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RESUMEN: Las plantas desarrollan diferentes mecanismos de defensa ante el ataque de
patdgenos. Después del reconocimiento del patdgeno se activan respuestas que incluyen la
expresion de genes asociados a defensa, una de ellas es la Resistencia Sistémica Inducida.
Diversos estudios demostraron que esta resistencia es independiente de acido salicilico (AS), pero
requiere la sefializacion de &cido jasmonico (AJ) y etileno (ET). El acido jasmonico y el etileno
transducen los estimulos extracelulares reconocidos por receptores de la célula a un gran nimero
de moléculas blanco que, en completa coordinacién, integran respuestas intracelulares altamente
especificas al estimulo externo. Este mecanismo, dentro de la planta, puede ser inducido a través
de elicitores como Bacillus spp. Existe evidencia de la induccidén de mecanismos de resistencia a
través de Bacillus spp. contra hongos, bacterias y nematodos fitopatdgenos, pero resultan escasos
los estudios relacionados con la induccion de resistencia contra virus. En este articulo se analizan
las principales vias de sefializacion de AS, AJ 'y ET y genes involucrados durante la interaccion
Bacillus-planta-virus; y se aportan conocimientos sobre los efectos de Bacillus en la reduccion de
la expresion de sintomas ocasionados por enfermedades de origen viral y las posibilidades de
poder ser incluido en un programa de manejo sostenible de hortalizas.
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ABSTRACT: Plants have developed various defense mechanisms against pathogen attack. After
recognition of the pathogen, a number of responses including the expression of defense related
genes are activated; one of them is the induced systemic resistance. Studies show that this
resistance is independent of salicylic acid but requires jasmonic acid signaling and ethylene.
Jasmonic acid and ethylene transduce the extracellular stimuli recognized by cell receptors to a
large number of target molecules, which in a fully coordinated way, integrate the highly specific
intracellular responses to external stimuli. Several studies have shown elicitors like Bacillus spp.
to induce this mechanism with in the plant. While many studies show induction of resistance
mechanisms by Bacillus spp. against fungi, bacteria, and nematodes, few studies have focused on
the induction of virus resistance in the virus-plant-rhizobacteria interaction. In this paper, the
main signaling pathways of salicylic acid, jasmonic acid and ethylene, and the expression of
genes involved in the interaction Bacillus-plant-virus are discussed.
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This review contributes to a better understanding of the effects of Bacillus spp. on the reduction
of viral disease symptom expression and the possibility of Bacillus of being included into a

sustainable vegetable management program.
Key words: vegetables, NPR1, COI1, ERF1.
INTRODUCCION

Las enfermedades atribuidas a virus
fitopatdbgenos son comunes en cultivos
agricolas y, a nivel mundial, ocasionan severas
pérdidas economicas anualmente (1,2). Los
virus se encuentran también en plantas nativas
y constituyen reservorios potenciales para la
diseminacion de enfermedades virales (3,4,5).

En la agricultura, el manejo de virus ha
sido, principalmente, a través del control de
los insectos vectores, ademas del uso de
semillas libres de virus, la seleccion negativa,
las medidas fisicas o barreras y algunos
compuestos para prevenir o limitar la
infeccion, como benzotiadiazol, &cido acetil
salicilico y quitosano (6,7,8,9). De la misma
manera, el uso de plantas con genes de
resistencia hacia enfermedades atribuidas a la
presencia de virus, también se utiliza para
controlar las pérdidas en los cultivos agricolas
(7,10). Actualmente, se informan cientos de
genes de resistencia a virus en plantas
monocotiledéneas y dicotiledoneas (7,10).
Asimismo, esta resistencia puede ser
potenciada también por elicitores como
patégenos y microorganismos.

Recientemente, se produjo un aumento en
el ndmero de productos a base de
microorganismos benéficos, como inductores
de resistencia a enfermedades (11,12).
Algunos de estos microorganismos pueden
potenciar la Resistencia Sistémica Inducida
(RSI), un mecanismo de defensa que las
plantas desarrollan ante el ataque de
patogenos.

Diversos estudios demostraron que RSI es
independiente del acido salicilico (AS), pero
requiere la sefializacion del acido jasmonico
(AJ) y el etileno (ET), y no involucra la
sintesis de proteinas relacionadas con la
patogenicidad (12,13). Los productos AJy ET

transducen los estimulos  extracelulares
reconocidos por receptores de la célula a un
gran nimero de moléculas blanco que, en
completa coordinacion, integran respuestas
intracelulares altamente especificas al estimulo
externo (14,15).

La RSI es potenciada por microorganismos,
como las rizobacterias promotoras del
crecimiento vegetal (PGPR), en la interaccion
planta-microorganismo (16). Las rizobacterias
como Azozpirillum, Azotobacter,
Gluconacetobacter, Pseudomonas y Bacillus,
son utilizadas para estimular los mecanismos
de RSI (15,17). Algunos estudios demostraron
que las PGPR pertenecientes al género
Bacillus pueden inducir mecanismos de
defensa contra enfermedades producidas por
virus en cultivos horticolas (6,18). El uso de
estas rizobacterias, como alternativa biologica
para el control de virus en plantas, puede
contribuir, en gran medida, al desarrollo de
una agricultura sostenible. En este articulo se
analizan las principales vias de sefializacion de
AS, AJy ET y genes involucrados durante la
interaccion Bacillus-planta-virus.

PARTE ESPECIAL

ESTRATEGIAS DE PROTECCION
ANTIVIRAL EN PLANTAS

Los virus que infectan a las plantas son,
generalmente, de tipo ADN o ARN de cadena
simple. Estos fitopatdgenos son transmitidos a
las plantas a través de semillas, polen o
vectores (3,9). El ciclo viral se inicia al
penetrar el virus en la célula hospedera. Este
comienza con el desensamblaje, la replicacion
del ARN, la traduccion de proteinas, el
ensamble, la liberacion, el movimiento de
célula a célula y a larga distancia (7). La
multiplicacion y translocacion de los virus en
las plantas son necesarios para el desarrollo de
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los sintomas.

A nivel mundial, para disminuir los dafios
ocasionados por la diseminacién de los virus
fitopatdgenos, se emplearon cultivares
resistentes que son desarrollados en los
programas de mejoramiento genético (7.,8).
Para llevar a cabo estos programas existen tres
fuentes de obtencién de genes para proteger
las plantas contra los virus: 1) Genes de
resistencia natural, 2) Resistencia derivada del
patogeno, y 3) Resistencia conferida por otras
fuentes, como son proteccion cruzada,
resistencia  derivada  de  anticuerpos,
silenciamiento postranscripcional de genes
(sPtG), resistencia mediada por proteinas y
péptidos (7).

Con respecto a los genes de resistencia
natural, diversos estudios demostraron que la
mayoria de los genes de resistencia viral
caracterizados en plantas fueron de la clase
dominio de unién a nucleétido de repeticiones
ricas en leucina (NBS-LRR), que proporciona
resistencia dominante monogénica (10).

Con relacion a la resistencia conferida por
otras fuentes, el mecanismo de proteccion
cruzada se inform6 por primera vez a
comienzos de los afios 20 en el siglo pasado,
en el cual la planta que ha sido inoculada con
una cepa viral no tan severa puede protegerse,
posteriormente, de una cepa viral mas agresiva
7).

Posteriormente, se desarrollaron mayores
avances en el entendimiento de los
mecanismos moleculares asociados a la
resistencia genética a virus fitopatdgenos. A
finales de la década de los 90, mediante el
mecanismo de silenciamiento génico mediado

por ARN, se generaron diversas plantas
resistentes a virus (7).
Existe un extenso namero de

investigaciones que sefialaron que las plantas
perfeccionan y aumentan su capacidad
defensiva contra patogenos después de un
estimulo apropiado, y este mecanismo de
resistencia es regulado por una red de las vias
de sefializacién de las hormonas AS, AJy ET
que inducen la expresion de distintos

conjuntos de genes (10,19).

Bajo este contexto, se demuestra que
microorganismos como las rizobacterias del
género Bacillus pueden inducir resistencia
sistémica en plantas, mediante la expresion de
genes que participan en la cascada de
sefializacion de AS, AJ y ET contra diversos
patdgenos, con especial enfoque hacia
enfermedades ocasionadas por virus (18).

¢COMO FUNCIONA LA RSI DURANTE
LA DEFENSA DE LAS PLANTAS?

Para sobrevivir a enfermedades ocasionadas
por diversos patdgenos, las plantas desarrollan
mecanismos de resistencia inducida basados
en el reconocimiento del patégeno y una
inmediata respuesta de sefializacion para
activar las defensas (19).

En el reconocimiento, la interaccion entre
un patodgeno particular y una especie de planta
es especifica e invariable. Se inicia la
activacion de las defensas de las plantas con el
reconocimiento en los patégenos de las
moléculas efectoras generales o especificas.
Inmediatamente después de este
reconocimiento comienza la respuesta de la
planta con el incremento en la expresion de los
genes de defensa llevandose a cabo: a) el
fortalecimiento fisico de las paredes celulares
por la produccion de ligninas y la formacién
de callo, b) se intensifica la produccion de
fitoalexinas, y c) se induce la produccion de
proteinas antimicrobianas como las quitinasas,
B-1,3-glucanasas o peroxidasas, y las proteinas
relacionadas con la patogénesis (PR) (8,20). El
aumento en la expresion de los genes
relacionados con la defensa esta regulado por
moléculas de sefializacion como el ET, el AS'y
el AJ (8,13).

Las interacciones entre las vias de
sefializacion estan mediadas por dos formas de
resistencia sistémica, la Resistencia Sistémica
Adquirida (RSA, mediada por AS) y la
Resistencia Sistemica Inducida (RSI, mediada
por AJ y ET). Las investigaciones sobre estos
mecanismos de resistencia sugieren que las
vias de sefializacion de los jasmonatos y el
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etileno suelen trabajar juntos de manera
cooperativa, siendo generalmente antagonicos
a la via de sefializacion de AS (8,13).

No obstante, existe una creciente evidencia
sobre que las vias de sefializacion mediadas
por AS, AJ y ET no funcionan de manera
independiente (21). Sin embargo, algunas
caracteristicas en las que se pueden diferenciar
RSA y RSI son que, en el caso de RSA, esta es
inducida por un amplio nimero de elicitores
bidticos o abidticos, induce PR y utiliza vias
de sefalizacion que pueden involucrar al AS.
Por otra parte, RSI es potencializada por la
interaccion planta-PGPR, no involucra la
sintesis de proteinas PR y la sefializacion la
realiza a través de AJy ET (6,22).

VIAS DE SENALIZACION Y GENES
INVOLUCRADOS EN LA RSI

La RSI mediada por rizobacterias puede
activar mecanismos de defensa inducidos en la
planta similares a la respuesta en interacciones
incompatibles con microorganismos patdgenos
(20). Las vias de sefalizacion del AJ y el ET
acttian inmediatamente  después  del
reconocimiento inicial entre las bacterias
benéficas y la planta huésped (8).

Tras la percepciéon del patdgeno, se activan
rapidamente una serie de respuestas que
incluyen la expresion de genes asociados a
defensa (19). Una de estas respuestas de
defensa promueve la RSI a través de la sintesis
y posterior activacion de las rutas del AJy ET;
sin embargo, la interaccién entre las vias de
sefializacion puede ser antagbnica o de
cooperacion, lo cual resulta en la enfermedad o
resistencia en la planta hacia el patdégeno (21).
Si la interaccion es positiva se activa una
cascada de sefializaciébn que involucra a
diversos genes y factores de transcripcion

(21,22).

VIA DE SENALIZACION MEDIADA
POR EL ACIDO SALICILICO

El AS es una molécula que posee un anillo
aromatico que lleva un grupo hidroxilo, o su
derivado funcional, pertenece a un conjunto de

compuestos fenolicos y se produce por un
extenso numero de organismos procariotas y
eucariotas, incluyendo a las plantas (19). Las
investigaciones sobre esta molécula sugieren
que el AS es una molécula de sefalizacion en
la respuesta inmune de la planta, actuando
durante el desarrollo de la RSA en plantas
dicotileddneas (8,19,23).

El AS en plantas se sintetiza a partir del
metabolito primario corismato, que es
convertida en isocorismato por accion de la
enzima isocorismatosintasa. El isocorismato a
su vez, es convertido en AS por accién de la
enzima Isocorismato PiruvatoLiasa (24). Al
recibir la sefializacion, el AS inicia la cascada
de sefializacion de la resistencia sistémica a
través de la activacion de NPR1, mismo que en
estado inactivo esta presente en un complejo
oligbmero citosdlico a través de enlaces
disulfuro intermoleculares (25). Al iniciar la
via de sefializacion mediada por el AS, este
activa a la tiorredoxina TRX-H5, conduciendo
a la reduccién en NPR1; por lo tanto, la
conversion a mondmeros activos que se
translocan desde el citosol al nucleo, activan la
expresion del resto de genes de defensa

(25,26).
VIA DE SENALIZACION DEL ETILENO

La sefializacion de defensa regulada por ET
incluye receptores de dicha molécula, que son
capaces de activar una cascada de quinasas
proteinas quinasas activadas por mitdgenos
(MAPK), cuya sefial es transmitida al gen
insensitivo a etileno-2 (EIN2) y que permite la
acumulacién del factor de transcripcion del
gen insensitivo a etileno-3 (EIN3) y promueve
al factor de transcripcion de respuesta a etileno
(ERF1), el mismo que regula la expresion
génica en respuesta a patdgenos y a la
represion de genes de respuesta a herida
(24,27).

El factor de transcripcion ERF esta
posicionado en el pendltimo paso en la
cascada de sefalizacion de etileno,
directamente regulada por la expresion del gen
PR, en virtud de la union de ADN con el
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codéin CCG (GCCGCC) situado en los
promotores de genes PR, tales como PRB-1b
(PR1), pB-1, 3-glucanasa (PR2), quitinasa
(PR3), y osmotina (PR5) (22). El gen ERF1 se
induce, sinérgicamente, por las vias de
sefializacion del AJ y ET, y la induccion por
cualquiera de estas hormonas es dependiente
de una via de transduccion de sefial para
ambas hormonas, lo que indica que en ERF1
puede haber un punto de integracion para AJ y
ET para la regulacion de los genes de defensa
en respuesta a los patégenos (13).

Utilizando el modelo Arabidopsis, se
observd que la funcion del etileno fue
fundamental frente a la infeccion ocasionada
por el Cauliflower mosaic virus (CaMV) (28).
De igual manera, un estudio en mostaza
demostrd que el etileno, en interaccién con la
ruta de la oxidasa alternativa mitocondrial
(AOX), induce resistencia sistémica al Turnip
mosaic virus (TuMV), posiblemente al limitar
la infeccion sistémica del virus y su
acumulacién en la planta (27).

VIA DE SENALIZACION DEL ACIDO
JASMONICO

La sintesis de jasmonatos ocurre,
principalmente, en las hojas, donde los &cidos
grasos son liberados de la membrana
plasmatica de los plastidios por accion de
enzimas fosfolipasas y desaturasas. La
sefializacion por jasmonatos, es esencial para
la expresion de genes de defensa en plantas
contra las plagas (29). Se observo que el gen
de la proteina insensible a la coronatina
(COI1) es el componente regulador central de
la via de sefializacion del &cido jasmanico y se
requiere para las respuestas de defensa de las
plantas (22). La union de Jasmonil-Isoleucina
(JA-lle) al receptor COI1, en el nacleo celular,
promueve la union de los represores de
jasmonatos Dominio-ZIM  (JAZ) y su
ubiquitinacion, resultando asi en la liberacion
del factor de transcripcion MYC2 vy la
transcripcion de genes de respuesta a
jasmonatos (29).

En la primera década del siglo XXI, se
realizaron investigaciones para conocer la
expresion del gen COI1 en plantas infectadas
con virus fitopatogenos. Particularmente, se
observOo la expresion de este gen en la
interaccion tabaco-TMV, al igual que la
expresion del gen N en plantaciones de tabaco,
que confiere resistencia al TMV; se observo
que la supresion del gen COI1 afecta la
funcién del gen N y COI1 es un componente
en la respuesta de la resistencia a TMV (30).
Recientemente, en plantas de tabaco infectadas
con TMV e inoculadas con Bacillus spp. se
observo la activacion de los genes de NtPR1,
NtNPR1 y NtCOI1, generando una RSI
modulada por Bacillus spp. (22).

INTERACCION ENTRE LAS VIAS DE
SENALIZACION DE AJET Y AS

En la dltima década, diversos estudios
demostraron que las interacciones entre la ruta
del acido salicilico y la ruta del jasmonato y
etileno pueden tener una cooperacion
antagénica o0 una cooperacién positiva mutua.
A pesar de ello, la cooperacion antagdnica no
es la mas comun, pero existen algunos
informes de dicha actividad (13,21). Por lo
tanto, se ha sugerido que la planta activa la red
de sefalizacibn en dependencia de la
naturaleza del patdgeno y de su modo de
patogenicidad (19). Al respecto, estudios
sefialan al gen NPR1 como regulador central
en la ruta de sefializacion, tanto de RSA como
de RSI (12,22).

El gen NPR1 codifica para una proteina que
se transporta al ndcleo en la célula durante la
respuesta RSA, donde actia como modulador
de la expresion de los genes PR (4). Alli, los
cambios redox, que son inducidos como
resultado de la acumulacion del AS, conectan
la sefial del AS con NPR1. Este gen interactla
con un grupo de miembros de la familia de
tipo cierre de leucina de region basica (bZIP),
tipo factores de transcripcion (TGAS), que a su
vez se unen, especificamente, a los sitios
promotores de genes de respuesta al AS como

PR-1 (11,26).
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El rol del gen NPR1 podria ser diferente en
la RSA que en la RSI. Sin embargo, estas
diferentes funciones de NPR1 no son
mutuamente excluyentes, ya que la simultanea
activacion de la RSA y la RSI puede aumentar
la capacidad de defensa de la planta,
comparado con su activacion de forma
independiente (19). En la ruta de AS, el NPR1
se conecta a una proteina del nucleo, mientras
que en la ruta mediada por AJET la proteina
es conectada al citosol. Sin embargo, los
mecanismos moleculares mediante los cuales
el NPR1 realiza esta funcion en la ruta AJET
aun no son muy claros (19,26).

CARACTERISTICAS DE Bacillus spp.

Las bacterias pertenecientes al género
Bacillus forman parte del nicho ecologico del
suelo. Bacillus spp. son bacterias Gram-
positivas, aerobios o anaerobios facultativos,
catalasa  positiva y  poseen  ciertas
caracteristicas metabdlicas que permiten su
supervivencia en el suelo, como la presencia
de una pared celular con multiples capas y la
formacion de endosporas resistentes a factores
adversos del ambiente (18).

Al colonizar las raices de la planta, Bacillus
spp. estimulan diversos mecanismos de
promocion de crecimiento a través de la
sintesis de hormonas; aunado a ello, puede
favorecer la  fijacion de  nitrégeno,
movilizacién de fosfatos y fosfatasas (16,18).

A su vez, Bacillus spp. puede inducir la
produccién de metabolitos y enzimas, y la
Resistencia Sistémica en la
planta(11,12,13,17,18). Las especies de
Bacillus son rizobacterias cosmopolitas; sin
embargo, diversos estudios indican que las
secuencias de las especies de Bacillus
dominantes presentes en un suelo, son
diferentes a las presentes en las cepas
cultivadas en medios sintéticos (11). Algunas
de estas especies, como Bacillus subtilis,
Bacillus polymyxa, Bacillus pumilus, Bacillus
amyloliquefaciens, Bacillus cereus y Bacillus
licheniformis se utilizan comercialmente como

parte del control bioldgico hacia enfermedades
en cultivos agricolas (12,13,31).

Aungue un gran namero de investigaciones
se han utilizado para demostrar la actividad
antagonica de Bacillus spp. hacia bacterias

fitopatogenas (31,32), oomicetos (33) y
hongos  fitopatdgenos (34,35,36,37,38),

recientemente se evalué su efecto como
promotoras de RSI hacia virus fitopatogenos

(13).
INDUCCION DE RSI POR Bacillus spp.

La colonizacion de las plantas por las
PGPR genera un aumento en su productividad
y sanidad al favorecer la absorcion de
nutrientes, el crecimiento de la planta
hospedante y el aumento de la estimulacion de
las defensas hacia patogenos y plagas, como
método de control biologico (11,39).

Estas PGPR contribuyen al control
biologico de enfermedades mediante diferentes
mecanismos de accion: competencia por un
nicho ecoldgico o sustrato, la formacion de
compuestos inhibitorios como antibi6ticos,
produccion  de  siderdforos, enzimas
detoxificadoras y liticas, asi como la RSI a
fitopatdgenos.  Esta  proteccion  puede
incrementarse al realizar la mezcla de dos o
mas cepas bacterianas, aumentando su rango
de accion a varios hospedantes y contra
diferentes fitopatdgenos (18). Bacillus spp. son
un ejemplo de las PGPR ampliamente
utilizadas para el control biolégico (Figura 1).
Es conocido el efecto de Bacillus spp. como
elicitores de RSI en cultivos agricolas, tales
como tabaco, pepino, sandia, jitomate y chile
contra enfermedades ocasionadas por hongos,
nematodos, bacterias y virus (18). De las
especies de Bacillus, se informé a B. subtilis y
B. cereus por su capacidad de induccion de
RSI hacia fitopatdgenos (11).

Después de la colonizacion de Bacillus spp.
en las raices, se demostr6 que las cepas
inducen un aumento en la formacion de
auxinas, que resulta en la formacion de
abundantes raices laterales, el aumento de la
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PROMOCION DE CRECIMIENTO

* Auxinas (AIA)

* Giberelinas (AG;)

« Citocininas

* Solubilizacion y
movilizacion de fosfatos

* Fijacion de nitrogeno

CONTROL DE FITOPATOGENOS

* Produccion de sideréforos

« Secrecion de enzimas hidroliticas

« Antibiosis (surfactina, fengicina,
iturina A, bacilomicina)

* Estimulacion de produccion de
fenilalanina-amonioliasa y
peroxidasa

* Actividad acilhomoserina lactonasa

* Glucanasas

* Celulasas

* Lipasas

* Resistencia Sistémica Inducida

FIGURA 1. Representacion grafica de los efectos de Bacillus spp. en las plantas. Al colonizar
las raices de la planta, Bacillus spp. puede favorecer diversos mecanismos de promocion de
crecimiento, ademas de contribuir al control biolégico de fitopatdgenos a través de diferentes
vias /Graphical representation of the effects of Bacillus spp. on plants. By colonizing the
roots, Bacillus spp. can help many growth promoting mechanisms in plants, in addition to
contributing to the biological control of plant pathogens through different pathways

(11,12,13,15,18).

longitud del pelo de la raiz y el aumento de la
produccion de biomasa de las plantas (13).

Ademas de promover el crecimiento, B.
subtilis también induce resistencia sistémica
en las plantas hospedantes a través de la
liberacion de compuestos volatiles como
acetoina 'y 2,3-butanodiol (7). Tras la
activacion de RSI, se ha observado una
aumento en la produccion de peroxidasa, una
enzima antioxidante presente en las plantas,
asi como la activacion de ciertos genes de
defensa de plantas que codifican para las
proteinas fenilalanina amonio liasa (PAL) vy
PR, y quitinasa, B-1, 3 glucanasa (40). Sin
embargo, a pesar de que la mayoria de los
estudios sobre la activacion de RSI estan
dirigidos hacia diversos fitopatdgenos, ha
habido algunos estudios sobre la RSI hacia
virus fitopatogenos (11).

MECANISMOS DE INDUCCION DE RSI
POR Bacillus spp. CONTRA VIRUS
FITOPATOGENOS

El uso de PGPR para el control de
enfermedades basado en la RSI se increment6
en los ultimos afios, las investigaciones sobre
la aplicacion de rizobacterias para el control de
enfermedades  ocasionadas  por  virus
fitopatdgenos han sido reducidas (22,41). La
particularidad del uso de Bacillus spp. es en
relacibn con la activacion de algunos
mecanismos de RSI hacia virus fitopatogenos
(Tabla 1).

Se han empleado hospedantes
pertenecientes a las familias Cucurbitaceae,

Solanaceae, Fabaceae, Amaranthaceae vy
Brassicaceae, infectados con virus de las
familias Potyviridae, Bromoviridae,

Virgaviridae y Geminiviridae, donde se ha
evaluado el efecto de la inoculacion de B.
pumilus, B. subtilis, B. amyloliquefasciens y B.




Rev. Proteccion Veg., Vol. 32, No. 1(enero-abril 2017): 10-22, ISSN: 2224-4697

cereus, aplicadas de manera individual y en
mezclas, en condiciones experimentales in
vitro, de campo e invernadero. El efecto de
Bacillus spp. hacia enfermedades ocasionadas
por virus fitopatdgenos, solo habia sido
evaluado a nivel de expresion de sintomas; sin
embargo, recientemente se implementaron
técnicas moleculares para deducir los
mecanismos atribuidos a este fenémeno (22).
A nivel de sintomas, se observd que la
inoculacion en plantas con Bacillus spp. e
infectadas con el virus ocasiona una reduccion
en la incidencia y severidad, ademas de un
aumento en la altura y el peso fresco de las
plantas. Este efecto puede ser atribuido a la
RSI mediada por Bacillus spp., a la inhibicion
de la replicacion viral o a su dilucién por
efectos del crecimiento de la planta por efecto
de la inoculacion (41). En algunos de estos
estudios, el efecto de la inoculacion de cepas

de Bacillus spp. se evalud a campo abierto y
en condiciones de invernadero; se observo una
reduccion en la severidad e incidencia de la
enfermedad a los 28 y 40 dias después de la
inoculacion con TMV y el Tomato mottle virus
(ToMoV), incluso al segundo afio de
produccién, contra el Cucumber mosaic virus
(CMV), atribuyendo dicha reduccion de la
enfermedad a la induccion de RSI por la
inoculacién con cepas Bacillus spp. en las
plantas (15,22,41).

En otro estudio contra CMV se encontrd
que, al segundo afio de produccidn, los niveles
de incidencia y severidad fueron mas altos que
los observados en el primer afio. Esta
disminucion del efecto de la inoculacion con
Bacillus spp. puede ser atribuida a la alta
presion de in6culo de CMV, ademas de que las
plantas pudieron haber sido infectadas de
manera natural con cepas diferentes de CMV,

TABLA 1. Especies de Bacillus utilizadas en la promocién de los mecanismos de Resistencia
Sistémica Inducida contra virus fitopatdgenos. /Bacillus species used to promote mechanisms
Induced Systemic Resistance against phytopathogenic viruses.

Rizobacteria Hospedante
B. amyloliquefaciens

B. pumilus, B. subtilis

Cucurbita maxima L.

Referencial

Nicotiana benthamiana y L
. Cucumber mosaic virus 43
Capsicum annuum

Virus

Watermelo nmosaic virus 44

B. amyloliquefaciens Capsicum annuum Cucumber mosaic virus 15
B. subtilis Cucumis sativum Cucumber mosaic virus 45
B. subtilis Solanum lycopersicum Cucumber mosaic virus 39
B. pumilus, B. subtilis Nicotiana tabacum Tobacco mosaic virus 46

B. pumilus, B. subtilis
B. subtilis, B. pumilus,

Vigna unguiculata

Beancom monmosaic virus 47

B. amyloliquefaciens Nicotiana tabacum Tobacco mosaic virus 22

B. cereus Chenopodium amaranticolor Tobacco mosaic virus 48

B. subtilis Cucurbita pepo Cucumber mosaic virus 6

B. pumilus Arabidopsis thaliana Cucumber mosaic virus 49
Bacillusspp. Solanum lycopersicum Cucumber mosaic virus 42,50

B. subtilis, B. pumilus,
B. amyloliquefaciens

Solanum lycopersicum

Tomato mottle virus 41
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contra las que Bacillu sspp. no fue efectiva
(42). Esta variabilidad en el efecto de la
inoculacion con Bacillu sspp. podria sugerir
que la induccion depende de la cepa de la
bacteria, la planta hospedante y, en el ultimo
de los casos, del patogeno usado en el
hospedante especifico (11,18). Ademas, esta
resistencia inducida es una respuesta del
hospedante y, como tal, estd en gran medida
influenciada por el genotipo y el medio
ambiente (8). Sin embargo, resulta importante
detectar la presencia del virus y determinar la
acumulacién viral en la planta para validar el
efecto de Bacillus spp. en las interacciones
rizobacteria-planta-virus.  Existen métodos
confiables para la cuantificacion de las
particulas virales, como la técnica de Ensayos
de Inmunoabsorcion Ligados a Enzimas
(ELISA), los andlisis Western Blot y Southern
Blot, la Reaccion en Cadena de la Polimerasa-
cuantitativa (qPCR), también conocida como
Reaccion en Cadena de la Polimerasa en
tiempo real (PCR-real time) (4,22,23).

Los estudios resaltan que las esporas de
Bacillus spp. colonizan las plantas y se
mantienen, mayormente, adheridas a la
superficie de la raiz y, con menor frecuencia,
en la parte inferior del tallo y en las hojas de
las plantas (22,46). Después de haber sido
expuesta a la asociacion raiz-Bacillus spp. las
plantas tienden a aumentar sus niveles de
resistencia a patégenos, a través de la RSI
(11). Investigaciones realizadas en plantas de
tabaco inoculadas con Bacillus spp. e
infectadas con TMV demostraron la activacion
de los genes COI1, NPR1, PR-la y PR-1b
(22). En otros estudios se observd que las
plantas de tabaco tratadas con Bacillus spp., e
infectadas con TMV, presentaron reduccion en
los niveles de incidencia y severidad, cambios
en la acumulacion viral, ademés de un
aumento en la produccion de PR, de las
enzimas peroxidasa, polifenoloxidasa vy
fenilalanina amonoliasa (46). Estos cambios
fisiologicos y bioquimicos que manifiestan las
plantas sugieren que la inoculacion con
especies de Bacillus puede protegerlas contra

la infeccion ocasionada por el virus, al
aumentar el fortalecimiento de la pared celular
y al restringir la invasion del virus mediante el
aumento de resistencia sistémica de la planta y
de la acumulacion de metabolitos secundarios

(22,46).
CONCLUSIONES

En la dltima década las investigaciones
sobre los mecanismos de defensa inducidos
por microorganismos contra fitopatdgenos han
ido en aumento. En estos trabajos se demuestra
el efecto de la rizobacteria Bacillus en la
interaccion con las plantas, principalmente
como promotor de crecimiento, y su uso en el
control biolégico de enfermedades. Sin
embargo, el nimero de informes acerca de la
induccion de  resistencia contra  virus
fitopatogenos es reducido. Se observo que, tras
la deteccidn del virus, la planta promueve una
serie de mecanismos que interactlan entre si
para responder al ataque, como son los
relacionados con las vias de sefalizacion del
acido salicilico, acido jasmonico vy etileno. En
conjunto, el acido jasménico y el etileno
inician la cascada de sefializacion para la

resistencia  sistémica inducida por la
inoculacion con Bacillus spp.
El  descubrimiento de los  genes

involucrados en las vias de sefializacion ha
sido un factor determinante para conocer el
efecto de Bacillus spp. en la resistencia
sistémica inducida. La expresion de genes
ERF1, COI1 y NPR1 en las vias de
sefializacion mediadas por acido jasmoénico y
etileno puede ser inducida por la presencia de
cepas de Bacillus spp.; sin embargo, este
fenomeno depende de la cepa, la planta
hospedante y el patdégeno utilizado en un
hospedante determinado. Aunado a la
induccion de los mecanismos de resistencia en
la planta infectada con virus, se menciona que
Bacillus spp. puede participar en inhibicion en
la replicacion viral o en su dilucion por efectos
de crecimiento de la planta. Las rizobacterias
como Bacillus, mediante la induccion de
resistencia en las plantas, son una alternativa
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con potencial para el desarrollo de
bioproductos para el manejo sostenible de
enfermedades  ocasionadas  por  virus
fitopatdgenos.
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