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RESUMEN

El fosforo (P) es un elemento esencial para la vida,
por lo cual entender los mecanismos que permiten su
disponibilidad en el suelo es prioritario. Debido a la
complejidad de la dindmica de este nutriente, ain existen
varios procesos que no estan claramente entendidos,
principalmente en los ecosistemas oligotroficos. En la
presente revision se analiza literatura relacionada con
procesos involucrados en la disponibilidad del P, dandole
énfasis al papel de las bacterias. La forma quimica
disponible del P es el ortofosfato, pero por su alta
reactividad y demanda de la biota, esta forma es
rapidamente disminuida de la solucion del suelo. Por lo
que es necesario que la biota adquiera este elemento de
otras formas quimicas. Entre ellas, las formas organicas
representan la principal fuente de este nutriente mediante
la mineralizacion bioquimica producto principalmente de
la comunidad bacteriana del suelo. Entre los compuestos
organofosforados, los ésteres de fosfatos son los mas
faciles de mineralizar, por la poca demanda energética
en la produccion de las enzimas involucradas en dicho
proceso. Por otro lado, la mineralizacion de los fosfonatos
puede representar una fuente alternativa de P disponible,
a pesar de que se habiaconsiderado que esta forma
quimica no era accesible por la complejidad de sus
moléculas. En general, una estrategia exitosa para la
adquisicion de P en ecosistemas donde dicho elemento
es limitado, depende de la presencia de una maquinaria
genética capaz de sintetizar las diferentes enzimas que
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mineralizan compuestos organicos con demandas
energéticas diferentes (fosfohidrolasas, fosfonatasas y
C-P liasas), ademas de la presencia de transportadores
especificos de membrana y la disponibilidad de C como
fuente de energia. Aun faltan estudios integrados que
permitan elucidar el movimiento del P en los ecosistemas
y como esto puede ser controlado y llevado a cabo por
las bacterias que habitan en el suelo.

Palabras clave: fosfatasa, fosfonatasa, ésteres,
fertilidad, fosfonatos.

SUMMARY

Phosphorus (P) is an essential element for life; thus,
understanding the mechanisms associated with soil P
availability is primordial. There are several processes
of P dynamics that are not clearly understood, mainly in
oligotrophic ecosystems. In the present review, current
literature on the P availability process is analyzed,
emphasizing the role of bacteria in the soil.
Orthophosphate is the form in which available P is found,
but due to its high reactivity and demand by the biota it
rapidly diminishes in the soil solution. For this reason, it
is necessary that the biota acquire P from other chemical
forms. Among these, organic forms represent the main
source for P through biochemical mineralization, which
is mainly accomplished by the soil bacterial community.
Among the organophosphorus compounds, phosphate
esters are easier to mineralize due to the low energy
demand for production of enzymes involved in this
process. However, mineralization of organic phosphonate
represents an alternative source of available P, although
it has been considered that this chemical form was not
available due to its molecular complexity. In general, a
successful strategy for P acquisition in limited ecosystems
depends on the presence of the genetic machinery
capable of synthesizing different enzymes which
mineralize organic compounds with different energy
demands (phosphohydrolases, phosphonatases and C-P
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lyases), as the presence of specific membrane
transporters and the availability of C as an energy source.
More integrated studies are needed to elucidate the
movement of P in ecosystems and how it can be
controlled and carried out by soil bacteria.

Index words: phosphatase, phosphonatase, ester,
fertility, phosphonates.

INTRODUCCION

El fosforo (P) es un elemento esencial para la vida,
siendo fundamental en el metabolismo de los organismos.
Ademas de participar en innumerables rutas metabolicas,
el P es un componente de las moléculas esenciales de la
célula, tales como los fosfolipidos, ARN, ADN y del
principal cofactor nucleotidico (ATP), requerido para la
transferencia de energia y catalisis celular (White y
Metcalf, 2007). En particular, las plantas y los
microorganismos edaficos obtienen este elemento de la
solucion del suelo, principalmente de las formas
inorgénicas mas disponibles (ortofosfosfato PO,*), pero
debido a su alta reactividad quimica y su demanda, su
disponibilidad se reduce rapidamente. Cuando el
ortofosfato no esta disponible, es necesario adquirir el P
de otras formas quimicas, entre las cuales, las formas
orgéanicas son la principal fuente alternativa. Los
microorganismos pueden adquirirlo de formas organicas
labiles, como los ésteres de fosfato que son facilmente
hidrolizables, los cuales contienen P en su mayor estado
de oxidacion, +5 (Kononova y Nesmeyanova, 2002).
Estos ésteres se caracterizan por tener uniones entre
carbono-oxigeno-fosforo (C-O-P), los cuales son faciles
de romper. Asi mismo, se sabe que algunas bacterias y
hongos tienen la capacidad de utilizar como fuente de P
algunos compuestos organofosforados con menor estado
de valencia, +3 (White y Metcalf, 2007), principalmente
los fosfonatos, los cuales se caracterizan por tener un
enlace directo carbono-foésforo (C-P), pero se requiere
de mayor energia para romper este enlace y por lo tanto,
dejar disponible al P.

El presente trabajo es una revision de la literatura
sobre los procesos que determinan la dinamica del P en
los ecosistemas terrestres, con principal énfasis en los
sistemas oligotroficos y el papel de las bacterias en el
control de la disponibilidad de este nutriente. Los temas
abordados son la evolucién del P en estos ecosistemas,
los principales almacenes del P y las formas quimicas
en que se puede encontrar este nutriente. La ultima parte

de esta revision esta dedicada a analizar la importancia
de las bacterias en la mineralizacion de los ésteres de
fosfato y de los fosfonatos, ya que puede representar la
principal fuente de P disponible en los ecosistemas
oligotroficos.

Evolucion del Foésforo en los Ecosistemas
Terrestres

En el suelo, los principales componentes de la materia
organica son el Carbono (C), Nitrogeno (N), P y Azufre
(S). EL P es el nutriente que debe ser suministrado casi
en su totalidad por el intemperismo del material parental,
debido a que presenta un bajo retorno atmosférico
(Walker y Syers, 1976). A consecuencia de esto, la
principal fuente inicial del P son los minerales primarios,
principalmente la apatita. El intemperismo de estos
minerales suministra iones fosfato (H,PO,” y HPO *) a
la solucion del suelo (Cross y Schlesinger, 1995; Whalen
y Sampedro, 2010) y posteriormente, las bacterias,
hongos y plantas incorporan estos iones fosfato en su
biomasa, iniciando con esto la ruta biologica del P (Cross
y Schlesinger, 1995).

Walker y Syers (1976) propusieron un modelo que
aun en la actualidad es ampliamente aceptado sobre la
evolucion del P en el suelo durante la pedogénesis. Este
modelo sugiere que la disponibilidad y la oclusion de este
nutriente depende de la edad del suelo. Por lo tanto,
propone que en los diferentes estadios del suelo cambiara
la proporcion de las diferentes formas quimicas del P.
Por ejemplo, este modelo sugiere que para suelos jovenes
poco intemperizados, la proporcion de P en minerales
primarios (apatita) sera alta en comparacion con suelos
viejos muy intemperizados, donde dominaran las
fracciones de P organico (Po) y P inorganico ocluido
(Poc), reduciendo asi su disponibilidad.

Generalmente, la concentracion de iones fosfato en
la solucion del suelo es muy baja debido a su alta
reactividad quimica. Estos iones pueden tener diferentes
destinos y por lo tanto, formar parte de diferentes
fracciones en el suelo: a) ser rapidamente asimilados
por la biota, formando parte de la fraccion de Po, una
vez que retorna la materia organica al suelo, b) pueden
reaccionar rapidamente quedando adsorbidos en la
superficie de particulas organo-minerales a través de
fuerzas electrostaticas, la cual representa la fraccion
de P adsorbido (Pad) o c) precipitarse en minerales
secundarios, con aluminio, hierro y calcio (Al, Fe, y Ca),
lo que representaria al Poc.
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En los ecosistemas donde el suministro de iones
fosfato a partir de la fraccion geoquimica no es suficiente
para satisfacer los requerimientos de las plantas y
microorganismos, el almacén organico puede representar
la principal fuente de P disponible. Los residuos
organicos de las plantas, animales y biomasa microbiana
muerta contienen compuestos de fosforo organico que
pueden ser hidrolizados y mineralizados por accion de
enzimas (fosfomono-, fosfodi- y fosfotri-esterasas) de
origen tanto microbiano, como vegetal. A este proceso
se le conoce como mineralizacion bioquimica, debido a
que se realiza extracelularmente. El producto de la
mineralizacion bioquimica es la liberacion de iones fosfato
a la solucion del suelo. Por lo que en los suelos
intemperizados, la disponibilidad de P depende
principalmente de la mineralizacion bioquimica (Walker
y Syers, 1976; McGill y Cole, 1981; Cross y Schlesinger,
2001) y por lo tanto, esta regulada por la actividad de los
microorganismos que sintetizan las enzimas necesarias
para llevar a cabo este proceso.

Formas Quimicas del Fosforo

El P en el suelo puede encontrarse en diferentes
formas quimicas, cada una de las cuales juega un papel
diferente y fundamental en el reciclado del P, influyendo
ademas en la dinamica de otros nutrientes, tales como
el Cy el N (McGill y Cole, 1981; Lathja y Schlesinger,
1988; Cross y Schlesinger, 2001; Buckingham et al.,
2010; Selmants y Hart, 2010). Se puede encontrar al P
en compuestos inorganicos y organicos que pueden ser
desde iones en la solucion del suelo hasta compuestos
altamente estables (Negassa y Leinweber, 2009). El
grado de estabilizacion depende de la complejidad de la
molécula o el elemento de unién. De esta manera, los
compuestos de Pi casi siempre se encuentran unidos a
diferentes formas de Al, Fe y Ca, dependiendo del pH
del suelo (Buckingham et al., 2010). Por su parte, los
compuestos de Po estan asociados a moléculas organicas
que pueden variar en la complejidad del compuesto
(Negassa y Leinweber, 2009; Buckingham et a/., 2010).

En la dinamica del P en el suelo, se pueden identificar
dos almacenes principales en los cuales se agrupan los
compuestos organicos y los inorganicos: a) el almacén
biolégico, representado por plantas, microorganismos y
Po edafico y b) el almacén geoquimico, representado
por minerales primarios, secundarios, Pad y Poc (Walker
y Syers, 1976; Johnson ef al., 2003; Whalen y Sampedro,
2010). Sin embargo, ambos almacenes estan fuertemente

relacionados debido a que la accion de los mecanismos
biolégicos puede modificar el balance quimico del suelo
y éste a su vez, puede afectar los procesos biologicos.
Por ejemplo, algunos microorganismos pueden sintetizar
acidos organicos con lo que se acidifica el suelo (en su
proximidad) y se pueden liberar iones fosfato de las
superficies de intercambio, aumentando la concentracion
de estos iones en la solucion del suelo y por lo tanto, su
disponibilidad (Coyne, 1999).

Una alta concentracion de iones fosfato en la
solucion del suelo, esta relacionada con una alta
disponibilidad de P para la biota. Sin embargo, esta forma
quimica del P es rapidamente ocluida por las particulas
del suelo, lo cual limita su disponibilidad. El grado de
estabilizacion funcional entre el P y las particulas del
suelo ha sido ampliamente estudiado en diferentes
ecosistemas que van desde desérticos (Cross y
Schlesinger, 2001; Buckingham et a/., 2010) hasta
humedos (Giardina et al., 2000; Tiessen et al., 1983).

En la mayoria de los estudios se pueden identificar
tres niveles de estabilizacion del P, que va desde el P
unido débilmente a las particulas del suelo (el cual es
disponible), hasta el P que es practicamente inaccesible
para la biota debido a la complejidad de la union. A estos
grados, por simplicidad se les conoce como: a) 1abil, b)
moderadamente 1abil y c) ocluido (Selmants y Hart,
2010). Para conocer cuales son los procesos involucrados
en la disponibilidad del P es necesario determinar en
qué grado (1abil u ocluido) y en qué fraccion (organica o
inorgéanica) se encuentra en el suelo.

El P en Ecosistemas Oligotroficos

Los ecosistemas oligotroficos son aquellos que
presentan bajas concentraciones de algin nutriente y
que a su vez no esta disponible (Elser et al., 2005). Las
relaciones estequiométricas de C:N:P se han utilizado
como un indicador para saber si alguno de estos
elementos es limitante. Por ejemplo, los valores promedio
reportados de estos cocientes para suelo en sistemas
pastoriles y forestales son 166:12:1 y 212:15:1,
respectivamente (Cleveland y Liptzin, 2007).

En los suelos de los ecosistemas aridos se han
reportado las concentraciones mas bajas de P total (PT)
(Cross y Schlesinger, 2001; Buckingham et al., 2010).
Sin embargo, se ha observado un amplio rango de
concentraciones en el mismo tipo de ecosistema
(Figura 1). Por ejemplo, en una zona arida de Utah con
vegetacion de pastizales o matorrales y una precipitacion
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media anual de 215 mm, la concentracion de PT en el
suelo oscila entre 500-1000 pg g'; mientras que para
una zona desértica de México con aproximadamente la
misma precipitacion (el valle de Cuatro Ciénegas), los
pastizales presentan concentraciones mas bajas que
oscilan entre 70-90 pg g! y los suelos con matorrales
presentan concentraciones de alrededor de 200 pg g'.

A pesar de los estudios llevados a cabo en diferentes
sistemas oligotroficos, ha sido dificil asignar un valor de
concentracion del PT a partir del cual considerar si un
sistema es oligotréfico o no, debido a la complejidad de
la dinamica de este nutriente. Por ejemplo, a pesar de
las diferencias de PT entre algunos ecosistemas aridos,
la mayoria de ellos se caracterizan por presentar una
baja proporcion de Po y una mayor dominancia de Pi
(Figura 2). Los ecosistemas desérticos donde la fraccion
de Po es mayor o igual a la de Pi son raros, como es el
caso de los pastizales de Churince en Cuatro Ciénegas,
Meéxico (Pastizal CH, Figura 2), donde a pesar de su
baja concentracion de PT, presentan una alta proporcion
de Po (Figura 2).

Los patrones de fraccionamiento secuencial de P
muestran una marcada diferencia entre sitios. Por

ejemplo, en los suelos que presentan una mayor
concentracion de PT (Buckingham et al., 2010;
Figura 3 f-i) dominan las fracciones de Pi ocluido
(extraidas con HCI y H,SO,), las cuales son
practicamente inaccesibles para la biota. Sin embargo,
en los pastizales y matorrales de Cuatro Ciénegas, donde
la concentracion de PT es baja, las fracciones de Piy
Po labil y moderadamente 1abil (extraidas con NaHCO,
y NaOH) pueden llegar a representar en algunos casos
hasta el 15 % del valor total (Figura 3 a, b, d). Ademats,
en este mismo sitio, la fraccion de Po extraida con HCI
que es una de las mas recalcitrantes, también puede
representar una fuente de P para la biota. A pesar de
que este P no esta en la fraccion mas disponible, puede
ser accesible para la biota mediante la mineralizacion
bioquimica. Lo cual no sucede con el Poc (extraido con
HCI), el cual esta formado por compuestos muy estables.

En ecosistemas con caracteristicas similares a las
del valle de Cuatro Ciénegas (Po = Pi), la mineralizacion
del P es fundamental por la disponibilidad para las plantas
y los microorganismos. En estos casos, la disponibilidad
de P depende casi exclusivamente de la mineralizacion
de las formas organicas y la rapida adquisicion de
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Figura 1. Concentracion de fésforo total (PT, pg g') para 9 ecosistemas desérticos con diferentes
coberturas vegetales. Los cuales corresponden a Pastizal y Matorral en Churince, Coahuila (Pas CH
y Mat CH, respectivamente), Pastizal en Pozas Azules, Coahuila (Pas PA), Pastizal y Matorral (Pas y
Mat, respectivamente, Cross y Schlesinger, 2001) y 4 sitios con cobertura vegetal que puede ser
pastizal, matorral o juniperos, White Rim, Cedar Mesa, Bosque y Shinarump (WR, CM, Bos, Shin,

respectivamente, Buckingham ez al., 2010).
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Figura 2. Proporcion de fosforo inorganico total (PiT) y fosforo organico total (PoT) en el suelo de 9
ecosistemas desérticos con diferente cobertura vegetal. (a) Pastizal en Churince, Coahuila, (b) Pastizal
en Pozas Azules, Coahuila (Montiel-Gonzalez, (c¢) Pastizal (Cross y Schlesinger, 2001), (d) Matorral en
Churince, Coahuila, (e) Matorral (Cross y Schlesinger, 2001) y 4 sitios con cobertura vegetal que puede
ser pastizal, matorral y/o juniperos, (f) Shinarump, (g) White Rim, (h) Cedar Mesay (i) Bosque (Buckingham

et al., 2010).

las formas inorgéanicas por la biota, como lo sugiere el
modelo de Walker y Syers (1976).

Compuestos
Mineralizacion

Organofosforados y su

Entre los compuestos organofosforados que se
conocen, los ésteres de fosfato son los mas abundantes
en la bidsfera, por lo que han sido los mas ampliamente
estudiados. Sin embargo, la deficiencia de P en sistemas
oligotroficos ha permitido estudiar otros compuestos
organofosforados, tales como los fosfonatos que pueden
representar una fuente alternativa de P (Clark et al,,
1998; Kolowith, 2001).

La liberacion del P de estos compuestos organicos
debe ser mediante exoenzimas (fosfatasas, fosfonatasas
y C-P liasas). Los genes codificantes de estas enzimas
se cree que estan mediados casi exclusivamente por
el regulon pho (Quinn et al., 2007). Dentro de este
reguldn, se encuentran los genes especificos de

lasfosfatasas mediados por el operon pho y los genes
para las otras enzimas estan mediados por el operén
phn (Wackett et al., 1987; Metcalf y Wanner, 1991).
Esteres de fosfato. En la bidsfera, el P se encuentra
principalmente en su mayor estado de oxidacion (+5),
como el ortofosfato inorganico (PO,’), y los ¢ésteres de
acido fosforico (Quinn et al., 2007). Estas formas
quimicas de Po generalmente consisten en fosfomono
¢ésteres de inositol, fosfolipidos y acidos nucleicos que
derivan de plantas y microorganismos (Figura 4) (Dao,
2011).

Debido a que las plantas y microorganismos adquieren
el P como Pi y no como Po, la disponibilidad del P
depende de la mineralizacion de los ésteres de fosfato.
Estos compuestos son mineralizados por la accion de
enzimas hidroliticas extracelulares, principalmente
fosfatasas (Dinkelaker y Marschner, 1992). En el suelo,
la mayor actividad de mineralizacién de Po ocurre en
la rizosfera, ya que tanto las raices de las plantas (Lopez-
Gutierrez et al., 2004), como los microorganismos (Quan



236 TERRA LATINOAMERICANA VOLUMEN 31 NUMERO 3, 2013

Pi NaHC O3
Po NaHC O3
Pi NaOH
Po NaOH

Pi HCI

Po HCI

Pi H2504

[T

Figura 3. Fraccionamiento secuencial de P en el suelo realizado en 9 ecosistemas desérticos con cobertura
vegetal distinta. (a) Pastizal en Churince, Coahuila, (b) Pastizal en Pozas Azules, Coahuila, (c) Pastizal
(Cross y Schlesinger, 2001), (d) Matorral en Churince, Coahuila, (¢) Matorral (Cross y Schlesinger,
2001) y 4 sitios con cobertura vegetal que puede ser pastizal, matorral o juniperos, (f) Shinarump, (g)
‘White Rim, (h) Cedar Mesa y (i) Bosque ( Buckingham et al., 2010).

et al.,2003; Dao y Hoang, 2008) liberan fosfohidrolasas
extracelulares (Ezawa et al., 2005).

Las raices de las plantas y los hongos producen
fosfatasas acidas, mientras que las bacterias pueden
producir fosfatasas alcalinas (Tarafdar y Marschner,
1994). La alta diversidad de enzimas extracelulares,
garantiza el éxito en la adquisicion del recurso (Pi) en
los ecosistemas. Una vez que se libera el Pi en la solucion
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del suelo por la accion de fosfohidrolasas extracelulares,
es necesario introducirlo a la célula por mecanismos
pasivos o activos a través de la membrana (Dao, 2011).
Existen muchos transportadores de fosfato ampliamente
estudiados presentes en células de raices de plantas y en
microorganismos (Kulaev y Kulakovskaya, 2000). Los
transportadores son proteinas componentes de
las membranas celulares, con la capacidad de absorber

Figura 4. Compuestos organicos en donde el P (fésforo) presenta su mayor estado de valencia, +5 (Modificado

de White y Metcalf, 2007).
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al fosfato inorganico y a moléculas estructuralmente
simples (Dao, 2011).

Fosfonatos. En las lltimas décadas ha crecido el interés
por el estudio y entendimiento de la bioquimica del P
cuando se encuentra en un menor estado de valencia,
+3 (¢j. Fosfonato, Aminoetilfosfonato, Fosfito; Figura 5),
principalmente a partir del trabajo de Horiguchi y
Kandatsu (1959), el cual describi¢ la presencia de
fosfonatos en organismos vivos.

Los fosfonatos son una clase de compuestos
organofosforados que contienen un enlace directo
carbono-fosforo (C-P), en lugar del enlace éster mas
comun C-O-P (Martinez et al., 2010; Sviridov et al.,
2012). Debido a la estabilidad del enlace, estos
compuestos son altamente resistentes a la biodegradacion
por factores quimicos, térmicos, fotoliticos y enzimaticos
(Hayes et al., 2000; Sviridov et al., 2012). Entre los
fosfonatos conocidos se incluyen compuestos biogénicos
y xenobiodticos (Ternan et al., 2000), ambos de gran
importancia en los ecosistemas. Los organofosfonatos
sintéticos son ampliamente utilizados en la industria
quimica como detergentes, anticongelantes y pesticidas,
entre otros (Hayes et al., 2000). Por otro lado, dentro
de los organofosfonatos naturales se incluyen una gran
variedad de antibidticos de origen microbiano (Hayes
et al., 2000; White y Metcalf, 2007).

Algunos ejemplos de bacterias con la habilidad de
biosintetizar fosfonatos son Actinobacteria (Quinn et al.,
2007), Pseudomonas y Bacillus, por lo que se ha
sugerido que muchos microorganismos hayan adquirido
esta habilidad durante su evolucion (Kugler et al., 1990).
Entre los fosfonatos de origen natural, el mas comun es
el aminoetilfosfonato (AEPn), el cual se ha encontrado
formando parte de fosfonolipidos, polisacaridos y
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glicoproteinas en numerosos procariontes y eucariontes
(Horiguchi y Kandatsu, 1959; White y Metcalf, 2007).
Una vez que los organofosfonatos entran al suelo,
independientemente de la via, se ha encontrado que la
actividad microbiana es casi exclusivamente la {inica
responsable de su degradacion.

La habilidad que tienen algunas bacterias para utilizar a
los fosfonatos como fuente de P presume la presencia
de enzimas necesarias para romper el enlace C-P.
Actualmente, se conocen dos estrategias para este fin:
a) una que involucra hidrolasas con alta afinidad por el
sustrato y b) otra basada en la accion menos especifica
de C-P liasa (Kononova y Nesmeyanova, 2002). Hasta
hoy se conocen 3 diferentes hidrolasas que pueden ser
las encargadas de romper el enlace C-P:
fosfonoacetaldehido hidrolasa conocida como
fosfonatasa (Morais ef al., 2004), fosfonoacetato
hidrolasa y fosfonopiruvato hidrolasa (Ternan et al.,
2000).

El 2-aminoetilfosfonato (2AEP) es el organofosfonato
biogénico mas abundante en la naturaleza y se ha
especulado que las bacterias pueden tomar y degradar
esta molécula. Esta hipotesis surge de los trabajos
realizados por Rosenberg y La Nauze (1967), quienes
describieron el transporte de 2AEP en Bacillus cereus.
Posteriormente, Lacoste et al. (1976) describieron el
transporte de 2AEP en Pseudomona aeruginosa A237.
Estos trabajos fueron los primeros en arrojar evidencia
de que la degradacion de 2AEP se lleva a cabo en una
ruta de dos pasos (Figura 6).

La primera reaccién en la ruta involucra la
transaminacion del 2AEP a 2-fosfonoacetaldehido (PAA)
(OHC-CH2-PO3H2). La enzima responsable de
catalizar esta reaccion es conocida como la 2AEP-

o

I
Q—P _GH;CHQNHQ.

|

0

Ammoetifosfonato

Figura 5. Compuestos organicos en donde el P presenta un estado de valencia de +3 (Modificado de White

y Metcalf, 2007)
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Figura 6. Ruta degradativa del 2-Aminoetilfosfonato (2AEP). Modificado de White y Metcalf (2007).

piruvato aminotransferasa, la cual tiene alta afinidad por
los sustratos 2AEP y acido pirtvico. En el segundo paso
de la ruta degradativa, el PAA es dividido hidroliticamente
a fosfato inorganico y acetaldehido. La enzima que
cataliza esta reaccion es la fosfonoacetaldehido hidrolasa
comunmente conocida como fosfonatasa, la cual fue
aislada de B. cereus (La Nauze et al., 1970) y
P aeruginosa (Dumora et al., 1989). Fue gracias al
entendimiento de esta ruta que se pudo aclarar el
mecanismo por el cual se puede dividir o romper el enlace
C-P (La Nauze et al., 1977; Olsen et al., 1988; Olsen
et al., 1992).

Hasta hoy, existen pocos trabajos que evalten la
importancia cuantitativa de los fosfonatos naturales
como fuente de P en la biosfera terrestre, por lo que
aun no esta bien comprendida. Algunos de estos trabajos
se han hecho en ecosistemas acuaticos y se sabe que el
P contenido en los fosfonatos representa mas del 25%
del P organico disuelto de alto peso molecular en las
columnas de agua del pacifico (Clark et al., 1998) y
otros océanos (Kolowith et al., 2001). Ademas, en los
organismos en donde se han encontrado es claro que
los fosfonatos desempeian un papel fundamental debido
a su abundancia. Por ejemplo, algunas especies de
anémonas marinas tienen mas del 50% de su P total en
forma de fosfonatos (Quin, 1965), en Tetrahymena el
30% de sus membranas lipidicas estdn en forma de
fosfonolipidos (Hilderbrand, 1983). Aunque los
fosfonolipidos también se han encontrado en vertebrados
(Hilderbrand, 1983), son mas abundantes en las formas
de vida mas sencillas.

De esta manera, los compuestos C-P pueden representar
un recurso clave, tanto en los ecosistemas marinos, como
en los terrestres, en donde la productividad puede estar
limitada por la disponibilidad de P y de esta manera,
podrian jugar un papel importante en el ciclo global del
P (Benitez-Nelson y O’Neill, 2004; Dyhrman et al.,
2006). Es evidente que los organofosfonatos pueden
representar una fuente alternativa de P, sobre todo en

ecosistemas terrestres deficientes de este nutriente. Sin
embargo, para conocer el papel real que pueden
desempeiiar los fosfonatos en el suelo, es necesario
realizar estudios enfocados a identificar y cuantificar la
actividad de las enzimas (fosfonatasas), asi como los
mecanismos que pudieran limitar o favorecer esta
actividad. Asi mismo, es importante conocer a los grupos
bacterianos en los que esta presente el regulon pho, los
cuales pueden proveer claves sobre los factores que
han permitido su evolucidn y su expresion.

Estrategias Bacterianas para la Adquisicion y el
Uso de P en Ambientes Oligotréficos

Para poder vivir en ambientes oligotroficos, las
bacterias han desarrollado diferentes estrategias para
la adquisicion, inmovilizacion, reemplazo y uso eficiente
del P (Adams y Wall, 2000; Tetu et al., 2009). El Pi es
transportado al interior de la célula bacteriana mediante
proteinas de membrana, conocidas como
transportadores especificos de fosfatos, las cuales estan
codificadas en el operon pst (Figura 7). Este operdon
comprende diferentes subunidades codificadas por
distintos genes (Hirota, et al. 2010).

Debido a que en la membrana bacteriana unicamente
existen transportadores de Pi y de fosfonatos de bajo
peso molecular (Pn BPM) codificados por los genes phn
CDE (Figura 7), los organofosfatos y los fosfonatos de
alto peso molecular deben ser mineralizados por
reacciones catalizadas por enzimas de origen bacteriano
(Wackett et al., 1987). Las enzimas para degradar a los
¢ésteres de fosfato, estan codificadas en el conjunto de
genes conocido como pho, mientras que las enzimas
para degradar fosfonatos estan codificadas en el conjunto
genético conocido como phn, actualmente formado por
17 genes (Figura 7; Wackett ef al., 1987; Metcalf y
Wanner, 1991).

No todos los grupos bacterianos de ecosistemas
oligotroficos presentan la habilidad para mineralizar
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diferentes formas organicas de P. Por lo que a
continuacion se describen las estrategias que utilizan las
bacterias tanto edaficas como acuaticas para satisfacer
las demandas biologicas del P.

Inmovilizacion. La inmovilizacion es la adquisicion de
nutrientes por la comunidad de microorganismos. Existen
bacterias como los Gemmatimonadetes con la capacidad
metabolica para remover el Pi de la solucion del suelo y
acumularlo dentro de la célula en forma de polifosfatos
(Garcia-Martin et al., 2006; Fukushima et al., 2010).
El polifosfato es un polimero lineal que puede contener
hasta cientos de fragmentos de fosfatos unidos por
enlaces de alta energia conocidos como fosfoanhidridos
(Kulaev y Kulakovskaya, 2000). Los polifosfatos
le confieren al organismo un aumento en la resistencia
a las fluctuaciones ambientales, ayudan en la regulacion
de la actividad enzimatica y son fuente de fosfato, con
lo cual se satisfacen las demandas energéticas internas
(Dao, 2011). Si el P disponible en el suelo es muy limitado,

los microorganismos pueden inmovilizar en su biomasa
entre el 20-50% del Po contenido en las superficie del
suelo (Walbridge, 1991).

Adquisicion. Algunas bacterias representantes de
grupos como Firmicutes y Gamma proteobacterias tienen
la capacidad de sintetizar acidos organicos que se utilizan
para desplazar a los iones fosfato de los sitios de
intercambio y ponerlos disponibles (Mehment ef al.,
2010).

Reemplazo. Tanto en bacterias terrestres (Dérmann y
Benning, 2002; Alcaraz et al., 2008) como en acuaticas
(Van Mooy et al., 2006, 2009) se ha observado que
reemplazan al P por otros nutrientes en moléculas
organicas esenciales, tales como fosfolipidos por sulfo-,
galacto-, o fosfonolipidos con el objetivo de mantener la
funcionalidad de la membrana.

Uso eficiente. Una de las estrategias bacterianas mas
sorprendentes es la capacidad de la reduccion del
genoma. Por ejemplo, la sintesis de ADN gendmico
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puede representar mas de la mitad de la demanda de P
en picocianobacterias (Bertilsson et al., 2003).
Prochlorococcus, una picocianobacteria que domina en
ambientes oligotroficos en P, posee el genoma mas
pequeiio de todos los organismos fotosintéticos
reportados (Bertilsson et al., 2003). Otro ejemplo es el
género Bacillus, donde Bacillus coahuilensis (aislado
de Cuatro Ciénegas) tiene el genoma mas pequefio de
todas las especies de Bacillus hasta ahora secuenciados
(3640 Mpb) (Alcaraz et al., 2008; Cerritos et al., 2008).

CONCLUSIONES

- En la mayoria de los ecosistemas, se habia considerado
que el fosforo (P) contenido en moléculas organicas
complejas (fosfonatos) era inaccesible para la biota, con
lo cual se limitaba la productividad en los ecosistemas
con poca disponibilidad de P (oligotroficos). Sin embargo,
actualmente se ha reconocido la importancia de las
bacterias en liberar el P contenido en estas moléculas.
- Para que la comunidad bacteriana sea capaz de
sintetizar las diferentes enzimas que mineralizan estos
compuestos organicos, es necesaria la presencia de una
maquinaria genética capaz de sintetizar dichas enzimas.
En ecosistemas oligotroficos, las comunidades
bacterianas pueden estar formadas por linajes
filogenéticamente distantes, con una alta diversidad de
metabolismos para utilizar diferentes sustratos de P,
asociados a genomas funcional y estructuralmente
distintos. Sin embargo, no todos los grupos bacterianos
tienen esta maquinaria genética, por lo cual han
desarrollado una diversidad de estrategias para optimizar
la adquisicion y el uso del P. Este conjunto de estrategias
ha permitido la permanencia y evolucion de las bacterias,
a pesar de la poca disponibilidad del P.

- Para poder entender los procesos que explican la
disponibilidad del P en el suelo en estos ecosistemas es
necesario realizar estudios integrales que consideren
herramientas bioquimicas, biogeoquimicas y
moleculares. Aun faltan estudios con analisis integrados
que permitan elucidar el movimiento del P en
los ecosistemas y como éste puede ser controlado por
los microorganismos del suelo. Con estos estudios
integrados serd posible entender como se mantiene la
vida en sistemas fuertemente limitados por el P, como
es el caso de varios desiertos en el planeta.
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