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RESUMEN

La produccién de écidos organicos de bajo peso
molecular por las rizobacterias es uno de los
mecanismos mas ampliamente conocidos de
solubilizacién dd fosfato del suelo, que hace a fésforo
(P) disponible para la nutricion de las plantas. Dentro
del periodo de 1908-2008 se reportd la capacidad
solubilizadora defosfatos por los acidos: oxdlico, citrico,
butirico, mal énico, lactico, succinico, malico, gluconico,
acético, gliconico, fumérico, adipico, indolacético y
2-cetogluconico. L os géneros bacterianos con capacidad
de producir acidos orgénicos que solubilizan fosfato se
tienen: Pseudomonas, Rhizobium, Burkholderia,
Achromobacter, Agrobacterium, Aereobacter,
Flavobacterium, Yarowia, Streptosporangium y
Erwinia. Los &cidos glucdnico y 2-cetoglucdnico son
los agentes méas frecuentemente reportados como
solubilizadores de fosfato. La capacidad de los &cidos
organicos para aumentar la disponibilidad de P, no sélo
se debe a la acidificacion en la rizésfera de la planta,
sino también a su capacidad de formar complejos
establescond Al y Fe. Los acidos organicosincrementan
ladisponibilidad de micronutrientes, como Fe, Zny Mn,
en e suelo al disminuir & pH en larizésfera, o por la
quelacion de estos micronutrientes. De igual manera,
los &cidos orgénicos participan en € suelo en fendmenos
como la quimiotaxis microbiana y la detoxificacion de
metales. Sin embargo, su pape en la mayoria de estos
procesos sigue siendo desconocida, debido a lafalta de
datos experimentales que expliquen las reacciones de
los acidos organicos en € sudo. El objetivo de esta
revision es analizar el papel que juegan los acidos
organicos producidos por las rizobacterias
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en la solubilizacion defosfato mineral y susimplicaciones
en € estatus nutricional del sudo.

Palabras clave: rizosfera, P soluble, bacterias
solubilizadoras, &cido 2-cetogluconico, &cidos
alifaticos.

SUMMARY

Theproduction of low molecular weight organic acids
by the rhizobacteria is one of the most widdly known
mechanisms of soil phosphate solubilization, a process
that makes phosphorus availablefor plant nutrition. The
phosphate solubilizing capacity of organic acids, such
asoxalic, citric, butyric, malonic, lactic, succinic, malic,
gluconic, acetic, gliconic, fumaric, adipic, indoleacetic,
and 2-ketogluconic acids, was reported during the period
1908-2008. Somebacterial generathat exhibit solubilizing
phosphate activity through organic acid production are
Pseudomonas, Rhizobium, Burkholderia,
Achromobacter, Agrobacterium, Aereobacter,
Flavobacterium, Yarowia, Sreptosporangium, and
Erwinia. Gluconic and 2-ketogluconic acids aretheacids
most frequently reported as phosphate solubilizing
agents. The capacity of the organic acids to increase P
availability not only results from the acidification of the
plant rhizosphere, but also from their capacity to form
stable complexes with some metals, such as Al and Fe.
Organic acids also increase the availability of other soil
micronutrients such as Mn, Al, and Zn when pH
decreases in the rhizosphere or by chelation of
micronutrients. At the same time, organic acids
participate in other soil phenomena, such as microbial
chemotaxis and metal detoxification. The objective of
this paper is to analyze the role of the organic acids
produced by rhizobacteriain the solubilization of mineral
phosphateand itsimplicationsinthe soil nutritional status.

Index words: soluble P, solubilizing bacteria,
rhizosphere, low molecular weight acids,
2-ketogluconic acid, aliphatic acids.
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INTRODUCCION

El fosforo (P) es un elemento esencial para los
organismos, tanto en ecosistemas terrestres como
acuéticos; no obstante, algunos procesos ded ciclo de
fosforo son desconocidos (Lindsay, 1979; Ilimer y
Schinner, 1992; Stephen y Jisha, 2009). Después de
nitrégeno (N), € P es d segundo nutriente inorganico
necesario para todas las formas de vida. Se trata de un
componente esencial de moléculas como RNA, DNA y
ATP, asi como de los fosfolipidos (Coyne, 2000). EI P
disponible es absorbido por laplantaenformadeH,PO,
en suelos acidos, y como HPO,* en suelos alcalinos. El
P disponible en € suelo es facilmente convertido en
complgos insolubles, como fosfatos de Fe, Al o Mn en
suelos &cidos y fosfatos de Cao Mg en sueos alcalinos
(Torriani-Gorini, 1994). Debido alo anterior, € Pesuno
de los elementos que con mayor frecuencia resulta
limitante en los suelos. Los microorganismos estan
involucrados en procesos que afectan la transformacion
dd P dd sudo y son componentes integrales del ciclo
del P. Los microorganismaos participan en la solubilizacion
del fosfato inorganicoy en la mineralizacion dd fosfato
organico, asi como en su inmovilizacion (Richardson,
1994). En particular, las bacterias solubilizadoras de
fosfato (BSP) solubilizan tanto fosfato organico, como
inorganico (Banik y Dey, 1982; Goldstein et al., 2003).
El fosfato organico es mineralizado por la enzima
fosfatasa excretada por algunos microorganismos,
produciendo la liberacion de éste (Gerretsen, 1948;
Kucey et al., 1989). Las bacterias Bacillusmegaterium,
Bacillus mesentericus y Pseudomonas putida
mineralizan las formas organicas de P (ortofosfato)
(Tarafdar y Claassen, 1988; Das et al., 2003). En
general, se acepta que  mecanismo mas comin de
solubilizacién del fosfato mineral eslaaccidn de &cidos
organicos sintetizados por las BSP (Goldstein, 1995; Wan
y Wong, 2004).

Los acidos organicos son constituyentes normales
de la mayoria de los suelos agricolas. Su papd dentro
del suelo no ha sido aun bien definido, pero existen
numerosas evidencias que indican sus efectos
fisiolégicos en € crecimiento de las plantas (lllmer y
Shinner, 1995; Scheffer y Schachtschabe, 1998; Igual
et al., 2001). Algunos &cidos orgénicos incrementan la
disponibilidad de formas insolubles de diferentes
nutrimentos de las plantas, en especial € P (Goldstein,
1995). Estos é&cidos organicos de bajo peso molecular
son producidos por microorgani Smos que se encuentran

enlarizosfera. Laconcentracidn delos acidos organicos
en la solucion de sudo normalmente es baja, variando
de 1 a 50 mM (Baziramakenga et al., 1995; Strobd,
2001). La produccion de &acidos organicos por las BSP
ha sido poco estudiada, por 10 que se requiere generar
mé&s conocimiento sobre este tema.

BACTERIASSOLUBILIZADORASDE
FOSFATO MINERAL

Durante los Ultimos 10 afios, & conocimiento sobre
los microorganismos solubilizadores de fosfato (M SP)
ha aumentado significativamente. Entre los MSP se
encuentran las bacterias promotoras del crecimiento
vegetal 0 PGPR (del inglés plant growth promotion
rhizobacteria). Estas bacterias son de vida libre en €
suelo y son capaces de adaptarse, colonizar y persistir
enlarizésferadelaplantay favorecer su crecimiento o
desarrollo (Bashan, 1998). L asrizobacterias pueden ser
benéficas 0 antagonicas para la planta (Lemanceau,
1992). Las BSP pertenecen a grupo de las PGPRs y
son capaces de solubilizar fosfato inorganico de
diferentes compuestos, como son € fosfato bicélcico,
fosfatotricalcicoy rocasfosforicas. Cond términorocas
fosféricas se conoce a los minerales que contienen P
como es € caso delas apatitas, incluyendo fluorapatita,
cloroapatita e hidroxiapatita. Hay grandes depdsitos en
Rusia, Estados Unidos, Africadd Nortey China; también
existen importantes reservas en Brasil, Pertl y México
(Sperber 1958a; Hoffland, 1992). Existen 13 géneros
de bacterias con la capacidad de solubilizar fosfato:
Pseudomonas, Bacillus, Rhizobium, Burkholderia,
Achromobacter, Agrobacterium, Micrococcus,
Aerobacter, Flavobacterium, Mesorhizobium,
Azotobacter, Azospirillumy Erwinia (Sperber, 1958b;
Goldstein, 1986; Rodriguez y Fraga, 1999). Se ha
reportado al &cido glucénico como el agente més
frecuente de solubilizacién de fosfato, € cual es
producido por Pseudomonas sp. (Illmer y Shinner, 1992),
Erwinia herbicola (Liu et al., 1992), Pseudomonas
cepacia (Goldstein et al., 1993) y Burkholderia
cepacia (Rodriguez y Fraga1999; Lin, et al ., 2006; Song
et al., 2008). Otro metabolito solubilizador defosfato es
el &cido 2-cetogluconico, sintetizado por Rhizobium
leguminosarum (Halder et al., 1990), Rhizobium
meliloti (Halder et al., 1990), Bacillus firmus (Banik y
Dey, 1982) y otras bacterias del suelo aun no
identificadas (Richardson, 2001). Algunas cepas de
Bacillus liqueniformis y Bacillus amyloliquefaciens



PAREDES Y ESPINOSA. ACIDOS ORGANICOS PRODUCIDOS POR RIZOBACTERIAS QUE SOLUBILIZAN FOSFATO 63

producen mezclas de &cidos lé&ctico, isovalérico,
isobutirico y acético. Otras BSP que producen &cidos
organicos son: Rahnella aquatilis (Kim et al., 1997),
Pseudomonas lutea sp. nov. (Peix et al., 2004) y
Pantoea agglomerans (Lin et al., 2006). El P
solubilizado es fécilmente absorbido por las raices de
las plantas y utilizado para su crecimiento y desarrollo.

El uso delos M SP no es nuevo. Sackett et al. (1908)
reportaron, por primera vez, aspectos relacionados con
este tdpico. Hasta el momento, se conocen varios &cidos
organicos producidos por las BSP: oxalico (Kimet al.,
1997), citrico (Cunningham y Kuiack, 1992; Drouillon
y Merckx, 2003), malénico (Hwangbo et al., 2003),
l&ctico (Jones et al., 2003), succinico (Banik y Dey,
1983; Kucey, 1989), malico (Stevenson, 1967),
glucdnico (Goldstein y Liu, 1987), oxalacético (Singh
y Amberger, 1998a), acético (Loganathany Nair, 2004),
formico (Ahonen-Jonnarth et al., 2000), isovalérico
(Vazquez et al., 2000), fumérico (Ohtake et al., 1996),
glicolico (Sperber, 1958b), adipico (Hwangbo et al.,
2003), indolacético (Bric et al., 1991), 2-cetoglucdnico
(Moghimi y Tate, 1978), butirico e isobutirico
(Rodriguez y Fraga, 1999). Las BSP estan
histéricamente asociadas a la produccién de &cidos
orgénicos de bajo peso molecular (Goldstein, 1986). Liu
et al. (1992) identificaron las bases genéticas y
metabdlicas para una solubilizacién eficiente de fosfato
de calcio. Liu et al. (1992) proponen que la
solubilizacion es € resultado de la acidificacion del
espacio periplasmico, debida a la oxidacion directa de
la glucosa (oxidacion no fosfolitica) o de otra aldosa
por accion de la quinoproteina glucosa deshidrogenasa
(PQQGDH). Laglucosa seconvierte en acido glucdnico
y después de dos oxidaciones sucesivas, en d espacio
periplasmico, se convierte en &cido 2-cetogluconico 6
2,5-dicetogluconico (Anderson et al., 1985).

En la actualidad, las investigaciones sobrelas BSP
estén dirigidas a conocer las bases bioquimicas y
genéticas dela actividad de estas bacterias. Los eventos
0 hechosimportantes que han ocurrido duranted estudio
de los é&cidos orgéanicos producidos por las BSP se
enlistan en € Cuadro 1.

Las BSP solubilizan compuestos como € fosfato
triclcico, d fosfato dicélcico, la hidroxipatitay laroca
fosforica. Hay numerosas especies de bacterias
solubilizadoras de fosfatos en € suedlo y en larizésfera
(Guptaet al., 1994) queincluyen aerobiasy anaerobios
(Richardson, 2001). Las bacterias que solubilizan
fosfatos se encuentran normalmente en larizésfera. Las

bacterias solubilizan d fosfato inorganico por medio de
la produccion de CO,, acidos organicos, excrecion de
protones y asimilacion de NH,* (Ohtake et al., 1996).
El mecanismo mas importante de solubilizacién de
fosfatos de calcio es la acidificacion por medio de la
biosintesis y secrecion de &cidos organicos.

ACIDOSORGANICOSQUE SOLUBILIZAN
FOSFATO

Los é&cidos organicos que solubilizan fosfato son
de bagjo peso molecular y poseen uno 0 mas grupos
carboxilo. Dependiendo de las propiedades de
disociacion y d nimero de grupos carboxilo, los &cidos
organicos tienen carga negativa, por 1o que pueden
formar compleos con cationes metalicos en solucién y
el desplazamiento de aniones de la solucion dd sueo
(Stevenson, 1967; Sagoe et al., 1998). Los acidos
organicos de bajo peso molecular provienen del
metabolismo de compuestos de alto peso molecular,
como carbohidratos, péptidosy lipidos (Baziramakenga
et al., 1995). Estos juegan un pape determinante en d
ciclo biologico de nutrientes, en la agricultura y los
ecosistemas forestales. Los &cidos organicos o
carboxilicos son sustancias polares y son capaces de
formar puentes de hidrogeno entre si y con d agua. La
mayoriadelos &cidos orgéni cos producidos por las BSP
son aliféticos, es decir, son acidos no aromaticos
(Figura 1).

El entendimiento de la quimica y biologia de la
rizosfera es esencial para la determinacion de
la movilidad y disponibilidad de los metales en la
interfase raiz-suelo. La produccion de acidos orgénicos
por las BSP tiene accion directa en la acidificacion,
quelacion, precipitacion y las reacciones de oxido-
reduccion en la rizésfera (Kucey et al., 1989). Son
importantes los acidos organicos en la agricultura, por
que forman complgos con metales, solubilizan metales
y participan en su transporte (Fuentes-Ramirez et al.,
1999; Jones et al., 2003). Acidos como e oxalico,
citrico, lactico, tartarico y 2-cetogluconico tienen
propiedades quel antes y solubilizadoras sobrelos metales
(Babu-Khan et al., 1995). La accion de los écidos
orgénicos en la solubilizacién de minerales puede
atribuirse a que disminuyen € pH y, mas adn, a la
formacion de complgos estables con Ca2*, Mg, Fe*ty
Al**. Reacciones similares ocurren al prevenir lafijacion
de fosfatos afnadidos al suelo como fertilizantes.
Se ha demostrado que los &cidos organicos reducen la
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Cuadro 1. Eventosimportantes en e estudio de los acidos organicos producidos por bacterias solubilizadoras de fosfato (BSP) de la

rizésfera.
Evento Significado Referencia
Aidamientos bacterianos que presentaban solubilizacion de roca Primer reporte de las BSP publicado en una revista Sacketetal. (1908)

fosféricavisble (36 de 50).

Caracterizacion de acidos orgénicos producidos por BSP aidadas del
suelo.

El &cido 2-cetoglucénico, como un agente
solubilizacion del fosfato mineral del suelo.

importante en la

Las BSP en d rizéplano del trigo presentan oxidacion de glucosa mas
activa que las bacterias del suelo.

El &cido 2-cetogluconico exhibe mayor capacidad solubilizadora que
otros compuestos relacionados con larizésfera.

Modificacion genética de una cepa de E. coli capaz de disolver
hidroxiapatita debido a la clonacidn y expresion del gen MSP de
Erwinia herbicola.

La secuenciacion ddd gen MSP de Erwinia herbicola sugiere quela
enzima codificada estd involucrada en la sintess de la enzima
quinona pirrologuinolina sintetasa (PQQ).

La acidificacion artificial ddd medio de cultivo con HCI, no produce
una considerable solubilazacion de fosfato, en contraste con la
actividad de dos aid amientos microbianos.

La produccién de écidos organicos es € mecanismo mas importante
de solubilizacién de fosfato, pero necesita de otros como la excrecion

de protones acompafiada de la asimilacién de NH,".

Primer congreso sobre microorganismos solubilizadores de fosfato.

Las cdlulas de Yarowia lipolytica encapsuladas producen mas acido
citrico que las no encapsuladas.

Aidamientos de bacterias enddfitas y epifitas que producen &cido
indolacético.
Los protones del &acido glucénico son los que producen la

solubilizacion de fosfato tricélcico por Burkholderia cepacia CC-
Al74,

Aidamiento de Xanthomonas campestris, una bacteria
solubilizadora de fosfato tolerante a suelos salinos'y alcalinos debido
aque produce xantano y acidos organicos.

Los posbles mecanismos de solubilizacién de fosfasto por
Pseudomonas fluorescens RAF15 son: la excrecion de protones por

asimilacion de NH,," y la produccion de &cidos organicos.

cientifica.

Primera demostracion de que la solubilizacion de fosfato por
bacterias se debia a la produccion extracelular de acidos
orgénicos.

Primera evidencia de que la ruta de oxidacion directa
producia @ &cido 2-cetogluconico. Se aportan las primeras
bases sobre e entendimiento de las rutas metabdlicas de las
BSP.

Se enfatiza la importancia de las rutas de oxidacion directa
enlasBSP.

Nuevamente, se remarca la importancia de las rutas de
oxidacion directaen lasBSP.

Primera BSP transgénica, modificada mediante la técnica
del DNA recombinante.

Primera demostracion de que la ruta de oxidacion directa es
la que proporciona la capacidad solubilizadora de las
bacterias Gram negativas.

Demostracion de que los écidos organicos producidos por
bacterias tienen mayor capacidad solubilizadora de fosfatos
qued HCI.

Nuevas aportaciones para entender los mecanismos de
solubilizacion del fosfato.

Intercambio de experiencias entre cientificos.

Aplicacion en la tecnologia de inéculos para mayor
produccion de écido organico.

Aidamiento de microorganismos que solubilizan fosfato y
fijan nitrogeno

Entendimiento del mecanismo de accion dd &cido
glucdnico en la solubilizacion de fosfato.

Uso de una bacteria en la industria alimenticia y como
biofertilizante.

Entendimiento de los mecanismos de solubilizacion de
fosfato por bacterias promotoras del crecimiento vegetal.

Sperber (1958h)

Duff y Webley (1963)

Katznelson y Bose (1959)

Moghimi y Tate (1978)

Goldsteiny Liu (1987)

Liuetal. (1992)

Ilimery Schimer (1992)

Iimer et al . (1995)

Velézquez y Rodriguez-
Barrueco (2007)

Vasslevaet al . (2000)

Conny Franco (2004)

Linetal. (2006)

Sharan et al. (2008)

Park et al. (2009)

precipitacion defosfato por d hierroy d aluminio (Stevenson,
1967; Moghimi y Tate, 1978; Ilimer et al., 1995).

En estudios con &cidos aliféticos, los acidos
tricarboxilicos (&cido citrico) forman quelatos mas
estables que los &cidos dibasicos (mdlico y tartérico),
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Figura 1. Acidos organicos alifaticos producidos por bacterias solubilizadoras de fosfato.

pero menos estables son alin [os quel atos conocidos como
a-hidroxi monobasicos. Algunos &cidos dibasicos
alifaticos derivados de alcoholes forman complegos més
fuertes y los compuestos a-hidroxi son més efectivos
quelos derivados b-hidroxi paralaqueacion dd calcio.

Struthers y Sieling (1959) observaron que la
efectividad de los acidos organicos para prevenir
la precipitacion de fosfatos por € hierro y € aluminio
seincrementa progresivamente con € nimero de grupos
hidroxilo, debido a la formacion de complejos mas
estables con € Fe y Al, y por lo tanto mas efectivos.
Los derivados hidroxi se consideran mas efectivos en
el ataque al fosfato férrico que sus similares no
substituidos (Figura 2). El &cido que producelamayoria
de bacterias es d é&cido l&ctico. Los hidroxiacidos se
consideran mejores para disolver la apatita que los
acidos volétiles, debido a que forman quelatos con €
calcio (Gyaneshwar et al., 1998).

M ecanismo de Accion
Lasolubilizacion de fosfato por los écidos orgénicos
depende del pH y la mineralogia del suelo. Existen dos

mecanismos para que esto ocurra. El primero es un
intercambio del &cido, por gemplo, los H* provenientes

HO 0] HO

AN // N
CH,C

OH H,C

Acido etanoloico

(Acido glicdlico) (Acido lctico)

Acido Propanol-2-cico

dd citrato seintercambian por € Pligado ala superficie
de los cristales de AI(OH), o Fe(OH), reduciéndolos y
liberando al P (Andrews, 1990; Halder et al., 1990). El
segundo mecanismo depende de la concentracidn de los
&cidos orgénicos producidospor lasBSP, d cual involucra
la formacion de complejos con iones de metales
provenientes de la roca fosforica (Singh y Amberger,
1998b). Sin embargo, la enorme cantidad de rutas
metabdlicas generadoras de &cidos por las bacterias, han
hecho imposible e desarrollo de un conocimiento
unificado sobrela microbiologia dela solubilizacion del
fosfato. Lo anterior no ha ocurrido en e estudio de
fijacion de N, donde todas las rutas deben converger a
alguna variacion del sistema de la nitrogenasa (Beever
y Burns, 1980; Ohtake et al., 1996). Illmer y Schinner
(1995) sugieren quelos &cidos organicos producidos por
las BSP no son determinantes parala solubilizaciony €
Unico factor determinante para la solubilizacion de P es
la concentracion de H* originados que se producen de
la respiracion o asimilacion de NH,".

El gran nimero de rizobacterias Gram negativas
aisladas que solubilizan fosfato usan la glucosa como
fuente de carbono (Goldstein et al., 2003). Al usar este
criterio, entonces las bacterias que posean la ruta de la
oxidacion directa de la glucosa tienen la habilidad

—
O] @)
\C— C/
Va4 \
o o

Trioxalato de aluminio
(Quélato de oxalato de aluminio)

Figura 2. Hidroxiacidos producidos por bacterias solubilizadores de fosfato.
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de disolver losfosfatos. Estas bacterias sehan designado
como fenotipo MSP*. Las bacterias de MSP* pueden
disolver los fosfatos muy insolubles, como la roca
fosférica (fluoroapatita), debido al pH sumamente bajo
de los productos de oxidacién de la glucosa: los &cidos
glucénico y 2-cetoglucoénico (pH de ~3.4 y ~2.6,
respectivamente). Ademés, desde que estos acidos se
producen en d espacio peripldsmico, los protones son
eficazmente liberados en d medio extracelular de la
rizosfera. Las especies de MSP* superiores no solo
tienen los genes de la oxidacion directa, sino que
también expresan laruta metabdlicaa un nivel alto para
gue haya una correlacion directa entre la produccion de
acidosy la disolucién de fosfatos. También es deinterés
notar que bajas concentraciones de P pueden inducir la
ruta de oxidacion directa en algunas especies. Babu-
Kan et al. (1995) sugiere que existe una relacion entre
las BSP Gram negativas muy eficacesy la expresion de
la ruta de la oxidacion directa de glucosa.

La oxidacion directa es una de las cuatro rutas
metabdlicas para la utilizacion de glucosa por

las bacterias. Para muchas especies bacterianas, la ruta
de oxidacion directa es € mecanismo primario para la
utilizacién de aldosas. L a primera oxidacion se cataliza
por laquinoproteina glucosa deshidrogenasa, asi llamada
porgue pertenece al grupo de enzimas bacterianas que
utilizan e cofactor quinénico PQQ (2,7,9-tricarboxil-1H-
pirrolo[2,3-f]quinolina-4,5-diona). La PQQGDH
transfiere dos dectrones directamente de las aldosas a
la ubiquinona en la membrana plasmética, ocurren dos
oxidaciones que generan protones y que estdn mediadas
por d cofactor PQQ. La oxidacion directadeglucosaal
acido glucdnico genera un protén transmembrana que
puede usarse para la bioenergética y funciones de
transporte de la membrana, mientras € proton de acido
gluconico esté disponible para la solubilizacién de
fosfatos. Las bacterias que producen acido 2-
cetogluconico, normalmente Illevan a cabo la segunda
oxidacion del acido glucénico periplasmico a
2-cetogluconico (Liu et al., 1992).

La fisiologia de solubilizacion de fosfato no se ha
estudiado completamente. Algunos trabajos indican

Cuadro 2. Acidos organicos y sus rutas biosintéticas en bacterias solubilizadoras de fosfato (BSP).

Acido Formula Ruta biosintética Bacteria que lo produce Referencia
Acético CH;CO,H Oxidacion incompleta de Acetobacter aceti, Gluconobacter Singh y Amberger
azlcares (fermentacion oxydans y Pseudomonas fluorencens (1998a)
acética)
Léctico CH5;CHOH,CO,H (Glicdlisis) Fermentacion Bacillusliqueniformis y Bacillus Banoy Musarrat
l&cticaprimaria amyloliquefaciens (2003)
Oxdlico HO,CCO,H Acidos tricarboxilicos Pseudomonas fluorescens Singh y Amberger
(19983)
Citrico HO,CCH,COHCO,HCHO,CO,H Acidos tricarboxilicos Erwinia herbicola y Yarowia Goldstein (1995);
lipolytica Vassileva et al. (2000)
Butirico CH;(CH,),CO,H Oxidacion anaerobia del Bacillus liqueniformis y Bacillus Wany Wong (2004)
piruvato amyloliquefaciens
Succinico HO,CCH;CH,CO,H Ciclo dd dlioxilatoy &cidos  Pseudomonas putida y Pseudomonas Liu et al. (1992)
tricarboxilicos fluorescens
Mélico HO,CCHOHCH,CO,H Acidos tricarboxilicos Bacillus megaterium Singh y Amberger
(1998Db)
Gluconico HO,C(CHOH),CH,OH Oxidacion directadela Erwinia herbicola, Pseudomonas Goldsteiny Liu (1987)
glucosa cepacia y Burkholderia cepacia
Fumérico HO,CCOCH,CO,H Acidos tricarboxilicos Pseudomonas aeruginosa Harrison et al. (1972)
2-Cetoglucénico  HO,CO(CHOH),CH,OH Oxidacion directadela Rhi zobium leguminosarum, Anderson et al. (1985)

glucosa

Rhizobium meliloti y Bacillus

firmus
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gue ciertos dementos minerales juegan un papd en este
proceso. ES necesaria una concentracion de K critica
(concentraci n minima necesaria) parala solubilizacion
Optima, mientras que la concentracion de Mg y Na
parecen ser importantes en algunos hongos (Beever y
Burns, 1980), pero no en Pseudomonas (llimer y
Shinner, 1992). Los microorganismos pueden
relacionarse entre si, dando lugar, en muchos casos, a
interacciones sinérgicas que favorecen la nutricion de
la planta e incrementan su produccion. Un gemplo de
este sinergismo lo constituye la interaccion entre las
micorrizas y los microorganismos solubilizadores de
fosfato (Toro et al., 1997). Los fosfatos de calcio son
disueltos por la acidificacion, por consiguiente,
cualquier bacteria que acidifica muestra alguin nivel de
actividad de MSP (Cuadro 2). En la mayoria de los
suelos, las reacciones de substitucion del proton se
manejan para la produccion microbiana de &cidos
organicos:

[Ca1,[POST, + [HA] = [H][PO,*] + [Ca][AT (1)

No hay ninguna estequiometria en la Ecuacion 1,
debido ala complgidad quimica del fosfato de calcioy
a que los &cidos organicos que intervienen en @ suelo
difieren en su nlmero de protones disociables (Goldstein
et al., 1993). La aplicacion de roca fosforica a suelo,
como fuente de P, requiere de un ambiente apropiado
que facilite & proceso de disolucion de la misma. Este
se ha descrito para la fluoropatita (Andrew, 1990), de
acuerdo con la ecuacion:

Ca,(PO,)F,+12H* 44— 10Ca+6H,pPO, +2F (2)

Se han adjudicado a los acidos orgéanicos muchas
funciones en el suelo, incluso la adquisicion de
nutrientes por la raiz, la solubilizacién mineral,
quimiotaxis microbiana y la detoxificacion de metales
(Joneset al., 2003). Sin embargo, su papd enlamayoria
de estos procesos sigue siendo desconacido, debido ala
falta de evidencias experimentales que expliquen las
reacciones de los &cidos organicos en € suelo (Singhy
Amberger, 1998b; Jones et al., 2003).

AVANCES

Goldstein y Liu (1987) identificaron y clonaron €
gen HB101 (pMCGS8) de Erwinia herbicola, € cual

esté involucrado en la biosintesis dd cofactor quinona
de pirrolo-quinolina presente en un gran nimero de
deshidrogenasas bacterianas que oxidan alcoholes,
aldehidos y azlcares. Este gen se expresa en E. cali,
la cual es capaz de sintetizar la enzima glucosa
deshidrogenada (GDH), pero no al cofactor PQQ,
esencial para la formacion de la haloenzima. Con la
insercion del gen HB101 (pMCG8) en E. coli ésta
produce acido glucénico mediante la haloenzima
PQQGDH. Laacumulacion de écido gluconico favorece
la disolucion de minerales, como la hidroxiapatita.
Posteriormente, Rodriguez et al. (2001) realizaron
trabajossmilares. Por otrolado, sehan obtenido mutantes
de Pseudomonas fatiga, Pseudomonas fluorescens
y Pseudomonas corrugata tolerantes a frio, sin perder
su capacidad solubilizadora (Wasaki et al., 2003;
Katiyary God, 2003; Trivedi y Sat, 2008), conlafinalidad
de que el inéculo bacteriano sea funcional bajo
temperaturas extremas. También, se han empleando
bacteriasinmovilizadas, yaque seha reportado que estos
sistemas producen una mayor cantidad de &acidos
organicos y, por lo tanto, una solubilizacion de fosfato
méseficiente (Vassilevaet al., 2000; Rekha et al., 2007).

CONCLUSIONES

- En afos recientes se ha optado por la busqueda de
fertilizantes de alta calidad, cuya produccion y uso sean
ecol 6gicamente amigables con el ambiente. En este
sentido, la bioconversion y consecuente disponibilidad
del fosfato de las rocas fosféricas se han convertido en
area de investigacion promisoria.

- El principio basico delatransformacion biotecnol 6gica
de los fosfatos naturales reside en la produccion
bacteriana de &cidos organicos, principalmente citrico,
oxalico, gluconico y 2-cetogluconico que los disue ven,
dejandol os disponibles paralaabsorcion por las plantas.
- No obstante, serequieredeinvestigaciones adicionales
con la finalidad de entender de forma més clara los
mecanismos de solubilizacion del fosfato mineral,
los factores que intervienen en este proceso y la funcion
de estos &cidos en € ciclo dd fésforo en € sueo.

- Este conocimiento dara las pautas para optimizar €
uso delas bacterias solubilizadoras de fosfatos (BSPs),
asi como de los &cidos organicos que éstas sintetizan,
con lo que se contribuird a la cultura del uso de
fertilizantes de origen natural.
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