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1 Marco teórico 

1.1 Zonas áridas y semi-áridas (ZAS) en México  

Las zonas áridas son aquellas regiones en donde la provisión de agua es deficiente, 

su precipitación y humedad atmosférica suelen tener valores muy por debajo del 

promedio mundial anual (González Medrano, 2012), el cual es de 840 mm; y para 

la República Mexicana, según la Comisión Nacional de Zonas Áridas, la media anual 

es de 780 mm (CONAZA, 1994).  

Cloudsley-Thompson (1979) propone la siguiente clasificación de las zonas áridas, 

considerando la precipitación pluvial anual expresada en milímetros (mm): 

• Zonas extremadamente secas: de 0 a 100 

• Zonas áridas: de 100 a 250 

• Zonas semiáridas: de 250 a 350 

Estos valores son un tanto relativos puesto que la eficiencia de la precipitación no 

depende sólo de la cantidad de agua que cae, sino que ésta se ve fuertemente 

influenciada por la temperatura (González Medrano, 2012). 

Por su parte, la CONAZA establece que las superficies del territorio nacional con 

250 mm anuales o menos, son consideradas como zonas áridas y las que oscilan 

entre más de 250 mm y menos de 500 mm son consideradas semiáridas. 

Los suelos de las zonas áridas se caracterizan por estar presentes en planicies o 

superficies de escasa pendiente y de poca profundidad. La cantidad de agua 

acumulada en el suelo determina la disponibilidad de ésta para las plantas, misma 

que depende de la humedad provocada por la precipitación y que se ve afectada 

por la evaporación, evapotranspiración y la profundidad de percolación.  

La humedad es uno de los factores limitantes para el crecimiento de las plantas. En 

las zonas áridas, por lo general, sólo la parte superficial del suelo se encuentra 

humedecida ya que la profundidad de penetración del agua depende de la textura 

del suelo (arenoso o arcilloso). La concentración de sales presente, principalmente 

el sodio, dificultan la penetración del agua y el movimiento de la misma en el suelo 

(González Medrano, 2012). 

De acuerdo con la CONAZA (2019), en México, las zonas áridas y semiáridas 

representan aproximadamente el 60% del territorio nacional. Una región 

representativa de estas zonas es el desierto de Chihuahua, que comprende 507,000 

km2, abarcando parte del sur de Estados Unidos y las zonas norte y centro de 

México (Hernández, et al., 2007). 

1.1.1 Semidesierto queretano 

En la porción extrema sur y disyunta del cuerpo principal del Desierto 

Chihuahuense, se localiza la Zona Árida Queretano-Hidalguense (Hernández-

Magaña et al., 2012) o Semidesierto queretano, que abarca parte de los estados de 

Querétaro, Hidalgo y Guanajuato. 



Esta zona destaca como una de las áreas con mayor concentración de especies 

vegetales amenazadas, esto se debe a que las zonas áridas de México se 

encuentran afectadas por una problemática general de acelerada destrucción del 

hábitat, escasa aplicación de programas de manejo y un reducido número de 

instituciones dedicadas a la investigación, conservación y reproducción de especies 

ex situ (Sánchez et al., 2006). Por estos motivos, es de vital importancia contar con 

estrategias de conservación o desarrollarlas, dando prioridad al análisis de estas 

especies en su hábitat. 

El semidesierto queretano ha sido catalogado como una de las áreas con mayor 

número de endemismos de la familia Cactaceae (Sánchez et al., 2006), que es una 

de las más representativas de la diversidad biológica de México. 

1.2 Familia Cactaceae 

Las cactáceas son exclusivas del continente americano y tienen su principal centro 

de diversificación en México (Hernández, et al., 2007) donde se cuenta con un gran 

número de ejemplares de la familia Cactaceae, la cual consta de alrededor de 50 

géneros y 550 especies (Hunt, 1999) que constituyen un grupo vegetal muy 

importante debido a su gran variedad morfológica y taxonómica.  

1.2.1 Echinocactus platyacanthus (biznaga dulce) 

Es una cactácea globular que puede alcanzar 2 metros de altura y 1.2 metros de 

diámetro; actualmente está protegida en México por la NOM-059-SEMARNAT-2010 

bajo la categoría “sujeta a protección especial” y está en la Lista Roja de la Unión 

Internacional para la Conservación de la Naturaleza (UICN) en la categoría de “casi 

amenazada” (Hernández et al., 2017). 

Entre los riesgos que sufre la especie están: 

• Perturbación de su hábitat 

• Explotación para alimentación humana (fabricación de acitrón) 

• Uso como forraje vivo para animales 

La biznaga dulce posee una baja tasa de establecimiento y lento desarrollo cuando 

se encuentra en suelos erosionados y con bajas cantidades de nutrientes. Las 

cactáceas, como la mayoría de las plantas, se benefician de la presencia de 

microorganismos en el suelo para su temprano establecimiento y subsiguiente 

crecimiento (Bashan, et al., 2003). La zona donde se localizan estos 

microorganismos es conocida como rizosfera.  

1.3 Rizosfera 

Según la definición de Hiltner (1904) “es el volumen de suelo que es influenciado 

por las raíces de las plantas”. Dicha influencia proviene principalmente de los 

exudados de las raíces, que son una mezcla compleja de sustancias orgánicas e 

inorgánicas que son liberadas hacia la rizosfera a través del sistema de raíces 

durante el crecimiento de las plantas; el 40% de los productos de la fotosíntesis son 



liberados en forma de estos exudados y se pueden dividir en dos clases (Bais, et 

al., 2006): 

• Compuestos de bajo peso molecular 

o Aminoácidos 

o Ácidos orgánicos 

o Sacáridos simples 

o Metabolitos secundarios 

• Compuestos de alto peso molecular 

o Polisacáridos 

o Proteínas 

Los diferentes compuestos presentes en la rizosfera generan un ambiente 

adecuado en el suelo para la colonización de diversos tipos de microorganismos, 

entre los que destacan las bacterias. La comunidad bacteriana en la rizosfera es de 

10 a 1000 veces más abundante que en el suelo no rizosférico (Lugtenberg y 

Kamilova, 2009; Hiltner, 1904). 

1.4 Bacterias promotoras de crecimiento vegetal 

Los exudados de las raíces son aprovechados por un gran número de especies 

bacterianas presentes en la rizosfera. Algunas de ellas son de particular interés 

porque tienen actividades promotoras del crecimiento vegetal, por lo que son 

conocidas como Plant Growth Promoting Rhizobacteria (PGPR, por sus siglas en 

inglés; Kumar, et al., 2019). 

Los mecanismos a través de los cuales estas bacterias ejercen su acción promotora 

del crecimiento vegetal pueden dividirse en dos tipos (Glick, 1995; Kumar et al., 

2019) que, a su vez, se subdividen en actividades: 

• Mecanismos directos 

o Solubilización de fosfatos (Verma et al., 2010) 

o Fijación de nitrógeno (Verma et al., 2010) 

o Producción de fitohormonas (Idris et al., 2007) 

• Mecanismos indirectos 

o Biocontrol 

▪ Producción de sideróforos (Kumar, et al., 2014) 

▪ Síntesis de antibióticos (Sayyed, 2019) 

▪ Producción de enzimas líticas (Tariq, et al., 2017) 

Además de su rol benéfico en el desarrollo y crecimiento de las plantas, poseen una 

rápida adaptabilidad a condiciones adversas del medio en el que se encuentran, 

como exceso de salinidad, calor, falta de agua y presencia de sustancias nocivas 

(Carro y Nouioui, 2017), entre otras. 

Los siguientes grupos bacterianos han sido asociados con actividades PGPR: 

• Proteobacteria 



o Pseudomonas (Simonetti et al., 2015; Bertani et al., 2016) 

o Agrobacterium (Tsavkelova et al., 2007) 

o Rhizobium (Banik et al., 2016; García-Fraile et al., 2012) 

o Serratia (Kim et al., 2011) 

• Actinobacteria 

o Streptomyces (Goudjal et al., 2014) 

• Firmicutes 

o Bacillus (Banik et al., 2016; Bal et al., 2013; Simonetti et al., 2015; 

Zhang, et al., 2016; Idris, et al., 2007; Meng, et al., 2019) 

• Bacteroidetes 

o Flavobacterium (Subramanian et al., 2016; Gontia-Mishra et al., 2016) 

1.5 Bacillus sp. 

En el Phylum Firmicutes, los estudios de Zhang et al. (2016), Idris et al. (2007) y 

Meng et al. (2019) han demostrado que el género predominante con actividad PGPR 

es Bacillus, específicamente en la producción de metabolitos secundarios que 

pueden ser aprovechados por las plantas y en la producción de compuestos que 

sirven para ejercer biocontrol sobre otras bacterias (Zhi, et al., 2017) y hongos 

patógenos (Moyne, et al., 2004; Furtado, et al., 2011; Kim, et al., 2017; Cai, et al., 

2017). Además, se ha demostrado que las bacterias del género Bacillus también 

son capaces de solubilizar fosfatos (Meng, et al., 2019; Rodríguez, et al., 2014) e 

incluso de producir sideróforos (Sun, et al., 2017), una actividad normalmente 

atribuida al género Pseudomonas. 

Las actividades PGPR que desarrolla el género Bacillus se detallan a continuación: 

1.5.1 Producción de fitohormonas 

Las fitohormonas actúan como mensajeros para coordinar actividades celulares y 

así para regular diversos procesos en las plantas. Las bacterias PGPR son capaces 

de producir algunas de estas fitohormonas como metabolitos secundarios, por lo 

que la concentración de ellos depende de la capacidad de colonización de las 

bacterias que los producen (Tsukanova, et al., 2017). 

El ácido indolacético (IAA) es una fitohormona muy abundante y es producida por 

un gran número de PGPR; el IAA secretado juega un papel importante en la 

regulación de diversos aspectos del crecimiento vegetal como la división celular, el 

desarrollo de frutos y estimula el crecimiento de pelo radicular, además de ayudar 

al incremento del número y la longitud de las raíces (Shao, et al., 2015).  

Meng et al. (2019) reportaron que las concentraciones de ácido indolacético 

aumentan en presencia de triptófano, que funciona como quimioatrayente y es uno 

de los componentes principales del exudado de las raíces de las plantas (Spaepen, 

et al., 2007); se trata de un aminoácido que las bacterias utilizan como precursor 

para la síntesis de IAA. 



Gollnick (1994) y Rivas et al., (1990) identificaron la presencia del operón triptófano 

(trp) en Bacillus subtilis. Este operón contiene seis genes estructurales, trpEDCFBA 

y está involucrado en la biosíntesis de L-triptófano a partir de corismato 

(Sonenshein, et al., 1993) (Figura 1). 

 

Figura 1. Ruta general de síntesis del L-triptófano en Bacillus subtilis 
subsp. subtilis str. 168. (Consultado en https://biocyc.org/BSUB/NEW-
IMAGE?object=TRPSYN-PWY, agosto 2022) 



Yuwen et al. (2013) identificaron y secuenciaron el gen que codifica la enzima 

triptófano descarboxilasa (AADC) en Bacillus atrophaeus. Esta una enzima estéreo-

específica para L-aminoácidos y es la primera enzima de la vía de síntesis del IAA 

por la ruta de la triptamina (TAM); cataliza la reacción de L-triptófano a triptamina, 

misma que es convertida a acetaldehído indol (IAAld) por una amino oxidasa y, 

posteriormente, a IAA por una IAAld deshidrogenasa (Lin, et al., 2015, Spaepen, et 

al., 2007) (Figura 2). 

 

Figura 22. Vía de síntesis de IAA a partir de triptófano por la ruta de la 
triptamina (TAM). Modificado de Spaepen, et al., 2007. 

1.5.2 Solubilización de fosfatos. 

El fósforo es el segundo macronutriente más importante requerido para el 

crecimiento y desarrollo vegetal por estar involucrado en funciones biológicas 

básicas cómo la división celular, la síntesis de ácidos nucleicos y la fotosíntesis. 

Normalmente el fósforo presente en el suelo se encuentra formando complejos 

insolubles, por tanto, no es aprovechable por las plantas (Batool e Iqbal, 2019). 

El principal mecanismo microbiológico por el cual los compuestos fosfatados 

presentes en el suelo son solubilizados es mediante la disminución del pH hasta 

valores aproximados a 2.0, necesarios para que se lleve a cabo la solubilización 

(Mantilla, et al., 2011). Este fenómeno se origina debido a la liberación de ácidos 

orgánicos de bajo peso molecular por parte de los microorganismos (Pineda, 2014). 

Los ácidos orgánicos de bajo peso molecular provienen del metabolismo de 

compuestos de alto peso molecular como carbohidratos, péptidos y lípidos (Paredes 

et al., 2010). Son producidos en el periplasma de bacterias Gram negativas a través 

de la ruta de oxidación directa de la glucosa. Las enzimas glucosa deshidrogenasa 

(GDH) y la gluconato-deshidrogenasa (GGADH), propias de esta ruta, están 

orientadas hacia la parte exterior de la membrana citoplasmática de las bacterias, 

de tal forma que puedan solubilizar sustratos en el espacio periplásmico (Anthony, 

2004).  

Consecuentemente los ácidos orgánicos difunden fuera de la célula y pueden 

causar la liberación de grandes cantidades de fosfatos solubles a partir de fosfatos 

minerales (Gadd, 1999).  

Los microorganismos más eficientes para solubilizar fosfatos pertenecen a los 

géneros Bacillus y Pseudomonas, los cuales han mostrado capacidad de 

solubilización de fosfatos y la presencia de pirroloquinolina quinona (PQQ; Alaylar, 

et al., 2018), una molécula termoestable y soluble en agua que actúa como cofactor 



de la holoenzima glucosa deshidrogenasa (GDH)-PQQ; esta enzima cataliza la 

formación de ácido glucónico a partir de la oxidación directa de glucosa (Rodríguez 

y Fraga, 1999) y se ha reportado que participa en la formación de ácido 2-

cetoglucónico (Ludueña, et al., 2016; Halder y Chakrabartty, 1993). 

Los genes biosintéticos de PQQ están agrupados en el operón pqqABCDE (An y 

Moe, 2016; Alaylar, et al., 2018); se ha detectado la presencia del gen pqqB en 

Bacillus cereus (Alaylar, et al., 2018), este gen codifica una proteína involucrada en 

el transporte de la PQQ a través de la membrana citoplasmática (Ludueña, et al., 

2017); también se ha reportado el gen pqqC en Bacillus sp., el cual codifica la 

pirroloquinolinaquinona sintasa (Ser, et al., 2020). 

Un mecanismo secundario de la solubilización de fosfatos es mediante la 

producción de enzimas fosfatasas, las cuales tienen actividades hidrolíticas (Figura 

3); Bacillus subtilis ha mostrado capacidad de producción de fosfatasa alcalina D a 

través de la expresión del gen phoD (Rodríguez, et al., 2014). 

 

Figura 3: Hidrólisis enzimática de fosfato orgánico. Modificado de 

Dean, 2002 

1.5.3 Biocontrol de fitopatógenos 

1.5.3.1 Producción de sideróforos 

Las plantas que crecen en suelos áridos enfrentan, además de la falta de agua, dos 

problemas principales: la alta salinidad y la deficiencia de hierro. La salinidad 

disminuye el crecimiento, afecta la fisiología de la planta y causa un desequilibrio 

de la nutrición. El hierro es un micronutriente esencial para el desarrollo vegetal ya 

que tiene un papel importante como cofactor de un gran número de proteínas, como 

acarreador de oxígeno, como catalizador en la síntesis de clorofila, así como 

participante en procesos de transferencia de electrones en la cadena de transporte 

de electrones (Ferreira, et al., 2019). 

Los sideróforos son agentes quelantes de bajo peso molecular (<1500 Da) 

específicos para Fe3+, los cuales forman complejos con el hierro libre y lo 

transportan hacia la célula interactuando con los receptores de membrana (Saha et 

al., 2016).  

Los sideróforos producidos por bacterias se clasifican en tres categorías: 

hidroxamatos, catecolatos y carboxilatos (Schalk y Mislin, 2017) y brindan una 

ventaja competitiva a las PGPR que colonizan las raíces excluyendo a otros 

microorganismos posiblemente patógenos, por lo que ejercen un mecanismo de 

biocontrol lo que, indirectamente, favorece el crecimiento vegetal. Bajo condiciones 

altamente competitivas, la capacidad de adquirir hierro por medio de los sideróforos 



determina el resultado de la competencia por las diferentes fuentes de carbono 

disponibles (Beneduzi, et al., 2012). 

Se ha demostrado la capacidad de sintetizar sideróforos como petrobactina (PB) y 

bacilibactina (BB) en Bacillus subtilis. El gen yclQ codifica la proteína yclQ de unión 

a petrobactina (Figura 4; Zawadzka, et al., 2009) y el gen besA codifica la proteína 

besA ferri-bacilibactina esterasa (Miethke, et al., 2006). 

 

Figura 4: Estructuras moleculares de los sideróforos producidos por 

diferentes especies de Bacillus. Los átomos coordinadores de hierro 

están marcados en gris. Fuente: Zawadzka, et al., 2009. 

1.5.3.2 Síntesis de antibióticos 

La producción de estos compuestos juega un papel importante en el manejo de 

enfermedades vegetales como un proceso de biocontrol, el cual se ha definido como 

la inhibición o supresión de microorganismos patogénicos a través de la producción 

de compuestos de bajo peso molecular por otros microorganismos. Las bacterias 

del género Bacillus producen diversas moléculas consideradas como antibióticos 

entre los que se encuentran: iturinas, micosubtilina, surfactina, fengicina y 

zwittermicina A (Sayyed, 2019). 

1.5.3.2.1 Surfactina 

Se ha demostrado la producción de surfactina en Bacillus subtilis (Stein, 2005) y 

Bacillus amyloliquefaciens (Zhi, et al., 2017); se trata de un lipopéptido cíclico 

sintetizado por sintetasas peptídicas no ribosomales (NRPS) mismas que son 

codificadas por el operón srfA (srfAA, srfAB, srfAC y srfAD; Nakano, et al., 1991); 

está compuesto por una porción lipídica que consta de un ácido graso con una 

longitud de 13 a 15 carbonos y su componente principal es un anillo lactónico 

asociado con un heptapéptido aniónico que contiene ácido glutámico (Glu), ácido 

aspártico (Asp), valina (Val) y leucina (Leu) (Figura 5; Vollenbroich, et al., 1997). 

Como resultado de su estructura anfifílica, la surfactina es un poderoso agente 



tensoactivo con propiedades antibacterianas (Lin, et al., 1994; Tsukagoshi, et al., 

1970). 

 

Figura 5. Estructura de la surfactina. Tomada de Mongkolthanaruk, 

2012; Kyoto Encyclopedia of Genes and Genomes (KEGG). 

1.5.3.2.2 Iturinas 

Bacillus thuringiensis y Bacillus subtilis han sido reportadas como especies 

productoras de iturina A (Dang, et al., 2019). La estructura más común de las iturinas 

consiste en un péptido cíclico, el cual está compuesto de siete aminoácidos alfa y 

un único aminoácido beta, así como una cadena de ácido graso de 14 a 17 carbonos 

(Figura 6). Tienen un amplio espectro de efecto inhibidor en bacterias patógenas 

vegetales (Wan, et al., 2022).  

Debido a sus propiedades tensoactivas, puede penetrar en la membrana celular de 

patógenos, mientras que el extremo de los aminoácidos se mantiene en el suelo en 

el exterior. Esto crea una apertura en la membrana celular que inhibe el crecimiento 

de patógenos (Ongena y Jacques, 2008). 

 

Figura 6. Estructura general de las Iturinas. R indica la cadena de 

ácidos grasos. Tomada de Mongkolthanaruk, 2012; Kyoto 

Encyclopedia of Genes and Genomes (KEGG). 



Al igual que la surfactina, son sintetizadas por NRPS; el operón que las codifica 

consiste en cuatro marcos de lectura abiertos (ORFs) llamados ituD, ituA, ituB e 

ituC. El gen ituD codifica la enzima malonil-CoA transacilasa, la cual está 

relacionada con la síntesis de ácidos grasos, mientras que ituA, ituB e ituC 

contienen módulos de aminoacilación que codifican a los péptidos y subunidades 

de la bacilomicina D sintetasa (Dang, et al., 2019). 

La iturina A también ha demostrado tener efecto en la inhibición de hongos 

patógenos vegetales (Pecci, et al., 2010), sin embargo, existen otras sustancias que 

son más efectivas para el control de hongos de este tipo. 

1.5.3.3 Producción de enzimas líticas 

Las enzimas hidrolíticas, como glucanasas y quitinasas, están directamente 

involucradas en la lisis de la pared celular de hongos y otros microorganismos 

posiblemente patógenos. Estas enzimas también pueden descomponer materia 

orgánica proveniente de residuos vegetales para usarla como fuente nutricional 

(Tariq, et al., 2017). 

En Bacillus subtilis se han identificado tanto el gen bglS, que codifica la enzima β-

1,3-1,4-glucanasa, como la actividad de dicha enzima (Furtado, et al., 2011) y en 

Bacillus thuringiensis se ha caracterizado una endoquitinasa codificada por el gen 

chi74 (Mehmood, et al., 2010). 

2 Justificación 

La mayoría de los estudios realizados y citados con anterioridad están orientados 

hacia la sustentabilidad en la agricultura en un ámbito productivo, sin embargo, no 

se ha profundizado en la preservación y protección de especies vegetales como las 

cactáceas que están bajo alguna categoría de riesgo de extinción y son endémicas 

de zonas con condiciones ambientales poco favorables (y cada vez más agresivas), 

como es el caso de la biznaga dulce. Una forma de abordar esta problemática es a 

través del estudio de la comunidad bacteriana presente en la rizosfera de estas 

plantas, por lo cual, es de gran importancia conocer a nivel genómico qué elementos 

brindan a las cepas bacterianas las capacidades para promover el crecimiento 

vegetal.  

Un gen relacionado con alguna actividad PGPR puede estar presente en una 

especie y ausente en otra, aun siendo ambas del mismo género (Gogarten y 

Townsend, 2005), esto puede ocurrir por dos razones: la bacteria posee el gen, pero 

sólo se induce su transcripción con un sustrato o condición específicos, o bien, se 

trata de un caso de transferencia horizontal de genes, ya sea por transducción de 

un bacteriófago, transformación por plásmidos de otras bacterias o por conjugación 

por contacto y transferencia de material genético directo de otra bacteria (Marrafini 

y Sontheimer, 2008). 

Al hacer el análisis a nivel genómico de este fenómeno, podemos entender mejor la 

variabilidad genética y comprender el por qué bacterias que normalmente no se 



desarrollan de forma natural en la rizosfera, como Bacillus anthracis (Yuwen, et al., 

2013) o Pseudomonas aeruginosa (Alaylar, et al., 2018), poseen en sus genomas 

secuencias que, en teoría, les permiten sintetizar proteínas que coadyuven en 

actividades PGPR. 

En el trabajo de Salinas Virgen (2019), realizado en el Laboratorio de Ecología 

Molecular de la Universidad Autónoma Metropolitana Unidad Xochimilco, se 

identificaron bacterias con actividad PGPR aisladas de un muestreo de material 

rizosférico de 20 especímenes de biznaga dulce (Echinocactus platyacanthus) en 

una población silvestre de Tolimán, Querétaro. Las bacterias de género Bacillus que 

se identificaron y mostraron la capacidad de realizar más de una actividad PGPR in 

vitro fueron: 

• B. subtilis subsp. inaquosorum 

• B. siamensis 

• B. paramycoides 

• B. velezensis 

Estas cepas se seleccionaron para probarlas in planta usando como modelo de 

estudio a Arabidosis thaliana. Las especies con las que se obtuvieron mejores 

resultados en cuanto a su actividad PGPR fueron Bacillus subtilis subsp. 

inaquosorum y Bacillus paramycoides. Actualmente, en el Laboratorio de Ecología 

Molecular se está realizando el análisis de las secuencias genómicas de estas 

cepas con la finalidad de identificar los genes relacionados con sus características 

PGPR. 

  



3 Objetivos 

3.1 Objetivo general 

Comparar secuencias de genes que codifiquen proteínas involucradas en alguna de 

las actividades PGPR con genomas completos de Bacillus con actividad PGPR 

reportada en la bibliografía. 

3.2 Objetivos específicos 

1. Revisar y recolectar información sobre genes y rutas metabólicas 

involucradas en las actividades PGPR que se han identificado en bacterias 

del género Bacillus. 

2. Buscar las secuencias de los genes de interés en GenBank 

3. Comparar las secuencias referencia de los genes con la herramienta BLAST 

para determinar qué genomas completos de Bacillus tienen genes que 

pueden codificar metabolitos secundarios con actividad PGPR. 

4. Hacer bases de datos propias. 

4 Metodología 

4.1 Recolección de información sobre genes y rutas metabólicas involucradas en 

las actividades PGPR reportadas en bacterias del género Bacillus. 

Se utilizaron los siguientes motores de búsqueda, bases de datos y redes de 

colaboración. 

• PubMed (National Center for Biotechnology Information) 

• ScienceDirect (Elsevier) 

• SpringerLink 

• ResearchGate 

Los criterios de inclusión/exclusión del material a considerar para su revisión fueron 

los siguientes: 

• Idioma inglés 

• Fecha de publicación posterior a 2016 

• Artículos cuyos resultados contuvieran un genoma completo con número de 

acceso a GenBank 

• Artículos de revisión bibliográfica. 

• Artículos que, mediante un método experimental, reporten alguna actividad 

PGPR en alguna especie del género Bacillus similar a las se aislaron en el 

laboratorio de Ecología Molecular de la UAM Xochimilco. 

4.2 Consulta de secuencias 

Se usó la base de datos GenBank para consultar los números de acceso de 

genomas completos de Bacillus reportados en los artículos; cuando no se contó con 

un número de acceso, se usó la base de datos Gene de NCBI para buscar el nombre 

del gen reportado, registrando el ID del gen, procurando que perteneciera a una 

secuencia con las siguientes características: 



• Provenir de cepa tipo (Type strain) 

• Ser una RefSeq (secuencia de referencia) 

• Estar reportada en un genoma completo 

Para considerar que una secuencia es de una cepa tipo, se usaron las bases de 

datos: 

• Colección Española de Cultivos Tipo (CECT) de la Universidad de Valencia. 

• DSMZ-German Collection of Microorganisms and Cell Cultures GmbH del 

Instituto Leibniz en la sección de Catalogo de microorganismos (Catalogue 

of microorganisms) 

• La base de datos Assemble de NCBI, revisando que la entrada del 

microorganismo posea la anotación “Assembly from type material” 

Posteriormente, se usó la herramienta BLAST (Basic Local Alignment Search Tool) 

para determinar qué otras especies de Bacillus poseen genes relacionados con 

actividades PGPR, usando los siguientes criterios: 

• Data Base: RefSeq representative genome 

• Organism: Bacillus (taxid:1386) 

Los algoritmos (program selection) usados en orden de prioridad fueron: 

• Highly similar sequences (Megablast) 

• More dissimilar sequences (Discontinuous Megablast) 

Al obtener resultados de BLAST, los criterios para seleccionar el/los genes de 

interés fueron: 

• Porcentaje de identidad entre las secuencias comparadas (percent identity) 

mayor a 70% 

• Valor E (E value) menor a 0.0001 

4.3 Almacenamiento y registro de secuencias de genes y genomas 

A partir de la base de datos GenBank se descargaron las secuencias de los genes 

de interés, así como las de los genomas completos de Bacillus (en formato FASTA). 

Los genes con actividad PGPR de las especies de Bacillus previamente reportadas 

se resumieron y organizaron en la tabla anexa indicando: 

• Función 

• Actividad 

• Nombre del gen 

• ID del gen 

• Tamaño total del gen 

• Posición en el genoma de Bacillus 

• Referencia bibliográfica 



4.4 Creación de una base de datos 

Se creó y organizó una base de datos almacenando las secuencias referencia de 

cada gen de interés y de los genomas completos de las especies que hayan 

mostrado actividades PGPR. 

5 Resultados 

5.1 Organización de la base de datos 

Las secuencias de los genomas completos y de los genes descargados se 

organizaron siguiendo la jerarquía de carpetas mostrada a continuación; el primer 

nivel corresponde a la carpeta raíz (●), el siguiente a las carpetas (○) y, el último, a 

las subcarpetas correspondientes (■): 

• Secuencias de genes que codifican proteínas relacionadas con actividades 

PGPR, en bacterias del género Bacillus 

o Secuencias referencia de Gene (NCBI) 

▪ Actividad fungicida 

▪ Producción de fitohormonas 

▪ Producción de sideróforos 

▪ Síntesis de antibióticos 

▪ Solubilización de fosfatos 

o Genomas de Bacillus y sus genes descargados de BLAST 

▪ NC_000964.3 Bacillus subtilis subsp. subtilis str. 168 complete 

genome (T) 

▪ NC_014551.1 Bacillus amyloliquefaciens DSM 7 = ATCC 23350, 

complete sequence (T) 

▪ NZ_AJVF01000039.1 Bacillus siamensis KCTC 13613 strain KCTC 

13613(T) contig39, whole genome shotgun sequence (R) 

▪ NZ_CM000753.1 Bacillus thuringiensis serovar berliner ATCC 10792 

chromosome, whole genome shotgun sequence (T) 

▪ NZ_CP007640.1 Bacillus atrophaeus subsp. globigii strain BSS 

chromosome (R) 

▪ NZ_CP009679.1 Bacillus velezensis strain JS25R chromosome, 

complete genome (R) 

▪ NZ_CP034551.1 Bacillus cereus ATCC 14579 chromosome, complete 

genome (T) 

5.2 Genomas de Bacillus y sus genes descargados de BLAST 

En la base de datos de GenBank de NCBI, hay 1,563 genomas completos de 

Bacillus secuenciados, pertenecientes a 130 especies diferentes. 

Se seleccionaron las especies de Bacillus que tienen actividad PGPR reportada en 

la literatura, las secuencias de sus genomas completos se descargaron procurando 

que provinieran de una cepa tipo (Type strain), que correspondieran a un genoma 

de referencia en NCBI, y que pertenecieran al grupo de secuencias RefSeq 

(Reference Sequence) de NCBI. 



Se descargaron en total 7 genomas completos en formato FASTA, nombrándolos 

conforme el siguiente formato: [Número de acceso].fasta 

 

Genoma completo Nombre de archivo 

Bacillus subtilisT NC_000964.3.fasta 

Bacillus amyloliquefaciensT NC_014551.1.fasta 

Bacillus thuringiensis T NZ_CM000753.1.fasta 

Bacillus cereusT NZ_CP034551.1.fasta 

Bacillus atrophaeus (R) NZ_CP007640.1.fasta 

Bacillus velezensis (R) NZ_ CP009679.1.fasta 

Bacillus siamensis (R) NZ_AJVF01000039.1.fasta 

Tabla 1. Especies de Bacillus cuyo genoma completo fue descargado y su 

nombre de archivo FASTA. T: secuencia proveniente de una cepa tipo (type 

strain). (R): secuencia RefSeq 

5.3 Secuencias de referencia (Gene NCBI) 

Se descargaron y guardaron en formato FASTA las secuencias de 26 genes de 

referencia que codifican alguna proteína relacionada con actividades PGPR, 

nombrándolos conforme el siguiente formato: 

[Gen ID] [Nombre del gen].fasta 

• 5 genes están relacionados con la SOLUBILIZACIÓN DE FOSFATOS: 

Nombre del gen Nombre del archivo 

phoD 938391 phoD.fasta 

phoA 936265 phoA.fasta 

phoE 939773 phoE.fasta 

bcrC 936946 bcrC.fasta 

estA 67469473 estA.fasta 

Tabla 2. Genes relacionados con la solubilización de fosfatos y su nombre de 

archivo FASTA. 

Los suelos áridos suelen tener bajos niveles de fósforo disponible, que es un 

macronutriente esencial para el crecimiento de las plantas (Egamberdieva, et al., 

2007). 

La capacidad de solubilizar fosfatos inorgánicos insolubles que pueden presentar 

las bacterias PGPR presentes en la rizosfera aumenta la disponibilidad de fósforo 

en el suelo proporcionando un suministro constante de este elemento, lo que 

conduce a un mejor crecimiento y desarrollo de las plantas, incluso en suelos áridos 

(Batool e Iqbal, 2019). 

Las cactáceas, al igual que muchas plantas adaptadas a vivir en suelos áridos, 

enfrentan un desafío constante en la adquisición de nutrientes esenciales debido a 

la baja disponibilidad de diversos elementos en los suelos. La solubilización del 



fosfato y la consiguiente mejora en la absorción de nutrientes permiten que las 

cactáceas desarrollen sistemas radiculares más eficientes y extensos. Esto les 

permite acceder a fuentes de agua y nutrientes más profundas en el suelo, lo que 

es particularmente valioso durante las sequías (Timofeeva, et al., 2022). 

Algunas especies del género Bacillus son conocidas por su importancia ecológica 

como bacterias solubilizadoras de fosfatos, ya que participan en el ciclo 

biogeoquímico del fósforo (Rodríguez y Fraga, 1999). 

Alaylar et al. (2018) evaluaron mediante análisis molecular in vitro la efectividad del 

primer pqqB1 para la selección de cepas bacterianas solubilizadoras de fosfato 

obtenidas de muestras de suelo. La presencia de la región del gen pqqB, está 

fuertemente relacionada con la actividad solubilizadora de fosfato de bacterias; la 

presencia de este gen se monitoreó mediante PCR usando primers específicos. Los 

productos amplificados se secuenciaron y analizaron con BLAST para determinar 

homólogos de la secuencia de nucleótidos y compararlos con otras secuencias 

bacterianas en GenBank, concluyendo que B. cereus es su pariente filogenético 

más cercano. 

Peña-Yam et al. (2016) aislaron 6 bacterias del género Bacillus a partir de una 

muestra obtenida de suelo rizosférico en Yucatán, analizaron y cuantificaron in vivo 

las actividades PGPR correspondientes a producción de IAA y solubilización de 

fosfatos en la rizosfera de Capsicum annumm (chile jalapeño), las identificaron a 

través de un análisis genómico en el que compararon las secuencias obtenidas con 

datos de GenBank en NCBI y realizaron un análisis in vitro de estas dos actividades. 

Las nueve cepas aisladas no mostraron diferencia significativa en el índice de 

solubilización (SI) de fosfatos, con un rango de 1.3 a 1.6. 

• 7 genes están relacionados con la PRODUCCIÓN DE ÁCIDO 

INDOLACÉTICO: 

Nombre del gen Nombre del archivo 

trpA 939011 trpA.fasta 

trpB 939008 trpB.fasta 

trpC 37862895 trpC.fasta 

trpD 939007 trpD.fasta 

trpE 939008 trpE.fasta 

cgeE 940064 cgeE.fasta 

epsM 936372 epsM.fasta 

Tabla 3. Genes relacionados con la producción de ácido indolacético y su 

nombre de archivo FASTA. 

Las PGPR que producen ácido indolacético (IAA) promueven el crecimiento de las 

plantas en condiciones de estrés hídrico y nutrientes limitados (Goswami, et al., 

2016). 



En suelos áridos, la capacidad de las plantas para conservar y utilizar 

eficientemente el agua es crucial. El IAA actúa como una hormona vegetal que 

promueve la elongación de las raíces, lo que permite a las plantas acceder a fuentes 

de agua más profundas, facilitando y haciendo más eficiente su absorción y la de 

otros nutrientes esenciales (Bhattacharyya y Jha, 2011). 

En el trabajo de Peña-Yam et al. (2016), para detectar la producción de IAA, se 

cultivaron las cepas bacterianas en medio Luria-Bertani (LB) suplementado con 40 

µg/ml de triptófano como precursor de IAA, cuya producción se determinó en los 

sobrenadantes de los cultivos utilizando el reactivo de Salkowski (1.5 ml de 

FeCl3•6H2O en 80 ml de H2SO4 al 60%).  

Las cepas B. megaterium ITC-BL8, B. subtilis ITC-BL11 y B. subtilis ITC-BL12 

mostraron la mayor producción de IAA con valores de 16.9 a 24.3 g/mL, los cuales 

fueron significativamente mayores que los de las otras cepas aisladas. 

• 5 genes están relacionados con la PRODUCCIÓN DE SIDERÓFOROS: 

Nombre del gen Nombre del archivo 

menF 937190 menF.fasta 

dhbC 937162 dhbC.fasta 

dhbA 936579 dhbA.fasta 

besA 936592 besA.fasta 

yclQ 64302245 yclQ.fasta 

Tabla 4. Genes relacionados con la producción de sideróforos y su nombre 

de archivo FASTA. 

Los suelos áridos suelen ser deficientes en hierro, lo que puede limitar el crecimiento 

de las plantas. En respuesta a esta deficiencia, las plantas inducen funciones que 

actúan en la zona donde interactúa la raíz con el suelo para solubilizar y, 

subsecuentemente, transferir el hierro a través de la membrana plasmática de las 

células de las raíces (Walker y Connolly, 2008). 

Los sideróforos secretados por las PGPR pueden quelar el hierro presente en el 

suelo, convirtiéndolo en una forma más soluble y disponible para las raíces de las 

plantas, lo que aumenta su capacidad para absorber el hierro (Nadeem, et al., 

2012). 

La disponibilidad de hierro es esencial para muchas funciones metabólicas de las 

plantas, incluyendo la fotosíntesis y la producción de clorofila (Ferreira, et al., 2019). 

El suministro adecuado de hierro a las plantas en suelos áridos puede ayudar a 

mitigar el estrés nutricional (Goswami, et al., 2016), lo que es fundamental para la 

supervivencia de las cactáceas en entornos con recursos limitados. 

Además, la producción de estas sustancias brinda ventaja a las PGPR a la hora de 

colonizar la rizosfera sobre otros microorganismos con potencial patogénico, 

sirviendo, indirectamente, como mecanismo de biocontrol (Beneduzi, et al., 2012), 



algo importante en los suelos áridos donde la competencia entre organismos por los 

recursos es intensa debido a las abundantes condiciones de estrés abiótico 

(Persello-Cartieaux, et al., 2003). 

La producción de sideróforos es una actividad normalmente atribuida a las bacterias 

del género Pseudomonas, sin embargo, algunas especies de Bacillus han mostrado 

esta capacidad.  

Rizzi et al., (2019) compararon in vitro el crecimiento de una cepa silvestre de 

Bacillus subtilis contra el crecimiento de dos cepas mutantes en un medio 

suplementado con FeCl3; una de las mutantes era deficiente en la producción de 

sideróforos (tenía una deleción de los genes dhbA-dhbF) y la otra mutante era 

deficiente en la formación de biopelícula (tenía una deleción de los genes epsA-

epsO y el gen tasA). 

El crecimiento de las cepas mutantes fue considerablemente disminuido comparado 

con la cepa silvestre. Además, observaron que, en las etapas tempranas de 

crecimiento, la cepa silvestre y la cepa mutante epsA-O tasA tenían el mismo nivel 

de producción de bacilibactina, la producción de esta se redujo aproximadamente 

después de 19 horas en la cepa mutante, al mismo tiempo que la cepa silvestre 

comenzó a formar biopelícula. 

Miethke, et al., (2006) demostraron, mediante un modelo in vitro, que la bacilibactina 

(BB) es el principal sideróforo producido por Bacillus. Compararon la cepa silvestre 

ATCC 21332 con la cepa JJM405 que carece de la segunda parte del gen dhbF. 

Las colonias de la cepa silvestre formaron halos de solubilización en medio agar-

CAS, mientras que la cepa JJM405 tuvo una formación de halo drásticamente 

reducida. Esto se debe a que el operón dhb, además de codificar la NRPS de 

bacilibactina DhbEBF, también codifica las enzimas para la síntesis de 2,3-

dihidroxibenzoato (DHB) DhbCBA, que es un agente quelante de hierro con baja 

eficacia. 

Dado que Bacillus es un género extensamente presente en la naturaleza, sus 

capacidades para formar endosporas longevas y tolerantes al estrés -que le ayudan 

a sobrevivir a condiciones ambientales adversas- (Radhakrishnan, et al., 2017) y 

para colonizar el terreno formando una biopelícula (Rizzi, et al., 2019), la postulan 

como una PGPR apta para colonizar la rizosfera y asistir a las plantas a través de 

la producción de sideróforos. 

 

 

 

 

 



• 5 genes están relacionados con ACTIVIDADES ANTIFÚNGICAS: 

Nombre del gen Nombre del archivo 

bglS 937470 bglS.fasta 

bamA 66322119 bamA.fasta 

bamD 66322120 bamD.fasta 

bamB 66322118 bamB.fasta 

bamC 66322117 bamC.fasta 
Tabla 5. Genes relacionados con actividades antifúngicas y su nombre de 

archivo FASTA. 

• 4 genes están relacionados con la SÍNTESIS DE ANTIBIÓTICOS: 

Nombre del gen Nombre del archivo 

srfAA 938306 srfAA.fasta 

srfAB 938303 srfAB.fasta 

srfAC 938308 srfAC.fasta 

srfAD 938300 srfAD.fasta 
Tabla 6. Genes relacionados con síntesis de antibióticos y su nombre de 

archivo FASTA. 

Las plantas carecen de un sistema inmune adaptativo, por lo que dependen en gran 

medida de la protección proporcionada por las PGPR y sus mecanismos de 

biocontrol contra hongos y bacterias patógenas con potencial para inducir estrés 

biótico, privándolas de nutrientes necesarios (Singla y Krattinger, 2016) y 

perturbando su metabolismo normal, dando como resultado la limitación del 

crecimiento e incluso la muerte de la planta (Hashem, et al., 2019). 

Las PGPR tienen la capacidad de sintetizar enzimas y varios metabolitos con 

actividad antibiótica y antifúngica (Shoda, 2000), modificando el ambiente para su 

beneficio para protegerse y proteger a las plantas del estrés biótico previniendo 

infecciones causadas por hongos o bacterias, además de promover la salud de las 

raíces de las plantas (Hashem, et al., 2019). 

Gu, et al., (2017), demostraron que B. amyloliquefaciens tiene una fuerte actividad 

antagonista contra Fusarium graminearum y que la bacilomicina está involucrada 

en este proceso. En la cepa silvestre FZB4, la proteína Sfp 4’-fosfopanteteinil 

transferasa actúa como la proteína peptidil transferasa y es esencial para la 

producción de tres polipéptidos y policétidos. Cuando se analizó in vitro la cepa 

CH03, deficiente de Sfp, no mostró actividad antifúngica, esto indicó que los 

lipopéptidos y policétidos producidos a través de la ruta dependiente de Sfp estaban 

involucrados en la supresión del crecimiento de F. graminearum. 

Bartal et al., (2023), identificaron 25 cepas de Bacillus de diferentes especies 

provenientes de suelo rizosférico de diferentes especies vegetales, y realizaron un 

análisis cuantitativo de la producción total de surfactina. 



 Las cepas de B. velezensis y B. atrophaeus produjeron surfactina en un rango de 

2-7 mg/L. Las cepas de B. subtilis produjeron cantidades menores a 1 mg/L y en las 

de B. cereus no se detectó producción. 

Los genes descargados se compararon con los genomas de Bacillus usando la 

herramienta BLAST (Basic Local Alignment Search Tool), para determinar cuáles 

genomas contienen los genes de interés y descargar la secuencia correspondiente 

de cada gen en cada especie de Bacillus. 

5.4 Alineamiento con BLAST 
En el genoma de B. subtilis se encontraron genes que codifican proteínas con 

actividad solubilizadora de fosfatos, producción de ácido indolacético, producción 

de sideróforos y de síntesis de antibióticos. Sólo se encontró un gen codificante de 

una actividad fungicida. Esta cepa de B. subtilis es considerada en NCBI como la 

cepa de referencia y fue utilizada en este trabajo para obtener las secuencias de 

referencia de varios genes (Tabla 7). 

En el genoma de B. amyloliquefaciens se encontraron genes con actividad 

solubilizadora de fosfatos, producción de ácido indolacético, actividad fungicida y de 

síntesis de antibióticos. Sólo se encontraron dos genes con actividad productora de 

sideróforos. 

En los genomas de B. thuringiensis y B. cereus se encontraron los genes 

productores de ácido indolacético correspondientes al opero triptófano (trp) y un gen 

con actividad de solubilización de fosfatos. 

En el genoma de B. atrophaeus se encontraron los 26 genes descargados para las 

cinco actividades PGPR. 

En el genoma de B. velezensis se encontraron genes con actividad solubilizadora 

de fosfatos, producción de IAA, actividad fungicida, síntesis de antibióticos y dos 

genes productores de sideróforos. 

En el genoma de B. siamensis, se encontraron dos genes con actividad 

solubilizadora de fosfatos, tres productores de sideroforos y uno con actividad 

fungicida. 

En la Tabla 7 se resumen de los resultados se muestran qué genes se encontraron 

en los genomas descargados, indicando el porcentaje de similitud entre la secuencia 

del gen con el genoma de referencia. 

 

 

 

 



 Especie / Similitud (%) 

Actividad Gen sub amy thur cer atro vele siam 

Solub. de 
fosfatos 

phoD 100 77.8 - - 80.42 77.97 - 

phoA 100 71.55 - - 77.05 71.11 - 

phoE 100 72.36 - - 76.5 70.60 - 

bcrC 100 76.17 - - 77.91 76.55 76.17 

estA 72.7 70.7 100 99.73 70 70.7 70.56 

Producción 
de IAA 

trpA 100 75.45 75.47 83.58 79.51 75.03 - 

trpB 100 76.56 75.16 74.89 79.15 76.72 - 

trpC 100 70.20 71.37 72.03 75.07 70.53 - 

trpD 100 73.99 76.6 76.6 74.78 73.04 - 

trpE 100 73 74.59 74.23 77.89 72.50 - 

cgeE 100 - - - 72.63 - - 

epsM 100 - - - 70.12 - - 

Producción 
de 

sideróforos 

menF 100 72.68 - - 76.52 72.89 - 

dhbC 100 - - - 70.45 - 70.16 

dhbA 100 - - - 74.21 - 73.88 

besA 100 - - - 72 - 71.5 

yclQ 91.22 73.26 - - 81.02 73.47 - 

Actividad 
fungicida 

bglS 100 90.54 - - 94.40 91.97 90.16 

bamA - 90.79 - - 85.48 100 - 

bamD - 90.77 - - 84.12 100 - 

bamB - 90.02 - - 85.32 100 - 

bamC - 79.79 - - 87.54 100 - 

Síntesis de 
antibióticos 

srfAA 100 73.41 - - 77.1 73.49 - 

srfAB 100 74.04 - - 77.18 73.88 - 

srfAC 100 71.37 - - 74.66 86.72 - 

srfAD 100 75.57 - - 79.44 75.32 - 

Tabla 7. Porcentajes de similitud de cada gen tras el alineamiento en BLAST. Las 

abreviaturas en el encabezado de cada columna son: sub: B. subtilis, amy; B. 

amyloliquefaciens; thur: B. thuringiensis; cer: B. cereus; atro: B. atrophaeus; vele: B. 

velezensis; siam: B. siamensis 

5.5 Tabla descriptiva 

Se elaboró una tabla descriptiva con la información de cada gen, indicando su 

función, la descripción de la proteína que codifica, el nombre del gen, su ID en NCBI 

y el tamaño total del gen (en pares de bases). 

Para diferenciar las especies de Bacillus reportadas en la tabla se usó el nombre de 

la especie, indicando si se trata de una cepa tipo (T) o una RefSeq (R) y su número 

de acceso en GenBank, así como la ubicación de cada gen en el genoma de la 

especie correspondiente, indicando sus posiciones de inicio y fin y su porcentaje de 



similitud. Se indicaron las referencias que reportan a cada especie como PGPR 

(Tabla 8). 

 

Tabla 8. Fragmento ilustrativo de Tabla anexa con la información de los genes 

de Bacillus, relacionados con actividades PGPR, cuyas secuencias fueron 

descargadas. 

6 Conclusiones 

1. Se realizó una extensa investigación bibliográfica sobre actividades 

PGPR de bacterias del género Bacillus y los genes involucrados en la 

síntesis de metabolitos involucrados en estas actividades.  

2. Se buscaron los registros de los genes correspondientes, las secuencias 

referencia de los genes y de los genomas de las diferentes especies de 

Bacillus en la base de datos GenBank y se descargaron. 

3. Se usó la herramienta BLAST para alinear las secuencias referencia de 

los genes con los genomas completos de Bacillus, descargando los 

fragmentos alineados. 

4. Se creó una base de datos propia a partir de la información de las 

secuencias de los genes relacionados con actividades PGPR en el 

género Bacillus.  
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