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Abstract

A wide variety of mutualistic relations are established between
plants and microorganisms in the different ecosystems. Plant
growth promoting rhizobacteria (PGPR) influence many
aspects in the development, physiology and productivity of
plants because they colonize roots and therefore, improve
soil resource acquisition. In this review article, we discuss
how the modifications in the root organogenesis program that
are influenced by rhizobacteria are related with the response
to auxins, a group of growth regulators widely distributed in
the plant kingdom. It is also discussed the chemical nature
and bioactivity of diverse molecules, which are synthesized
and secreted by beneficial bacteria and affect plant growth
via an auxin hormonal response or through changes in gene
expression, and consequently modify the plant phenotype
leading to better adaptive properties such as better fertilizer
use and to a higher and more sustainable productivity.
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Resumen

En los diferentes ecosistemas se establece una amplia
variedad de relaciones mutualistas entre las plantas y
los microorganismos. Las rizobacterias promotoras del
crecimiento vegetal (Plant Growth Promoting Rhizobacteria,
PGPR, por sus siglas en inglés) influyen sobre diversos
aspectos del desarrollo, fisiologia y la productividad vegetal,
ya que colonizan la raiz y, por lo tanto, posibilitan un mejor
aprovechamiento de los recursos del suelo. En este articulo
de revision se analiza cémo es que las modificaciones en los
programas de organogénesis de laraiz que estaninfluenciadas
por las rizobacterias se relacionan con la respuesta a las
auxinas, un grupo de reguladores del crecimiento distribuidos
ampliamente en el reino vegetal. También se discute sobre la
naturaleza quimica y la bioactividad de diversas moléculas
de bacterias benéficas que influyen en el desarrollo vegetal a
través de una respuesta hormonal auxinica, o porque alteran
la expresion genética y el fenotipo de las plantas, alcanzando
éstas mejores propiedades adaptativas, incluyendo el uso
mas eficiente de los fertilizantes que se suministran como
fuente de nutrientes y consecuentemente una productividad
mas sostenible y redituable.

Palabras clave: auxinas, rizobacteria, arquitectura radicular.

Introduccion

Las raices son ¢rganos dinamicos y fascinantes de
las plantas que les permiten una mejor adaptacion al
agobio ambiental, ya que extraen del suelo el agua y

los nutrientes minerales requeridos para su desarrollo.

Las interacciones de la raiz con los microorganismos
contribuyen al aprovechamiento de los recursos
disponibles y conllevan a la formacion de relaciones
simbi6ticas duraderas y efectivas. Algunos grupos de
bacterias estimulan el desarrollo radicular a través de
cambios en los niveles endégenos de reguladores del
crecimiento, también llamados fitohormonas, incluyendo
a las auxinas, por lo que se les considera probioticos
con amplio potencial para estimular la produccion
agricola (Salwan et al., 2019).

Las auxinas influyen en la embriogénesis, la
dominancia apical, la regeneracion tisular y los
tropismos (Saini et al., 2013: Motte et al., 2019). Cerca
del 80% de las bacterias del suelo tienen la capacidad
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de producir auxinas, las cuales pueden ser percibidas
por receptores de naturaleza proteinica presentes en
las membranas de las células de la raiz. En contraparte,
las raices producen y secretan acidos organicos,
fitosideroforos, azdcares, vitaminas y aminoacidos que
representan una fuente importante de energia para las
rizobacterias y las atraen hacia su zona de influencia
en el suelo, también conocida como rizésfera (Patten
y Glick, 1996; Dakora y Phillips, 2002; Bulgarelli et al.,
2013).

Las auxinas y el desarrollo de la raiz

Laraiz es el érgano de las plantas que crece tipicamente
bajo el suelo y responde a las condiciones fluctuantes
del ambiente. Algunas de sus funciones son:

1. Proporciona soporte estructural al tallo y follaje
2. La adquisicion de agua y nutrientes
3. La exploracion del substrato

Este 6rgano puede ser muy complejo, y sus
caracteristicas estan sujetas a un control genético que
es dependiente de la especie vegetal, la edad de la
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planta, y los factores bidticos y abioticos del ambiente.

Desde hace dos décadas, se ha utilizado a la
especie Arabidopsis thaliana como una planta modelo
para el estudio de la organogénesis de la raiz, con tres
dominios celulares bien definidos. En el meristemo, las
células entran en un programa repetitivo de mitosis, y
luego se expanden en la zona de elongacion, antes de
adquirir sus funciones y caracteristicas especializadas
(Fig. 1a; Motte et al, 2019). El desarrollo del sistema
radicular ocurre a partir del embrién, desde donde
surge una raiz primaria; las ramificaciones posteriores
son derivadas del periciclo, un tejido interno que rodea

al cilindro vascular, y se permite que se aumente la
superficie de exploracion (Atkinson et al., 2014).

En las plantas dicotiledoneas, de las que A. thaliana
forma parte, los distintos grados de ramificacion
dependen de las raices laterales, en tanto que en las
plantas monocotiledéneas como el maiz (Zea mays L.)
es mas frecuente la formacion de raices adventicias
(Motte et al., 2019). El proceso de formacion de las
raices laterales consta de cuatro etapas: 1) La activacion
de las células del periciclo, 2) La iniciacion de un
primordio, 3) El desarrollo del primordio, que conduce a
la formaciéon de una estructura en forma de domo, que
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Figura 1. Estructura de la raiz primaria y las etapas de formacion del primordio de la raiz lateral. a) La raiz consta de tres zonas de
desarrollo: la meristematica, de elongacioén y diferenciacion, en las cuales el transporte de auxinas desempefa una funcién fundamental.
b) La formacién del primordio de la raiz lateral ocurre en la zona de diferenciacion, en donde a través de una division celular asimétrica y a
través de varias etapas se forma un domo con crecimiento auténomo, culminando con la emergencia de una nueva ramificacion. c) El nicho
de células iniciales y los tejidos que conforman la raiz dependen del centro quiescente, que comprende un grupo de células con escaso
potencial mitético (Adaptado de Motte et al.,, 2019; Du y Scheres, 2018).
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crece a través de las capas celulares superpuestas
en el interior de la raiz primaria, 4) La emergencia de
las raices laterales como estructuras con crecimiento
auténomo e independiente de la raiz primaria (Fig. 1b;
Du y Scheres, 2018). A partir del cilindro vascular, es
factible visualizar los tejidos concéntricos del periciclo,
endodermis, cortex y epidermis, desde el interior hacia
el exterior. Por otra parte, en la zona més distal de la
raiz se localiza la cofia, estructura de proteccion del
meristemo (Fig. 1¢).

En la formacion de la raiz participan multiples
fitohormonas (Chaiwanon et al, 2016; Motte et al,
2019). La sintesis de auxinas ocurre en los brotes
jovenes del follaje, sitio desde el cual se distribuyen
local y sistémicamente a todos los tejidos (Olatunji et
al., 2017; Brumos et al., 2018). Se han descrito dos tipos
de transporte, uno pasivo, rapido y directo a través del
floema, y otro con gasto de energia, célula a célula a
través de transportadores de membrana conocido
como transporte polar. En este ultimo, participan dos
clases generales de permeasas; las que permiten el
paso al interior de la célula e incluyen a las proteinas
AUXIN RESISTANT 1/LIKE-AUX1 (AUX1/LAX) y las de
eflujo, agrupadas en las familias PIN-FORMED (PIN)
y ATP-Binding Cassette B/MultiDrugs Resistent/P-
GlicoProteinas (ABCB/MDR/PGP) que bombean las
auxinas al exterior de la célula (Petrasek y Friml, 2009;
Marhavy et al., 2013; Porco et al., 2016).

Las auxinas ejercen su efecto celular a través del
complejo receptor SCFTIR1/AFB-Aux/IAA (SCF [(SKP,
CULLIN, F-BOX), TIR1/AFB (TRANSPORT INHIBITOR
RESPONSE 1/AUXIN-RELATED F-BOX PROTEINS),
AUX/IAA  (AUXIN/INDOLE-3- ACETIC ACID)]. Su
interaccion con el receptor promueve la union de los
represores Aux/IAA con el complejo ubiquitina ES3-
ligasa SCFTIR1/AFB provocando su degradacion, lo que
resulta en la activacion de los factores de trascripcion
de respuesta a auxinas y el inicio subsecuente de la
sintesis de RNA mensajero (Strader y Zhao, 2016; Leyser,
2018). Los genes de respuesta a auxinas se agrupan
en tres familias: 1) AUX/IAA, 2) Gretchen Hagen-3
(GH3) y 3) Small Auxin-up Regulated RNA (SAURS). Las
proteinas codificadas por los genes AUX/IAA bloquean
a los factores de respuesta a auxinas y por lo tanto
actuan como inhibidores transcripcionales. Un ejemplo
de la funcion de dichas proteinas en la organogénesis
de la raiz, es el médulo SOLITARY ROOT (SLR)/IAA14-
ARF7-ARF19, en el cual una mutacion que cambia a
un aminodacido en la secuencia de la proteina bloquea
la degradacion de SLR1, lo que causa la inhibicion de
la formacion de las raices laterales (Kim y Lee, 2013;
Lee y Kim, 2013). La familia de genes GH3 participa
en la homeostasis hormonal mediante la conjugacion
de aminoacidos con las formas libres del acido indol-
3-acético (AlA), acido jasmonico y acido salicilico (Park
et al, 2007b). Los genes SAUR codifican proteinas
involucradas en la expansion de las células, como
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SAUR41, que se expresa en el centro quiescente y la
célula inicial del cortex/endodermis en el meristemo de
la raiz (Kong et al., 2013; Qiu et al., 2013).

Influencia de las rizobacterias promotoras del
crecimiento vegetal (PGPR) en el desarrollo del sistema
radicular

La necesidad de optimizar el rendimiento de los cultivos
ha intensificado el estudio de las interacciones planta-
microorganismo, enfatizdndose en la identificacion
de bacterias con funcion probidtica y en las diversas
facetas de los microbiomas sobre la productividad
(Barrett et al, 2011; Bulgarelli et al., 2013). Diversas
bacterias tienen la capacidad de colonizar la raiz, ya
que cuentan con flagelos moviles, y los exudados
vegetales ejercen un efecto atrayente (Fig. 2; Barea et
al., 2005; Vacheron et al., 2013). Hasta ahora, la mayoria
de los aislados estudiados afectan el crecimiento de la
raiz primaria, incrementan el nimero y la longitud de
las raices laterales, y estimulan la elongacion de los
pelos radiculares (Chamam et al., 2013; Sukumar et al.,
2013). Estas modificaciones mejoran la absorcion de
agua y nutrientes, por lo que el uso de las rizobacterias
contribuye en practicas agricolas mas sostenibles.

Entre las rizobacterias con actividad sobre el
crecimiento vegetal se encuentran diversos géneros
de bacterias Gram-negativas como Azospirillum,
Pseudomonas,  Gluconacetobacter y  Rhizobium,
ademas de algunos géneros de bacterias Gram-
positivas, como Bacillus y Paenibacillus (Bulgarrelli et
al, 2013). Las raices ejercen una presion de seleccion
sobre los microorganismos y éstos les proveen ventajas
competitivas. Por ejemplo, uno de los factores clave
para la colonizacién exitosa es la motilidad flagelar,
caracteristica fundamental para el movimiento hacia la
raiz y la fase de adhesion inicial; como es de esperarse,
ésta se modifica por moléculas presentes en los
exudados radicales. Consecuentemente, bacterias
mutantes de Pseudomonas fluorescens, Pseudomona
putiday Azospirillum brasilense que carecen de flagelos,
se ven afectadas o incluso pierden la capacidad de
colonizar las raices de A. thaliana (De Weger et al.,
1987; Vande-Broek, 1988).

Las rizobacterias promueven el crecimiento a través
de la fijacion biolégica del nitrégeno, proceso por el cual
se reduce el nitrdgeno gaseoso a nitrato y amonio, iones
precursores de aminoacidos y otras moléculas organicas
(Urquiaga et al, 2012). Durante la interaccion también se
producen auxinas, propiedad fisioldégica aparentemente
presente en diversos microorganismos (Fig. 2; Patteny Glick,
1996). Los experimentos realizados con bacterias mutantes
afectadas en la produccion de &cido indol-3-acético (AlA)
han demostrado su participacion en la fitoestimulacion
(Spaepen et al, 2007a; Vokou et al, 2012), como lo es
en la adaptacion de las plantas para sobrevivir en suelos
carentes de hierro, un micronutriente importante para la
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Figura 2. La comunicacion entre plantas y bacterias modula el desarrollo del sistema radicular. Las raices liberan diversas fuentes de
carbono y moléculas con funciones en la sefializacion para el reconocimiento de las especies microbianas con las que interactian, ejerciendo
un efecto atrayente para las bacterias, estas Ultimas, mediante diferentes mecanismos influyen sobre el crecimiento, la nutricion y la salud
vegetal. La produccion de auxinas, tanto en la raiz como por las rizobacterias (PGPR) contribuye en el establecimiento de la interaccion y las

modificaciones en la arquitectura radicular.

fotosintesis (Lemanceau et al., 2009; Marschner et al,, 2011).
En estos procesos, ocurre una comunicacion quimica entre
los simbiontes en la que participan compuestos organicos
volatiles (Ryu et al,, 2004; Zhang et al., 2007).

Las auxinas y la sefializacion entre plantas y bacterias

Las bacterias utilizan una amplia variedad de
moléculas para adaptarse y sobrevivir en diversos
nichos ambientales (Waters y Bassler, 2005; Ortiz-
Castro y Lopez Bucio, 2019). Entre ellas, la produccion
de compuestos como los siderdforos, antibioticos,
péptidos, y lipidos, que se relacionan con la virulencia, la
formacion de biopeliculas y por lo tanto llegan a afectar
sus relaciones con las plantas (Waters y Bassler, 2005;
Vega et al., 2013). El indol modula la virulencia, confiere
resistencia a acidos y farmacos, ademas de participar
en la formacion de biopeliculas en las bacterias Gram-
negativas (Lee y Lee, 2010). En las células epiteliales
de humanos, contribuye en el funcionamiento del
sistema inmune (Bansal et al, 2010) y derivados del
indol, como el acido indol-3-acético y el indol-3-
acetonitrilo desempefian una funcién relevante en las
interacciones planta-microorganismo (Lee et al., 2011;
Spaepen y Vanderleyden, 2011). Spaepen y col. (2007),

cuantificaron las fitohormonas secretadas por diversas
especies de Azospirillumy encontraron que las auxinas
eran las mas abundantes, 10 que se correlacionaba con
un mejor desarrollo del sistema radicular y una mayor
produccion de biomasa. Un posible blanco fisiologico
de las auxinas es la respuesta de defensa, que protege
a las plantas o prepara sus tejidos para reaccionar
eficientemente ante una posible infeccion, en cuyo caso
podria ocurrir un reajuste del crecimiento (Bais et al.,
2004; Gourion et al., 2015; Lebeis et al., 2012).

Una vez que una planta reconoce propiedades
bioguimicas de las bacterias, se activan cascadas de
sefializacion que afectan el fenotipo. Cada interaccion es
diferente, debido a que no todas las bacterias producen
la misma cantidad y tipo de auxinas y la planta responde
de manera distinta a cada microorganismo, sin olvidar
que factores como la luz, pH, temperatura, humedad,
entre otros, también influyen en el establecimiento de
una posible simbiosis (Bulgarelli et al., 2013).

Influencia de las bacterias sobre la respuesta auxinica
Algunas rizobacterias alteran el desarrollo de la raiz,

cambiando su estructura, su longitud y el grado de
ramificacion (Fig. 3; Zhang et al, 2007; Lopez-Bucio
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Figura 3. Las rizobacterias modifican la arquitectura radicular mediante la activacion de elementos auxinicos. En la izquierda se
ilustra el cambio ocurrido en las tres zonas principales de la raiz primaria en condiciones axénicas o ante la influencia de rizobacterias. Los
esquemas de la derecha muestran las principales modificaciones de la arquitectura radicular en plantulas de Arabidopsis inoculadas, asf
como los elementos de la respuesta a auxinas involucrados. Las proteinas PIN y AUX participan en el transporte de auxinas, en tanto que las
proteinas denominadas TIR1, IAA y ARF estan involucrados en la regulacion de la transcripcion (Modificada de Verbon y Liberman, 2016).

et al., 2007; Ortiz-Castro et al, 2009; Contesto et al,
2010; Zamioudis et al, 2013; Spaepen et al., 2014).
Bacillus megaterium incrementa el nimero y la longitud
de las raices laterales (Lépez-Bucio et al., 2007); los
compuestos organicos volatiles liberados por Bacillus
subtilis GB03 (Zhang et al, 2007) y Pseudomonas
fluorescens WCS417 reprimen el crecimiento de la raiz
primaria y estimulan el desarrollo de las raices laterales
(Zamioudis et al, 2013); y, Azospirillum brasilense
y Serratia marcescens incrementan la formacion de
raices laterales (Spaepen et al., 2007; Shi et al.,, 2010).
Phyllobacterium brassicacearum no afecta la longitud
de la raiz primaria ni el numero de raices laterales,
sin embargo, la velocidad de ramificacion incrementa
notablemente (Contesto et al., 2010).

Phyllobacterium brassicacearum STM196 induce la
expresion del marcador DR5::GUS en el haz vascular y
en la punta de la raiz (Casimiro et al., 2001; Contesto
et al., 2010). Experimentos con una bacteria mutante de
Azospirillum brasilense designada como FAJOOQ9, la
cual esta afectada en la capacidad de producir auxinas
(Costacurta et al., 1994), demostraron que A. brasilense
altera el sistema radicular a través de la produccion de
dichas fitohormonas (Spaepen et al., 2014).

Pseudomonas fluorescens WCS417 induce la

division celular en el meristemo como consecuencia de
un incremento en la expresion de genes de respuesta
a auxinas, como se observd con los genes reporteros
DR5::vYFP (Laskowski et al., 2008) y pAUX1::AUX1-YFP
(Swarup etal., 2001). Las plantasinoculadas con WCS417
manifiestan una fuerte respuesta a auxinas en las células
de la cofia lateral de la raiz y en la zona meristematica
(Zamioudis et al.,, 2013). P. fluorescens aparentemente
no produce auxinas, por lo que probablemente, podria
producir compuestos con afinidad a los receptores de
la familia TIR1, como en P. aeruginosa, cuya produccion
de ciclodipeptidos promueve la ramificacion de la raiz
(Zamioudis et al., 2013; Ortiz-Castro et al., 2011).
Bacillus megaterium UMCV1 reduce la division
celular en la ralz primaria, al disminuir la respuesta
a auxinas, lo cual fue evidenciado en plantas que
expresan DR5:GUS, sin embargo, se incrementod la
expresion de este marcador en los primordios de las
raices laterales, lo que sugiere que la estimulacion en el
crecimiento de las raices laterales podria estar mediada
por una redistribucion hormonal (Lopez-Bucio et al,
2007). Por otra parte, los compuestos volatiles emitidos
por Bacillus subtillis GBO3 incrementan la acumulacion
de auxinas en las raices y en el follaje, contribuyendo
de esta manera con el aumento en la produccion de
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biomasa foliar y radical (Zhang et al., 2007).
Phyllobacterium brassicacearum STM196 estimula
la expresion de varias enzimas de la via de biosintesis
de auxinas en el follaje con el consecuente aumento
en el crecimiento de las raices laterales (Contesto et
al., 2010). Spaepen y col. (2014), mediante estudios de
expresion global de genes en plantas de Arabidopsis
inoculadas con una cepa silvestre (Sp245) y una
mutante (FAJOOO9) de Azospirillum brasilense que no
produce auxinas, observaron que el niumero de genes
expresados aumenta con el tiempo y que la bacteria
silvestre produce una respuesta mayor que la mutante.

Conclusiones
La informacién recabada en afios recientes sugiere que
tanto la produccién local de auxinas en el meristemo
como su transporte son esenciales para la simbiosis
planta-bacteria. Los compuestos organicos volatiles
liberados por Bacillus subtilis GBO3, incrementaron la
expresion de enzimas que participan en la biosintesis
de auxinas en Arabidopsis y el uso de un inhibidor del
transporte reveld que la mayor produccion de biomasa
vegetal por la inoculacion con GB0O3 depende de una
redistribucion hormonal en los tejidos (Zhang et al., 2007).
Aunque la inoculacion de Arabidopsis con Bacillus
megaterium UMCV1 modificd la concentracion de
auxinas tanto en la raiz primaria como en los primordios
de la raiz lateral, de acuerdo con un reporte por Lopez-
Bucio y col. (2007), la promociéon del crecimiento es
independiente de la via de sefalizacién de auxinas,
por lo que se plantean varios y diversos posibles
mecanismos de fitoestimulacion por las rizobacterias. En
este escenario, se han identificado ciclodipéptidos en
extractos de cultivos de Pseudomonas aeruginosa que
son similares a las auxinas producidas por las plantas
y que modulan la arquitectura de la raiz involucrando
los mismos mecanismos de sefializacion (Ortiz-Castro
etal., 2011).

Las auxinas modulan la organogénesis vegetal
y coordinan las transiciones del desarrollo como la
floracion y la fructificacion, aspectos que dependen de
un suministro adecuado de nutrientes. En el apice de
la raiz se concentra el 4cido indol-3-acético, principal
auxina natural, debido a los flujos provenientes del follaje
y por su produccion local en la cofia y en el meristemo.
El desarrollo de las raices depende de las auxinas
producidas por bacterias benéficas, como se comprobd
con el uso de plantas transgénicas que emplean genes
de respuesta a auxinas y mutantes afectadas en la
via de biosintesis, transporte y sefalizacion de estas
fitohormonas. Resulta evidente su participacion como
una sefal clave en las interacciones planta-bacteriay en
el establecimiento de simbiosis efectivas y perdurables
en el reino vegetal.
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