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Resumen

Las bacterias del género Pseudomonas habitan una amplia variedad de ambientes, lo cual es reflejo
de su diversa capacidad metabolica, esto les ha permitido adaptarse a condiciones variables del
ambiente, asi mismo, dicho género se considera ambivalente, debido a que algunas especies
establecen relaciones benéficas con las plantas y otras patogénicas con plantas, animales y
humanos. En el presente trabajo nos enfocamos en el impacto positivo que este género bacteriano
tiene en el &mbito agricola, debido a su capacidad como bacteria promotora del crecimiento vegetal
(BPCV), siendo una de las mejores opciones como inoculante de plantas y suelos, para mejorar el
crecimiento vegetal y el manejo de sus enfermedades, mediante la amplia gama de metabolitos que
son capaces de producir las cepas benéficas, se han identificado bacterias de este género con
capacidad diazotréfica, productoras de antibioticos, auxinas, sideréforos, enzimas celuloliticas,
acidos organicos para la solubilizacion de fosforo y promocion de la resistencia sistémica inducida
contra fitopatdgenos, lo cual las hace idoneas en la produccion agricola ya sea para el biocontrol o
la biofertilizacidn, asi mismo, su uso no afecta al ambiente ni la salud de los agricultores.
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Las Pseudomonas, son bacterias aerobicas, gram negativas, quimioheterotroficas, moviles con
forma de bacillo, pertenecientes a la clase gammaproteobacteria y a la familia Pseudomonadaceae
que contiene aproximadamente 191 diferentes especies (Kumar et al., 2017), debido a su
versatilidad metabdlica y plasticidad genética, son ubicuas en los diferentes ecosistemas terrestres
y acudticos. Actualmente, el género ha cobrado relevancia en el d&mbito agricola debido a la
influencia que ejercen estas bacterias sobre la promocidn del crecimiento, la resistencia sistémica
inducida (RSI) en las plantas y el control de fitopatogenos, a través de diferentes mecanismos de
accion entre los que destacan la produccion de diversos compuestos antimicrobianos como el 2,4-
diacetilfluoroglucinol (Kankariya et al., 2019) y enzimas celuloliticas (Kumar et al., 2017), entre
otros metabolitos, producen fitohormonas; ademés mejoran la adquisicion de nutrientes por medio
de la produccion de sideroforos (Wendenbaum et al., 1983).

Son particularmente adecuadas como agentes de control bidlogico y biofertilizantes, ya que: 1)
utilizan una amplia gama de exudados de la raiz como fuente de nutrientes (Lugtenberg et al.,
1999); ii) estan presente en los suelos de forma abundante, en particular en la rizosfera (Haas y
Keel, 2003); iii) tienen una alta tasa de reproduccion, comparadas con otras bacterias de la
rizosfera, lo que les permite mantener una elevada densidad poblacional; iv) poseen una amplia
gama de metabolitos mediante los cuales ejercen actividad antagonista o inhibitoria contra
fitopatdgenos; v) presentan capacidad diazotrofica, productora de auxinas, sideréforos y
solubilizacion de fosforo; vi) son faciles de cultivar in vitro; vii) pueden ser reintroducidas
mediante la inoculacion de semillas (Lugtenberg et al., 1994; Rhodes y Powell, 1994); viii) son
susceptibles de ser modificadas genéticamente con las técnicas adecuadas; y ix) son capaces de
estimular la resistencia sistémica inducida (RSI) (Van Loon et al., 1998; Chin-A-Woeng et al.,
2003; Khan et al, 2016; Schwanemann et al., 2020), por lo que desempeian un rol importante en
la promocion del crecimiento vegetal y el biocontrol (Figura 1).
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Figura 1. Descripcion general de las Pseudomonas spp. Como BPCV y control biolégico. De las
estructuras de la imagen NCBI PubChem (https://pubchem.ncbi.nlm.nih.gov).

Las Pseudomonas spp. presentan un amplio repertorio metabolico, que les permite actuar como

bacterias promotoras del crecimiento vegetal (BPCV), debido a la produccion de fitohormonas
como el acido indolacético (AIA), solubilizadores de fosforo como al 4cido gluconico, la fijacion
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de nitrogeno atmosférico a amoniaco (NH3) y la produccion de acido cianhidrico (ACN); asimismo,
tienen capacidad de control biologico estimulando la resistencia sistémica inducida (RSI) mediante
los lipopolisacaridos de la superficie celular y la produccion de sidero6foros, como la pioverdina,
ademas de secrecion de enzimas celuloliticas y la amplia gama de antibioticos como la pioluteorina.

Funcion en el control biologico

Este género presenta una capacidad excepcional para producir una amplia variedad de antibidticos,
algunos de ellos de tipo policétido como el 2,4-diacetilfluoroglucinol (DAFG), la mupirocina y la
pioluteorina (Bender et al., 1999; Kankariya et al., 2019), asi como, pirrolnitrina, compuestos
derivados de la fenazina, y lipopéptidos ciclicos como orfamida A, Pseudofactina y viscosina
(Figura2) (Quan et al.,2010; Jang et al., 2013; Ma et al., 2016; Malviya et al., 2020), la produccion
de dichos compuestos es modulada por factores exdgenos, bidticos o abidticos, como la adicion de
fertilizantes, la fuente de carbon y los minerales que influyen en su sintesis. Por ejemplo, la adicion
de glucosa al medio de crecimiento de Pseudomonas incrementa significativamente la produccion
del DAFG, mientras que la suplementacion del medio de cultivo con fosfato reprime su sintesis
(Kumar et al., 2017; Kankariya et al., 2019).
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Figura 2. Arsenal metabolico producido por Pseudomona spp. De las estructuras de la imagen NCBI
PubChem (https://pubchem.ncbi.nlm.nih.gov).

El DAFG es un antibidtico de tipo fendlico, se ha reportado un amplio espectro de inhibicidén contra
bacterias, hongos, nematodos, ha sido asociado con suelos supresivos y es un componente clave en
el biocontrol de enfermedades de raices y plantulas; como la pudricidon negra de la raiz en plantas
de tabaco, el control de hongos fitopatégenos como Thielaviopsis basicola, Pythium ultimum,
Gaeumannomyces graminis var tritici (Keel et al., 1990; Bender et al., 1999; Weller, et al, 2007;
Kankariya, et al., 2019; Keswani et al., 2020); asimismo, se ha observado que a bajas
concentraciones tiene efectos benéficos sobre el crecimiento vegetal.
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La produccion de DAFG parece ser especifica de P. fluorescens, P. protegens, P. chlororaphis 'y P.
brassicacearum (Ramette et al., 2011; Gutiérrez-Garcia et al., 2017). Los suelos supresivos se
definen como aquellos en los que un patégeno no se puede establecer o persistir, o si se establece
causa poco dafio en la planta (Baker y CooK, 1991), este tipo de suelos proporciona un buen
ejemplo de como la rizosfera estimula y mantiene los microorganismos edaficos como una defensa
contra patégenos transmitidos por el suelo.

Los mecanismo mediante los cuales estos microorganismos realizan su accion en suelos supresivos
son: competencia por nutrientes, induccion de resistencia sistémica, produccion de antibidticos y
sider6foros, entre otros (Jara y Elizondo, 2011), siendo la Pseudomonas fluorescens uno de los
grupos mas importantes de microorganismos antagonistas (Weller et al., 2002; Weller et al., 2007,
Jara y Elizondo, 2011), como en el caso del monocultivo de chicharo y lino, donde se ha
documentado evidencia de la produccion de DAFG por P. fluorescens en las raices de dichos
cultivos (Weller et al., 2002).

El mecanismo de accion del DAFG no es muy especifico y depende de su concentracion, se ha
observado que altera los canales ion6foros dafando la membrana celular y de los organelos, en la
mitocondria interrumpe el potencial de membrana y genera un incremento en la produccion de
especies reactivas de oxigeno, en el cloroplasto inhibe la fotosintesis y en las bacterias altera la
integridad de la membrana celular (Kwak et al., 2011; Troppens et al., 2013; Kankariya et al.,
2019; Julian et al., 2021).

Los antibidticos derivados de fenazina incluyen una gran familia de compuestos triciclicos con
nitrégeno, sintetizados a partir de la ruta del acido siquimico, se ha reportado que algunas fenazinas
exhiben actividades antibioticas, antifingicas, insecticidas, antitumorales, quimiopreventivas
contra ciertos tipos de cancer, antiplasmddicas, antipaludicas y antiparasitarias (Smirnov y
Kiprianova, 1990; Guttenberger ef al., 2017).

La sintesis de estos compuestos esta distribuida en este género, donde P. synxantha cepa 2-79 fue
una de las primeras bacterias identificadas en la produccion de fenazina-1-carboxilato (F1C)
(Figura 2) (Biessy y Filion, 2018), P. aureofaciens cepa 30-84 produce F1C, 2-hidroxifenazina-1-
carboxilato (OHF1C) y 2-hidroxifenazina (20HF), (Pierson y Thomashow, 1992)y P. chlororaphis
PCL1391 produce F1C y fenazina-1-carboxamida (FICN), las cuales se ha observado que
suprimen la pudricion de tallo y raiz en jitomate, causada por F. oxysporum f. sp. radicis-lycopersici
(Turner y Messenger, 1986; Smirnov y Kiprianova, 1990; Chin-A-Woeng et al., 2003; Mavrodi et
al., 2006; Ramette et al., 2011), otro derivado de la fenazina, la pseudobacterina-2, producida por
P aureofaciens cepa BS1393, aislada en 1991 de la rizosfera de cebada en Voronezh, Rusia, ha
demostrado ser inofensiva para insectos, peces, animales y humanos, por lo que fue autorizada en
la Federacion Rusa en 1999 para su uso contra una amplia gama de bacterias fitopatdgenas, hongos
como, Rhizoctonia, Fusarium y el oomiceto Phytopthora (Thomashow, 2013).

Su mecanismo de accion se basa en alterar el estado redox de metabolitos clave en el interior
de la célula, mediante su difusion o insercion en la membrana celular actuando como un agente
reductor, que desencadena el desacoplamiento de la fosforilacion oxidativa, asi como la
produccioén de radicales superoxido y peroxido de hidrogeno, toxicos para el organismo (Chin-
A-Woeng et al., 2003).
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La pirrolnitrina (PRN) es un metabolito secundario derivado del triptéfano, tiene una fuerte
actividad antifingica contra una amplia gama de hongos entre ellos los Deuteromicetos,
Ascomicetos y Basidiomicetos (Ligon ef al., 2000), es producida por la mayoria de las cepas
de Pseudomonas, la PRN se reportd por primera vez en 1964, a partir de Pseudomonas
pyrrocinia la cual fue aislado por Imanaka, Kousaka, Tamura y Arimase, desde aquel tiempo,
este compuesto ha sido producido utilizando diferentes cepas y es de gran importancia en el
ambito agricola, farmacéutico e industrial (Pawar et al., 2019), se ha comprobado su eficacia
contra diferentes tipos de bacterias gram positivas y contra hongos fitopatogenos como R.
solani, diferentes tipos de Fusarium como F. graminearum, F. culmorum, F. sambucinum,
Pyrenophora triticirepentis, Thielaviopsis brasicola, Verticillium dahlia y Alternaria spp.,
ademads, se ha reportado el control del damping-off en algodon y pepino, la mancha amarilla de
la hoja del trigo, la pudricion seca de la papa, y la marchitez del girasol (Quan et al., 2010;
Pawar et al., 2019).

El mecanismo de accion de la PRN es el ataque a la membrana celular, por combinaciéon con los
fosfolipidos, afectando su permeabilidad lo que trae como consecuencia una desregulacion
osmolar, a bajas concentraciones, desacopla la fosforilacion oxidativa y a altas concentraciones,
inhibe la cadena de transporte electronico, de igual forma inhibe la sintesis de proteinas y acidos
nucleicos (Nose y Arima, 1969; Lambowitz y Slayman, 1972).

Los lipopéptidos ciclicos (LPC) se caracterizan por ser sintetizados por un sistema multi enziméatico
no ribosomal, son metabolitos estructuralmente diversos, estan constituidos por un residuo de acido
graso de 5 a 16 carbonos y una longitud en la cadena aminoacidica que va de 7 a 25 unidades, de
los cuales de 4 a 14 forman un anillo de lactona, basado en la longitud y composicion del acido
graso y los residuos de aminoacidos se clasifican en siete grupos: viscosinas, siringomicinas,
amfisinas, putisolvinas, tolaasinas, siringopeptinas, orfamidas y xantolisinas (Raaijmakers et al.,
2006; Gross y Loper, 2009; Geudens y Martins, 2018; Keswani et al., 2020).

Se ha reportado actividad antagdnica contra diferentes hongos y bacterias fitopatdogenas, asi como
actividad insecticida para la viscosina producida por P. fluorescens cepa HS 870031 (Khan et al.,
2016) y la orfamida A, producida por P. protegens (Loper et al., 2016), el mecanismo de accion de
accion de los LPC, se basa en la formacion de poros en las membranas, lo cual coincide con la
naturaleza anfipatica de este tipo de metabolitos. Esta perturbacién de las membranas produce un
desequilibrio i6nico, afectando directamente la formacion de los gradientes de pH, rompiendo el
equilibrio de H", Ca*" y K* (Aiyar et al., 2017; Geudens y Martins, 2018), lo cual induce cambios
en la sefalizacion mediada por calcio y conducen a la muerte celular.

Enzimas celuloliticas

Otro de los mecanismos utilizados por los microorganismos biocontroladores de fitopatogenos, es
la sintesis de enzimas capaces de degradar la pared celular, como la B-1,3-glucanasa (Figura 1),
quitinasas, celulasas y proteasas, las cuales ejercen un efecto inhibidor directo en el crecimiento de
los patogenos, estas enzimas han sido detectadas en diferentes cepas de P. aeruginosa y P.
fluorescens que han demostrado tener actividad quitinolitica (Neiendam y Serensen, 1999; Kumar
etal., 2017).
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Resistencia sistémica inducida (RSI) por Pseudomonas spp.

La RSI es un estado de defensa que la planta desarrolla ante estimulos quimicos o bidticos
especificos (Van Loon et al., 1998), dichos mecanismos de defensa permiten restringir o bloquear
la capacidad de los microorganismos patogenos para producir enfermedades, los cuales se regulan
mediante una red de interconexiones fisicas y rutas de sefializacion quimica donde participan el
acido jasmonico (AJ) y el etileno (ET), lo que resulta en una resistencia parcial o completa contra
el ataque posterior de patdgenos.

Las caracteristicas de este tipo de resistencia inducida son su accién a larga distancia, resistencia
duradera, especificidad del hospedante y proteccion contra una amplia gama de patdégenos (Chin-
A-Woeng et al., 2003; Kumar et al., 2017). Opera a través de sefiales producidas por heridas donde
participan las fitohormonas JA y ET, este tipo de resistencia estd asociado con la deteccion de
patrones moleculares presentes en las bacterias, como los lipopolisacaridos (LPS), especificamente
el antigeno O, como se demuestra en el estudio realizado con LPS de P. fluorescens WC417r contra
F oxysporum {f. sp. dianthi en clavel, donde se aplicaron LPS purificados de la cepa bacteriana a
las raices de la planta, desencadenando la RSI (Van Peer y Schippers, 1992; Preston, 2004).

También se ha observado que LPC orfamida actia como inductor de RSI, estimulando la expresion
de genes relacionados con la defensa en contra del hongo Cochliobolus miyabeanus en plantas de
arroz (Ma et al., 2017); del mismo modo, la pioverdina, que es un sider6foro quelante de hierro
(Figura 2), promueve la RSI, como se ha reportado para P. putida WCS358 en la supresion de la
marchitez bacteriana en E. urophylla causada por Ralstonia solanacearum, donde la aplicacion
foliar del metabolito purificado pseudobactina 358 o la bacteria redujeron significativamente la
marchitez bacteriana, después de la inoculacion con R. solanacearum (Ran et al., 2005).

La induccién de resistencia depende de la colonizacion del sistema radicular por las bacterias
inductoras, las cuales deben estar en numero suficiente para desencadenar la RSI, lo cual se logra
agregando suspensiones bacterianas al suelo antes de sembrar, o en el trasplante, o cubriendo
semillas con alta concentracion de bacterias (Van Loon et al., 1998; Pieterse et al., 2001).

Funcion de Pseudomonas spp., como bacterias promotoras del crecimiento vegetal
Produccion de sideroforos

El Fe*" se encuentra fundamentalmente en la naturaleza formando parte de sales e hidroxidos de
muy baja solubilidad, un mecanismo directo que contribuye a la adquisicion de este nutriente es la
produccion de sideroforos, las Pseudomonas spp., producen pioverdina (Figura 2) sideréforo
sintetizado a partir de la ornitina, contiene un derivado de la dihidroxiquinolina. La estructura del
péptido difiere entre las Pseudomonas, se han descrito mas de 40 estructuras distintas, mientras
que el cromoforo se mantiene altamente conservado y se encuentra unido a una cadena peptidica
exhibiendo dos grupos hidroxamato y un grupo hidroxicarboxilato, este tipo de sideroforos
cromopeptidicos, son muy caracteristicos de este género y son de considerable importancia en el
ambito agricola ya que median la captacion de hierro (Wendenbaum et al., 1983; Sah y Singh,
2015), uniéndose al Fe** convierten la forma insoluble en soluble, lo que facilita la absorcién por
parte de plantas y bacterias.
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Solubilizacion de fosforo

El fosforo es un macroelemento esencial en el crecimiento y desarrollo vegetal, naturalmente este
elemento se encuentra en forma insoluble, no asimilable por las plantas, por lo que, la
solubilizacion y remineralizacion del fésforo es un rasgo importante en las BPCV, en donde gracias
a la sintesis de acidos organicos de bajo peso molecular, como el gluconico (Figura 1) y el citrico,
los cuales tienen la capacidad de quelar a este elemento y de esta forma facilitar su asimilacion
(Rathinasabapathi et al., 2018).

Produccion de fitohormonas

Las plantas modulan sus hormonas durante su ciclo de vida, un aspecto muy importante que puede
alterar este proceso es el estrés bidtico o abiotico, las BPCV sintetizan cantidades significantes de
hormonas vegetales, lo que les permite modular el crecimiento y desarrollo de sus hospedantes. El
acido indol 3-acético, es una de las auxinas producida por las Pseudomonas spp., desempefia un
papel muy importante en la division celular, diferenciacion, germinacion de semillas, control del
crecimiento vegetativo, induccion de raices laterales y adventicias, fotosintesis, sintesis de
pigmentos y metabolitos secundarios (Kumar et al., 2017).

Conclusiones

Para entender la complejidad de la interaccion entre las plantas y los microorganismo es imperativo
conocer todas las biomoléculas que son capaces de producir sus simbiontes bacterianos y como
estas pueden afectar el crecimiento y desarrollo vegetal, modulando las respuestas de inmunidad
contra los fitopatogenos y la adquisicion de nutrientes del entorno, en el caso particular de las
Pseudomonas se conoce un amplio repertorio metabolico, que se ha logrado correlacionar con
diferentes funciones. entre las que destaca su capacidad biocontroladora de fitopatogenos, gracias
al arsenal metabolico que pueden sintetizar, este tipo de microorganismo representa una de varias
especies microbianas de interés agricola que puede impactar en la produccion de alimentos
disminuyendo el uso de fertilizantes y agroquimicos, dadas sus caracteristicas metabolicas y de
interaccion con la planta.
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