio de las células. El control
de distancias recorridas es obtenido gracias a “carreras
prolongadas” hacia los quimioatrayentes, e interrupciones
prolongadas ocasionadas por los repelentes (Maki et al.,
2000; McCarter ef al., 2004; Benizri et al., 2001).

De acuerdo con Weert et al. (2003), la quimiotaxis es
mediada por un sistema regulador de dos componentes,
un sensor kinasa, CheA, y un regulador de respuesta,
CheY. Las proteinas quimiorreceptoras aceptoras de metilo
(MCP sigla en inglés) son transductores transmembraneles
de senales de membrana, localizados en la membrana
citoplasmatica. Su funcion es monitorear la concentracion
de los respectivos quimicos en el ambiente. Una sefial
externa es transducida por metilacion de la MCP. Esto
ocurre con la autofosforilacion de CheA, la cual dona
fosfato a CheY y que a su vez acttia con el motor flagelar.
Cuando la sefial es menor al umbral de sensibilidad, CheY
es fosforilado y ocurre una rotaciéon en el sentido de las
manecillas del reloj de la bacteria. Este movimiento es
necesario para el cambio de direccién (Aizawa et al., 2000).
Si la sefial es mayor que el umbral, CheY es defosforilado,
la rotacion es en el sentido contrario y el resultado es una
“carrera” de la bacteria.

El sistema regulador de motilidad y quimiotaxis es
codificado por una regién del cromosoma en Pseudomona
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putida PRS2000 y Pseudomona aeruginosa PAOL Dos genes
putativos de motilidad, motA y motB, estan presentes
corriente abajo de cheB. El orden esperado en este estudio
de los genes en esta region altamente conservada del DNA
de P. fluorescens es cheA-cheB-motA-motB. El gen cheA
dirige el movimiento flagelar hacia los quimioatrayentes.
Usando el método de analisis de video microscdpico, los
mutantes cheA son motiles pero debido ala baja frecuencia
delas vueltas tienen capacidad de quimiotaxis. La ausencia
de proteina fosforilante CheA, impide la fosforilaciéon de
CheY y causa un movimiento de nado suave en mutantes
cheA de P. putida y P. aeruginosa (Weert et al., 2003).

Aunque los mutantes cheA tiene capacidad de colonizacion
de raices de tomate, tienen deteriorada su capacidad para
competir tanto en sistemas gnotobidticos como en el suelo,
en caso de que haya altas poblaciones de microorganismos
en el suelo (> 10%ufc/g). Los primeros 2 a 3 d de crecimiento
de las raices, los mutantes pierden la competencia. S6lo
después de 7 d de crecimiento, las raices comienzan a ser
colonizadas por los mutantes, que estan en bajo nimero,
en la parte media y superior de las raices, mostrando su
menor habilidad para proliferar, sobrevivir y por lo tanto
de colonizar (Weert et al., 2003).

Papel de los polisacaridos extracelulares sobre la
capacidad adhesividad de PGPR a la raiz

Estudios realizados con Azospirillum brasiliense en
tomate mostraron que las raices no son colonizadas
en toda su superficie, ni en estructuras internas, sino
que la colonizacién es discontinua. La bacteria tiende
a concentrarse en sitios laterales de emergencia de la
capsula de la raiz, pelos radiculares y punta de la raiz.
Este tltimo es el lugar preferido para la colonizacion. La
morfologia de las células es similar a la de los bacteroides
de rizobios, con una pared celular gruesa, con granulos de
hidroxibutirato y de glicogeno (Caiola et al., 2004).

Bianciotto ef al. (2001) evaluaron la interacciéon de dos mu-
tantes mucoides, CHA211 y CHA213, provenientes de una
cepa biocontroladora CHAOQ de P. fluorescens, naturalmen-
te no mucoide con raices de zanahoria micorrizadas y no
micorrizadas. Los mutantes fueron obtenidos por inacti-
vacion del gen mucA, regulador negativo de la produccion
de alginato, estudiado en P. aeruginosa. La presencia de los
mutantes adheridos fue 14 veces mayor en la superficie de
la raiz y 30 veces mayor en la superficie del hongo en com-
paracion con la cepa no mucoide tipo salvaje CHAO. Estos
resultados mostraron que un exopolisacarido (EPS) simi-
lar al alginato esta relacionado con la asociacion in vitro de
bacterias con substratos sdlidos como la raiz y la superfi-
cie de un hongo de tipo micorriza arbuscular (Bianciotto
et al., 1996). Por microscopia electréonica de transmision,
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las cepas mutantes se encontraban en contacto directo con
la pared de las células de la epidermis o indirectamente
asociadas con la raiz como agregados bacterianos, obser-
vandose una capa densa similar a fibrillas y una matriz
amorfa que sugeria heterogeneidad estructural. Ninguno
de estos materiales fue observado alrededor de las células
no mucoides de la cepa silvestre.

Mecanismos promocion del crecimiento vegetal

Los mecanismos directos de promocion vegetal encierran
varios procesos en los cuales, las bacterias alteran el
desarrollo vegetal (Ahmad et al., 2006; Leisinger y
Margraff, 1979; Matheron, 2001; Wildermuth et al., 2002).
Estos mecanismos, empleados por bacterias, son muy
diversos y en algunos casos poco estudiados, sin embargo,
se pueden diferenciar claramente dos procesos esenciales:
el primero consiste en la producciéon de sustancias
organicas, producto del metabolismo secundario de
las bacterias, que son capaces de promover respuestas
fisiolégicas especificas en las células vegetales. El segundo
mecanismo se puede encontrar en la intervencién directa
de los microorganismos en los ciclos biogeoquimicos, en
los cuales pueden hacer disponibles compuestos organicos
e inorganicos que son aprovechados por las plantas (Ahn
et al., 2007).

Produccion de sustancias promotoras del
crecimiento vegetal

Las sustancias promotoras del crecimiento vegetal, son de
cardcter organico que activan varias repuestas en la célula
vegetal, a nivel bioquimico, fisioldgico y morfolégico. De
acuerdo a varias clasificaciones se encuentran distribuidas
en cinco grupos principales: auxinas, giberelinas, etileno,
acido abscisico y citoquinas. Son capaces de contribuir
al desarrollo y regulacién de muchos parametros
fisiolégicos, ademds incrementan la resistencia de las
plantas a diversos factores ambientales, ya que pueden
inducir o suprimir la expresion de una amplia gama de
genes (Tsavkelova et al., 2006). Su sintesis por parte de
microorganismos, especialmente bacterias de la rizdsfera,
esta ligada, en algunos casos, a patogenicidad debido a
que muchos fitopatdgenos poseen esta habilidad, para
causar respuestas hipersensibles en sus hospederos y asi
realizar una infeccién exitosa (Tsavkelova et al., 2006).

Auxinas

Las auxinas son reguladores esenciales del crecimiento y
desarrollo vegetal. El acido indol acético (AIA) es la auxina
mas estudiada debido a su clara accién en la formacion
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de dominios apicales, diferenciacion vascular y en el
desarrollo de 6rganos (Blakeslee et al., 2005; Tsavkelova et
al., 2006). Varios géneros bacterianos han sido reportados
como productores de AIA, entre los cuales se pueden citar
Azotobacter sp., Pseudomonas sp., Bacillus sp. (Ahmad et al.,
2006), Azospirillum sp. (Lugtenberg et al., 2002), Pantoea
agglomerans (Caballero et al., 2007; Fuentes-Ramirez y
Caballero-Mellado, 2005).

La sintesis de AIA en rizobacterias, esta ligada
principalmente a tres rutas metabdlicas ampliamente
conocidas por tener como precursor al triptéfano. La
primera ruta es la del acido indol-3-piruvico (IPyA),
presente en plantas y en varios microorganismos como
en el caso de Azospirillum sp. y Pseudomonas sp. (Baca y
Elmerich, 2007; El Sorra et al., 2007). En la segunda ruta
la formacién de la triptamina a partir del triptéfano se
presenta como una via alternativa para la produccion
de AIA. La produccién de AIA en algunas cepas
fitopatogenas, como Pseudomonas syringae, Agrobacterium
tumefaciens 'y Erwinia herbicola, presenta en comun
la sintesis de AIA via indol-3-acetamida (IAM). Sin
embargo, esta ruta metabdlica también ha sido estudiada
en bacterias simbioticas como Rhizobium spp. (Tsavkelova
et al., 2006). Baca y Elmerich (2007) sugieren una cuarta
ruta metabdlica dependiente de triptdfano, esta ruta es la
del indol-3-acetonitrilo (IAN), que ha sido caracterizada
en plantas y bacterias, en la cual participan activamente
enzimas como las nitrilasas encargadas de generar el AIA
a partir del indol-3-acetonitrilo.

Entre las enzimas involucradas en la ruta del acido indol-
3-pirtvico se encuentran aminotransferasas aromaticas
encargadas de convertir al L-Trp en IPyA, estas
enzimas estan reguladas por los genes AAT1 y AAT2,
los cuales presentan su mayor expresién en presencia
de altas concentraciones de triptéfano (Tsavkelova
et al., 2006; Baca y Elmerich, 2007), asi mismo, la
indolpiruvato descarboxilasa (homotetramero) presenta
una importante acciéon para la obtencion del AIA. Esta
enzima esta regulada por la expresion del gen funcional
IDPC, el cual esta estrechamente ligado con la presencia
del acido indol-3-prirtvico. En la ruta del IAM la accién
secuencial de dos enzimas es evidente, la triptéfano
2-monooxigenasa y la indol-3-acetamida hidrolasa,
encargadas de catalizar el triptéfano hasta acido-3-indol
acético. Varios autores reportan la presencia de los genes
reguladores de las enzimas involucradas en la ruta
metabdlica, en el plasmido pTi, el cual al integrarse al
nucleo de las células vegetales causa una sobreexpresion
de las enzimas aumentado la producciéon de la auxina
(Inzé et al., 1984; Thomashow et al., 1984; Schroeder et al.,
1984; Baca y Elmerich, 2007).

Bacterias de los géneros Azotobacter, Beijerinckia, Der-
xia, Azospirillum, Herbaspirillum, Gluconacetobacter y
Burkholderia fueron aisladas de la rizdésfera de eucalip-
to (Eucalyptus sp.) y probadas en su capacidad para la
produccion de compuestos indolicos como promotores
del crecimiento vegetal. Se presentaron diferencias es-
tadisticas (P < 0,05) en las cantidades de AIA produci-
do por parte de la cepa C27 (Azotobacter vinelandii) con
49,57 ug mL! de AIA, respecto a las cepas de referencia
Sp7 Azospirillum brasilense (40,17 pg mL" de AIA) y AC1
Azotobacter chroococcum (38,26 pg mL"' de AIA) (Obando
et al., 2010).

Giberelinas

Esta hormona es producida por plantas y en caso muy
puntuales, por bacterias como A. brasilense y Azoprrillum
lipoferum. Esta fitohormona es capaz de incrementar
el crecimiento de los tallos, interrumpir el periodo de
latencia de las semillas para germinar. Ademas es capaz
de inducir la brotacién de yemas, asi como, promover el
desarrollo de los frutos (floracién). Las giberelinas son
moléculas complejas de di-terpenos tetracarboxilicos
(Baca y Elmerich, 2007). Se han caracterizado 136
especies quimicas de giberelinas (Bottini et al., 2004).
Varias especies quimicas de giberelinas como las AGI,
AG, y AG, son codificadas por un solo gen, que fue
mutado para determinar el efecto en la promocién de
la elongacién de las raices en varios cultivos de interés
(Bottini et al., 2004).

Este tipo de hormonas producidas por microorganismos,
se describieron inicialmente en hongos, sin embargo,
varios géneros bacterianos, entre los que se pueden
incluir A. lipoferum y A. brasilense, se han caracterizado
por producir giberelinas en un rango de 20 a 400 pg mL",
producidos por concentraciones celulares de 10° ufc/mL.
Otros géneros bacterianos que han sido reportados como
productores de giberelinas son Acetobacter diazotrophicus,
Herbaspirillum seropedicae y Bacillus sp. (Bottini et al., 2004).

Las bacterias anteriormente nombradas producen una
gran variedad de giberelinas. Un ejemplo es el propuesto
por Gil-Jae et al. (2004) quienes evaluaron varias especies
de Bacillus sp., sobre semillas de pimentdn rojo, obteniendo
resultados evidentes en cuanto a la producciéon de
especies quimicas de giberelinas nunca antes reportadas
para bacterias, convirtiéndose en el primer reporte
documentado. La biosintesis de giberelinas esta catalizada
por tres clases de enzimas entre las que se puede encontrar
terpeno ciclasas, la citocromo P450 monooxigensa y las
dioxigenasas, que estan involucradas en la sintesis de AG,
y AG,,, las cuales son las principales responsables en la
elongacion de los tejidos.
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Citocinas

Estos compuestos quimicos son capaces de regular la
citoquinesis de las células vegetales. Las citocinas o
citoquinas son derivadas de las amino purinas, siendo la
zeatina las mas estudiada hasta el momento, sin embargo,
las diferentes especies quimicas encontradas poseen
diferencias en sus radicales manteniendo una estructura
general.

Las citocinas pueden ser estructuralmente clasificadas
en dos familias, las adenin citocinas y las difenilurea
citocinas. Ambos tipos tienen una estructura molecular
similar, asi como, una actividad bioldgica parecida, lo que
sugiere que las dos familias poseen un receptor comun
(Garcia de Salmone et al., 2005). La biosintesis de esta
fitohormona en plantas ha sido dificil de identificar, sin
embargo, se cree que el principal sitio de produccion es
el tejido radicular, moviéndose desde éste a los tejidos
vegetales que lo requieran. Se considera que muchos
microorganismos de la rizésfera de los cultivos son
capaces de producir citocinas biolégicamente activas,
entre los géneros bacterianos mas conocidos por producir
citocinas se reporta a Bacillus, capaz de producir 10 pg de
la fitohormona en forma purificada (Garcia de Salmone et
al., 2005).

La biosintesis de citocinas esta ligada a la expresion de
varios genes que codifican, para enzimas que transforman
los anillos de amino purinas, entre los cuales hay que
destacar el ipt que ha sido descubierto en A. tumefaciens
y de igual forma el gen ptz, encontrado en P. syringae pv.
savastanoi. Estos genes aparentemente estan involucrados
en la habilidad para la inducciéon de tumores en las platas
(Baca y Elmerich, 2007).

Etileno

El etileno inhibe el crecimiento vegetativo y de las raices;
induce la maduracién y senescencia de 6rganos, induce
la caida de érganos de la planta, estimula la formacion
de flores en algunas especies (pifia, mango, entre otros),
parece participar en la dormancia; la presencia de altas
concentraciones de auxinas, giberelinas o citocininas en
los tejidos (por aplicaciones hormonales) induce la sintesis
de etileno y con ello sus efectos (Knoester et al., 1999).

La produccién de etileno por parte de bacterias incluye
Escherichia coli, Rhizobium trifoli, P. syringae (bacteria
fitopatdgena), entre otros. Se han descrito dos rutas
de biosintesis de etileno, que son diferentes al modelo
estudiado y propuesto para células vegetales (Baca y
Elmerich, 2007). En la primera ruta metabolica descrita,
una metionina amino transferasa convierte a la metionina
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en acido 2-oxo-4 metiltiobutirico, el cual se oxidado hasta
etileno por accién de la NADH:Fe(Ill) 6xido reductasa
(Fukuda et al., 1993).

El mecanismo de la segunda ruta involucra a la enzima
dioxigenasa dependiente del 2-oxo-glutarato, esta enzima
es capaz de oxidar al 2-oxo-glutarato en presencia de
arginina (Fukuda ef al., 1993). Se ha identificado el gen efe
responsable en la codificacion de la enzima, localizado en
plasmido cripticos endogenos, los cuales han sido descritos
en P. syringae. Sin embargo, se cree que el crecimiento
vegetal no se ve influenciado por la produccién de
etileno microbiano pero no se sabe con certeza que los
microorganismos utilizan la produccion de etileno como
“arma” para quebrar las defensas de la planta y asi, causar
enfermedad (Baca y Elmerich, 2007).

Produccion de sideroforos

El hierro es un elemento esencial para el crecimiento de
los organismos, las plantas lo obtienen del suelo y cuando
la disposicion del nutriente es limitada los habitantes
de la rizésfera entran en competencia por adquirirlo
(De Weger, 1998). Las PGPR producen compuestos de
bajo peso molecular llamados sideréforos para obtener
competentemente este mineral del suelo (Whipps,
2001). Los siderdéforos son compuestos que desempefian
la funcién de solubilizar especificamente el hierro e
incorporarlo al metabolismo celular, quimicamente, se
consideran compuestos ligantes a hierro que funcionan
de forma general uniéndose covalentemente a hierro sin
generar cambios en el estado de oxidacion.

Existen en la naturaleza sider6foros que son mejores
solubilizadores de hierro gracias a que tienen sitios de
ligacion multiple, un ejemplo importante es la pioverdina,
sintetizada por Pseudomonas, es un aminocompuesto
polihidroxilado complejo que tienen tres sitios ligantes
(Brisbane et al., 1987; De Vleesschauwer et al., 2006).

El mecanismo bioquimico de los siderdforos, que implica
el transporte y la liberacion del hierro dentro de la célula,
involucra una serie de reacciones de o6xido-reduccion
mediadas por la diferencia en el potencial electroquimico
de la membrana externa y el citoplasma. El ingreso a través
de la membrana externa sucede con la ayuda de proteinas
receptoras, en el periplasma el sideréforo ligado a hierro
es transportado libremente y el ingreso al citoplasma del
hierro es mediado por proteinas esterasas con gasto de
ATP, mientras que el siderdforo es excretado al medio
(Canavarro y Machado, 2002).

La sintesis de los sideroforos y sus receptores es inducida
por las limitaciones de hierro en el medio y regulada por
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proteinas dependientes de hierro, pH y trazas de carbono,
nitrégeno y fosforo. (De Weger, 1988). Un compuesto
de gran interés dentro de los regulares del crecimiento
vegetal es el 4cido salicilico, su sintesis es dependiente
de hierro, acttia como sideréforo en condiciones limitantes
del metal y es precursor o intermediario en la sintesis de
otros sidero6foros (Mercado-Blanco 2001).

Biofertilizantes

El estudio de las bacterias promotoras de crecimiento se
ha realizado desde hace muchos afios, producto de estas
investigaciones se ha sugerido que las bacterias fijadoras
de nitrégeno son el grupo de microorganismos, mas
importantes presentes en la rizdsfera del suelo, debido a
que esta clase de bacterias pueden establecer relaciones
muy especificas con las plantas y de esta manera evitar la
competencia con toda la microflora presente en el suelo
(Dobereiner, 1992; Lennon et al., 1997; Mani y Traux, 1998).

Las bacterias promotoras del crecimiento poseen varios
mecanismos, varios de ellos enunciados en el desarrollo
de este articulo, entre los cuales se debe destacar la fijacién
bioldgica de nitrogeno (FBN), sintesis de fitohormonas,
sinergismo con otros microorganismos benéficos para las
plantas, inhibicién de la produccion de etileno por parte
de las plantas y la solubilizaciéon de elementos como el
fésforo, el cual es de vital importancia en el desarrollo
de las células vegetales (Fuentes-Ramirez y Caballero-
Mellado, 2005, Boddey ef al., 2001). Teniendo en cuenta las
caracteristicas de las bacterias promotoras del crecimiento
vegetal, se han realizado varios esfuerzos formular y
utilizar a estos microorganismos como biofertilizantes,
los cuales pueden ser definidos segin Fuentes-Ramirez y
Caballero-Mellado (2005), como productos que contienen
microorganismos vivos, los cuales ejercen un efecto
benéfico en las plantas, utilizando diferentes mecanismos.

Sin embargo se sabe que varios géneros bacterianos,
aproximadamente el 5% de la procariotas, pueden tener
los genes encargados de la fijacion de nitrégeno (nif),
estos genes pueden encontrarse ubicados en plasmidos,
en algunas especies, pero en la mayoria de los procariotas
poseen genes nif cromosomales (Chen et al., 2001; Compant
et al., 2005). Estas evidencias demuestran que existe un
potencial relativamente grande para la exploracién de
nuevos microorganismos con potencial biofertilizante
que podrian superar en eficiencia a las bacterias que
actualmente son utilizadas en los procesos de produccion
de fertilizantes bioldgicos en el mundo.

Ejemplos claros de cémo las bacterias pueden intervenir
en los ciclos biogeoquimicos pueden observarse en
las bacterias fijadoras de nitrégeno y las bacterias

solubilizadoras de fosfato, ampliamente utilizadas como
principios activos de biofertilizantes empleados en la
agricultura moderna. Bacterias de los géneros Azospirillum,
Herbaspirillum, Burkholderia, Gluconacetobacter, Derxia,
Beijerinckia y Azotobacter, fueron aisladas de cultivos de
pasto dedicados a la alimentacién bovina. Ademas, fueron
caracterizadas, como diazotrdficas con un alto potencial
biofertlizante (Garrido et al., 2010).

Segun Cardenas et al. (2010) quienes evaluaron el efec-
to de los factores ambientales y el manejo agrondmico
del pasto Guinea (Panicum maximum), sobre la poblacién
bacteriana del género perteneciente al género Azospiri-
llum, pudieron observar que esta bacteria puede mante-
ner su poblacion en condiciones de estrés por diferentes
mecanismos fisioldgicos. A partir de las muestras de pas-
to, se obtuvieron 16 aislamientos pertenecientes al géne-
ro Azospirillum, a los cuales se les evalud su actividad de
reduccién de acetileno como indicador de la fijacién bio-
légica de nitrégeno y su capacidad en la produccién de
compuestos indodlicos como promotores del crecimiento
vegetal. Se seleccionaron las cepas SRGM2, SRGM3 y
SRGM4. Estos aislamientos se caracterizaron molecular-
mente por el gen 16S rRNA y segun el analisis BLAST
en la base de datos del GenBank, se presentaron 93% de
similitud con A. lipoferum (SRGM2 y SRGM3) y 94% con
A. brasilense (SRGM4).

La Corporaciéon Colombiana de Investigacion Agrope-
cuaria (Corpoica) ha realizado desarrollos importantes
en productos registrados, utilizados como biofertilizantes
para suplir las necesidades de nutrientes como el nitrége-
no en cultivos de interés comercial en el pais. El desarro-
llo de formulaciones sélidas ha sido el principal avance
que se ha realizado hasta el momento, en este apartado.
Se desarrollo un biofertilizante (Monibac®) con base en
A. chroococcum, como principio activo, el cual fue probado
en cultivos de pastos (Panicum maximun) tomate (Solanum
lycopersicum), aji (Capsicum annuumy), lechuga (Lactuca sa-
tiva) y algodon (Gossypium hirstium). Este producto pudo
reducir la aplicacion de fertilizantes de sintesis quimica
(nitrogeno en forma de urea) hasta en un 50%, disminu-
yendo los costos y en la mayoria de los casos aumentando
los rendimientos de produccién hasta en un 15% (Bonilla
y Morales, 2005).

Otroejemplodedesarrollosenproductosdebiofertilizacion,
con principios activos con base en bacterias rizosfericas,
es Rhizobiol®, el cual posee bacterias pertenecientes al
género Rhizobium, que son capaces de establecer simbiosis
directas con plantas leguminosas. Este producto es capaz
de reducir un 100% de fertilizacion nitrogenada en plantas
leguminosas como frijol (Phaseolus vulgaris), arveja (Pisum
sativum), kudzu (Pueraria phaseoloides), trébol (Trifolium
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pratense), entre otros. Estos bioproductos representan
una alternativa importante para la produccién agricola
a nivel mundial, para la disminuciéon de costos y como
complemento a un sistema de nutriciéon vegetal enfocado
en la produccion agricola mundial.

CONCLUSION

Las rizobacterias promotoras del crecimiento vegetal
poseen varios mecanismos que estimulan el desarrollo
de las plantas, mecanismos que involucran la produccién
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