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RESUMEN

La sequia afecta significativamente el estado fisiologico de las plantas y, en consecuencia, la
produccion agricola. El cambio climético supone un reto mayor para la agricultura, ya que las
proyecciones indican la disminucién del agua disponible para los cultivos en varias regiones del
mundo. En este sentido, es necesario buscar estrategias que permitan la viabilidad de la produccion sin
provocar los dafios que la agricultura intensiva convencional trae al equilibrio planetario. En este
trabajo se abordan, desde un enfoque fisiologico, los impactos que tiene la sequia sobre las plantas y
que afectan negativamente su productividad. Asimismo, se revisan los diferentes mecanismos de
resistencia que han desarrollado las plantas para enfrentar la falta de agua para asi comprender las
caracteristicas que presentan las rizobacterias promotoras del crecimiento vegetal y que, de diversas
maneras, refuerzan o inducen resistencia ante el estrés hidrico en las plantas con las que se asocian,
convirtiéndolas en una opcién de interés para la adaptacion de los cultivos ante condiciones de baja
disponibilidad de agua. Asimismo, se plantea la importancia de transitar hacia la concepcion de los
ecosistemas rizosféricos como un sistema complejo y favorecer practicas agricolas basadas en el
profundo entendimiento de los procesos ecoldgicos que se llevan a cabo entre el microbioma y la planta
para coadyuvar a generar agroecosistemas productivos y resilientes ante los embates del cambio

climético, reduciendo las afectaciones al ambiente y la salud humana.

Palabras clave: Cambio climatico; estrés hidrico; fitohormonas; resistencia al estrés hidrico;

rizobacterias promotoras del crecimiento vegetal; tolerancia.
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ABSTRACT

Drought is a stressor that significantly affects the physiological state of plants and, consequently,
agricultural production. Climate change possess a major challenge to agriculture as projections indicate
a decrease in water availability for crops in various world regions. Therefore, it is necessary to seek
strategies that enable viable production without causing the damage associated with conventional
intensified agriculture which disrupts the planetary balance. This review focuses on the physiological
impacts of drought on plants which negatively affect productivity. It also examines the different
resistance mechanisms that plants have developed to cope with water scarcity, aiming to understand
the characteristics of plant growth promoting rhizobacteria. These bacteria, in various ways, reinforce
or induce resistance to water stress in the plants they associate with, making them an interesting option
for adapting crops to conditions of low water availability. Additionally, we highlight the importance
of viewing rhizospheric ecosystems as complex systems that favor agricultural practices based on a
deep understanding of the ecological processes occurring between the microbiome and the plant. The
creation of productive and resilient agroecosystems in the face of climate change will likely reduce

negative effects on the environment and human health.

Keywords: Climate change; drought; drought stress resistance; plant growth promoting rhizobacteria;

phytohormones; tolerance.

INTRODUCCION [1,2]. En 2022, la poblacién mundial supero los

El cambio climtico supone una importante 8 mil millones de habitantes [3] y este contexto

complicacion para satisfacer las necesidades de ha convertido a la seguridad alimentaria en un

alimento de todos los habitantes ya que, debido reto de atencion prioritaria, presente incluso en

a este fendémeno global, se esperan alteraciones el segundo objetivo del desarrollo sostenible

en los patrones de temperatura y precipitacion, Hambre cero en la Agenda 2030, aprobada en

el incremento en la frecuencia e intensidad de 2015 por la Asamblea General de las Naciones

eventos climéticos extremos (por ejemplo, las Unidas [4].

ondas de calor, sequias e inundaciones) e Tomando en cuenta que el cambio climatico
incluso cambios en la dindmica epidemiologica deriva en condiciones que obligan al desarrollo
de enfermedades infecciosas en las plantas, asi de los cultivos bajo parametros diferentes a sus
como afectaciones en las relaciones planta- optimos y, en muchas ocasiones, extremos, las
polinizador que tendran efectos en la viabilidad, plantas se enfrentan en consecuencia a estrés
productividad y calidad de diversos cultivos fisiologico, el cual puede ocasionar pérdidas a
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nivel productivo, un detrimento en la calidad o,
incluso, en la falta de viabilidad para seguir
produciendo ciertos cultivos en algunas
[5,6]. Una de

preocupaciones para la agricultura a nivel

regiones las principales
mundial es la reduccion de agua disponible que

puede derivar en condiciones de estrés hidrico
[7].

Las actividades agricolas también dependen de
la fertilidad del suelo y de la salud de las plantas
y, a su vez, ambos estdn estrechamente
relacionados con su microbiota, es decir, la
totalidad de microorganismos en un ambiente
particular y con su microbioma (i.e. la totalidad
de genomas de una microbiota que otorgan
caracteristicas funcionales a la comunidad
microbiana) [8]. El fitomicrobioma comprende
a la totalidad de la comunidad estructurada de
microorganismos asociados a una planta
determinada [9,10]. Dentro de éstos, resaltan
los que habitan la rizosfera, la cual puede
albergar hasta 10'! células por gramo de suelo

y hasta 30,000 especies procariotas [12].

Las rizobacterias promotoras del crecimiento
vegetal (PGPR, por sus siglas en inglés) son
relevantes para preservar la salud de las plantas
y mitigar el estrés fisiologico [12,13]. Las
PGPR incrementan la resistencia al estrés
abidtico ya que favorecen la captacion de
modulan la

nutrientes, sefializacion  por

fitohormonas, producen metabolitos que
fortalecen los sistemas de resistencia al estrés,
mejoran el funcionamiento de los mecanismos
antioxidantes y, en el caso de plantas sometidas
a estrés hidrico, coadyuvan a modelar el sistema

de raices mejorando su estado hidrico e
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incrementando la productividad [10,14,15].

De tal forma, en esta revision se abordaran los
siguientes aspectos: i) la inherente relacion
entre la agricultura y el clima; ii) los aspectos
fisiologicos relevantes para comprender las
condiciones que derivan en estrés y en el
desarrollo de mecanismos de resistencia; iii) las
alteraciones que sufren las plantas cuando éstas
se encuentran sometidas a estrés hidrico y que
derivan en la disminucién de la productividad;
iv) los mecanismos mediante los cuales las
PGPR inducen o incrementan la resistencia al
estrés hidrico en las plantas y v) la importancia
de concebir a los microbiomas rizosféricos bajo
un enfoque sistémico para el disefio de
estrategias agroecoldgicas que coadyuven en la

mitigacion del cambio climatico.

El clima, el estado fisioldgico de las plantas y
la agricultura

Hace aproximadamente 10,000 a 12,000 afios
comenz6 a cimentarse una de las actividades
humanas con mayor impacto sobre los
ecosistemas y sobre la propia subsistencia
humana: la agricultura surgi6 de forma
independiente en diversas regiones del planeta
y fue posible ya que, durante el Holoceno, el
clima llegd a mantener condiciones menos
extremas y mas estables que las que se
presentaban en las grandes glaciaciones del

Pleistoceno [16].

Sin embargo, vasta evidencia cientifica sefnala
que el Holoceno ha quedado atréas y el planeta
se encuentra en una nueva etapa geoldgica: el
Antropoceno. Este periodo, cuyo nombre alude

al anthropos, el humano, como una agente
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transformador a nivel global, estd caracterizado
por el elevado peso que tienen las actividades
humanas sobre los sistemas naturales y, de
manera muy relevante, sobre cambios a escala
geoldgica que se asocian a la reduccion de la
biodiversidad, la pérdida de ecosistemas
naturales para dar paso a ecosistemas disefiados
por el ser humano, la alteracion de los ciclos
biogeoquimicos con la consecuente
acidificacion de los océanos y, por supuesto,
cambios en el clima [17]. Esta situacion
representa, entre otras cosas, un reto para la
viabilidad de la produccion agricola, que hace
necesarias estrategias de adaptacion y de
mitigacion.

La inherente dependencia de las actividades
agricolas hacia el clima reside en que la

supervivencia, el desarrollo, y la productividad
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de las plantas estan en funcion de las
condiciones ambientales en las que los cultivos
se desenvuelven. Cada especie tiene un

conjunto de  pardmetros  (temperatura,
incidencia de luz, salinidad, agua disponible,
pH, etc.) que, cuando se encuentran dentro de
rangos determinados, permiten la
supervivencia, ya sea de la manera mas
favorable para su crecimiento y reproduccion,
es decir, cuando las condiciones estan dentro de
su rango Optimo; o bien, dentro de sus rangos
de tolerancia cuando, aunque las condiciones
no son las ideales, los individuos pueden seguir
viviendo [18]. Cuando los valores de algun
parametro se encuentran fuera del rango de
tolerancia, entonces los individuos de la especie

mueren (Figura 1).
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Figura 1. Rangos optimos, de tolerancia e intolerancia de los pardmetros ambientales, y su influencia

sobre la supervivencia de los organismos de una especie. Elaborado con informacién de Odum y

Barrett [19]. Creado con BioRender.com.
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Se considera una situacion de estrés cuando un
factor ambiental dista de los rangos Optimos
para la especie y ocasiona un detrimento en
algin proceso fisiologico (por ejemplo, la tasa
fotosintética, la reproduccion o el crecimiento)
[18]. Las condiciones de estrés pueden ser
provocadas por factores bioticos, es decir, otros
seres vivos, como pueden ser organismos que
causen enfermedades o competidores que
requieran de los mismos recursos (agua, luz,
nutrientes, etc.). El estrés, por otro lado,
también puede se puede originar por factores
abidticos, donde el agente que provoque la
perturbacion no provenga de otros seres vivos,
sino que sea un factor fisico o quimico en el
medio (como temperaturas extremas, falta o
exceso de agua o luz, disponibilidad limitada de

nutrientes, etc.).

Al ser organismos sésiles, las plantas no pueden
moverse a sitios donde se encuentren mejores
condiciones ambientales. Por ello, para poder
desarrollarse en sitios poco Optimos, han
evolucionado para exhibir mecanismos
compensatorios que les permitan mantener
parametros fisiologicos relativamente estables
a pesar de la presencia de estresores. Estas
estrategias son, por un lado, el escape el cual
consiste en que las etapas de desarrollo ocurran
en los momentos donde las plantas no se
encuentran sometidas a estrés (por ejemplo,
cuando las temperaturas sean menos extremas o
fuera de las temporadas de sequia); y, por otro

lado, la resistencia [20], que puede consistir en:

a) Evasion del estrés, que implica la

elusion del factor estresante, aunque las
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condiciones ambientales no sean favorables.
Por ejemplo, las plantas que desarrollan un
sistema de raices profundo y amplio para
alcanzar agua y nutrientes de regiones
distantes del suelo y de esta manera no
enfrentar la falta de dichos recursos.

b) Tolerancia, que se caracteriza por

mecanismos que permiten soportar la
presencia del factor estresor. Por ejemplo, la
presencia de sistemas de reparacion ante el
dafio oxidativo que produce la exposicion a

diversos estresores.

Cabe resaltar que varios tipos de estrategias de
resistencia pueden coexistir en una misma
planta sometida a condiciones de estrés, ya que
no son mutuamente excluyentes y las respuestas
dependeran de la duracion y la severidad del

estresor.

En México, derivado de varios escenarios de
cambio climatico, se ha proyectado una mayor
incidencia de eventos climaticos extremos
como sequias, heladas, lluvias muy intensas,
inundaciones y temperaturas extremas. En el
pais, hubo un incremento consistente en la
temperatura media anual de 0.22 °C entre 1970
y 2000, asi como un decremento en la
precipitacion anual de 12 y 62 mm en las
regiones de transicion 'y Neotropical,
respectivamente [21]. Entre 2018 y 2021, el
porcentaje de territorio nacional que ha sufrido
sequias durante los meses mds calidos (abril a
septiembre) ha variado entre 46.64 y 58.65%.
[22]. Debido a la dependencia del desarrollo
vegetal hacia las condiciones ambientales, el

cambio climdtico supone un reto mayor para la
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produccion agricola en nuestro pais y en el
mundo [23] y, en este contexto, se hace de
especial interés comprender los mecanismos
que permiten la resistencia de los cultivos ante
condiciones ambientales adversas, asi como
explorar  estrategias

agroecologicas  que

posibiliten la adaptacion

La falta de agua y sus efectos en la fisiologia
y la productividad de las plantas

Como se menciond antes, una de las principales
preocupaciones para la produccion agricola
derivadas del cambio climatico es la falta de
agua disponible para los cultivos [24]. El estrés
hidrico se presenta cuando la tasa de
transpiracion es mas elevada que la recepcion
de agua por parte de las raices [20]. Cuando las
plantas se enfrentan a condiciones de estrés
hidrico en etapas del desarrollo vegetativo,
entonces hay consecuencias negativas en el
crecimiento. Por otro lado, si la falta de agua
ocurre en etapas reproductivas, es decir, de
floracién o fructificacion, provoca esterilidad
del polen, abortos florales, falta del llenado de
los granos (produciendo granos de baja
calidad), o alteraciones en la maduracion de los
frutos [25]. Esto, en conjunto, puede producir
bajas importantes tanto en la produccion como

en la calidad de los cultivos [20].

El crecimiento y la productividad de las plantas
depende de su tasa fotosintética [26]. Para que
se lleve a cabo este proceso, es necesaria la
entrada de didxido de carbono a la planta. La
entrada de CO; ocurre a través de un conjunto
llamados  estomas

de poros presentes

principalmente en las hojas. Sin embargo,
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ademas de la entrada de COay, en los estomas

también ocurre la transpiracion, es decir: la via
de salida del agua [27].

Una de las principales respuestas ante la falta de
agua en las plantas es la produccion de
hormonas, como es el caso del acido abscisico
(ABA), que induce el cierre de los estomas [28].
Es decir, se evita la pérdida de agua; sin

embargo, la imposibilidad de la salida del agua

también impide una  termorregulacion
adecuada. Ademas, el cierre de estomas
igualmente impide el paso de COo,

disminuyendo el carbono disponible para la
fotosintesis. Aunado a ello, la falta de agua
provoca que las plantas generen menos hojas,
de menor superficie, o que éstas envejezcan
prematuramente, dejando menos area de tejido
disponible para llevar a cabo la fotosintesis
[20,25].

Las condiciones de deshidratacion también

alteran la sefalizacion fitohormonal. Por
ejemplo, se ha documentado que el etileno,
hormona volatil presente en todas las plantas, se
sintetiza en mayores cantidades cuando las
plantas se encuentran en condiciones de estrés,
provocando la senescencia foliar prematura,
menor crecimiento de las  estructuras
radiculares [29], menor asimilacion de COo,
epinastia  (curvatura hacia abajo muy
pronunciada y anormal de las hojas), menor
area consecuencia,

foliar y, en menor

crecimiento vegetal [30].

Del mismo modo, la sequia provoca que
muchas enzimas que forman parte de la

magquinaria molecular con la que se lleva a cabo
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la fotosintesis disminuyan su actividad debido dafio oxidativo [31]. Es asi como la falta de
a la termorregulacion deficiente que, agua, por diversas razones, provoca que las
eventualmente, puede provocar su plantas obtengan menos energia quimica
desnaturalizacion  [20].  Asimismo, en disponible, produzcan menos materia organica
condiciones de estrés se producen agentes y, por ende, tengan menor crecimiento y
quimicos llamados especies reactivas de productividad [25].

oxigeno (ROS) que oxidan y dafian diversos Como producto de su evolucioén, las plantas han

componentes de las células, entre ellos, a las desarrollado gran diversidad de mecanismos de

membranas de los cloroplastos y a las respuesta ante condiciones de estrés hidrico.

moléculas que intervienen en la respiracion Estas estrategias incluyen adaptaciones

celular y producen energia quimica para las morfologicas, fisiologicas, bioquimicas y

células en forma de ATP. Una enzima de moleculares (Figura 2) [32]. Cabe resaltar que

especial relevancia para la fotosintesis es la estas respuestas estdn reguladas por vias de

RuBisCo, que se desnaturaliza en ausencia de sefalizacion de diversas hormonas, asi como de

una adecuada termorregulacion, se inhibe en la modificacion en la expresion de genes

condiciones donde los tejidos de la planta involucrados en la respuesta al estrés hidrico.

tienen poca agua y es susceptible de padecer

Estrategias ante
el estrés hidrico

y

Dominancia vegetativa 7 .
i . ‘ Evasién ‘ [ Tolerancia ‘
Ciclo de vida corto

* Regulacién de la apertura * Ajuste osmético
de estomas (produccidn de

+ Sistema radicular amplio osmolitos y

* Elevada capacidad de acumulacién de
transporte de agua desde iones)
las raices y hasta las hojas * Paredes celulares
Hojas pequefas y con resistentes
elevada proporcién * Fortalecimiento del
masa/parte aérea xilema para evitar
Modificaciones en la cavitacién y
sintesis y transporte de marchitez
lipidos para engrosar la * Sistemas
cuticula antioxidantes

Figura 2. Diagrama de los mecanismos de respuesta de las plantas ante condiciones de estrés hidrico.
Elaborado con informacion de Salehi-Lisar y Bakhshayeshan-Agdam [20], Farooq et al. [32],
Vilagrosa et al. [33].
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Las interacciones planta-bacteria y el
desarrollo de resistencia vegetal al estrés
hidrico

En el mundo, el 79% de la superficie cultivada
es destinada a cultivos de temporal, es decir,
son areas que no disponen de sistemas de riego
para sustentar la produccion agricola [34].
Debido a ello, es prioritario que se adopten
estrategias de adaptacion ante los embates que
conlleva el cambio climatico, en términos de
minimizar las condiciones de estrés hidrico, o

bien, sus efectos sobre las plantas.

Es importante senalar que las plantas forman
una serie de asociaciones con una diversidad
importante de microorganismos que pueden
establecerse en el ambiente rizosférico (el suelo
que esta bajo la influencia de las raices), en la

filosfera (superficies aéreas de las plantas), o en

—_—
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la enddsfera (interior de la planta) [11]. De gran
interés resulta un tipo de bacterias que pueden
favorecer el crecimiento de las plantas y mitigar
los efectos de diversos estresores tanto bidticos
como abiodticos, estas son las rizobacterias
promotoras del crecimiento vegetal (PGPR,
por sus siglas en inglés: plant growth-
promoting rhizobacteria). Estos
microorganismos habitan la rizésfera y se ha
reportado que tienen multiples efectos positivos
sobre el crecimiento de las plantas a través de
mecanismos diversos, y estas asociaciones son
de especial relevancia bajo condiciones de
estrés. A continuacion, se explican las
principales formas como las PGPR coadyuvan
para mantener un mejor estado fisioldgico
cuando las plantas se encuentran en condiciones
de estrés hidrico (Figura 3, Tabla 1).

e Produccién bacteriana de
fitohormonas y/o

Mejoramiento del

:ztr_és modulacion de la actividad estado hidricoy la
ldrico

fitohormonal
* Incremento de la

tasa fotosintética

c O
= disponibilidad de
E ﬁ nutrientes
§ % = Produccién de sustancias INCFEE“:‘_E\NTO
— g% protectoras (sustancias .,
§ § < poliméricas extretm?lulares, FIZQRF‘E?IDDlIJI‘a-IrIE“I:I'EIP: 3‘
§ g, cor?p_nuestos org_;anlcos CALIDAD DE LOS
=g volatiles, osmolitos) CULTIVOS
Interaccién » Activacion de sistemas
con PGPR

—

antioxidantes

¢ Regulacion de la
produccidn de metabolitos
vegetales

Modificacion de

la arquitectura
radicular

Figura 3. Representacion de los mecanismos mediante los cuales la interaccion entre las plantas

cultivadas y las PGPR confieren resistencia ante el estrés hidrico, indicando los efectos tltimos en las

plantas. Elaboracion propia con informacion de Ali y Khan [14], Gowtham et al. [15]
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Tabla 1. Efecto de PGPR en plantas sometidas a estrés hidrico.

Microerganismo Planta M Efectos en las plantas Referencia
Buacillus marisflavi CRDT-EB-1 Brassica juncea Produccion bacteriana de Incrementa el indice de tolerancia a la sequia. [39]
(Mostaza) precursores de ABA.
Azospirillum brasilense Sp 245 Arabidopsis thaliana  Produccion bacteriana de ABA.  Incremento de la longitud de la raiz primaria, area [41]
foliar, antocianinas, clorofila, carotenoides.
Retraso de pérdida de agua.
Incremento del nimero de flores, semillas ¥
porcentaje de supervivencia.
Agospirilluat lipoferun USA 59b Zea mays Produccion bacteriana de ABA Incremento del contenido relativo de agua, longitud de  [103]
(Maiz) y giberelinas. la planta, el drea foliar y la masa seca de partes aéreas
¥ raices.
Pseudomonas chlororaphis 06 Arabidopsis thaliana  Produccion bacteriana del Modulacion de la respuesta al estrés mediada por [95]
compuesto volatil 2R, 3R- acido salicilico.
butanodiol. Reduccion de la apertura estomatica,
Incremento del contenido relativo de agua en sequia
prolongada, resistencia inducida a la sequia (mayor
porcentaje de recuperacion de las plantas después de
16 dias de sequia) y mayor poreentaje de
supervivencia,
Bacillus subtilis (LDR2) Triticum aestiviim Incremento del contenido tisular  Incremento en la conductancia estomatica, el peso [78]
(Trigo) de ATA. seco y la longitud de las partes aéreas y de la raiz.
Reduccion del contenido tisular
de ACC
Modulacion de las vias de
senalizacion de etileno y de la
expresion de genes involucrados
en la respuesta ante el estrés.
Bacillus amyloliquefuciens Oryza sativa Modulacion de genes vegetales Incremento en aziicares solubles osmoprotectoras [67]
NBRI-SN13 (Arroz) de respuesta ante el estrés. Disminucion del dafio oxidativo a membranas.
Bacillus subtilis (AE016877) Platycladus orientalis  Produccion bacteriana de Modificacion de los contenidos tisulares de ABA y [52]
(Cipreés chino) citoquininas (zeatina) y ALA. citoquininas.,
Incremento de la conductancia estomatica.
Incremento del peso fresco de las partes aéreas,
contenido relativo de agua, potencial hidrico del
xilema de la hoja, exudados radiculares y su contenido
en azlicares y aminodcidos.
Bacillus pumilus Zea mays Produccion bacteriana de AIA, Incremento en el contenido relativo de agua, [90]
(ACC no: KT 003271.1) (Maiz) giberelinas y ABA. contenido tisular de proteinas y pigmentos
Bacillus cereus fotosintéticos.
(ACC no: DQ289055.1)
Pseudomonas sp.
(ACC no: KJ191560.1)
Azotobacter chrocoocum A101 Qcimum basilicun  Activacion de los sistemas Incremento de la idad intética, | [87]
Pseudomonas fluorescens (Albahaca morada) antioxidantes enzimaticos y no de osmoprotectores como prolina y azicares solubles.
Pseudomonas mendocina enziméticos. Cambios favorables en la anatomia de hojas y tallos.
Palleromi 1970
Azospirillunt lipofertm N04O
B. subtilis Cicer arietimtm Acumulacion de metabolitos Mayor contenido relativo de agua, biomasa de raiz y [104]
B. thuringiensis (Garbanzo) secundarios en el tejido vegetal.  tallo, acumulacion de azdcares, proteinas y
B. megaterinm compuestos fenolicos.
(en consorcio)
P. aeruginosa Zea mays Produccion bacteriana de ACC Incremento de la longitud del tallo y la raiz, peso [64]
Enterobacter cloacae (Maiz) desaminasa. fresco y seco del tallo v la raiz. contenido de
Achromobacter xylosoxidans pigmentos fotosintéticos y de nitrdgeno, fosforo ¥
Leclercia adecarboxylata potasio.
P. fluorescens WCS417 r Mentha piperita Incremento de la actividad de Incremento en el crecimiento vegetal, peso fresco, [105]
B. amploliguefaciens GB03 (Menta negra) los sistemas antioxidantes nimero de hojas y area foliar.
enzimaticos y no enzimaticos de Disminucion del dafio oxidativo a membranas.
la planta.
Promicromonospora sp. SE188 Solanum Produccion bacteriana de Modulacion de la actividad fitohormonal (ABA, acido  [106]
Iycopersicum giberelinas. salicilico y giberelinas).
(Tomate) Incremento en el contenido de clorofila, namero de
hojas y Ia longitud vy el peso seco del tallo v la raiz.
Variovorax paradoxas 5C-2 Pisum sativum Produccion bacteriana de ACC Incremento en Ta longitud y el peso seco de la raiz, asi  [107]
(Chicharo) desaminasa. como en el peso seco de las partes aéreas y contenido
de ABA.
L. putida H-2-3 Glyeine max Produccion bacteriana de Incremento en el contenido de clorofila, longitud de [54]
(Soya) giberelinas. las partes aéreas. peso fresco de la planta,
concentracion de polifenales.
Decremento de las concentraciones tisulares de ABA
y dcido salicilico.
Incremento en las concentraciones tisulares de dcido
jasmonico.
Modulacion de los si antioxidantes.
Pseud chi iphis 06 Arabidopsis thaliana  Modulacion de la expresion de Induccion de tolerancia sistémica a la sequia. [108]
genes asociados a la respuesta al
estrés hidrico.
Ochrobactrum pseudogrignonense Vigna mungo (Soja Produccion bacteriana de ACC Incremento en el porcentaje de germinacion de [109]
RJ12 verde) y Pisum desaminasa. semillas, longitud y el peso seco de la raiz y partes
Pseudomonas sp. RI15 sativim (Chicharo) aéreas, contenido de clorofila, contenido relativo de
B. subrilis RI46 agua y produccion de enzimas antioxidantes y
(en consorcio) osmolitos.
Decremento en la expresion de genes responsables de
la biosintesis vegetal de etileno.
B. amyloliquefaciens SQR9 Cucwimis sativus Produccion de AIA en respuesta  Incremento en el crecimiento vegetal. [101]

(Pepino)

a los exudados vegetales de L-
triptofano.

Incremento de la secrecién radicular de L-triptofano.
Favorecimiento del establecimiento de asociaciones
entre la planta y microorganismos benéficos.
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Produccion de fitohormonas y modulacion

de la actividad hormonal en plantas

En las plantas, el crecimiento, el desarrollo y la

respuesta ante los cambios en los parametros

ambientales se encuentran regulados por
fitohormonas: auxinas, citoquininas,
giberelinas, ABA, 4cido salicilico, dacido

jasmonico, brasinoesteroides, estrigolactonas y
etileno [35]. Es importante mencionar que los
efectos de estas hormonas dependen de la etapa
de desarrollo en la que se encuentre el tejido en
el que actuan, las condiciones ambientales en
las que la planta se encuentra, las cantidades en
las cuales estan presentes las hormonas y la
interaccion con otras fitohormonas provocando
efectos antagdnicos o sinérgicos (comunicacion
cruzada) [36]. Dada su complejidad, se hace
necesaria la investigacion para comprender
detalladamente las respuestas fitohormonales
ante el estrés hidrico en diversos contextos y
para diferentes cultivos de interés. A
continuacion, se explica brevemente el papel
que tienen algunos de estos compuestos cuando
las plantas se encuentran sometidas a estrés
hidrico, ademas de ejemplificar algunos de los
efectos que tiene la inoculacion con PGPR
capaces de sintetizar dichas fitohormonas o de
modular su sefializaciéon bajo condiciones de

escasez de agua.
ABA

Una de las fitohormonas

preponderancia en la regulacion de la respuesta

con mayor

al estrés hidrico es el ABA, ya que, como se
indic6 anteriormente, induce el cierre de

estomas, interviene en la homeostasis de las
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especies reactivas de oxigeno y regula la
produccion de diversos metabolitos
secundarios [28,35,37]. El1 ABA se produce a
partir del B-caroteno en los cloroplastos y las
raices. Su sintesis se incrementa cuando la
planta se encuentra en estrés hidrico [37]. Esta
fitohormona actia mediante comunicacion
otras regular

dichas

cruzada con para poder

adecuadamente la

condiciones [36-38].

respuesta ante

Se conocen microorganismos con la capacidad
de producir ABA o compuestos analogos con
efectos positivos en el estado hidrico de las
plantas en las que son inoculadas cuando éstas
se encuentran en condiciones de déficit hidrico,
generando incrementos en la  biomasa,
modificaciones en la arquitectura radicular
mediante la produccion de mas raices laterales,
mayor supervivencia ante estrés severo, mayor
contenido relativo de

agua y mayor

concentracion tisular de prolina [39—41].
Auxinas

Las auxinas son fitohormonas entre las cuales
destaca el acido 3-indol acético (AIA), derivado
del Ademas de

crecimiento y el desarrollo, las auxinas también

triptofano. regular el
tienen un papel importante en la modulacion de
la expresion de genes que intervienen en la
expansion de las raices y la activacion de
sistemas antioxidantes, inhiben la expresion de
genes de senescencia y, en consecuencia,
confieren tolerancia ante el estrés hidrico [39].
Para llevar a cabo adecuadamente sus
funciones, las auxinas actian coordinadamente

con el ABA [38,43].
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Cuando estas hormonas son suministradas de
forma exogena también confieren resistencia
ante el estrés hidrico [35]. Debido a ello, los
microorganismos con capacidad de producir
AIA apartir de su precursor, el L-triptéfano que
es secretado hacia el suelo por las plantas, han
mostrado tener efectos positivos sobre el estado
hidrico de éstas cuando son sometidas a déficit
[44-47]. Se

aproximadamente el 80% de las PGPR tienen la

hidrico estima que
capacidad de producir AIA [15] via triptéfano,
pero también existen aquellas que lo producen

de forma independiente [45].
Citoquininas

Las citoquininas tienen un papel fundamental
en la regulacion del crecimiento vegetal y
también son importantes en la resistencia ante
[35,48]. Se

positivos

estresores ambientales han

reportado efectos tanto como
negativos de las citoquininas en la respuesta
vegetal al estrés hidrico y sus concentraciones
tisulares varian dependiendo de la duracion y la
intensidad del estrés [48], lo cual hace evidente
la necesidad de generar mds informacion
respecto del papel de estas fitohormonas en

diferentes cultivos y condiciones.

Respecto de los efectos que ejercen las
citoquininas dificultando la aclimatacion ante el
estrés hidrico, se puede mencionar que
suprimen las vias de regulacion de otras
fitohormonas que provocan el decremento de la
relacion tallo: raiz; es decir, las citoquininas
impiden que, en condiciones de estrés, se
privilegie el crecimiento de las raices sobre el

de las partes aéreas evitando que la planta
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extienda el tejido que le permite proveerse de
agua y ocasionando que se tenga mas superficie
[48].

Asimismo, aunque sus efectos pueden variar

mediante la cual puede perderla
dependiendo de las concentraciones en las que
se encuentran, en general las citoquininas
inducen la apertura de los estomas
interactuando antagoénicamente con el ABA
[15,28]. De esta manera, se evita la pérdida de
agua por las partes aéreas y los recursos
disponibles se canalizan para el desarrollo
radicular que permitira el ingreso de agua hacia
la planta desde partes del suelo mas profundas

y alejadas [35,48].
En

concentraciones de citoquininas endogenas

contraste, el incremento en las
retrasa la senescencia en plantas sometidas a
déficit hidrico confiriendo notablemente mayor
tolerancia [49]. Ademas, la suministracion
exogena y conjunta de citoquininas y de ABA
ha mostrado tener efectos positivos en el ajuste
osmotico y la funcion de los sistemas
antioxidantes en plantas de trigo sometidas a
estrés hidrico durante la etapa del llenado del

grano [50].

La inoculacion de plantas en condiciones de
sequia con cepas productoras de citoquininas
tiene efectos positivos sobre su crecimiento y
estado hidrico [15,51]. Por ejemplo, Bacillus
subtilis AE016877 mostro

conductancia estomatica y el peso seco de la

incrementar la

parte aérea y de las raices en el arbol de la tuya
Platycladus orientalis. Ademas, se observd un
aumento de la relacion tallo: raiz y mayor
potencial hidrico de la planta, indicando que,

ademas de promover el crecimiento de la parte
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aérea con funcion fotosintética, las bacterias

mejoraron el estado hidrico de las plantas [52].
Giberelinas

Las giberelinas estimulan la elongacion, la

division celular, la germinacion y la
maduracion de los frutos, ademés de que, en
comunicacion cruzada con otras fitohormonas,
activan la expresion de genes importantes en la
respuesta ante el estrés hidrico [35]. Se ha
documentado que el acido giberélico en bajas
concentraciones disminuye el dafio oxidativo

en plantas sometidas a estrés hidrico [53].

Pseudomonas putida H-2-3, cepa productora de
giberelinas, tiene un efecto positivo sobre la
modulacion de la sefializacion hormonal y la
activacion de mecanismos antioxidantes en
plantas de soya cuando se encuentra bajo
condiciones de estrés salino e hidrico [54]. Del
mismo modo, la inoculacién con Azospirillum
lipoferum ha mostrado mejorar el estado hidrico
de plantas de maiz sometidas a condiciones de
estrés [41].

ACC desaminasa

El etileno es la fitohormona mas pequefa y
regula varios procesos vitales en las plantas,
tales como la germinacion, floracion, antesis,
del

senescenciay el desarrollo del sistema radicular

fructificacion, maduracion fruto,
[55,56]. El etileno se biosintetiza en las plantas
a partir de la transformacion de la metionina en
(SAM) mediante la

enzima S-adenosilmetionina sintetasa. La SAM

S-adedosilmetionina

posteriormente sirve de sustrato para la sintesis
de acido 1-aminociclopropano-1 carboxilico
(ACC) por la enzima ACC sintasa (ACS) [55].
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El ACC posteriormente se oxida, produciendo

etileno en una reaccion catalizada por la enzima
ACC oxidasa (ACO) [57].

Aunque el etileno es una fitohormona presente
en todas las plantas y es crucial para la
regulacion de su desarrollo, la produccion y la
regulacion de la sefializacion por etileno se
altera cuando las plantas se encuentran en
condiciones de estrés [56,58]. De hecho, se ha
documentado que la produccion de etileno en
plantas sometidas a estrés incrementa en dos
fases. La primera consiste en una ligera alza en
la sintesis de esta hormona, la cual consume las
ACC,

inmediato, y desencadena la expresion de genes

reservas tisulares de su precursor
asociados a la respuesta defensiva de la planta.
La segunda fase consiste en una elevacion mas
grande que la primera, para la cual se sintetiza
mas ACC. Este segundo incremento tiende a
tener efectos negativos en el estado fisiologico
de las plantas, provocando en muchos casos, la
pérdida de fotosintética

superficie por

senescencia, clorosis, epinastia (curvatura
anormal de las hojas hacia abajo) y absicion
foliar; disminucién de la conductancia
estomatica (provoca el cierre de los estomas, y,
en consecuencia, la entrada de CO> a la planta);
disminucion del crecimiento de las raices y los
organos aéreos, agudizando asi los efectos
negativos provocados inicialmente por el
estresor desencadenante de esta respuesta [58],
afectando significativamente el rendimiento y

la calidad de los cultivos.

una caracteristica
PGPR,

capacidad de producir ACC desaminasa,

Debido a lo anterior,

altamente valorada en las es su
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enzima que permite a los microorganismos
utilizar el ACC (precursor directo del etileno)
como fuente de nitrogeno, escindiendo el ACC
en o-cetobutirato y NH3, y logrando asi la
disminucion de la concentracion de etileno en
los tejidos vegetales para

mitigar sus

consecuentes efectos negativos [59].

Se ha documentado muy ampliamente el efecto
de la inoculacion de PGPR productoras de ACC
desaminasa en plantas sometidas a estrés
hidrico. Por ejemplo, muestran mejor actividad
de los mecanismos antioxidantes [60,61] y se
incrementa la supervivencia de plantas de trigo
sometidas a sequia severa [62]. Del mismo
modo, se ha observado un alza en la tasa de
semillas,  crecimiento

total de

germinacion  de

vegetativo, contenido clorofila,
contenido relativo de agua, contenido de
osmolitos como la prolina, contenido tisular de
nitrogeno y fosforo en el tejido foliar, y la
supresion de la expresion de genes especificos
asociados a la respuesta al estrés hidrico [63—

68].

Incremento en la disponibilidad de

nutrientes

Para que una planta pueda asimilar nutrientes,
ademas de que éstos existan en el medio, es
necesario que se encuentren disponibles para
que puedan ser aprovechados. En muchas
ocasiones, los nutrientes si existen en el medio,
pero en formas en que las plantas no son
capaces de asimilar, ya que se estan unidos a
otros compuestos, o bien, como precipitados de
baja solubilidad [69]. Adicionalmente, la sequia

condicion dificulta

€S una

que
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significativamente la adqusicion de nutrientes

por las plantas [70,71].
Las PGPR

aprovisionamiento de macronutrientes como el

pueden aportar en el
nitrogeno, tal es el caso de aquellas capaces de
fijar el nitrogeno atmosférico (v.g. Rhizobium
Spp., Azospirillum spp. y Acetobacter spp.). O
bien, bacterias nitrificantes, que transforman el
nitrogeno fijado en forma de NO3™ disponible
para las plantas [69]. En plantas sometidas a
estrés hidrico, esto resulta relevante, debido a
que la sequia disminuye la actividad de la
enzima nitrato reductasa, asi como la movilidad
del nitrégeno en el suelo, haciendo del
aprovisionamiento de este nutriente un factor
limitante para el desarrollo vegetal. Del mismo
modo, las deficiencias de nitrogeno reducen la
eficiencia del uso del agua en las plantas, es
decir, la cantidad de carbono asimilado como
biomasa por unidad de agua transpirada y
empleada en el metabolismo de la planta
[71,72].

Por otro lado, una caracteristica importante de
promocion del crecimiento vegetal es la
solubilizacion de fosforo, macronutriente que
tiende a ser limitado en condiciones de sequia,
pues en el suelo seco, el tamafio de los poros
llenos de agua disminuye notablemente y se
reduce la movilidad de este elemento [14]. Las
bacterias solubilizadoras de fosforo pueden
incrementar la disponibilidad de este nutriente
a partir de la acidificacion del medio para la
formacion de HPO4*, o bien, mediante la

produccion de aniones organicos [69,73].

En el caso del hierro, este micronutriente
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también resulta esencial para las plantas y su

absorcion suele disminuir notrablaemnte
cuanto éstas estdn sometidas a condiciones
limitantes de agua [70]. Este elemento se
encuentra regularmente en solucion acuosa en
forma de iones Fe** y Fe**. Sin embargo, el Fe**
no puede ser utilizado por microorganismos o
plantas, debido a su tendencia a formar
compuestos insolubles como silicatos de
ferromagnesio, 6xidos e hidroxidos. Algunas
PGPR, cuando se encuentran en ambientes con
poca disponibilidad de este elemento, pueden
producir compuestos de naturaleza peptidica y
con capacidad de quelar el hierro: los
sider6foros. Estos compuestos forman un
complejo con Fe*", posibilitando su entrada a la
planta a través del sistema radicular [74,75]. En
el caso de plantas que se encuentran en
ambientes con condiciones limitantes de hierro,
se producen compuestos fendlicos que
favorecen el establecimiento y la proliferacion
de microorganismos productores de sider6foros
[76]. Los sideroforos, segin su estructura
quimica, pueden clasificarse en catecolatos,
hidroxicarboxilatos. Por
del

Pseudomonas producen hidroxamatos como la

hidroxamatos e

ejemplo, algunas especies género
ferribactina y la pseudobactina, al igual que
Las

generalmente

catecolatos como la  pioverdina.

enterobacterias producen
enterobactina y aerobactina. Entre otros
sideroforos se pueden encontrar la pioquelina,

la cepabactina y la ornibactina [75].
Ajuste osmotico

El ajuste osmodtico es un mecanismo de

proteccion que utilizan las plantas cuando se
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encuentran en condiciones de estrés hidrico.
Permite mantener la presién interna de las
células al reducir el potencial osmético a partir
de la acumulacion de solutos y la regulacion de
la homeostasis de los iones a partir de
sustancias osmoprotectoras: compuestos de
amonio como las poliaminas, glicina betaina y
azucares

el dimetil sulfonio propionato;

solubles y alcoholes como la trehalosa,
fructano, manitol y el sorbitol; y aminoacidos

como la prolina y la ectoina [77].

Las sustancias osmoprotectoras, ademas de
mitigar el dafio ocasionado por especies
reactivas de oxigeno, preservan la integridad de
las membranas y estabilizan enzimas,
manteniendo la estructura y la funcion de las
células sin interferir negativamente en el
metabolismo [77]. Entre estos compuestos,
resalta la prolina, la cual también funciona
como una fuente de carbono y nitrégeno cuando
las plantas se encuentran en recuperacion ante
el sometimiento de algun estresor, ayudando al
crecimiento de la planta. Sin embargo, cuando
las plantas presentan condiciones de estrés

hidrico, decrece la sintesis de prolina [13].

Se ha reportado que la inoculaciéon con PGPR
incrementa las concentraciones tisulares de
osmoprotectores en plantas sometidas a estrés
hidrico, a la vez que se han observado en
consecuencia efectos positivos sobre el
crecimiento vegetal y el rendimiento de algunos

cultivos [63,67,78].

Produccion de sustancias poliméricas

extracelulares

Cuando algunos microorganismos se enfrentan
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a condiciones de poca agua disponible, utilizan
estrategias para mantener un microambiente
himedo que les permita desarrollarse. Una de
ellas es la produccion de sustancias poliméricas
extracelulares (EPS, por sus siglas en inglés
extracelular polymeric substances). Este tipo
de moléculas comprenden polisacaridos,
proteinas, lipidos y acidos nucleicos [73]. Se
trata de sustancias higroscopicas capaces de
retener grandes cantidades de agua, y que al
estar en el suelo y en contacto con las plantas,
proveen a ¢éstas ultimas de una biopelicula
hidrofilica que permite la preservacion de un
ambiente humedo también para las raices de las
plantas [13,80]. Las EPS también ayudan a
mantener una buena agregacion del suelo, con
una estructura que favorezca la permeabilidad y
la adherencia de las raices al suelo [80]. Las
propiedades de adherencia, retencion de agua y
agregacion del suelo que presentan estas
sustancias los hacen relevantes incluso para
considerar la encapsulacion de cepas
microbianas con propiedades de promocion de
crecimiento vegetal en estos polimeros para el

disefio de bioinoculantes [79].
Activacion de sistemas antioxidantes

Como se menciond anteriormente, el estrés
hidrico incrementa la produccion de ROS en
varios organelos celulares, como es el caso del
cloroplasto, los peroxisomas y las mitocondrias
[81]. Entre las ROS que se producen en plantas
figuran el peroxido de hidrogeno (H202), el
radical hidroxilo (OH"), el anion superdxido
(O%), el oxigeno singlete y los radicales alcoxi
(RO) [14]. Dependiendo de la concentracion
en niveles

estas sustancias,

celular de
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relativamente bajos provocan la activacion
inicial de los mecanismos de defensa de la
[82].

concentraciones elevadas conducen a efectos

planta Sin embargo, al alcanzar
negativos que derivan en la lipoperoxidacion de
los componentes de las membranas celulares,
oxidacion de proteinas, inhibicion de la
actividad enzimatica, dafios en los acidos
nucleicos y, eventualmente, la muerte celular
[83]. Las plantas presentan mecanismos de
defensa tanto enzimaticos como no enzimaticos
que las protegen del dafio oxidativo. Dentro de
las enzimas antioxidantes se encuentran la
(SOD),

glutation reductasa y las peroxidasas; mientras

superoxido  dismutasa catalasa,
que en los mecanismos no enzimaticos se
encuentran el acido ascorbico, el a-tocoferol,
flavonoides, glutation, cisteina, carotenoides,
lipidos 'y compuestos fenolicos. El
funcionamiento coordinado de los mecanismos
de defensa enzimdticos y no enzimaticos es

crucial para evitar el dafio oxidativo [14,82].

Se ha identificado que en plantas sometidas a
inoculaciéon con PGPR
actividad  de
antioxidantes y, por ende, se disminuye la
cantidad de ROS [15].

inoculacién de plantas de arroz con Bacillus

estrés hidrico la

incrementa la enzimas

Por ejemplo, la
amyloquefaciens SN13 incrementa la expresion

del

antioxidante glutation S-transferasa, la cual

gen que codifica para la enzima
remueve especies reactivas de oxigeno para la
produccion de glutation reducido [67]. Del
mismo modo, la inoculacioén con Pseudomonas
aeruginosa GGRJ21 favorece la expresion del

gen que codifica para la catalasa en soya verde
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[84].
inoculadas con PGPR bajo condiciones de

Asimismo, en plantas de tomate
estrés hidrico disminuyen las concentraciones
tisulares de H>O», hay un decremento notable
en el dafio oxidativo de las membranas
celulares y se incrementa la actividad de
enzimas como SOD y ascorbato peroxidasa

[63].

Regulacion de la produccion de metabolitos

vegetales

Ademas de los mecanismos anteriormente
mencionados, las PGPR modulan la produccion
vegetal de metabolitos que resultan
favorecedores cuando las plantas se encuentran
en condiciones de estrés hidrico [14]. Por
ejemplo, ademas de su importancia como
osmolito, la prolina también es capaz de
remover

estabilizar proteinas, membranas,

radicales libres, es quelante de metales,

interviene en  multiples procesos de
sefializacion celular, actua como antioxidante,
favorece la actividad de enzimas antioxidantes
y la actividad de enzimas que intervienen en la
nodulacién de bacterias fijadoras de nitrogeno.
Es asi como el incremento en la produccion
vegetal de prolina, al igual que la provision de
prolina exdgena en bajas cantidades,
incrementan la tolerancia de las plantas ante el
estrés [14,85]. Se ha identificado que elicitores
bacterianos, como la goma gelana, incrementan
el contenido de prolina en plantulas de haba
[86].

bacterias como Azotobacter chrocoocum A101,

Asimismo, se ha identificado que

Pseudomonas  fluorescens,  Pseudomonas

mendocina Palleroni 1970 y Azospirillum

lipoferum N040 promueven la produccion
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endogena de prolina en plantas de albahaca
[87].

Por otro lado, los carotenoides son también

importantes ~ antioxidantes, asi = como
precursores de fitohormonas como el ABA y las
estrigolactonas, ademas de que protegen al
aparato fotosintético a partir del fortalecimiento
de las membranas de los tilacoides en el
cloroplasto y la disipacion del exceso de
energia que pudiera dafar al fotosistema I1[13].
Bajo condiciones de estrés hidrico, se ha
documentado un decremento en el contenido
vegetal de carotenoides [88,89] y, bajo estas
condiciones, el déficit de dichos metabolitos
provoca alteraciones en la regulacion
fitohormonal por ABA y AIA, derivando en una
menor tolerancia ante la falta de agua [43]. En
este sentido, la inoculacidén con Pseudomonas
sp., Bacillus cereus, Bacillus pumilus y B.
subtilis ha mostrado tener efectos positivos
notables respecto del contenido vegetal de

carotenoides [90,91].

Produccion bacteriana de compuestos

organicos volatiles

Un compuesto organico volatil (VOC, por sus
siglas en inglés volatile organic compounds) es
aquel cuya presion de vapor es lo
suficientemente alta para evaporarse en la
atmosfera bajo condiciones normales. Estas
sustancias pueden ser producidas por las plantas
y viajar a través de la atmoésfera, suelos porosos
y liquidos, dandoles la posibilidad de actuar
eficientemente como mensajeros quimicos
tanto a corta como a larga distancia [92]. Dadas
caracteristicas, intervienen en

Sus una
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diversidad de procesos como la defensa ante

insectos, atraccion de polinizadores,
interacciones planta-patogeno, interacciones
planta-planta, remocion de especies reactivas
de oxigeno, termotolerancia y adaptaciones
ante diversos estresores ambientales [93,94]. La
exposicion de las plantas ante la sequia provoca
alteraciones en la produccion de VOC. Por
ejemplo, en algunas especies, cuando el estrés
se presenta durante corto tiempo, decrece la
produccion de sesquiterpenos y se incrementa
la de monoterpenos; mientras que la sequia

severa reduce la produccion de isopreno [93].

Algunos microorganismos pueden también
producir VOC que coadyuvan a que se
mantenga un mejor estado hidrico en plantas
sometidas a sequia [15,92]. Por ejemplo, el 2,3-
butanodiol producido por Pseudomonas
chlororaphis O6 ha mostrado tener efectos
positivos en la regulacion del estado hidrico de
las plantas a través de un decremento en la
apertura de los estomas, ademas de promover la

produccion de acido salicilico [95].

Del mismo modo, se ha identificado que los
VOC emitidos por microorganismos tienen
efectos sobre la regulacion por auxinas [44], tal
es el caso de las dicetopiperazinas secretadas
por P. aeruginosa que conducen al incremento
del

Arabidopsis thaliana [96]. También se sugiere

nimero de raices secundarias en
que, algunos compuestos producidos por B.
cereus, B. simplex y Bacillus sp., como la
acetofenona, tridecanal, tedradecanal, 6,10,14-
trimetil 2-pentadecanona, inciden
positivamente en la arquitectura de raices

secundarias [97].
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Sin embargo, no todos los VOC producidos por
bacterias tienen efectos positivos sobre el
estado fisioloégico de las plantas, pues hay
algunos que pueden inhibir el crecimiento
vegetal o presentar fitotoxicidad, tal es el caso

del

hidrogeno, y el acido 3-fenil propidnico, que

amoniaco, dimetilsulfuro, cianuro de
son empleados por bacterias fitopatogenas para
facilitar la infeccion al suprimir las defensas del
hospedero [92]. En este sentido, los efectos de
los VOC producidos por bacterias varia
dependiendo del tipo de compuesto secretado y
de las condiciones en las que se lleva a cabo la

asociacion entre el microorganismo y la planta.
Expansion de la arquitectura radicular

En las plantas, el primer 6rgano que percibe las
condiciones de deshidratacion es la raiz, la cual
se encarga, a su vez, de maximizar la entrada de
agua y nutrientes. El desarrollo de las raices de
las plantas se regula por la accion de diversas
fitohormonas como las giberelinas, el ABA, y
resalta la importancia de la interaccion entre las
[98]. Ante

condiciones de estrés abiotico, la secrecion de

citoquininas y las auxinas
estas fitohormonas se ve alterada, con los
consecuentes efectos en la conformacion de las

raices [37].

Mediante diversos mecanismos, la presencia de
algunas PGPR ha demostrado tener efectos
positivos en la masa y longitud radicular y en el
desarrollo de raices secundarias, pelos
radiculares y raices adventicias en las plantas
que favorecen un mayor alcance hacia recursos
hidricos y nutrientes disponibles en el suelo

[99,100].
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Hay evidencia de que la producciéon de AIA
bacteriano a partir del triptéfano exudado por
las plantas favorece el desarrollo de raices
laterales e incrementa la masa radicular.
Ademas de la produccién bacteriana de AIA
[14,99],

promueven la activacion de genes vegetales

los  microorganismos  también
involucrados en la biosintesis, transporte o
transduccion de sefiales de AIA [14]. Es
importante mencionar que existe una relacion
reciproca entre la produccion bacteriana de AIA
y la cantidad de triptéfano disponible, de tal
manera que, asi como la produccion de auxinas
modifica la arquitectura radicular, los exudados
de las plantas también provocan cambios en la

actividad metabdlica de las bacterias [101].

Por otro lado, también hay microorganismos
que producen citoquininas como la zeatina, tal
es el caso de bacterias de los géneros
Arthrobacter, Azospirillum, Bradyrhizobium,
Bacillus, Pseudomonas, y Paenibacillus. La
produccion de citoquininas se asocia con la
inhibicion de la formacion de raices laterales y
de la raiz primaria, pero a la vez, con un
incremento en la formacion de pelos radiculares

y la produccion de exudados [99].

Del mismo modo, se han identificado PGPR
productoras de giberelinas, las cuales favorecen
la elongacion de las raices primarias y la
extension de las raices laterales. Tal es el caso
de Achromobacter xylosoxidans, Acinetobacter

calcoaceticus, Azospirillum spp., Azotobacter

spp., Bacillus spp., Herbaspirillum
seropedicae, Gluconobacter diazotrophicus,
Pseudomonas putida 'y algunos rizobios
[54,99].
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Asimismo, se ha identificado la transferencia
horizontal del plasmido Ri desde la bacteria
Rhizobium rhizogenes hacia el genoma vegetal
y ello favorece la formaciéon de pelos
radiculares [102].

Como fue mencionado anteriormente, la
emision bacteriana de VOC tiene un papel
importante en la modulacion de la arquitectura

radicular.

Preservacion del contenido relativo de agua

y del potencial hidrico de la planta

El contenido relativo de agua y el potencial
hidrico del

fisiologicos que revelan el estado hidrico de las

xilema son dos pardmetros

plantas. Una vez expuestos los efectos
negativos que trae consigo el estrés hidrico en
términos fisioldgicos y, en consecuencia, en
términos de productividad, rendimiento y
calidad de los cultivos, es evidente la necesidad
de preservar un estado hidrico favorable en los
sistemas agricolas. Dados los mecanismos
previamente descritos mediante los cuales las
PGPR ayudan a las plantas para desarrollar
estrategias de resistencia ante el estrés hidrico,
se puede destacar que, en consecuencia, estos
microorganismos ayudan a mantener mayor
contenido relativo de agua y potencial hidrico
del xilema de las plantas ya que: facilitan el
aprovisionamiento de agua a partir de un
sistema radicular amplio, ayudan a modular la
sefnalizacion fitohormonal de modo que las
plantas puedan regular la apertura de estomas y
disminuir la pérdida de agua, disminuyen la
desecacion y mantienen mayor humedad en el

sistema radicular a partir de la secrecion de EPS
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y son capaces de producir o estimular la
produccion vegetal de sustancias que permiten
el ajuste osmotico [13—15].

Efectos en la tasa fotosintética

La productividad de un cultivo estd asociada
inherentemente a su capacidad de fotosintetizar
[26]. Como se mencion6 anteriormente, la
exposicion al estrés hidrico puede inducir,
mediante multiples  mecanismos, un
decremento en la tasa fotosintética. Una de las
principales caracteristicas de una planta
sometida a estrés hidrico es la disminucion de
la relacion tallo: raiz, lo cual, si bien provoca
que el uso de los recursos disponibles se destine
primordialmente al desarrollo de los 6rganos
implicados en la toma de agua y nutrientes,
también reduce la superficie de Organos
fotosintéticos (las partes aéreas, especialmente
las hojas) [13]. Ademas, una planta bajo estrés
hidrico aminora la apertura de los estomas,
limitando la entrada de CO; [28] y el inherente
dafio oxidativo provocado por los estresores
afecta las estructuras de las membranas de los
cloroplastos y disminuye la actividad de las

enzimas fotosintéticas [25].

En este contexto, los mecanismos que se han
descrito en este trabajo sobre como las PGPR
actiian en la regulacion al estrés en las plantas
coadyuvan en la preservacion de la tasa
fotosintética mediante la produccion de
citoquininas, que incrementan la superficie de
los oOrganos aéreos y favorecen la apertura
estomadtica, ademas de que consistentemente
estos

microorganismos coadyuvan en la

preservacion de la integridad celular y de los
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fotosistemas mediante la activacion de los

sistemas antioxidantes de las plantas [13,15].

El todo es mucho mas que la suma de las
partes: la importancia de una vision integral
para el abordaje de la dinamica de las

relaciones planta-bacteria

Si bien mantener la productividad de los
sistemas agricolas es importante para posibilitar
la seguridad alimentaria de la poblacion
mundial, la intensificacion desmedida de los
sistemas agricolas en modos de produccioén no
sustentables implica exceder los limites
biogeoquimicos que mantienen al sistema
planetario en una dindmica estable y viable para
la subsistencia humana y del resto de los
sistemas vivos. La produccion en sistemas
agricolas intensificados convencionales altera
los ciclos

biogeoquimicos por

sobrefertilizacién, ocasiona la pérdida de
ecosistemas naturales para establecer tierras de
cultivo, induce la acidificacion de océanos,
exacerba el empleo de agroquimicos nocivos
para la fauna y la salud humana y demanda la
sobreexplotacion de recursos no renovables y la
quema de combustibles fosiles [110,111]. El
contexto global demanda la investigacion y la
implementacion de estrategias agroecologicas
que coadyuven a incrementar la productividad
de los sistemas agricolas sin los efectos
negativos que se han  mencionado
anteriormente y, para ello, es importante el
entendimiento profundo de las relaciones
ecoldgicas que subyacen y modelan la dinamica

de los sistemas productivos [112].

Como se ha mencionado a lo largo de este
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trabajo, las interacciones entre las plantas y su
microbiota rizosférica tienen implicaciones
relevantes sobre el estado fisiologico de las
plantas y, por ende, en la productividad,
rendimiento y calidad de los cultivos. Mucha
investigacion se ha realizado en torno a
explorar los efectos de una cepa o de un
consorcio bajo diversas condiciones de estrés,
sin embargo, los trabajos que abordan los
efectos de las interacciones entre las plantas y
la totalidad de su microbioma visto como un
sistema dinamico y complejo atn son
[11,91,113,114]. Es

importante visualizar que los microbiomas que

relativamente escasos

colonizan las raices de las plantas estan
estructurados y forman redes microbianas
complejas e interconectadas. Dentro de estas
redes, diferentes taxones tienen roles diversos y
se han identificado algunos que constituyen
grupos funcionales que podrian ser cruciales
para la salud de las plantas y el funcionamiento

del agroecosistema [114].

Por ejemplo, por medio de estudios que abarcan
largas escalas de tiempo ahora se sabe que la
suministracion de fertilizacion  organica
favorece el establecimiento de redes de
interaccion en la comunidad microbiana del
suelo mas resilientes, con mayor diversidad y
cuyos grupos funcionales son capaces de
movilizar eficientemente el carbono, el fosforo
y el nitrogeno cuando se compara con los
microbiomas que se establecen cuando los
suelos son provistos con fertilizantes
convencionales [113]. En ese sentido, también
se sabe que la compactacion del suelo tiene

efectos notables sobre la composicion del

43

AyTBUAP 8(31):24-55

Jasso-Arreola et al., 2023
microbioma, favoreciendo a microorganismos
anaerobios y saprofiticos y afectando a las
bacterias aerobias y hongos asociados a plantas.
Ello tiene inherentemente implicaciones en
términos del rendimiento de los cultivos [115].
Sin embargo, no se han encontrado trabajos
donde se analicen desde un punto de vista
integral, funcional y de redes las interacciones

del

incrementar la resistencia de las plantas ante el

microbioma rizosférico que permitan

estrés hidrico ni como estos se ven modificados

por el manejo de los cultivos.

Se requieren notables esfuerzos para soportar
un cambio de paradigma en el que la vision del
microbioma rizosférico como un sistema
complejo y dinamico brinde las bases para el
manejo integrado de suelos, fortaleciendo la
La

investigacion en este sentido actualmente se ve

resiliencia de los sistemas agricolas.
provista de mayores herramientas debido a la
creciente disponibilidad de las tecnologias de

secuenciacion masiva.

CONCLUSIONES

En el contexto de cambio climatico, el estrés
hidrico constituye uno de los principales
factores limitantes para la produccion agricola
y, por ende, la seguridad alimentaria a nivel
global. Se han buscado y desarrollado varias
estrategias para mantener e incrementar la
productividad, la cual se requiere que transite
para cimentarse en sistemas sustentables y
resilientes. Para ello se hace necesario tener
profundo conocimiento de la fisiologia de las
plantas cultivadas, asi como de la dinamica de
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las relaciones ecologicas que se establecen
entre éstas y la microbiota asociada. El uso de
PGPR en diversos cultivos ha demostrado
fortalecer los mecanismos de resistencia ante el
estrés hidrico en las plantas con las que
interactlian, ademas de coadyuvar mediante
diversos mecanismos para contrarrestar o
disminuir los efectos negativos que el estrés
fisiologico trae consigo y, en consecuencia,
aumentar la productividad, el rendimiento y la
calidad. Estos microorganismos incrementan la
disponibilidad de nutrientes, activan los
sistemas de defensa ante el dafio oxidativo,
modulan las vias de regulacion por
fitohormonas, coadyuvan a modelar la
arquitectura de las raices para favorecer la
adquisicion de recursos hidricos, desencadenan
mecanismos que evitan la pérdida de agua vy,
como resultado, mantienen un Optimo estado
hidrico y ayudan a preservar la tasa
fotosintética que es la base para mantener la
productividad y el rendimiento de los cultivos.
Sin embargo, atn se necesita profundizar sobre
los mecanismos mediante los cuales las PGPR
ayudan a las plantas a lidiar con el estrés
hidrico, por ejemplo, a través de un
entendimiento preciso de las modificaciones en
las vias de sefializacion hormonal y la
comunicacion  cruzada entre  diferentes
hormonas, ya que estas respuestas a veces
pueden variar entre diferentes cultivos y con
distintos niveles de intensidad del estrés.
Asimismo, es necesario continuar la busqueda
de mas cepas resistentes a la sequia que, a su
vez, presenten propiedades que coadyuven al

fortalecimiento de mecanismos de resistencia
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en las plantas con la finalidad de favorecer su
presencia en los suelos, ya sea mediante
estrategias de manejo de los cultivos, o bien, a
partir del disefio de bioinoculantes seguros y
efectivos. Ademas, es crucial avanzar en el
entendimiento de los microbiomas rizosféricos
como un sistema complejo que ayude a generar
planes de manejo integrado de suelos
encaminados a incrementar la productividad de
los sistemas agricolas de manera resiliente y
sustentable. Sin duda, las PGPR otorgan un
panorama promisorio para la adaptacion de los

sistemas agricolas ante el cambio climatico.
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