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Resumen

Los compuestos organicos volatiles (COV) son moléculas de bajo peso molecular que permiten
a las plantas y a los microrganismos establecer interacciones, beneficiosas o perjudiciales,
entre siy con otros organismos. Entre otras, los COV producidos por las bacterias (BVC) les
sirven para realizar diversas funciones, como modificar su crecimiento y su diferenciacion,
aumentar su resistencia a los antibiéticos y al estrés, la formacién de biopeliculas,
contribucién a la patogénesis, etc. En la interaccidn planta-microorganismo, los COV sirven a
la planta para reconocer a los patégenos, aumentar su resistencia e inmunidad, etc. Esto se
debe a que los BVC cambian la fisiologia de la planta y, a su vez, los COV vegetales pueden
modificar la comunidad bacteriana que se establece en ella. Ademas, las plantas y los
microorganismos pueden establecer a su vez interacciones con distintos niveles tréficos, lo
gue hace posible que se cree una gran red en la que todos los organismos estan conectados
entre si. El mayor y mejor conocimiento de los COV producidos tanto por plantas como
bacterias y otros microorganismos puede constituir una nueva herramienta que permita
comprender sus impactos y adoptar posibles soluciones en distintos dmbitos, como en el
cambio climatico, en el control de patdgenos fungicos y bacterianos, la fabricacion de
bioestimulantes, bioprotectores y biocombustibles o la alteracién del aroma de las flores para

favorecer su polinizacion.
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1. Introduccidn
Las plantas constituyen comunidades complejas formadas por una gran variedad de
organismos, tanto beneficiosos como perjudiciales, desde microorganismos unicelulares a
vertebrados multicelulares. Estas comunidades se clasifican en dos grandes grupos: el
microbioma, formado por los microorganismos, y el macrobioma. Asi, las plantas estan
rodeadas por un fitobioma que consta de organismos de muy diversos tamafios. Aquellas
plantas que se desarrollan, sobreviven y se reproducen mejor, pasan sus genes a una nueva
generacidny, por tanto, tienen mds éxito reproductivo. Para conseguirlo, las plantas necesitan
minimizar las interacciones con organismos perjudiciales como patégenos, herbivoros y
competidores y maximizar interacciones con organismos beneficiosos como micorrizas,

rizobacterias promotoras del crecimiento de las plantas (PGPR), herbivoros y polinizadores.

La percepcidn y el reconocimiento de los herbivoros y patégenos por la planta se basa en gran
medida en sefales quimicas, como los patrones moleculares asociados a patégenos (PAMP),
los patrones moleculares asociados a microorganismos (MAMP), patrones moleculares
asociados a dafio enddogeno (DAMP) y los patrones moleculares asociados a herbivoros
(HAMP). Los PAMP incluyen, por ejemplo, la flagelina, la quitina, las glicoproteinas y los
lipopolisacaridos. Los DAMP incluyen fragmentos de pared celular, por ejemplo,
oligogalacturdnidos y sefales endégenas surgidas tras el dafio causado por la infeccién por
patégenos o el ataque de herbivoros. Las raices de las plantas que estan expuestas a los
microorganismos pueden utilizar variaciones en el flagelo para diferenciar entre bacterias

patégenas y bacterias mutualistas de la rizosfera.

Los compuestos organicos volatiles (COV) son metabolitos secundarios de bajo peso molecular
y con alta presion de vapor emitidos por los seres vivos, que tienen un papel ecoldgico
fundamental, ya que influyen en la quimica atmosférica, la comunicacion entre ellos y en el
comportamiento de los diferentes niveles tréficos. Al conjunto de COV de un organismo se le
conoce como volatiloma (Caglieroy otros, 2020). Se considera que la evolucién de los COV de
las plantas esta estrechamente asociada con la defensa contra los herbivoros y otros pardsitos.
También se ha observado una alta relacién con microorganismos que favoreceran su
crecimiento y su defensa, para que finalice en una interaccion beneficiosa. Los COV emitidos
por las plantas muestran una gran diversidad y pueden formarse como subproductos de los

procesos de la planta y pueden emitirse alaatmdsfera debido asu volatilidad. Como resultado
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de la seleccion natural, algunos COV se han convertido en sefiales para la protecciéon y

comunicacion de las plantas.

Un grupo de COV muy importante para las plantas son los relacionados con la herbivoria. Se
denominan volatiles vegetales inducidos por herbivoros (HIPV) o compuestos orgdnicos
volatiles inducibles (COVI) y los emiten las hojas después del dafio de los herbivoros
(Holopainen, 2004). Ademas, otros miembros del fitobioma, que no participan directamente
en la interaccion, pueden modular la induccién de la emision de HIPV en la planta, asi como
responder a los volatiles. Cabe destacar que cuando dos o mas organismos atacan a una
planta, el efecto total rara vez es la suma de los efectos individuales de cada atacante. Los
herbivoros pueden atenuar o acentuar los efectos de otros herbivoros y modular asi los
efectos de la HIPV en los miembros del fitobioma. Otro grupo importante de COV son los que
se producen en la interaccién planta-microorganismo, pues son capaces de modificar la
fisiologia, la bioquimica, el desarrollo y la defensa de la planta, determinando qué
comunidades microbianas se encontrardn en ellas y en el suelo, modificando sus condiciones
y sus ecosistemas. Ademas, las bacterias también son capaces de generar sus propios COV
interaccionando con un gran numero de organismos. Muchas especies bacterianas coexisten
en comunidades donde los metabolitos secundarios bacterianos (BVC) les sirvencomo sefiales
gue pueden estar involucradas en la competencia y la cooperacién, lo que les permite

adaptarse al estrés bidtico y abidtico (Audrain y otros, 2015).

El resultado colectivo de la emisidon de COV modulados por el fitobioma determinara si, y bajo
qué circunstancias, puede tener un beneficio neto para la planta, ya que esta es capaz de
reconocer diferentes miembros del fitobioma y responder con cambios en su fenotipo. Esta
plasticidad fenotipica permite maximizar las interacciones con los organismos beneficiosos,

minimizando las de los perjudiciales (Dicke, 2016).

2. Compuestos organicos volatiles de la planta
Los COV vegetales se producen en diferentes érganos de la planta (hojas, flores, frutos y
raices) y se pueden almacenar en diferentes compartimentos dentro de la célula eincluso en
estructuras secretoras especializadas, como tricomas glandulares y conductos de resina

(Cagliero y otros, 2020). Se han identificado mds de 1.700 COV de mas de 90 familias de
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plantas y constituyen aproximadamente el 1% de todos los metabolitos secundarios vegetales

conocidos actualmente.

Algunas mezclas de COV vegetales se producen tras un dafio en la planta, ya sea mecdnico o
bioldgico, y su composicion depende de si es por una sola herida o una herida continua, del
patrén de alimentacion del herbivoro, de la disposicién de los huevos, de la entrada de un
patégeno en concreto, etc. Algunos COV emitidos después de la alimentacién por los insectos
no solo sirven para activar la defensa directa de la planta, repeliéndolos, sino que también
actlan como una defensa indirecta, atrayendo a los enemigos naturales de estos. Por otro
lado, las plantas intactas también liberan volatiles, como ocurre en la mayoria de las flores
(Maffei y otros, 2011). Se ha visto que juegan un papel fundamental en la atraccion de
polinizadores y dispersores de semillas y como sefiales entre plantas, que pueden ser
beneficiosas o perjudiciales para la planta vecina (alelopatia). Cabe destacar su importancia
ecolégica y su amplia gama de actividades bioldgicas utiles para los humanos, lo que los

convierte en una fuente, poco explotada, de compuestos bioactivos (Caglieroy otros, 2020).

Las plantas no son los Unicos seres vivos productores de COV. Todos los organismos producen
volatiles que a menudo participan en procesos biolégicos. Debido a que algunos de ellos
interactdan con las plantas en sus habitats naturales y agricolas, no es sorprendente que
puedan detectar y responder a algunos de los COV que producen otros organismos (Cofery

otros, 2018).

2.1. Tiposde COV vegetales

Los compuestos orgdnicos volatiles se pueden clasificar de diferentes formas:
Atendiendo a si estaban en la planta antes o después de la interaccidn, se observan dos tipos:

- Los COV constitutivos (COVC) son los que siempre estan presentes, haya o no interaccion
con otro organismo. Cada planta tiene un perfil diferente, aunque hay compuestos que
estdn en todas (Egea-Cortines y otros, 2020) como las fitohormonas, como el etileno vy el
acido jasmoénico (Cofer y otros, 2018).

- Los COV inducibles (COVI) son los producidos tras la interaccién con otro organismo. Son

mas especificos del tipo de planta y del tipo de interaccién, por ejemplo, la mentona.

Pagina4dde 30



Universidad de Sevilla 2020-2021

No obstante, la diferencia entre ambos es ambigua, pues la mayoria de los COVC se pueden
volver COVI después de la interaccidon, aumentando sus cantidades o cambiando sus
proporciones. Por otro lado, los COV inducibles tienen como ventaja que solo se sintetizan
cuando es necesario y, por tanto, son mas econdomicos en términos de uso de carbono, lo que

beneficia a la planta (Holopainen, 2004).
Atendiendo a su origen biosintético los COV vegetales (Figura 1) se clasifican en:

- Los terpenoides son la clase mas abundante de COV. Derivan de dos precursores comunes
interconvertibles de cinco carbonos, el isopentenil difosfato (IPP) y suisomero el dimetilalil
difosfato (DMAPP) (McGarvey y Croteau, 1995). Dentro de este grupo existen cuatro
subgrupos que son volatiles: los hemiterpenos, como el isopreno, los monoterpenos, como
el geranial, los sesquiterpenos, como el a-pineno y la parte volatilizable de los diterpenos
(Muhlemann vy otros, 2014).

- Los fenilpropanoides y benzenoides representan la segunda clase mas abundante de COV
vegetales y derivan exclusivamente de aminoacidos aromaticos. Se sintetizan a través de
dos vias alternativas, la via del acido siquimico y la via del acido maldnico (Knudsen y
Gershenzon, 2006). Dependiendo de la composicién de su estructura carbonatada, esta
clase se divide en tres subclases: fenilpropanoides (C6C3), bencenoides (C6C1) y

compuestos relacionados con fenilpropanoides (C6C2) (Maeda y Dudareva, 2012).

La tercera clase de COV vegetales son los que derivan de los acidos grasos insaturados C18,
linolénico y linoleico. Estos sufren una oxigenacion estereoespecifica, catalizada por una
lipoxigenasa (LOX), lo que conduce a la formacién de intermedios de 9 y 13 hidroperoxi
(Feussner y Wasternack, 2002). Estos pueden entrar en dos ramas de la via de LOX, lo que
conduce a la formacion de los COV. La primera rama da lugar al 4cido jasmonico (JA) y la
segunda, a aldehidos saturados o insaturados, que dan lugar a alcoholes volatiles. Los dos
ultimos se conocen como volatiles de hojas verdes (GLV), pues se sintetizan en tejidos

vegetativos (Muhlemann y otros, 2014).

2.2. Nivelesfuncionales de los COV vegetales

Se distinguen cuatro niveles funcionales (Figura 2):
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Figura 1: Arbol biosintético de los compuestos organicos volatiles.Serepresentan las rutas delos terpenos (12y

22 rama del arbol empezando por laizquierda), son producidos por diferentes vias bioquimicas. Las vias MEP dan

lugar a la formacién de monoterpenos y diterpenos. Estos Ultimos son precursores del homoterpeno TMTT y de

la B-ionona derivada de carotenoides.El isopreno se genera a partir de DMAPP. Los sesquiterpenoides son

generados por el farnesil difosfato (FPP) derivado de la via citosélica del acido mevaldnico (MVA). El

homoterpeno DMTT se deriva del sesquiterpeno nerolidol.la ruta de los dcidos grasos (32rama) da lugara las

oxilipinas, que se generan a partir de acidos grasos que se escinden en derivados de GLV y JA. La ruta de los

fenilpropanoides y bencenoides (42 rama) dan lugaralos COVaromaticos que derivande los fenilpropanoides y

el metilsalicilato, que deriva del acido salicilico (SA), que se genera a partir del acido benzoico (Maffei y otros,

2011).

Nivel 1: Es el que se corresponde con los COV que se producen en el espaciointercelular,
por ejemplo, en las hojas, los monoterpenos y otros COV actian como antioxidantes
internos contra el estrés oxidativo inducido y la herbivoria.

Nivel 2: Es el que corresponde con la capa limite de la planta (delgada capa de aire no
agitado que rodea a las hojas de las plantas y que ofrece una resistencia a la pérdida de
agua por transpiracion). Aqui los COVreducen el crecimiento de fitopatégenos y disuaden
la alimentacién de los herbivoros.

Nivel 3: Es el que corresponde con las interacciones ecoldgicas de los COV. En este
apartado se incluye la atraccién de enemigos naturales de los herbivoros, la induccién de
la produccion de COV en plantas intactas cercanas, la atraccion o disuasion de patégenos,

entre otros (Holopainen, 2004).
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- Nivel 4: Es el que corresponde con las reacciones atmosféricas de los COV, que pueden
inducir la formacién de mas COV, como, por ejemplo, cuando sube la temperatura, una

planta sintetiza y libera mayor cantidad de isopreno (Pefiuelas y otros, 2005).

Nivel 4 m A — ‘<_.‘_.

-
—

Geranial DMNT f-Farmeseno

Nivel 2 & Jd

Emigion de COV

Figura 2: Cuatro niveles funcionales de compuestos organicos volatiles. Nivel 1:tejido vegetal, proteccién contra
el daiocelular, por ejemplo, estos COV actlian como antioxidantes internos contra el estrés y la herbivoria. Nivel
2: superficie de la planta, proteccidon contra gases nocivos y organismos bidticos, pues los COV reducen el
crecimiento de patégenos de las plantasydisuadenla alimentacién delos herbivoros. Nivel 3: participanen los
ecosistemas, comunicacidn con otras especies y otros niveles troficos. Nivel 4: atmosfera, control de

temperatura, humedad e irradiacién (Holopainen, 2004).

3. Técnicas para medir los COV vegetales
Los métodos convencionales, por ejemplo, la extraccién con disolventes y/o la destilacidn, son
técnicas destructivas y lentas que pueden crear artefactos. Ademas, la recoleccién de las
partes de una sola planta (flores, hojas, frutos, raices, tallos) puede inducir estrés y alterar el
perfil de COV. Por este motivo, se usan para controlar las emisiones de volatiles bajo factores

de estrés, principalmente debido a la alimentacién de insectos, el dafio mecanico y los

suplementos de micro/macronutrientes.

El andlisis de los sistemas vivos proporciona emisiones de COV mas representativas y datos
fiables, pues son menos invasivos y mas representativos de los sistemas de vida del mundo

real, ya que minimiza la perturbacion causada por factores externos. Sin embargo, requieren
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la creacion de sistemas de muestreo (cerramiento, tanques de gas, bombas y trampas) en
campo abierto (Caglieroy otros, 2020). Existen distintas técnicas para la medida de COV in
situ, destacando tres: Dynamic-headspace (D-HS), static-headscape (S-HS) y el contacto
directo (Figura 3). Este ultimo tiene una mayor sensibilidad, porque su mecanismo elimina el
equilibrio de interaccion planta-aire, reduciendo el nimero de fases implicadas. Ademas,
minimiza la contaminacidn por volatiles emitidos por otras plantas en experimentos en el
campo y permite tomar muestras simultdneamente en mas de una parte de la planta, por lo

gue actualmente es el método mas eficiente (Kfoury y otros, 2017).
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Figura 3: Esquema de las técnicas de muestreo in vivo de los COV de plantas mds utilizadas: A) Dynamic-
headspace (D-HS) sebasa en un flujo degas controlado einerte que pasa a través osobrela muestra de la planta
y sedirigehacia unsistema de captura,donde los COVse concentran. Su andlisis es por cromatografia de gases-
espectrometria de masas (GC-MS). Esta técnica requiere equipos relativamente complejos y la estandarizacién
de varios pardmetros para que se pueda considerar fiable, B) Static-headspace (S-HS) se utiliza cuando una
muestra liquida o sélida alcanza el equilibrio con su fase de vapor y los metabolitos diana se transfieren al
“espacio de cabeza” de acuerdo con sus coeficientes de particion. El término "estatico" implica la ausencia de

Iu

flujode aireenla cdmara demuestreo, haciendo que el “espacio de cabeza” sea representativo de las emisiones

de la muestra y C) Contacto directo (DC) se utiliza para lainvestigacion in vivo dela emisién de COV por las plantas

(Caglieroyotros, 2020).

4. COV de las bacterias (BVC)
Las bacterias producen una gran cantidad de metabolitos secundarios que utilizan como

sefiales, normalmente de alerta temprana, que les permiten adaptarse a su medio en

condiciones de estrés abidtico y bidtico. Entre ellos se encuentran unas moléculas de bajo
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peso molecular con hasta dos grupos funcionales y con alta presién de vapor que pueden
difundir facilmente a través de medios sdlidos, liquidos y gaseosos, los compuestos organicos
volatiles bacterianos (BVC) (Audrain y otros, 2015; Weisskopf y otros, 2021). Son moléculas
gue van desde el amoniaco hasta los hidrocarburos diterpénicos. Normalmente, se emiten en

fase gaseosa, pero pueden ser liberados en fase acuosa (Weisskopf y otros, 2021).

4.1. Propiedades quimicasy diversidad de los BVC
Los BVC pertenecen a la mayoria de las clases quimicas como alcoholes, compuestos

carbonilicos, hidrocarburos, compuestos aromaticos, incluso existen compuestos que

contiene azufre y nitrégeno, por lo que tienen una gran variabilidad estructural (Schulz y

Dickschat, 2007).

Las principales rutas biosintéticas de los BVC son el metabolismo primario, los productos de
fermentacion, el metabolismo del azufre, la via biosintética de los acidos grasos y la via

de los terpenos:

- En el metabolismo primario se incluyen compuestos derivados de la valina, leucina e
isoleucina, acidos 2-metilbutanoico, 3-metilbutanoico y metilpropanoico, asi como sus
productos de reduccion y los alcoholes que se forman por esta. También se pueden
formar otros BVC como alcoholes simples, ésteres, acido acético, cianuro de hidrégeno o
amoniaco. Hay que tener en cuenta que no todos los organismos emiten todos los tipos,
ni tan siquiera los emiten al mismo tiempo, lo que permite poder diferenciar entre las
distintas especies e incluso entre sus cepas (Weisskopf y otros, 2021).

- En las fermentaciones se encuentran la acetoina o compuestos relacionados con el a-
hidroxicarbonilo y a-aminocarbonilo, que son citotéxicos (Weisskopf y otros, 2021). Estos
compuestos se pueden convertir en pirazinas mediante las reacciones de condensacion,
gue son producidos con gran frecuencia por las bacterias en la naturaleza (Weisskopfy
otros, 2021).

- Aligual que en las plantas, existen compuestos aromaticos, que se sintetizan a partir de
la via del siquimico, como el indol y el 2-feniletanol.

- Los compuestos que contienen azufre derivan principalmente del sulfuro de hidrégeno y
del metanotiol. Entre ellos se encuentran el dimetildisulfuro (Weisskopfy otros, 2021).

- Entre los BVC de los productos de la via biosintética de dacidos grasos estan los

hidrocarburos, los alcoholes alifaticos, las cetonas, entre otros (Schulz y Dickschat, 2007).
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- Los BVC terpénicos constituyen el grupo mas estudiado y con mayor numero de

compuestos conocidos.

Todos estos grupos se pueden clasificar en compuestos comunes, de grupo y especificos

(Figura 4) (Weisskopfy otros, 2021).
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Figura 4: Ejemplos de compuestos volatiles bacterianos comunes, de grupo y especificos. No se conocen BVC
especificos del metabolismo primario ni terpénicos comunes. Los compuestos comunes se encuentran en
muchas cepas diferentes de forma mas o menos aleatoria en todo el reino bacteriano.Incluyen todos los
productos bdsicos de fermentacion y compuestos primarios derivados del metabolismo. Algunos ejemplos son
el disulfuro de dimetilo, el 2-feniletanol y las metilcetonas alifaticas. Los compuestos del grupo se encuentran
preferentemente dentro de ciertos géneros o especies. Algunos ejemplos sonla geosminay el 2-metilisoborneoal,
pues solo se han descrito en actinobacterias, mixobacterias y cianobacterias. Los compuestos especificos son
producidos por solo una o unas pocas cepas estrechamente relacionadas, como la estreptopiridina

en Streptomyces (Weisskopfyotros, 2021).

5. Métodosde estudio de los BVC
Para poder detectar los BVC se han desarrollado una gran variedad de sistemas de captura.

Entre los métodos de extraccion mas utilizados se encuentran la microextraccion en fase Unica

(MEFU), que combina el muestreo, la extraccion, la concentracién y la introduccién de BVC; el
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aparato de extraccion de circuito cerrado (CLSA), que preconcentra los BVC en muestras
liquidas; el espacio de cabeza (HS) y la destilacién en paralelo a la extraccién con solvente de

metabolitos de bajo peso molecular solubles en agua (Figura 5).

Para el analisis quimico de BVC se utilizan técnicas como la GC-MS fuera de linea o in situ,
reaccion multicapilar columna-ion-molécula (IMR-MS), SIFT-MS, SESI-MS vy la reacciéon de
transferencia de protones MS (PTR-MS). Para el andlisis de metabolitos solubles en agua, se
adopta una cromatografia liquida de alto rendimiento acoplada a espectrometria de masas

(UPLC-MS) o GC-MS después de la derivatizacion de los BVC (Figura 5).

Los datos se extraen y analizan mediante andlisis quimiométricos que incluyen el analisis de
componentes principales (PCA), el analisis de conglomerados jerarquicos (HCA) y el andlisis
discriminante de minimos cuadrados ortogonales parciales (OPLS-DA). Para analizar
combinacién de BVC, deben utilizarse los datos derivados de los andlisis quimicos y los de

metabolitos solubles en agua (I y 1) y analizarlos en multibloque con PCA o OPLS (Figura 5)

(Audrain y otros, 2015). ot
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Figura 5: Técnicas de extraccidn, andlisis e identificacion de BVC, tanto en analisis quimicos como en medios
acuosos. (1) Extraccién de volatiles usando SPME, CLSA, espacio de cabeza (HS) o destilacidn en paralelo a la
extraccién con solvente de metabolitos de bajo peso molecular solubles en agua. (2) Analisis quimico de BVC
utilizando GC-MS fuera de linea o in situ, reaccién multicapilar columna-ion-molécula (IMR-MS), SIFT-MS, SESI-
MS y reaccion de transferencia de protones MS (PTR-MS) y cromatografia liquida dealto rendimiento acoplada
a espectrometria de masas (UPLC-MS) o GC-MS después de la derivatizacidn. (3) Los datos de BVC se extraen y
analizan mediante analisis quimiométricos que incluyen PCA, analisis de conglomerados jerarquicos (HCA) y
analisis discriminante de minimos cuadrados ortogonales parciales (OPLS-DA) y para analizar combinacidn de
BVC, deben utilizarselos datos derivados de los andlisis quimicos ylos de metabolitos solubles enagua (ly Il)y

analizarlos en multibloque con PCA o OPLS.
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Los cambios en los BVC dentro de una misma especie se deben a las variaciones genémicas
que alteran la via metabdlica que conduce a los BVC. Las variaciones en la disponibilidad de
metabolitos segun la fase de crecimiento, la concentracién de oxigeno o el inéculo inicial
también influyen en la produccién y emision de BVC. No obstante, la mayoria de los software
y el procesamiento de datos comerciales modernos pueden quitar sefiales de fondo debidas
a los medios bacterianos, lo que simplifica significativamente el cromatograma (Audrain y
otros, 2015). Los COV producidos no solo dependen del género y de la especie bacteriana que
los producen también se han observado diferencias en sus cepas. Shestivska y otros (2012)
analizaron mediante CG-MS las variaciones en las concentraciones de metabolitos volatiles de
36 cepas diferentes de Pseudomonas aeruginosa (especie genotipicamente muy heterogénea)
cultivadas en medios liquidos y sélidos. Los datos indicaron que los COV
de P. aeruginosa variaban en dos érdenes de magnitud entre las diferentes cepas cultivadas
en las mismas condiciones. Adema3s, se observd una variabilidad similar para medios liquidos
y solidos, concluyendo que la variabilidad genotipica entre las cepas influye en las

concentraciones de los COV producidos.

Aparte de las diferencias debidas al uso de distintos métodos de recoleccidn y analisis, el
medio de cultivo tiene un papel importante en la produccion y funcion de los volatiles debido
a su composicion. Por ejemplo, las bacterias del género Lysobacter forman productos de
fermentacion que incluyen indol cuando se cultiva en agar-dextrosa, mientras que las
pirazinas las emiten cuando las bacterias crecen en agar nutritivo. También influyen
parametros ambientales como la temperatura, la humedad, el pH y los niveles de oxigeno. La
especie Bacillus subtilis, que produce potentes compuestos volatiles antimicéticos (AFV), tiene
menor actividad antifungica volatil in vitro sobre agar nutritivo, que si a éste se le adiciona D-
glucosa, carbohidratos complejos y peptonas. Ademas, si la adicién es de L-glucosa conduce a

una actividad de AFV significativamente menor que los niveles con D-glucosa (Fiddaman vy

Rossall, 1994).

Ademas, los BVC cambian a lo largo de la etapa de crecimiento de una bacteria, por ejemplo,
Serratia odorifera, emite mas volatiles y con mayor diversidad en su fase estacionaria
temprana. Las interacciones entre especies pueden desencadenar o silenciar la emision de
compuestos volatiles de otras, por lo que el aumento de la diversidad de la comunidad puede

promover o restringir la produccion de BVC (Weisskopfy otros, 2021).
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6. Interaccionesdebidas alos BVC
6.1. Interacciones intermicrobianas

Las principales funciones de los compuestos volatiles microbianos en la interaccion con otras

bacterias incluyen la modulacién de la movilidad, la virulencia, la formacion de biopeliculas, la

produccion de metabolitos secundarios, resistencia a los antibidticos y el crecimiento. Entre

las funciones que se producen en una interaccidn unidireccional se encuentran:

Alteracion del crecimiento y la diferenciacién de las bacterias. Los BVC se relacionan con
la esporulacién bacteriana, pueden tener actividad antimicrobiana, efectos
bacteriostaticos contra patdgenos bacterianos, etc. Se ha observado que las bacterias de
la microbiota intestinal de los animales se caracterizan por tener una mezcla de BVC en
fase sélida, liquida y gaseosa que pueden inhibir el crecimiento de bacterias patdgenas
como Salmonella enteritidis, Salmonella typhimurium, E. coliy P. aeruginosa (Figura 7)
(Audrain y otros, 2015).

Aumento de la resistencia a los antibidticos y al estrés. Existe un canal de comunicacién
intercelular entre las bacterias que les confiere una ventaja en la supervivencia. Hay
bacterias que emiten BVC que ayudan a la resistencia al estrés de otras que crecen cerca
de sucolonia y/o a laresistencia a los antibiéticos (Figura 7). Por ejemplo, cultivos de E.
coli, que estanen presencia de BVC producidos por otra bacteria, les confiere un efecto
promotor del crecimiento en un medio con una concentracion de ampicilina que de otra
manera se veria inhibido (Curar y Parsons, 2002). Para demostrarlo estos autores
sembraron 3 placas de Petri con una pared divisoria de plastico, donde en el
compartimento 1 de la primera placa se sembrd una poblacién sefal que emite BVC (E.
coliJM109) y en el compartimento 2, una poblacidn receptora de esta seiial (E. coli BL21)
con una concentracion de ampicilina que, sin ninguna sefal, seria inhibidora del
crecimiento (500ng/ml ampicilina). En el compartimento 1 de la segunda placa se sembré
la poblacion sefial, mientras que en el 2 no se sembrd nada ni se puso antibiético. En el
compartimento 1 de la tercera placa se sembrd una poblacién no emisora de senal,
mientras que enel 2 se sembrd E. coli BL21 con la misma concentracién de ampicilina que
en la primera placa. Observaron que, en la primera placa, en el compartimento 2, hubo
crecimiento de colonias de la poblacién receptora, demostrando que tenia que haber una
sefal que le otorgara una resistencia a dicho antibidtico, pero que no podia ser una

molécula soluble sino volatil, pues de otra manera no podria entrar en contacto con la
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bacteria receptora debido a la pared divisoria. En la segunda placa se demostré como,
efectivamente, la pared divisoria no permite el paso de las bacterias y por eso en el
compartimento 2, aunque no hay antibiético, no crece ninguna bacteria. Por ultimo, en la
tercera placa se observod que, aunque se ha sembrado de igual manera que en la primera,
al haber en el compartimento 1 una poblacién no emisora de seial, en el compartimento
2 las bacterias sembradas no crecieron, pues el antibiético inhibid su crecimiento (Figura

6) (Curary Parsons, 2002).

a) Poblacion sefial o Poblacion receptora de
no sefial la sefial o no células [0 Crecimiento
Compartimento 1 Compartimento 2 ] No crecimiento
P ‘\
e N
Pared divisoria de plastico Espacio donde pasa el aire
b)
Poblacién sefial (emite volétiles) Poblacién sefial (emite volatiles) Poblacion no sefial
Poblacion que recibe la sefal No células y no antibidtico Poblacion que recibe la sefial
(500ng/ml de Ampicilina) (500ng/ml de Ampicilina)

Figura 6: Escherichia coli BL21 cultivada en unsustrato no permisivorecibe una sefial promotora del crecimiento
de una poblacién de sefalizacidn vecina.(a) Configuracidon experimental para el analisis de los efectos
promotores del crecimiento. (b) 1) Se cultivouna poblacién sefal (E. coli JM109) en agar nutritivo en el
compartimento 1 de una placa dePetri bipartita. Después de 48 h, se inoculd E. coli BL21 en fase logaritmica en
agar nutritivo suplementado con ampicilinaen el compartimento 2.2) Se cultivd E. coliBL21 en el compartimento
1y nadaen el compartimento 2. 3) Se cultivé E. coli BL21 con ampicilinaen el compartimento 2y una poblacion
no sefial en el compartimento 1. Se evalud el crecimiento celular después de una incubacion durantela noche

(Curary Parsons, 2002).

Estos autores propusieron que la posible molécula sefial podia ser el indol, pero, hasta ahora,
ningun dato experimental ha confirmado su papel como una sefial volatil que afecte a la
resistencia a los antibidticos, mientras que sise ha demostrado que es un compuesto senal

cuando es soluble en el medio de cultivo (Audrain y otros, 2015).
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- Formacidn de biopeliculas bacterianas. Los BVC tienen influencia en diferentes etapas del
desarrollo de las biopeliculas, tanto en la movilidad como en su dispersion, pudiendo
inhibir o aumentar sus efectos. Ademas, como los antibiéticos pueden aumentar o
disminuir su formacion, los BVC, al aumentar la resistencia a antibidticos, pueden influir
de manera indirecta a la formacién de biopeliculas (Figura 7) (Audrain y otros, 2015).

- Contribucién de los BVC a la patogénesis bacteriana. Los BVC promueven la virulencia de
las bacterias, ya que hacen que dure mas porque retrasan el final de la patogénesis.
También, influyen en el desarrollo de la infeccién al afectar a la fisiologia de la célula
hospedadora, lo que ocasiona sefiales de alarma para el reconocimiento de la bacteria y
modula la respuesta frente a ellas. Por ejemplo, esto ocurre en la interaccién que se da
entre las plantas y las bacterias con la activacion de la respuesta sistémica inducida.
Ademas, los BVC emiten olores que pueden atraer invertebrados y crear interacciones
con las bacterias (Figura 7).
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Figura 7:Consecuencias fenotipicas dela exposicidn a los BVCen diversos entornos. Los BVC se enumeran segun
suinfluencia positivay/o negativa sobre diferentes fenotipos bacterianos en diversos entornos. +:estimulacién; -
:inhibicién. Estimulan oinhiben procesos como la interaccidn con otros organismos, la creacién de biopeliculas,

laresistenciaal estrés,lavirulenciayen el crecimientoy diferenciacion delas bacterias (Audrainyotros,2015).
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Cabe destacar que un mismo BVC puede tener distintos efectos dependiendo del

microorganismo diana (Weisskopfy otros, 2021).

Las interacciones bidireccionales estan mucho menos estudiadas, pero se sabe que se pueden
establecer entre diferentes microrganismos. Rybakova y otros (2017) vieron como Verticillium
longisporum, un hongo patdgeno de las plantas, y Paenibacillus polymyxa estaban en un
didlogo constante gracias a sus COV. Este didlogo especifico da como resultado la inhibicion
del metabolismo celular de V. longisporum, lo que produce una reduccién de su crecimiento,
mientras que P. polymyxa, aumenta su actividad metabdlica y se regulan positivamente los
genes relacionados con la respuesta al estrés y la produccion de BVC. Este efecto antagonista
conduce a un efecto positivo general sobre el crecimiento de la planta infectada (Figura 8).
Los resultados de este estudio indican que los COV contribuyen a la interaccién entre los
patégenos y sus antagonistas naturales y pueden controlar los patégenos de una manera

novedosa y respetuosa con el medio ambiente (Rybakova y otros, 2017).

Growth @ 7 4 ‘ / . Growth

Antimicrobial @ @ Antimicrobial
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P. polymyxa V. longisporum

Figura 8: Modelo de didlogo entre P. polymyxa y V. longisporum a través de sus COVy suinfluencia enla planta
hospedadora. Los procesos que se vean afectados aumentando su actividad serepresentan con una flecha hacia
arriba y, con una flecha hacia abajo, los que se vean afectados de manera negativa. Los procesos no regulados
serepresentan como un simboloigual. Asi P. polymyxa no influyeen |la mayoria de los factores, pero aumentan
la actividad metabdlica, mientras que V. longisporum disminuye el crecimiento, y la actividad metabdlicay
aumenta los VOC vegetales antimicrobianos, el estrés y se acumulan componentes de rotura de proteinas

(Rybakovay otros, 2017).
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Los BVC pueden tener un papel importante en las interacciones depredador-presa, por
ejemplo, ayudando al depredador a detectar a su presa a largas distancias. Se sabe que
muchos protistas son depredadores de bacterias y dan forma a las comunidades bacterianas
mediante la alimentacidn selectiva. Esta interaccion es especifica y proporciona a los protistas
informacién sobre qué bacteria es mas adecuada. Los terpenos se encuentran entre los BVC
que permiten a los protistas detectar bacterias. Las respuestas especificas de los protistas a
los BVC sugieren una posible dinamica coevolutiva en las interacciones depredador-presa, por
lo que se pueden usar volatiles especificos para activar depredadores protistas cuya presa sea
un patogeno, lo que podria servir como un nuevo método para el control bioldgico (Schulz-

Bohm vy otros, 2017).

7. Interacciones planta-microorganismo debidas a los COV
La interaccidn entre las plantas y los microrganismos mediada por los COV es bidireccional,
es decir, existe una carrera evolutiva que consiste en ir cambiando el volatiloma, de tal manera
que la planta pueda conseguir mas interacciones beneficiosas, mientras que los
microorganismos que son perjudiciales cambiaran el volatiloma para poder sortear las

defensas que crea la planta y poder infectarla.

La emision de COV por las plantas desempefia un papel fundamental a la hora de determinar
las diferentes comunidades microbianas que habitardn una determinada superficie vegetal,
debido a sus efectos antimicrobianos, al papel que juega como fuente de nutrientes, sobre
todo de carbono, etc. (Figura 9) (Farré-Armengol y otros, 2016). Los microorganismos pueden
afectar a la fisiologia vegetal y modificar su bioquimica para que se produzcan elementos
(como pueden ser nutrientes) que mejoren su desarrollo. Un ejemplo es el que se produce en
los microorganismos que se encuentran entre la superficie de la planta y la atmésfera; estos
intercambian gases con la planta, emitiendo una parte ala atmdsfera, lo que provoca que se
modifiquen las condiciones especificas del habitat llegando a interferir con las emisiones de
COV de la planta y provocando su modificacién (Figura 9) (Bringel y Couee, 2015). Las
bacterias asociadas con las plantas tienen la capacidad de utilizar COV como recursos y alterar
su perfil, lo que puede tener consecuencias para las interacciones de las plantas con otros
organismos (Giudice y otros, 2008). Algunos COV microbianos son reguladores del
crecimiento de la planta y de la resistencia al estrés, pues pueden alterar las propiedades

fisico-quimicas del entorno para aumentar la disponibilidad de los nutrientes. Otros pueden
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prevenir la colonizacion de los tejidos vegetales por patégenos fungicos y bacterianos, pues
pueden actuar como antibidticos o fungicidas, pero también pueden mediar interacciones

entre bacterias y hongos que tienen efectos negativos o neutros en las plantas.
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Figura 9: Efectos de los COV en la interaccidn planta-microorganismo. Los COV vegetales con propiedades
antimicrobianas, como algunos terpenoides y aldehidos, pueden inhibir el crecimiento de microorganismos en
la filosfera. Otros, como el metanol, pueden servir como sustratos para bacteriasy hongos que los utilizan como
fuente de carbono.Los microorganismos filosféricos pueden consumir COV de las plantas o transformarlos en
nuevos COV. Los microorganismos pueden afectar a la fisiologia de la planta hospedadora, con los cambios
resultantes en sus emisiones de COV, y también pueden produciry emitir sus propios COV. Los COV microbianos
pueden tener efectos antimicrobianos sobre posibles patdgenos vegetales que pueden colonizar la filosfera y

también pueden mejorar el crecimiento de las plantasylaresistenciaal estrés (Farré-Armengol y otros, 2016).

Los microorganismos patdgenos son capaces de secretar COV que permiten cambiar el pH del
medio, lo que facilita la patogénesis y pueden actuar como moléculas que coordinan la
simbiosis o la percepcion del quérum (Bitas y otros, 2013). También pueden alterar las
emisiones de COV de la planta induciéndole respuestas defensivas, provocandoles una
respuesta inmune. Entre los COV que emite la planta tras la infeccion por patégenos estan los
terpenoides o los COV de la via de la lipoxigenasa, que desempefian un papel en la induccidn
de respuestas defensivas en plantas vecinas, que son capaces de cambiar la composicion del
volatiloma, creando nuevos compuestos que no estaban en ély que las hacen mas resistentes
a dicho patdgeno (Farré-Armengol y otros, 2016). Por ejemplo, la bacteria endofitica del maiz,
Enterobacter aerogenes emite 2,3-butanodiol, que es un COV que actia como fitohormona,
pues afecta al crecimiento de la planta y, ademads, aumenta la resistencia a los patégenos

vegetales desencadenando una respuesta de defensa similar a la resistencia sistémica
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inducida, pero disminuye la resistencia a herbivoros e influye en la interaccién tritréfica de

esta planta (D'Alessandroy otros, 2014).

Las plantas también albergan hongos endofiticos que pueden proporcionar diversas formas
de proteccion, como la emision de volatiles constitutivos por las raices de plantas infectadas

y pueden establecerinteraccion con hongos que forman micorrizas (Dicke, 2016)

7.1. Interacciones establecidas entre los microorganismosy las distintas partesdela
planta

Las raices liberan compuestos orgdnicos de alto y bajo peso molecular que sirven como
nutrientes para los microorganismos, que se asocian por diferentes zonas de la raiz. Los COV
producidos por las raices pueden ejercer efectos a corta y larga distancia sobre los
microorganismos. Los terpenos y los compuestos fendlicos estan asociados a efectos
inhibidores del crecimiento (Junker y Tholl, 2013). Los primeros son diferentes en las raices
que en las hojas, reflejando la importancia de mantener distintos perfiles quimicos en los
diferentes tejidos a lo largo del ciclo de vida de la planta para mediar actividades atrayentes,
repelentes o defensivas en interacciéon con diferentes microorganismos (Bodenhausen y otros,
2013). No obstante, la riqueza y la diversidad de comunidades bacterianas son similares en

ambas partes, siendo diferente la composicion (Junker y Tholl, 2013).

Las hojas emiten una gran variedad de COV que crean un habitat para las bacterias (filosfera).
Las bacterias que se encuentran en la superficie foliar suelen ser transportadas por el aire,
aunqgue solo algunas pueden establecerse (Junker y Tholl, 2013). Eso es debido a que algunas
plantas, como las coniferas, emiten COV que inhiben el crecimiento bacteriano. Ademas, estos
COV pueden reducir la densidad bacteriana en la periferia de las plantas que los emiten. Por
lo que, la capacidad para poder protegerse de los COV es una adaptacién importante de las

bacterias epifitas que les confiere ventajas frente a otras (Gaoy otros, 2005).

Los COV terpénicos y aromaticos pueden actuar de forma aditiva o de forma sinérgica sobre
la supervivencia y el crecimiento de las bacterias, como consecuencia se reduce la posibilidad
de que las bacterias puedan adaptarse y esquivar la defensa producida por los COV. Al
almacenarse los terpénicos en tricomas su distribucidon no es homogénea, por lo que hay mas

bacterias en las partes de la hoja donde no hay tricomas (Karamanoli y otros, 2012).
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Las flores forman distintos microhabitats para que los microorganismos se establezcan en
ellas, pues tienen diferentes estructuras que proporcionaran diversas condiciones fisico-
quimicas para un gran numero de bacterias (Junker y Tholl, 2013). Estas tienen mucha
influencia en los procesos ecoldgicos relacionados con las flores y la polinizacién y pueden

afectar a las recompensas y las sefiales florales. Dos ejemplos de estos impactos son:

- Los COV emitidos por las bacterias pueden formar parte de los aromas florales. Los que

no lo hacen, juegan un papel importante en las interacciones establecidas entre las flores
y los polinizadores debido a que modifican el olor del ambiente, favoreciendo los
mutualistas y repeliendo a los organismos perjudiciales para la planta, que podrian ser
atraidos por el aroma floral.
Las comunidades bacterianas pueden verse afectadas y transmitidas por estos
polinizadores, por lo que es beneficioso para ellas y, como los insectos tienen un espectro
de flores que colonizan restringido, favorecen la dispersion de las bacterias que forman
parte de esas flores. Un ejemplo es el que se observa en la capacidad de diferentes
especies de abejas para propagar bacterias antagonistas de fitopatdégenos y permitir,
cuando polinizan a las flores, el asentamiento de las bacterias, o que beneficia a ambas
partes (Junker y otros, 2011).

- Las bacterias que colonizan las superficies de las flores pueden emitir COV que modifican
la composicién nutricional del néctar o el polen, haciendo que ya no sea apetecible para
los organismos colonizadores (Herrera y otros, 2008), e incluso, como en el caso del
etanol, pueden acumularse en el néctar y aumentar su toxicidad potencial para los
polinizadores (Junker y otros, 2011). El efecto de la modificacidon nutricional se ha

observado en las levaduras que habitan en el néctar (Herrera y otros, 2008).

Una diferencia notable entre flores y hojas es la permanencia del hdbitat. Las flores son
estructuras efimeras, lo que puede provocar que algunas bacterias de crecimiento lento no
puedan establecerse en ellas (Junkery Tholl, 2013). Otra diferencia es el perfil de metabolitos
secundarios volatiles que emiten. En el caso de las flores emiten una gran variedad con
actividad antimicrobiana, para que de este modo no sean modificadas, y sean atractivos para
los polinizadores. Mientras que las hojas emiten COV que, aunque inhiben el crecimiento de
las bacterias, lo hacen en menor medida, pues su modificacién no conlleva una pérdida en la

reproduccion (Junker y otros, 2011). Las cepas bacterianas que sean capaces de tolerar los
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gue inhiben el crecimiento y colonizar sus superficies tienen una dimension de nicho mas

amplia que aquellas cuyo crecimiento se inhiba (Junker y Tholl, 2013).

7.2. Efectosdelos COV vegetales sobre los microorganismos.
Los COV con actividades antimicrobianas tienen propiedades lipofilicas, su mecanismo
principal es interactuar con la membrana plasmatica afectando a su estructura y estabilidad,
provocando su alteracién y un aumento de su permeabilidad. También, pueden llegar a
cambiar proteinas, procesos metabdlicos o reguladores de los microorganismos y tener
efectos negativos en la agregacién bacteriana (Parveen y otros, 2004). Algunas especies de
microorganismos son capaces de degradar o eliminar los COV enzimaticamente o mediante
bombas de expulsién, lo que les influyen en la capacidad de poder establecerse en nichos de

tejido particulares (Junker y Tholl, 2013).

En la Tabla 1, se muestran algunos ejemplos de COV vegetales y el efecto que tienen en los

microorganismos.

Tabla 1: Efectos y acciones de COV de las plantas en microorganismos. La informacién de los efectos que
producen sehansacado delJunker y Tholl (2013)y de Radulovicyotros (2013). La tabla es de elaboracidn propia.
COV vegetal Accion y efecto en el microorganismo
El carvacrol (monoterpeno), el timol Actividadinhibidora del crecimiento microbiano,aumenta la
(monoterpeno), Monoterpenos hidroxilados, fluidezy la permeabilidad dela membrana al insertarseentre
algunos fenilpropanoides, y-terpinenoy el las cadenas deacilo delos fosfolipidos, salidadeiones y ATP y

limoneno (mas potentesy de flores y hojas) alteracién del potencial de membrana y el gradiente

Cambios transcripcionales degenes relacionados con el

metabolismo de los lipidos, laestructura y funcién de la pared

a-terpineno
celular,la desintoxicaciony el transporte celulary efectos
inhibidores sobrela formacion de ergosterol
COV con azufre: Inhibicién delas actividades enzimaticasal reaccionar con los
- Alicina (COV del aceite de ajo) residuos de tiol de aminoacidos libres y afecta a la funcion de
- Isotiocianato de alilo (descomposicion las proteinas mediante la ruptura oxidativa delos enlaces
volatil del glucosinolato alifatico sinigrina) disulfuros

7.3. Rizobacterias promotoras del crecimiento de las plantas
Ryu y otros (2003) demostraron que las rizobacterias promotoras del crecimiento de las
plantas (PGPR) son capaces de producir COV responsables de la sefalizaciéon quimica que
desencadena el crecimiento vegetal, entre los que se encuentran el 2,3-butanodiol y la

acetoina (Ryu y otros, 2003). Estos autores hicieron pruebas con diferentes estereoisémeros
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de 2,3-butanodiol y observaron que solo (2R, 3R)-2,3-butanodiol promovia el crecimiento de
la planta e inducia su resistenciay tolerancia. Algunos insectos utilizan la acetoina y el 2,3-
butanodiol como feromonas, por lo que estos COV participan en la atraccién de estos insectos

(Ryu y otros, 2004).

Tanto las bacterias que aportan resistencia a las plantas como las fitopatégenas sintetizan 2,3-
butanodiol, pero en cada caso tiene una funcién totalmente distinta en la planta. En el
primero, le aporta resistencia e inmunidad frente alos patégenos, mientras que en el segundo
favorece el crecimiento de patdgenos bacterianos de la pudricidn. Esto es debido a que las
enzimas responsables de la degradacion de la pared celular y que produciran la pudricién de
la planta, necesitan un pH mas alcalino que el que se encuentra normalmente en el apoplasto
vegetal. Gracias al 2,3-butanodiol, los patégenos alcalinizan el medio, permitiendo Ila
activacion de los mecanismos de patogénesis (Chung y otros, 2016). El factor que marca la
diferencia entre que la planta reciba o no la resistencia y la inmunidad, cuando ambas

bacterias estan presentes, es el tiempo (Ryu y otros, 2004).

7.3.1. Importancia de laingenieria metabdlica en la sintesis de 2,3-butanodiol
La ingenieria metabdlica se utiliza para mejorar, expandir o producir mas cantidad de COV. La
produccién de 2,3-butanodiol y acetoina por las PGPR es muy importante para la planta, por
lo que se ha aplicado este tipo de ingenieria para introducir esta ruta biosintética en bacterias
gue no la tenian, modificando alguna que, si la tienen, o se ha utilizado para potenciar la
produccién de este compuesto, pues algunas bacterias, aunque si tienen la ruta biosintética,
la produccién es muy escasa y no alcanzan los niveles necesarios para realizar una accién

beneficiosa para la planta.

Un ejemplo de bacteria que no tiene la ruta biosintética es E. coli, en ella se le han introducido
los genes implicados en la formacion del estereoisémero de 2,3- butanodiol que produce la
resistencia e inmunidad. De este modo E. coli puede producir la forma correcta de 2,3-
butanodiol y se convierte en una PGPR (Chung y otros, 2016). Un ejemplo de bacteria que se
le ha estimulado la produccién de 2,3-butanodiol es Enterobacter cloacae. Se le aplicaron tres
modificaciones que consiguieron aumentar en un 16% la produccién de 2,3-butanodiol, lo que
le permite sintetizar la cantidad necesaria para tener una accién beneficiosa para la planta

(Chung y otros, 2016).
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7.4. LosCOV como bioestimulantesy bioprotectores
Los COV de las bacterias son capaces de aportarle inmunidad (bioprotectores) y crecimiento
a la planta (bioestimulantes) (Sharifi y Ryu, 2018). En la tabla 2, se exponen algunos ejemplos

de bioestimulantes y bioprotectores y los efectos que tienen en las plantas.

Tabla 2: Algunos ejemplos de bioestimulantes y bioprotectores y los efectos que tienen en las plantas. La

informacion esta sacadade Sharifi yRyu, 2018 y de Chung y otros, 2016. La tabla es de elaboracién propia.

Bioestimulantes

Dimetilhexadecilamina Aumenta la longitud de la raiz primaria, la longitud del tallo y la biomasa
(DMHDA) vegetal
Indol Reduce del tamafio del meristemo en la punta de laraiz primaria,aumenta

el numero y la longitud de las raices laterales y modula |a sefializacion de

auxinas, interrumpiendo la maquinaria

COV de Bacillus subtilis Aumentan el contenido de biomasa y de aceites esenciales en plantas
(GB03) medicinales, reducen la biosintesis de ABA y mejora la absorcion de metales
2-Pentilfurano Promueve el crecimiento de la planta

3-pentanol y la 2-pentanona  Aumentan la produccién defrutos

Bioprotectores ‘

Indol Tiene multiples funciones en la formacion de esporas, la sefalizacion, la
estabilidad de los plasmidos, la resistencia a los farmacos, la formacién de

biopeliculasylavirulenciay activa la defensa a través del acidojasmonico

Disulfuro de dimetilo Induce la resistenciasistémica inducida
Tridecano Activa la defensa a través del acido salicilico, el acido jasmdnicoy el etileno
Pentanol y sus derivados Activa la defensa a través del acidosalicilico, el acido jasmdnicoy el etileno
1-octen-3-ol Mejora la expresion de genes vegetales dependientes de acido jasmonico,

etileno y de heridas, y reduce los sintomas de enfermedades

Acetoina y 2,3-butanodiol Induce laresistenciasistémica inducida

Los BVC bioestimulantes son capaces de afectar a la raiz, pueden mejorar la calidad y el
rendimiento de los cultivos, tanto en las semillas, los frutos, los tubérculos, la biomasa, los
aceites esenciales, los metabolitos secundarios y los azlcares. Pueden inducir la floracidn, la
produccion de los frutos, aumenta el tiempo de floracidon y la produccion de semillas. Los BVC

de algunas cepas de PGPR mejoran la absorcién de macronutrientes y micronutrientes, como
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el hierro, el cobre, el selenioy el azufre, mejorando procesos metabdlicos de la planta (Briat,
2007; Sharifi y Ryu, 2018). Algunas BVC regulan el crecimiento de las plantas modulando la
biosintesis, percepcién y homeostasis de las hormonas vegetales. Por ejemplo, en el caso de
las citoquininas pueden aumentar lafotosintesisy la produccion de floresy en el casodel ABA,

lo regulan negativamente, favoreciendo la fotosintesis.

Los BVC bioprotectores puedeninducir la resistencia sistémica inducida de la planta y otros son
muy toxicos para patégenos. Pueden inducir tolerancia sistémica a la salinizacion del sueloy
estrés por sequia, pues al poder estimular el crecimiento de las raices, pueden llegar a mas
zonas y conseguir asi el agua. También, confieren tolerancia sistémica al estrés abidtico, pues
modulan la produccion de prolina, antioxidantes y hormonas y reducen la acumulacién
de sodio en las plantas; por lo que, indirectamente, mejoran el crecimiento de la planta al

aliviar el estrés bidtico y abiético (Sharifi y Ryu, 2018).

7.5. LosBVC ylos COV vegetales que influyen en los hongos
En el caso de las bacterias con los hongos, los BVC juegan papeles muy diferentes en funcion
de la disponibilidad de nutrientes en el medio y del tipo de bacteria u hongo que se encuentre
en él. Asi cuando los nutrientes escasean, las bacterias y los hongos que utilizan los COV de las
raices para nutrirse, compiten. Las bacterias comienzan a sintetizar COV que son fungicidas,
inhibiendo el crecimiento, la esporulacion y la germinacién del hongo, incluso llegan a
modificar la morfologia del hongo provocandole la lisis del micelio. Por el contrario, si no
tienen que entrar en competencia, las bacterias pueden llegar a potenciar el crecimiento de

los hongos, pero esto no suele ocurrir.

Los BVC pueden tener influencia a la hora de formar micorrizas, dado que son moléculas
bioactivas que desempeiian un papel en el establecimiento de estas, se consideran bacterias
auxiliares de micorrizas. Estos BVC promueven el crecimiento del hongo micorrizico y la
germinacion de este, mientras inhibe el de posibles hongos competidores. Todo esto
proporcionara un correcto microhabitat para una red de bacterias y hongos mutualistas con
las plantas. También estos volatiles estan involucrados en una interaccién tritréfica, pues

gracias a ellos se reducen las infecciones de nematodos en las plantas (Effmert y otros, 2012).

Vespermann y otros (2007) vieron como varias especies de bacterias, entre las que se

encuentran Stenotrophomona, Serratia y Bacillus, son capaces de inhibir el crecimiento
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micelial de varios hongos, inhiben la germinacién, causando deformaciones estructurales e
inhiben la formaciéon y extensidon de las hifas. Ademds, son capaces de promover el
crecimiento y la resistencia sistémica en Arabidopsis thaliana. La fuerza de la inhibicién del
crecimiento fungico depende del aislado rizobacteriano que se emplee en cada experimento.
Destacar que estas observaciones tienen aplicaciones agronémicas y aplicaciones
medicinales, pues pueden servir como agentes de control biolégico y para controlar

infecciones producidas por los hongos (Vespermann y otros, 2007).

7.6. Interaccion de los COV vegetales, de los hongosy las bacterias con organismos
de otros niveles tréficos
Los COV vegetales, de los hongos y de las bacterias pueden cambiar a su vez los COV de la
planta, provocando una mejor respuesta y repulsidn ante las plagas. También sirven como
sefiales quimicas para los insectos, ya sea como seial de recursos o sefial de atraccién hacia
un organismo del que es depredador (Figura 10). Los animales superiores, por su parte,
pueden reconocer estos COV producidos en lainteraccion planta-microorganismo y reconocer
ambas partes. Por ejemplo, algunas aves los reconocen y ponen sus nidos en funcién de los
COV que haya, pues algunos son capaces de inhibir a patégenos de las aves (Junker y Tholl,

2013).
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Figura 10:Conjunto deinteracciones establecidas entrelas plantas, los microorganismos, losinsectos y las plagas.
Los COV vegetales tienen grandes impactos de las comunidades microbianas florales. Los COV producidos por
las plantas median la percepcidon de los insectos y la seleccion del hospedador.Llas comunidades
microbianasasociadas alasplantas modifican las mezclas de volatiles de las plantas, lo que afecta a las

interacciones conlos insectos, por sus efectos repelentes o atrayentes (Crowley-Gall y otros, 2021).
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8. Conclusionesy perspectivas futuras
Los compuestos organicos volatiles, tanto de la planta como de los microorganismos,
favorecen las interacciones que se establecen entre estos dos grupos, lo que afecta de
diferentes formas a ambos. Los COV que emiten las diferentes partes de la planta (raiz, parte
aérea y flores) crean habitats que albergan un gran nimero de microorganismos beneficiosos,
y a suvez, repelen a aquellos que son perjudiciales para ellas, es decir, son capaces de afectar

tanto a las comunidades microbianas como a su composicion.

Se ha observado como la existencia de los BVC puede afectar al crecimiento de la planta,
cambidndolo y a su inmunidad frente a patégenos y plagas. Los PGPR emiten COV
bioestimulantes y/o COV bioprotectores, como el 2,3-butanodiol, que son capaces de
modificar la fisiologia vegetal, su bioquimica y su desarrollo, y pueden activar la resistenciay

la inmunidad de la planta.

Las interacciones que se producen entre las plantasy los microorganismos influyen en muchos
niveles tréficos. Los COV que se crean en esta interaccion son capaces de establecer una
compleja red entre los diferentes niveles tréficos, modificando a organismos pertenecientes

a cada uno de esos niveles.

Seria de importancia explorar estudios mas diversos para poder abarcar un mayor nimero de
COV y conocer los diferentes COV que provocan las diferentes interacciones de los distintos
niveles tréficos, para poder controlarlas y es fundamental conocer qué parte de la planta es

la que emite estos COV, para conocer en profundidad las redes alimentarias que se establecen.

Cabe plantear un estudio acerca del por qué se establece una comunidad bacteriana u otra, y
qué factores hacen que unas puedan proliferar mejor que otras y si existen efectos
combinados entre las bacterias establecidas, ya sea de forma aditiva o sinérgica. Se deben
comparar las bacterias que se han seleccionado por estos COV, ya sean aquellas que les han
permitido colonizar la superficie o las que han sufrido una inhibicién del crecimiento, y si estas
interferian de manera positiva o negativamente a la planta, tanto en su crecimiento como en

su reproduccién.

Asimismo, seria interesante conocer los cambios transcripcionales que se producen en las

plantas cuando estanexpuestos a una mezcla particular de COVy que pueden serimportantes

para establecer o minimizar interacciones con diferentes microorganismos.
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Se podrian realizar estudios para estudiar los COV que crean modificaciones fisiolégicas en las
plantas, como el desarrollo de raices laterales o de la raiz principal, pues podrian utilizarse
como fertilizantes en la agricultura bioldgica. Se podrian hacer mas estudios para identificar
volatiles que pudieran ser mas efectivos y para determinar las concentraciones mas efectivas,
asi como los efectos de las mezclas de volatiles sobre el crecimiento de las plantas en
condiciones de invernadero y de campo. Dada su diversidad, los compuestos orgdnicos

volatiles pueden llegar a utilizarse en distintos dmbitos:

En las ciencias ambientales la existencia de COV que se producen en la interaccién planta-
microorganismos que se emiten a la atmosfera e intercambian gases con esta, afectando a la
composicion de estos, requiere de futuras investigaciones para comprender de qué modo
puede afectar a posibles cambios climaticos y como se podrian regular gracias a estos COV. En
un futuro, un mayor conocimiento de los COV vegetales y de los BVC podria abrir nuevas

visiones en las ciencias ambientales.

En la agricultura e industria agroalimentaria se deberia estudiar con detenimiento cdmo los
COV vegetales afectan a las comunidades microbianas y cédmo estas alteran, tanto la
estabilidad fisica de la planta como las condiciones del medio en el que se encuentran, como
el pH, la disponibilidad de nutrientes, etc., permitiria conocer con mas detalle aspectos
ecolégicos de estos medios. Podria permitir una determinacion de los roles bioldgicos y
ecoldgicos que estos microorganismos establecen en el suelo y cdmo se podrian utilizar como
indicadores de los ecosistemas microbianos. Estos descubrimientos podrian ser usados en las
industrias agroalimentarias y en la agricultura, pues serian un comienzo para poder favorecer
el crecimiento de determinadas plantas y evaluar tratamientos para controlar los patégenos
fungicos y bacterianos de las plantas aplicados en los cultivos. Otro punto que seria
interesante seria el de la modificacidon que sufre el aroma de las flores por los BVC, pues

podrian hacerse mas atractivas para determinador polinizadores y para la venta al publico.

Seria de interés desarrollar con mas detenimiento la ingenieria metabdlica, pues permitiria
mejorar, expandir o producir las COV de mayor interés para cada situaciéon. Tendria
aplicaciones agricolas e industriales, de tal manera que se podria aumentar la productividad
de una plantay fabricar nuevos bioestimulantes, bioprotectores y biocombustibles y explotar

dichos recursos sobre los efectos frente a insectos, nematodos, etc, en el campo.
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