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Quizds uno de los grandes
desafios a los que nos
enﬁentamos actualmente
son los continuos, miiltiples
y simultdneos cambios
ambientales causados

por el cambio climdtico.

Introduccién

Estosafectanygeneranimpactosnegativossobrepatronesdebiodiversidad
y servicios ecosistémicos (sostenimiento y aprovisionamiento) que
influyen sobre la productividad agricola y, por ende, la seguridad
alimentaria (Urban et al., 2016). Dicha productividad y el crecimiento
de las plantas (de una gran diversidad de cultivos agronémicos) estan
restringidos intermitentemente por diversos factores ambientales que
generan un gran nimero de estreses de tipo abiético. Dentro de estos,
se encuentran la salinidad, la toxicidad por la acumulacién de metales
pesados, las temperaturas extremas (altas y bajas) y el déficit hidrico
provocado por las sequias (Aroca, 2012).

De todos estos tipos de estreses abiéticos, los que mas afectan la produccidn
agricola a nivel mundial son el déficit hidrico causado por las sequias y la
salinidad en los suelos (Kole et al.,, 2010; Shrivastava & Kumar, 2015). La
sequia disminuye el potencial hidrico del suelo, afectando la absorcién de
agua por parte del sistema radical de las plantas, lo que causa un estrés
oxidativo e incrementa la sintesis de especies reactivas de oxigeno (Ros,
por sus siglas en inglés: reactive oxygen species), que generan dafos
irreparables en las células vegetales (Vurukonda et al., 2016). De igual
manera, esta condicion de estrés implica danos en los procesos metabélicos
qgue afectan la fotosintesis y la asimilacidn y absorcién de nutrientes, lo
gue produce efectos nocivos sobre el crecimiento y la productividad de
los cultivos (Osakabe et al., 2014). Por estas razones, las sequias han
ocasionado reducciones significativas en los rendimientos de cultivos como
trigo, arroz, maiz y cebada (Miransari, 2014), y se espera que cause graves
problemas de crecimiento en las plantas al afectar mas del 50 % de las
tierras cultivables para 2050 (Kasim et al., 2013).

Entre tanto, la salinidad crea un estrés osmético, que puede considerarse
como una sequia fisioldgica; sin embargo, una acumulacion de sales mas
alta puede causar una toxicidad iénica que induce una senescencia de las
hojas (Munns & Tester, 2008). La sequia y la salinidad producen efectos
nocivos intracelulares y fisioldgicos similares que causan la desaparicién
de la planta (Gill y Tuteja, 2010). Asimismo, la salinidad ha convertido tierras
agronémicamente utiles en tierras improductivas, con una afectacién del
20 % a nivel mundial (Liu et al., 2020).

En la dltima década, la contaminacién por metales pesados ha
aumentado rapidamente y ha causado serios problemas ambientales,
principalmente como consecuencia de la industrializacion, la mineria y
la agricultura intensiva con el uso excesivo de fungicidas y herbicidas
(Etesami & Maheshwari, 2018; Kong & Glick, 2017). Por estas actividades
antropogénicas, el suelo se ha convertido en un depdsito de altas
concentraciones de una serie de metales pesados (Cd, Cu, Cr, Fe, Ni, Pb,
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Zn) que pueden causar toxicidad en diversos cultivos,
como trigo, maiz y arroz, entre otros, afectando su
crecimiento (produccién y germinacion de semillas,
desarrollo radical y produccién de biomasa), fisiologia
(relacion del agua, pigmentacion y proceso de
fotosintesis) y metabolismo (Ros, peroxidacidn lipidica
y degradacién de proteinas) (Ahmad et al., 2019).

Una de las estrategias que se han adoptado en los
ultimos anos para mejorar el crecimiento y rendimiento
de las plantas en situaciones ambientales adversas es
la utilizacién de microorganismos benéficos, como las
bacterias promotoras del crecimiento vegetal (PGPB)
(Vurukonda et al, 2016). Se ha demostrado en varios
estudios que las PGPB son capaces de mejorar la respuesta
de la planta ante diversas condiciones de estrés abiético
(Etesami & Maheshwari, 2018; Grover et al,, 2011; Rojas-
Tapias et al, 2012). Por ejemplo, se ha demostrado que
PGPB de los géneros Pseudomonas, Bacillus, Flavobacterium,
Azospirillum, Chryseobacterium, Achromobacter, Sinorhizobium,
Bradyrhizobium, Aeromonas y Acetobacter pueden generar
mecanismos que inducen la tolerancia a estreses abidticos

como la salinidad y la sequia, asi como aumentar la
supervivencia de las plantas en condiciones de toxicidad
por metales pesados (Etesami & Maheshwari, 2018;
Kavamura et al., 2013; Khanna et al,, 2019). Algunos de
los mecanismos que promueven la tolerancia al estrés
abidtico generada por las PGPB en las plantas incluyen la
produccién de fitohormonas, la produccién de compuestos
voldtiles, la actividad Acc desaminasa, la acumulacién de
osmolitos compatibles, la produccién de exopolisacaridos
(EPS), la actividad enzimatica antioxidante, la solubilizacion
de fésforo, la produccion de acidos orgdnicos, la produccién
de sideréforos, la produccion de polimeros extracelulares,
la reduccién en la toma de metales pesados por parte de
la planta, la induccién de genes de resistencia a metales
pesados vy la fijacion bioldgica de nitrégeno (Etesami &
Maheshwari, 2018; Yang et al., 2009). Recientemente,
estudios bioquimicos, fisiolégicos y moleculares de
interacciones planta-microorganismo han revelado la
existencia de respuestas de las plantas ante el estrés,
inducidas por los microorganismos, que podrian activar su
sistema de tolerancia inducido (sT1) contra los estreses de
tipo abidtico (Sangiorgio et al., 2020).
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Principales respuestas de las
plantas a estreses abidticos

Algunos de los mecanismos Ajuste osmotico

de respuesta de las plantas

a estreses abioticos som Para mantener su crecimiento normal, las plantas deben reajustarse

compartidos debido a que
diversos estreses pueden

al incremento externo en la osmolaridad (Shabala, 2017). Esto puede
realizarse al acumular una variedad de moléculas en el citoplasma para
contrarrestar la presion osmética externa. Esta acumulacién puede suceder

generar efectos similares. g yres formas,

Las plantas pueden acumular una gran cantidad de osmolitos
organicos (o “solutos compatibles”) al incrementar su toma del medio
externo; estos solutos pueden ser azucares, polioles, aminodcidos o
compuestos cuaternarios de amonio (Hasegawa et al., 2000).

Las plantas pueden sintetizar solutos compatibles de novo,
principalmente glicina-betaina, prolina y polioles (Khan, Tanveer et
al., 2020).

Las plantas pueden utilizar osmolitos inorgdnicos y aumentar la
acumulacion de Na*, Cl® y K* (Shabala & Shabala, 2011). Con respecto
a este ultimo proceso, cabe resaltar que los iones Na* y C® pueden
generar disrupciones en el metabolismo, por lo que la acumulacién

de Na* en las vacuolas para ajustar la presién osmética es esencial.
Este proceso es energéticamente menos costoso que la sintesis de
compuestos organicos (Shabala, 2017).




Respuesta antioxidante

La acumulacién de rRos genera efectos negativos en
las células debido a la capacidad de estas especies
de causar peroxidacién lipidica en las membranas
celulares, dano en el ADN, desnaturalizacién de
proteinas, oxidacién de carbohidratos, descomposicidn
de pigmentos y desbalance en la actividad enzimética
(Das & Roychoudhury, 2014). En la fotosintesis, una
limitacion en la disponibilidad de CO, debido al cierre
de estomas tiene como consecuencia la formacién
del anién superéxido (0,) en el fotosistema 1 (Psi,
por sus siglas en inglés) (Mehler, 1951), que puede
convertirse en el radical hidroxilo (OH:) —una especie
extremadamente reactiva— mediante la reaccion de
Fenton/Haber-Weiss (Hossain & Dietz, 2016). Ademas,
una insuficiente capacidad de disipar la energia
absorbida por las hojas genera la produccién de
oxigeno singlete en el fotosistema 11 (PsII, por sus siglas
en inglés) (Das & Roychoudhury, 2014). La generacién
de ROs se presenta en otros sitios diferentes a los
cloroplastos, como el peroxisoma, debido al incremento
en la fotorrespiracion, que es el responsable del 70%
del peréxido de hidrégeno (H,0,) producido bajo estrés
osmotico (Noctor et al., 2014); el apoplasto, siendo las
peroxidasas y las amino-oxidasas de la pared celular
una importante fuente de estas especies en condiciones
de estrés (Hossain & Dietz, 2016), y la membrana
plasmatica, debido a la actividad de la enzima NADPH
oxidasa (Shabala, 2017).

Como respuesta al estrés, las plantas producen ROS en
exceso, y el resultado es un desbalance en la oxidacidn,
que conlleva danos a nivel celular y metabélico, seguido
de una eventual muerte celular (Hossain & Dietz, 2016).

La regulacion en los niveles de estas especies se debe
principalmente a la actividad antioxidante enzimatica y
no enzimatica, que disminuye el estrés oxidativo (Numan
et al., 2018). La maquinaria enzimatica se puede dividir
principalmente en dos grupos. El primero son las
enzimas enfocadas en la detoxificaciéon de Ros, la cual
es llevada a cabo por algunas enzimas, como superoéxido
dismutasa (sop), catalasa (cAT) y guaiacol peroxidasas
(6Px), que transforman estas Ros en moléculas menos
toxicas, como H,0, y agua, algunas de las cuales, como
las Pox, emplean sustratos de alto poder reductor (acido
ascorbico [AA]l y glutatién reducido [GsH]) para llevar a
cabo sufuncién.Elotrogrupo sonlas enzimas encargadas
de restaurar el poder reductor de estas moléculas luego
de ser usadas, y entre ellas encontramos las enzimas
glutation reductasa (GR), dehidroascorbato reductasa
(DHAR) y monodehidroascorbato reductasa (MDHAR)
(Anwar Hossain et al., 2014; Das & Roychoudhury, 2014;
Hossain & Dietz, 2016; Joshi & Chinnusamy, 2014; Noctor
et al,, 2016; Noctor et al., 2018).

Los principales antioxidantes no enzimaticos son Aa,
GSH, a-tocoferol, carotenoides, fenoles, flavonoides
y prolina. En la tabla 4.1 se encuentra especificada la
funcion de cada uno de estos antioxidantes enzimaticos
y no enzimaticos, ademads de su localizacién intracelular.
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Funciones y localizacién celular de antioxidantes enzimaticos y no enzimdticos

Fuente: Das y Roychoudhury (2014)

Reaccidn catalizada:

0,7+0, +2H - 2H,0, + O,
Localizacién: Peroxisomas, mitocondria, citosol
y cloroplastos

Reaccién catalizada: 2H,0, — O,+2H,0

Localizacién: Peroxisoma y mitocondria

Reaccién catalizada:
H,0,+ AA — 2H,0 + DHA
Localizacién: Peroxisomas,

mitocondria, citosol y cloroplastos

Reaccién catalizada:
2MDHA + NADH — 2AA + NAD
Localizacién: Mitocondria, citoplasma y

cloroplasto

Reaccién catalizada:
DHA + 2GSH — AA + GSSG
Localizacién: Mitocondria, citoplasma y

cloroplasto

Reaccién catalizada:
GSSG + NADPH — 2GSH + NADP+
Localizacién: Mitocondria, citoplasma y

cloroplasto

Reaccioén catalizada:
H,O, + DHA — 2H,0 + GSSG
Localizacién: Mitocondria, citoplasma,

cloroplasto y reticulo endoplasmatico

Funcién: Desintoxica H,O, via accién de apx.
Localizacién: Citosol, cloroplasto, mitocondria,

peroxisoma, vacuola y apoplasto

Funcién: Actia como un cosustrato
desintoxicante para enzimas como peroxidasas,
GRY GST.

Localizacién: Citosol, cloroplasto, mitocondria,
peroxisoma, vacuola y apoplastoperoxisoma,

vacuola y apoplasto

Funcién: Protege contra y desintoxica
de productos de la peroxidacién
lipidica de la membrana.

Localizacién: Mayormente en membranas

Funcién: Disipan el exceso de energia de los
fotosistemas.
Localizacién: Cloroplastos y otros pldstidos

Funcién: Scavengers directos de H,0,,'O, y OH:

Localizacién: Vacuola

Funcién: Scavenger eficiente de
OH: y 'O,; previene dafos causados
por la peroxidacién lipidica.

Localizacién: Mitocondria, citosol y cloroplasto

Bacterias promotoras del crecimiento vegetal en sistemas de agricultura sostenible



Regulaciéon hormonal

Fitohormonas como el 4cido abscisico (aBA), el etileno
(ET), el &cido jasmonico (Ja) y el &cido salicilico (sA) son
importantes organizadoras de la defensa sistémica
al estrés (He et al,, 2018). El ABA ha sido reconocido
como la hormona mds importante para la respuesta
al estrés abidtico, ya que no solo interactia con las
demds hormonas de crecimiento vegetal, sino que
ademads es una importante molécula de senalizaciéon
(Khan, Asaf et al., 2020). En respuesta a condiciones de
estrés, los niveles de ABA se incrementan rapidamente

en los tejidos vegetales, activando vias de senalizacién
y modificando los niveles de expresién de genes
asociados alarespuestaal estrés (Wanietal.,2016).Esta

Capitulo 4. Aplicacion de Bacterias Promotoras de Crecimiento Vegetal en la Mitigacion de Estreses

sefalizacion resulta, eventualmente, en la reduccién de
la transpiracién y en la disminucién de la expansién
foliar (Wilkinson et al., 2012). Ademas, componentes
bioquimicos del sistema de defensa al estrés pueden
ser movilizados por ABA, incluyendo las proteinas de
choque térmico (HsP, por sus siglas en inglés), prolina,
antioxidantes no enzimaticos y enzimas antioxidantes
(He et al., 2018). Esta hormona también esta implicada
en las modificaciones estructurales de las raices en
condiciones de estrés (Giuliani et al., 2005). Aunque el
ABA tiene un papel principal en la respuesta al estrés,
datos experimentales demuestran de forma inequivoca
qgue las interacciones entre fitohormonas permiten
integrar mecanismos de sefalizacidn y respuesta que
ayudan a las plantas a tolerar las condiciones adversas
(Wani et al., 2016).
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Produccion de
oxido nitrico (NO)

El 6xido nitrico (No) es una pequefia molécula volatil
gue estd implicada en varios procesos de regulacién
en el crecimiento y desarrollo vegetal (Fancy et al,,
2017), y es, ademas, una molécula de sefalizacidén
de estrés (Khan, Tanveer et al., 2020; Numan et al,,
2018). El No desencadena directa e indirectamente la
expresion de genes regulados por reacciones redox.
Esta molécula reacciona con radicales lipidicos y
previene la oxidacion lipidica ejerciendo un efecto
protector al eliminar el radical superéxido y formar
peroxinitrito, que puede ser neutralizado por otros
procesos celulares. También ayuda en la activacién de
enzimas antioxidantes como GR, APX y CAT (Fancy et al,,
2017). La aplicacién de No en plantas en condiciones
de estrés ha demostrado tener un efecto de mitigacién
(Siddiqui et al., 2011).

Desde hace aproximadamente una década, se planted
la hipétesis de los “multiples mecanismos”, que
considera que no se puede adjudicar el efecto promotor
de crecimiento a un solo mecanismo de promocién
por parte de las PGPB, sino que, en la inoculacién, la
combinacion de mecanismos es responsable del efecto
benéfico en la respuesta de las plantas (Bashan &
Levanony, 1990).

La inoculacién con PGPB ha demostrado tener un efecto
en la respuesta fisiolédgica y bioquimica de las plantas
a estreses abidticos en diversos cultivos. Kim et al.
(2012) propusieron el término induccion de la tolerancia
sistémica (1ST, por sus siglas en inglés) para referirse a
los cambios fisicos y quimicos en plantas inducidos por
la inoculacion con PGPB y que resultan en un aumento
en la tolerancia al estrés abiético.

Estrés por cambios
en la temperatura

Naturalmente, la temperatura afecta tanto el crecimiento
de las plantas como sudesarrolloy distribucion geografica,
asi como la calidad y productividad de los cultivos
(Ding et al., 2020). Cada planta tiene un rango propio de
temperaturas optimas, lo que implica que temperaturas
adecuadas para algunas plantas resultan en efectos
negativos para otras (Mahajan & Tuteja, 2005). Las plantas,
como organismos, son raramente afectadas por factores
individuales, y el estrés por cambios en la temperatura es
usualmente acompanado por otros estreses, como déficit
hidrico, salinidad y, en consecuencia, estrés oxidativo
(Zrébek-Sokolnik, 2012).

Las plantas se adaptan continuamente a cambios
climaticos en la temperatura mediante la optimizacion
de su desarrollo y crecimiento, entendiendo crecimiento
como la ganancia neta de biomasa seca, y desarrollo,
como el incremento en nimero o dimensidn de érganos
por divisién o expansion celular en hojas, ramas, brotes,
raiz apical, etc. (Zrébek-Sokolnik, 2012). El desarrollo
de las plantas tiende a ser controlado principalmente
por la temperatura, siendo menos sensible a otros
factores medioambientales. Algunas de las respuestas
dependientes de la temperatura son el termoperiodismo,
la termomorfogénesis, la vernalizacidon y estratificacion
por frio y la respuesta a temperaturas extremas (Ding et
al., 2020; Zrébek-Sokolnik, 2012).

Cuando hablamos de estrés por cambios en la
temperatura, debemos observar dos escenarios: el
estrés por bajas temperaturas, denominado LTS (low-
temperature stress), y el estrés por altas temperaturas,
conocido como HTS (high-temperature stress) (Arun-
Chinnappa et al., 2017).



Estrés por bajas temperaturas (LTs)

ElLTs afecta a las plantas a nivel tanto morfoldgico como fisioldgicoy celular,
por lo que estas pueden exhibir efectos como acumulacién de antocianinas,
retraso en el crecimiento, marchitez, reduccién en el tamano de las hojas
y deformidad, clorosis y hasta necrosis (Bhandari & Nayyar, 2014; Zrébek-
Sokolnik, 2012). Al respecto, este fendmeno puede observarse de forma
marcada en plantas de climas tropicales y subtropicales, como maiz, soya,
garbanzo, arroz, algoddn, tomate, berenjena, chile, banano y varios cultivos
de cereales, que rdpidamente expresan sintomas de dafo cuando son
expuestos a bajas temperaturas (Bhandari & Nayyar, 2014; Mahajan & Tuteja,
2005). El LTs afecta a las plantas mayormente en sus primeros estadios
de desarrollo, principalmente el de plantula, y puede clasificarse en dos
categorias: el estrés por enfriamiento (chilling) y el estrés por congelamiento
(freezing) (Arun-Chinnappa et al., 2017; Bhandari & Nayyar, 2014).

El estrés por enfriamiento (chilling) es causado por la exposicion de las
plantas a bajas temperaturas (0-15 °C), lo que causa que estas sufran
lesiones, pero no ocurre la formacién de cristales de hielo. Los sintomas
fenotipicos asociados pueden resumirse en reduccidn de la expansioén foliar,
marchitez, clorosis y, en algunos casos, necrosis del tejido (Arun-Chinnappa
et al,, 2017; Bhandari & Nayyar, 2014; Mahajan & Tuteja, 2005). Uno de los
danos principales asociados con el enfriamiento es la pérdida de fluidez
de la membrana debido al estrés oxidativo producido, el cual resulta en la
produccién de H,0, y el aumento del contenido de malondialdehido (MDA)
por la peroxidacidn de lipidos, lo que produce fuga de electrolitos y afecta,
asi, la respiracién y la fotosintesis (Awasthi et al., 2015).

El estrés por congelamiento (freezing), por su parte, es causado por la
exposicion de las plantas a temperaturas bajo 0 °C, lo cual causa lesiones
por la formacién de cristales de hielo (Arun-Chinnappa et al.,, 2017;
Bhandari & Nayyar, 2014). Este estrés produce pérdida de la integridad
de la membrana, lo cual lleva a la fuga de solutos intracelulares y afecta,
también, la integridad de organelos y la compartimentalizacién celular, lo
que reduce la fotosintesis, el ensamblaje de proteinas y, en general, los
procesos metabdlicos de manera similar a como ocurre en el enfriamiento
(Mahajan & Tuteja, 2005; Zrébek-Sokolnik, 2012).

El efecto mds severo asociado al congelamiento es el dano de la
membrana debido a una deshidratacién aguda y a la formacién de
cristales de hielo que le producen dafio mecanico (Arun-Chinnappa et
al.,, 2017). La membrana esta constituida por dos tipos de acidos grasos:
los saturados y los insaturados. Los saturados son ricos en dtomos de
hidrégeno (-CH,-CH,-), mientras que los insaturados presentan uno o mas
dobles enlaces carbono-carbono (-CH=CH-), y es bien conocido que los
acidos saturados se solidifican mas facilmente a bajas temperaturas que
los insaturados.
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Las plantas sensibles

y resistentes tanto a
congelamiento como
enfriamiento difieren en
la proporcion de dcidos
grasos, donde las sensibles
poseen mds dcidos grasos
saturados mientras

las resistentes mds
insaturados (Mahajan
&F Tuteja, 2005; Zribek-
Sokolnik, 2012).
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16 Estrés por altas

temperaturas (HTS)

El HTs afecta a las plantas en
diferentes estadios del crecimiento,
generando una limitacidn fisioldgica
y reduciendo, asi, el crecimiento.
Estas altas temperaturas pueden
llevar eventualmente a la pérdida
excesiva de agua, desencadenando
un evento de estrés por déficit
hidrico en las plantas (Awasthi
et al., 2015). La iteraciéon de este
estrés entre periodos de tiempo
cortos y largos puede afectar tanto
la morfologia como la fisiologia e
inducir cambios bioquimicos en las
plantas, dependiendo de su estadio
de desarrollo, llegando hasta la
disminucién del crecimiento y de la
productividad (Arun-Chinnappa et
al., 2017).

Varios danos a nivel fisioldgico se han
observado en plantas bajo elevadas
temperaturas, como quemado de
hojas vy tallos, absicién y senescencia
de hojas, inhibicion del desarrollo
foliar y radicular, y dano de frutos,
lo que finalmente se asocia con la
disminucidn en la productividad (Bita &
Gerats, 2013). Las altas temperaturas
inducen cambios tanto en la respiracion
como en la fotosintesis, lo que llega a
producir danos enla clorofilay, en casos
excesivos, a disminuir la concentracion
de pigmentos fotosintéticos, lo que
finalmente acorta el ciclo de vida de
la planta (Arun-Chinnappa et al., 2017,
Bita & Gerats, 2013). Asimismo, el HTS
afecta la salud reproductiva de los
cultivos durante la floracién, lo que
reduce su fertilidad, ya que limita el
desarrollo tanto del polen como del
ovario (Arun-Chinnappa et al., 2017;
Zrébek-Sokolnik, 2012).
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Estrés por déficit
hidrico (sequia)

El estrés por déficit hidrico (sequia) es uno de los
mds comunes y con mas altos impactos sobre la
agricultura, debido a que genera, junto con otros
estreses abidticos, disminuciones cercanas al 50%
en la productividad de diferentes cultivos de interés
agroeconémico que deben suplir la creciente demanda
global de alimentos (Sharma et al.,, 2019; Ullah et
al.,, 2019). La deshidratacion celular y el desbalance
osmaético durante el déficit hidrico dan paso a los
principales efectos fisioldgicos asociados con la
sequia, como cierre estomatico, disminuciéon de la
fotosintesis, dano a la membrana, disminuciéon del
crecimiento y desarrollo de la planta, acumulacién de
osmolitos y respuesta antioxidante para el control de
Ros (Duca, 2015; Mahajan & Tuteja, 2005; Sharma et
al., 2019).

Una de las primeras respuestas de la planta frente a la
sequia es el cierre estomatico, para prevenir la pérdida
de agua por transpiracion, proceso que es regulado
principalmente por ROS, ABA y potasio. Esta respuesta
impacta significativamente la fotosintesis, debido a que
disminuye la concentracion de CO, intracelular y, por lo
tanto, la fijacién de CO, por parte de la enzima ribulosa-
1,6-bisfosfato carboxilasa/oxigenasa (Rubisco). Esto
conduce aunareduccidn quimicade varios componentes
que resulta en la producciéon de R0S, que pueden
desencadenar procesos de fotooxidacion celular en
diferentes niveles, incluyendo la membrana (Duca, 2015;
Mahajan & Tuteja, 2005).Lasequiageneradeshidratacion
de la membrana, lo que interrumpe su estructura y
desestabiliza la bicapa lipidica, y esto aumenta su
porosidad. Lo anterior desencadena el desplazamiento
de las proteinas alojadas en la membrana, induciendo la
pérdida de integridad y selectividad, y desestabilizando
la compartimentalizacién celular, lo que disminuye las
actividades enzimaticas asociadas con la membrana
(Ahmad et al., 2014; Duca, 2015).

La reduccién del crecimiento vegetativo durante el estrés
por sequia (en particular el crecimiento del tallo) se asocia
con la reduccién de la actividad quinasa dependiente de
ciclina (cpbk, por sus siglas en inglés: cyclic-dependent
kinase), induciendo una reduccién en la velocidad de la
divisidn celular y generando la inhibicién del crecimiento
(Chen & Xiong, 2012; Mahajan & Tuteja, 2005; Shrivastava
& Kumar, 2015). En relacidn con esto, el crecimiento foliar
es mucho mas sensible que el radicular, debido a que la
reduccién de la expansion foliar (ajuste del area foliar) es
un mecanismo empleado por las plantas para minimizar
el area expuesta, disminuyendo asi la transpiracién
y la pérdida de agua. De hecho, en algunos casos, el
crecimiento de la raiz puede aumentar debido a que una
expansién del sistema radicular facilita la extraccion
de agua localizada en capas mas profundas del suelo
(Mahajan & Tuteja, 2005).

El ajuste osmético en respuesta a la deshidratacién en las
plantasserealizareduciendo el potencialosméticocelular
mediante la acumulacion de solutos, dentro de los cuales
encontramos compuestos como prolina, glutamato,
glicina-betaina, azucares, polioles, oligosacaridos e
iones inorganicos, como el potasio, cuya funcién general
es ayudar a mantener el estado de hidratacién celular,
generando resistencia a la deshidratacion celular, y
esto se debe a que su caracteristica principal es que no
interfieren con los procesos metabdlicos normales de la
planta. La mayoria estdn implicados en los procesos de
senalizacion del estrés y proteccién de macromoléculas
y estructuras celulares contra las Ros (Sharma et al.,
2019; Waskiewicz et al., 2014).

Debido a la generacidn de RoS, se activan mecanismos
enzimaticos y no enzimaticos para eliminar el exceso
de ROS y prevenir los danos celulares. Los principales
mecanismos del sistema antioxidante fueron
detallados en la seccién “Respuesta antioxidante”.

Capitulo 4. Aplicacion de Bacterias Promotoras de Crecimiento Vegetal en la Mitigacion de Estreses

117




118

La salinidad de los

suelos es uno de los
estreses abidticos que mds
limitan la produccion
agricola a nivel mundial
(Munns &3 Tester, 2008).
Aproximadamente el

7% del total de la tierra
cultivable (1.000 millones
de hectdreas) y el 20 %

de la tierra cultivable
irrigada presentan niveles

de estrés por salinidad
(Wang et al., 2003).

Estrés por salinidad

Estos porcentajes irdn en aumento en los proximos anos, debido a las malas
practicas de manejo de suelos y al uso indiscriminado de agroquimicos para
satisfacer las necesidades nutricionales de las plantas y, de esta forma, las
demandas en los rendimientos de los cultivos (Kamran et al.,, 2020). Como
consecuencia, se estima que para 2050 mas del 50% de la tierra cultivable
presentara algln grado de salinizacion debido al aumento en la salinidad de
los suelos y a los periodos de sequia en muchas regiones (Wang et al., 2003).

Los suelos salinos se definen como aquellos en los que la conductividad eléctrica
del extracto de saturacién (ECe) es mayor o igual a 4 dS m™ (Tanji & Wallender,
2012). Dependiendo de su origen, la salinidad de los suelos puede clasificarse
como primaria o secundaria. La salinidad primaria (o natural) se refiere al
desarrollo de suelos salinos debido a procesos geoldgicos, hidroldgicos y
pedoldgicos naturales, mientras que la salinidad secundaria implica procesos
antropogénicos, principalmente relacionados con métodos inadecuados de
irrigacion, uso de agroquimicos y procesos de deforestacion y sobrepastoreo
(Safdar et al., 2019). Los cationes cominmente asociados con la salinidad son
el sodio (Na*), el calcio (Ca*?) y el magnesio (Mg*?), y los aniones mas comunes
son el cloro (CI?), el sulfato (SO,*) y los carbonatos (HCO,?). Sin embargo, los
iones Na*y C® son considerados los mas importantes debido a que son toxicos
para las plantas, y el Na*, en particular, es agente dispersante, es decir, provoca
el deterioro de la estructura fisica del suelo (Safdar et al., 2019).

Bacterias promotoras del crecimiento vegetal en sistemas de agricultura sostenible



Efecto del estrés por
salinidad en el crecimiento
y desarrollo de las plantas

Con base en su respuesta a altas concentraciones de
sales, las plantas pueden dividirse en dos grupos: plantas
haldfitas y plantas glicdfitas. Las plantas haléfitas son
nativas de suelos salinos y completan su ciclo de vida en
ese ambiente, mientras que las glicéfitas (literalmente
“plantas dulces”), por su parte, no son capaces de resistir
las concentraciones de sales de la misma forma que las
haléfitas. Usualmente hay un umbral de concentracién
de sal sobre el cual las glicéfitas empiezan a mostrar
signos de inhibicidn de crecimiento, clorosis y pérdida
de biomasa seca (Lazar, 2003). El efecto inhibitorio del
estrés salino depende de factores como la concentracion,
el tiempo de exposicion, la especie vegetal y la variedad,
el estadio de desarrollo vegetal y las condiciones
ambientales (Kamran et al., 2020). La mayoria de los
cultivos son tolerantes al estrés salino durante la
germinacion, incluyendo algunas especies clasificadas
como “susceptibles”, que son sensibles durante la
emergencia y las etapas de desarrollo vegetativo

tempranas, y se vuelven mas tolerantes en las ultimas
etapas de este (Tanji & Wallender, 2012).
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La presencia de altas concentraciones de sal en el suelo
genera un estrés osmético que, de la misma forma que el
déficit hidrico, produce una disminucién en el crecimiento
foliar y, en menor medida, radical (Shabala, 2017). El
efecto principal de este estrés osmaético se observa en
la disminucién en la tasa de emergencia y expansion de
hojas, en la inactivacion o disminucién del desarrollo de
ramificaciones laterales en plantas dicotiledéneas y en
la disminucién en el nimero de macollas en cereales
(Munns & Tester, 2008). Con una exposiciéon prolongada
a altas concentraciones de sales en los suelos, el
contenido de estas aumenta gradualmente, generando
un estrés por toxicidad de iones. Las células de las
hojas jovenes acomodan rapidamente la sal dentro de
sus vacuolas en expansion, asi que las sales no inhiben
directamente su crecimiento (Munns, 2002), pero el
transporte continuo de las sales a las hojas viejas (que no
se estan expandiendo y, por lo tanto, no pueden diluir la
concentracion de las sales como las hojas mas jévenes)
eventualmente resulta en altas concentraciones de Na*y
CL% por lo que aumenta la tasa de senescencia en hojas
viejas (Shabala, 2017). Si la tasa a la cual las hojas viejas
mueren es mayor que la tasa a la cual las hojas nuevas
son producidas, la capacidad fotosintética de la planta
no podra suplir los requerimientos de carbohidratos de
las hojas jovenes, lo que reduce su tasa de crecimiento
(Munns & Tester, 2008).
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Efecto del estrés por salinidad en
la fotosintesis, el metabolismo
y la nutricién vegetal

La exposicion a altas concentraciones de sales en el
suelo (por fuera de las raices) tiene un efecto claro en la
disminucién de la apertura estomatica (Shabala, 2017).
Ademads, en algunas especies vegetales se ha observado
gue, en presencia de este estrés, hay una disminucion en
la eficiencia cuantica fotoquimica del fotosistema 11, que
se correlaciona con el envejecimiento foliar y el aumento
en las concentraciones de Na*y CI® foliares (James et al.,
2002; Negrao et al., 2016). Luego del cierre de estomas,
la reduccion del CO, interno disminuye la actividad de
diferentes enzimas, incluyendo la Rubisco (Chaves et al.,
2008), lo que limita la carboxilacion y reduce la tasa de
fotosintesis (Negrao et al., 2016).

Ademds del efecto sobre la fotosintesis, la toxicidad del
Na* impone un desbalance idnico en el citosol. Debido a la
similitud en las propiedades fisicoquimicas del Na* y el K*, el
ion Na* compite con el K* por los sitios de unién en procesos
metabdlicos en el citoplasma, como reacciones enzimaticas,
sintesis de proteinas y funciones del ribosoma (Pardo &
Rubio, 2011). Con mas de 50 enzimas citoplasmaticas que
son activadas por el K, la disrupcién del metabolismo es
severa, tanto en las raices como en los tejidos foliares. La
salinidad también afecta la capacidad de las plantas de
adquirir y metabolizar otros nutrientes esenciales, como
el calcio, el nitrégeno, el fosforo y el magnesio (Loupassaki
et al,, 2002). La reduccién en la tasa de fotosintesis y la
disrupcién de los procesos metabédlicos causadas por el

estrés osmadtico y la toxicidad del Na* en el tejido vegetal
generan un estrés secundario, el estrés oxidativo (Khan,
Tanveer et al., 2020; Shabala, 2017) (véase, mas atras, la
seccion “Respuesta antioxidante”).

Principales mecanismos de
tolerancia al estrés por salinidad

Las plantas utilizan varios mecanismos fisioldgicos
y bioquimicos para evitar el dafio y sobrevivir bajo
estas condiciones de estrés. Debido a la naturaleza del
estrés salino, las plantas deben generar estrategias
para enfrentar los estreses osmaético, idnico y oxidativo
producidos por la alta concentracién de sales en el suelo
(Lazar, 2003). Algunos de los principales mecanismos
de respuesta son el ajuste osmoético, la respuesta
antioxidante y la regulacion hormonal, que se encuentran
explicados con mayor detalle en la seccion “Respuesta
antioxidante”. Sin embargo, existe una respuesta
especifica ante la toxicidad de iones Na* y CI® y que es
necesaria para el aumento en la tolerancia de las plantas
a estas sales: la homeostasis iénica. Para mantener la
homeostasis, las plantas utilizan mecanismos como
los siguientes: 1) la expulsion del Na* del citosol, 2) el
secuestro de este ion en las vacuolas y 3) su acumulacion
en hojas viejas para proteger el crecimiento de las
plantas en condiciones de salinidad (Khan, Tanveer et al,,
2020; Numan et al., 2018). Ademas, debido al desbalance
en la proporcién Na*/K* generado por la entrada de Na*
a las células, estas deben activar mecanismos para la
retencidn de K* en el citosol y prevenir las alteraciones
metabdlicas por la fuga de este ion (Assaha et al., 2017,
Shabala, 2017; Shabala & Cuin, 2008).




Metales pesados

Los metales pesados son elementos que poseen cinco
veces la gravedad especifica del agua (>5 g/cm?) (Singh
et al,, 2016). Son constituyentes naturales de la corteza
terrestre, pero, debido a actividades humanas y al
aumento en los residuos industriales, la contaminacion
de los suelos y las fuentes hidricas han resultado en una
problematica importante en los ecosistemas, pues estos
metales no son biodegradables y se mantienen en el
ambiente de forma indefinida (Singh & Prasad, 2011). La
polucidn por metales pesados se debe principalmente a
las industrias en crecimiento, la mineria, la fundicion, la
eliminaciéon de desechos industriales, las aplicaciones
de fertilizantes y pesticidas en cultivos, los abonos
compostados, la irrigacion de cultivos con aguas
residuales no tratadas o lodos, las plantas de energia,
la deposicion atmosférica, el refinado y el derrame de
petroquimicos (Gangwar et al., 2014).

Estos metales pueden entrar en la cadena alimenticia
como resultado de su absorcidn por parte de las plantas
(Gangwar et al., 2014). Por esto, cuando se encuentran

en el suelo, implican un riesgo para el desarrollo vegetal
y para la salud humana (Singh et al., 2010). Entre
los metales pesados se encuentran algunos que son
esenciales para el desarrollo vegetal; sin embargo, a
elevadas concentraciones, pueden afectar la fisiologia y
bioguimica de las plantas (Dubey et al., 2018; Gangwar
et al.,, 2014). La toma y translocacion de estos metales
puede variar de forma considerable y depende de la
especie vegetal y el tipo de metal (Dutta et al,, 2018).
Metales como el hierro (Fe), el manganeso (Mn), el
niquel (Ni), el zinc (Zn) y el cobre (Cu) son esenciales
y cofactores necesarios para muchas reacciones
enzimaticas (Fox & Guerinot, 1998). Los metales pesados
no esenciales (Cr, As, Cd, Pb, Hg), por su parte, no son
requeridos por los organismos e interfieren en procesos
fisioldgicos al alterar reacciones enzimaticas debido a su
reactividad con los grupos tiol y otros grupos funcionales
(Dubey et al., 2018), como se observa en la Figura 4.1.
Por esta razon, las plantas deben adquirir mecanismos
especializados para percibir, transportar y mantener
metales esenciales dentro de los limites fisioldgicos y
para controlar la acumulacion excesiva de metales no
esenciales (Gangwar et al., 2014).

Efecto del estrés por metales pesados en plantas.

Fuente: Elaboracién propia con base en Dutta et al. (2018)
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Efecto de los metales pesados
en el crecimiento, la fisiologia
y la bioquimica vegetales

Los metales acumulados en los tejidos vegetales pueden causar efectos
toxicos, especialmente cuando se translocan a los tejidos aéreos
(Gangwar et al., 2014). La disminucién en el crecimiento, la necrosis
foliar, la disminucidn en la tasa de germinacion y la pérdida de turgencia
son las consecuencias mas comunes del estrés por metales pesados
(Sharma & Dubey, 2007). Esto se debe a sus efectos sobre la fisiologia
vegetal en procesos como la fotosintesis, la toma y el transporte de agua,
la transpiracién, la nutricidn mineral y la toma de elementos esenciales
(Gangwar et al., 2014). Ademas, los iones metalicos pueden interactuar
con el ndcleo celular y causar danos en el ADN, como la modificacién de
bases, la depurinacion y la alteracion en el ciclo y division celular (Hossain
et al., 2012).

Con respecto al efecto de la presencia de estos metales sobre el aparto
fotosintético, algunos estudios han reportado disminuciones en la
actividad del fotosistema 11 (psn) y el rendimiento cuantico (Ventrella et
al., 2009). Estos iones metalicos interfieren con las reacciones de luz y
causan disminuciones significativas en la asimilacién de CO,, mediante
la inhibicién de la actividad RuBP carboxilasa o la afectacién de la
estabilidad estructural de esta a través de la interaccidn con los grupos
tiol (Dutta et al., 2018). Ademas del aparato fotosintético, los metales
pesados alteran el metabolismo vegetal. Con respecto al nitrégeno, los
metales inhiben la actividad de las enzimas clave en los procesos de
metabolismo y asimilacién de amonio y nitrato, como nitrato reductasa,
nitrito reductasa, glutamina sintetasa, glutamina oxoglutarato
aminotransferasa y glutamina deshidrogenasa, respectivamente (Chiraz
et al., 2003). El As(V), al ser quimicamente similar a los fosfatos, puede
ser transportado por proteinas transportadoras de fosfatos al interior
de la membrana plasmatica, generando un desbalance en el suministro
de fosfatos (Dubey et al.,, 2018). Durante reacciones de fosforilacion,
el As(V) puede competir con los fosfatos y desacoplar la fosforilacion
oxidativa al desplazar el fosfato durante la sintesis de ATP (Finnegan &
Chen, 2012).

El estrés por metales pesados también induce la acumulacién excesiva de
ROS, como el anién superdxido (0,), el radical hidroxilo (OH-) y el peréxido
de hidrégeno (H,0,), dentro de las células (Shahid et al., 2014). En los
tejidos vegetales, las Ros pueden ser directamente producidas por Cu,
Pb, Cr y As, y de forma indirecta por Cd, debido a que este metal puede
producir ROS a través de la inactivacién enzimatica y la estimulacién de la
expresion de lipoxigenasas (Dubey et al., 2018).
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En muchas especies
vegetales se ha reconocido
que los metales pesados
inducen la peroxidacion
lipidica, reducen el nivel
de dcidos grasos saturados
y aumentan el contenido de
dcidos grasos insaturados
en las membranas
(Dubey et al., 2018;
Hossain et al., 2012).



Sistemas de detoxificacién en plantas

Las raices de las plantas pueden prevenir el ingreso de los metales al interior
de la planta al precipitar los iones metalicos presentes en el suelo mediante
exudados radicales como el malato, el oxalato y el citrato (Hossain et al., 2012).
Una vez estan en el interior de la planta, las células pueden utilizar proteinas
de transporte para excluir los metales hacia el apoplasto, disminuyendo
su concentracion en el interior celular (Dubey et al., 2018). Ademas de la
exclusion, existen otros mecanismos para restringir la toma y transporte
de metales pesados, como la formacién de complejos en la interfase pared
celular-membrana plasmatica y la distribucion espacial de los metales, en la
gue estos se acumulan en las raices para prevenir el dano en tejidos foliares
(Hossain et al., 2012). Una vez en el interior de las células, la quelacion y
el secuestro en las vacuolas son los mecanismos mas importantes en la
detoxificacién de metales pesados (Dubey et al., 2018). Moléculas de bajo
peso molecular especificas con el GsH, las fitoquelatinas (Pc, por sus siglas
en inglés) y las metalotioneinas (MT) se unen a los metales pesados para
facilitar su transporte hacia las vacuolas (Dubey et al., 2018; Jain et al., 2018).
Ademds, algunos reportes indican el papel de aminoacidos como la prolina
en el incremento de la resistencia al estrés por metales pesados en las
plantas, no solo de forma indirecta, al contribuir al ajuste osmético celular,
sino también con la formaciéon de complejos prolina-metal, que previenen
dafios enzimaticos (Sharma & Dietz, 2006; Viehweger, 2014).
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Debido a la generacion de
ROS, se activan mecanismos
enzimdticosy no
enzimdticos para eliminar
su exceso y prevenir los
darios celulares (véase,

mds atrds, la seccion
“‘Respuesta antioxidante’).
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Papel de las PGPB en la
mitigacion del estrés abidtico

La mitigacion de estreses
abidticos en las plantas
mediante la aplicacion de
PGPB integra diferentes
mecanismos que afectan
tanto el crecimiento como
el desarrollo de estas. Estos
mecanismos pueden actuar
de manera sinérgica,
mitigando los efectos
deletéreos que producen los
diversos estreses abidticos
a los cuales se enfrentan las
plantas durante su ciclo de

vida (Ullah et al., 2019).

Las PGpPB utilizan diversos mecanismos parainfluenciar el comportamiento
de la planta bajo condiciones de estrés abiético; uno de ellos es el uso de
sustancias reguladoras del crecimiento, como las auxinas, de las cuales el
acido indolacético (ala) induce la estimulacion de la divisidn celular tanto
en el tallo como la raiz, lo cual mitiga la pérdida de biomasa debida al
retardo del crecimiento por causa del estrés abiotico (Riemann et al., 2015).
Este compuesto también ha sido relacionado con el aumento de fenoles
totales, el contenido de calcio intracelular y la actividad de la enzima
polifenol oxidasa en las plantas bajo estrés, factores que benefician la
mitigacion de estos estreses abidticos (Ahmad et al., 2008; Chowdhury,
2003; Ullah et al., 2019).

Moléculas como el AlA, las giberelinas y las citoquininas producidas por
las PGPB (ya sea en la rizésfera o en los tejidos de las plantas) generan
el aumento de la division celular, estimulando también la extensién de
la raiz y la generacion de pelos radicales, lo cual incrementa la toma de
nutrientes debido a una mayor superficie de captacion para la planta (Qin
et al., 2016). Plantas inoculadas con PGPB han demostrado aumentar la
toma de nutrientes como fésforo y potasio bajo condiciones de estrés
abidtico, lo cual se ha visto vinculado a la mitigaciéon de este (Moreno-
Galvan, Romero-Perdomo et al., 2020; Rojas-Tapias et al., 2012; Tiwari et
al., 2018). En la Figura 4.2 se puede observar, de forma general, el efecto
de las PGPB en la respuesta a algunos estreses abiéticos.
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Efecto de los estreses por salinidad y déficit hidrico

sobre el desarrollo de las plantas.
Fuente: Forni et al. (2017)
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Respuesta al estrés

La produccién de exopolisacaridos (EPS) también ha sido
asociada con la mitigacion de estreses abidticos, ya que
estos, ademas de incrementar grandemente el volumen
de los macroporos y los agregados de suelo rizosféricos,
favorecen la adhesion a la superficie radicular vy, al estar
involucrados en la formacion de biopeliculas, pueden
producir zonas de microhidratacién a nivel radicular, lo que
favorece el intercambio de nutrientes y protege a la raiz
frente a la desecacion en medios con un bajo contenido
de agua (Dimkpa et al., 2009; Kavamura & de Melo, 2014;
Moreno-Galvan, Cortés-Patifo et al, 2020; Timmusk &
Nevo, 2011; Upadhyay et al., 2011; Yegorenkova et al., 2001).

Todos estos mecanismos nombrados anteriormente
trabajan de forma indirecta sobre la promocion del
crecimiento vegetal bajo condiciones climaticas favorables
y no favorables, como lo son los estreses abidticos. Sin
embargo, existe una actividad enzimatica llamada acido
(acc)
(ACC-desaminasa), la cual, cuando esta presente en los

1-aminociclopropano-1-carboxilico desaminasa
microorganismos, ha demostrado producir un impacto
importante sobre la mitigacion del estrés abiédtico en las
plantas (Glick, 2014).
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Efecto de la ACC-

desaminasa bacteriana
en la mitigacion de
estreses abidticos

El aumento en la produccidn de etileno en las plantas es un indicador
de susceptibilidad ante varios tipos de estrés ambiental (Glick, 2014;
Miller & Munné-Bosch, 2015). Este compuesto es una hormona
vegetal relacionada con la regulacién de varios procesos fisioldgicos
en las plantas, pero su producciéon asociada a estreses abidticos
conduce a una reduccidn significativa en el crecimiento y desarrollo
vegetal, razon por la cual, si no es controlado correctamente, puede
iniciar la senalizacion celular apoptética, que genera la muerte de la
planta (Dubois et al., 2018; Igbal et al., 2017).

Las plantas biosintetizan el etileno a partir de la S-adenosilmetionina
(saM), la cual es convertida por la 1-aminociclopropano-1-carboxilato
sintetasa (Acs) en acido 1-aminociclopropano-1-carboxilico (acc), el
cual es convertido, finalmente, en etileno por la ACC-oxidasa (Glick
et al., 2007; Vurukonda et al., 2016). Al respecto, la incidencia de
estreses abiodticos ha demostrado aumentar la sintesis del precursor
inmediato Acc, el cual es tan secretado por las plantas en sus
exudados radicales que ha sido hallado en casi todas las plantas que
crecen en condiciones ambientales estresantes (Abiri et al., 2017; Liu
et al., 2015; Wang et al., 2013).

El papel que desempena la ACC-desaminasa en plantas bajo
estrés abidtico estd relacionado con la reduccién de la accidn
inhibitoria del etileno (Shaharoona et al., 2006). La presencia de
dicha enzima en las bacterias es capaz de reducir la produccion
de etileno en las plantas (Yang et al., 2009), mediante la
metabolizacién del Acc (presente en los exudados radicales),
convirtiéndolo en K-cetobutirato y amonio. Esto permite que el
sistema radical se desarrolle sin la inhibiciéon propia de dicho
compuesto, propiciando asi una mayor absorciéon de nutrientes
(Glick, 2014; Glick et al., 2007). Existen muchos reportes sobre
el mejoramiento en el desarrollo de la planta al inocular cepas
bacterianas que son positivas a la produccién de ACC-desaminasa
durante estados de sequia (Sarma y Saikia, 2014), estrés por
exceso de agua (Grichko & Glick, 2001), hipersalinidad (Nadeem
et al., 2007; Stearns et al., 2005) y otros tipos de estrés. En la
Figura 4.3 se observa coémo una bacteria con ACC-desaminasa y
la producciéon de auxinas pueden favorecer el crecimiento de una
planta bajo condiciones de estrés abidtico.
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" Figura4.3. Modelo de la forma como una pGpB que produce ACC-desaminasa y A1A puede

facilitar el crecimiento vegetal bajo condiciones de estrés.
Fuente: Elaboracién propia con base en Glick (2014)
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Nota: La tnica enzima sefialada en la figura es la ACC-desaminasa. La saMm es convertida en acc por la ACC-sintasa, y el
Acc es convertido en etileno por la ACC-oxidasa. La biosintesis de A1a tanto en plantas como en bacterias es un proceso
complejo que implica multiples enzimas y factores.

Ejemplos de mitigacion
del estrés por altas y bajas
temperaturas mediante PGPB

Entre los posibles escenarios dados por la variabilidad climatica se
encuentran los extremos de temperatura, que afectan la fisiologia de las
plantas y disminuyen, asi, la produccidn y el rendimiento de los cultivos;
sin embargo, el uso de PGPB ha demostrado aumentar la tolerancia de
las plantas a condiciones de altas y bajas temperaturas. Sarkar et al.
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(2018) encontraron que, en dos cultivares de trigo (HT
41 y HT 15) expuestos a temperaturas de 40 °C, la
inoculacidn con Bacillus safensis permitiéo un mayor
contenido relativo de agua (Rwc, por sus siglas en
inglés) foliar, un menor contenido de RoS a nivel
foliar (H,0, y 0,7), una menor peroxidacién lipidica y
una menor fuga de electrolitos. La regulacién de la
cantidad de Ros se correlacioné con el aumento en
la actividad antioxidante de las enzimas APX, GR, SOD,
CAT Yy POX, y con el aumento en la concentracién de los
antioxidantes no enzimaticos glicina-betaina y acido
ascoérbico, asicomo conladisminuciénen el contenido
de prolina. Con estos resultados, los autores sugieren
la inoculacion de semillas como una herramienta
sencilla,efectivayasequible paramejorarlarespuesta
de las plantas al estrés por altas temperaturas. La
modulacién en la actividad antioxidante también
fue encontrada por Ali et al. (2011) en plantas de la
variedad de trigo LOK-1, pero este autor encontré
qgue la inoculacién con Pseudomonas putida AKMP7
resulté en una disminucion en la actividad enzimatica
antioxidante y en un aumento en la concentracion de
solutos compatibles. Esto resalta la importancia de
las interacciones especificas entre plantas y PGPB,
gue pueden resultar en diferentes respuestas a las
condiciones ambientales.

Bruno et al. (2020) observaron no solo un aumento
en la tolerancia a altas temperaturas en plantas
de sorgo, sino ademas un efecto de la inoculacién
con la cepa Providencia rettgeri TCR21 en presencia
de Cr*¢, pues las bacterias no solo aumentaron la
tolerancia a estos estreses combinados, sino que
ademas disminuyeron la concentracidn foliar de este
metal pesado. En combinacién de estos estreses, los
autores encontraron una disminucién significativa de
la concentracidén de prolina en las plantas inoculadas,
asi como un aumento significativo en la actividad
enzimatica antioxidante. Las plantas inoculadas
presentaronunamayortasadeproducciéndebiomasa,
longitud foliar y radical, y contenido de pigmentos
fotosintéticos. En un trabajo que probaba la respuesta
de las plantas inoculadas a diferentes estreses,
Abd El-Daim et al. (2019) observaron la capacidad
de la cepa Bacillus velezensis 5113 para mejorar la
supervivencia de plantas de trigo a estrés por altas
(40 °C) y bajas (X5 °C) temperaturas, y encontraron

diferencias en la acumulacién diferenciada de
metabolitos entre las plantas inoculadas y las no
inoculadas. En bajas temperaturas, la acumulacién
de metabolitos como sacarosa, prolina y piruvato
disminuyé en las plantas estresadas, pero aumenté
en las plantas inoculadas con la cepa 5113. Ademas,
los autores encontraron que el efecto del estrés por
frio en las vias metabdlicas fue mayor en las plantas
no inoculadas, pues se encontré la acumulacion
de metabolitos implicados en las principales vias
metabodlicas, como el metabolismo de azlcares
y la sintesis de flavonoides, pero los metabolitos
acumulados en las plantas inoculadas no fueron
conectados con estas vias metabdlicas.

Con respecto a la inoculacién de PGPB para mejorar
la respuesta a bajas temperaturas, se ha observado
la capacidad de la cepa Burkholderia phytofirmans
PsJN en plantas de vid. Ait Barka et al. (2006)
encontraron que esta cepa promueve un mayor
desarrollo de la raiz y una mayor produccién de
biomasa en plantas sometidas durante 14 dias a 4
°C. Ademas, la inoculacién con esta cepa incrementé
los contenidos de almidén, prolina y compuestos
inddlicos en las plantas. Asimismo, Fernandez et al.
(2012) encontraron que esta cepa tiene la capacidad
de mitigar el efecto de bajas temperaturas (4 °C)
en la fotosintesis, y sugieren la modificacién del
metabolismo de carbohidratos como un mecanismo
implicado en el efecto de esta cepa. Theocharis et al.
(2011) encontraron, ademads, que esta cepa permite
unarespuestamasrapidayunaumentoenlaexpresion
de genes asociados a sistemas de defensa y actividad
antioxidante.Engeneral,estacepamodificadiferentes
mecanismos de respuesta en la planta que permiten
una mejor tolerancia a las bajas temperaturas. En
plantas de tomate, Chen et al. (2014) observaron
gue la inoculacién con la bacteria endofitica TPs-
04, con actividad ACC-desaminasa, resulté en un
incremento en la actividad enzimatica antioxidante y
disminuyé de forma significativa la acumulacién de
H,0, y la peroxidacién lipidica en respuesta a bajas
temperaturas nocturnas (6 °C). Igualmente, Saikia
et al. (2018) encontraron que los niveles de prolina
se incrementaron significativamente en Vigna mungo
L.y Pisum sativum L. al inocularlas con un consorcio
formado por diferentes PGPB.
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Ejemplos de mitigaciéon
del estrés por déficit
hidrico mediante PGPB

El efecto de la inoculacién con PGPB bajo condiciones de
déficit hidrico ha sido evaluado en diversos cultivos de
importancia econdmica, y se ha encontrado, entre los
efectos mas importantes, la modulacion de la produccion
de reguladores de crecimiento vegetal. Zhang et al.
(2007). reportaron que la inoculacién con la cepa Bacillus
subtilis GBO3 promovié el crecimiento de plantas de
Arabidopsis mediante la regulaciéon de la homeostasis
de auxinas; especificamente, observaron una mayor
expresion génica relacionada con la sintesis de auxinas en
partes foliares de las plantas expuestas a la cepa GBO03.
Ademads, encontraron que esta sintesis es mediada por
la produccion de compuestos volatiles organicos (voc,
por sus siglas en inglés) por parte de la bacteria. Cohen
et al. (2009) demostraron que la inoculacién con la cepa
endofitica Azospirillum lipoferum usa 59b resulté en un
aumento en la produccién de ABA en plantas de maiz
tratadas previamente con inhibidores de la sintesis de
ABA y giberelinas y que fueron sometidas a dos periodos
de 10 y 7 dias de sequia, respectivamente. Este aumento
permitié una mayor produccion de materia seca foliar y
radical, mayor altura, mayor area foliar y mayor Rwc. Estos
resultados resaltan el valor de la modulacién hormonal en
la respuesta a estrés por parte de estos microorganismos,
pues esta modulacién puede ser diferente dependiendo de
cadamicroorganismoy de las condiciones experimentales.
Cura et al. (2017) encontraron, por el contrario, que la
inoculacién de plantas de maiz con las cepas Azospirillum
brasilense Sp7 o Herbaspirillum seropedicae Z-152 result6
en una disminucioén en el contenido de ABA y etileno, asi
como en una reduccién en el contenido de prolina. Esto fue
asociado con una menor percepcion del estrés por parte
de la planta, que resultéd en una menor peroxidacion de
lipidos y en un mayor contenido de carbono, nitrégeno,
clorofilas y Rwc a nivel foliar, ademas de una mayor
produccion de biomasa.

Ademas de las respuestas a nivel foliar, la modulacién
hormonal generada por las PGPB también puede producir
cambios y alteraciones en la morfologia y estructura de
la raiz, que resultan en un aumento en la toma de agua y

nutrientes, lo que genera un efecto positivo en condiciones
de déficit hidrico (Ngumbi & Kloepper, 2016). Incrementos
enlalongitud y biomasa de las raices de plantas sometidas
a déficit hidrico han sido reportados en plantas de maiz
(Cura et al, 2017; Naseem & Bano, 2014; Naveed et al,,
2014), trigo (Timmusk et al., 2014), arroz (Filgueiras et al.,
2020; Silva et al., 2020), vid (Rolli et al., 2015) y cana de
azuUcar (Moutia et al.,, 2010), entre otros cultivos. Vargas et
al. (2014) encontraron que, al inocular plantas de cafa de
azucar con la cepa Gluconacetobacter diazotrophicus PAL5,
la colonizacion de las bacterias modificé la expresion de
genes asociados a la respuesta al estrés y al metabolismo
de hormonas en la planta, especialmente en las raices, lo
que sugiere que las raices inoculadas no experimentan
el mismo nivel de estrés que las raices de plantas no
inoculadas. Jochum et al.(2019), por su parte, demostraron
el efecto superior de dos cepas de PGPB al aplicarlas en
trigo y maiz en condiciones simuladas de estrés hidrico, al
incrementarse significativamente variables relacionadas
con la arquitectura de la raiz y la elongacién de hojas y
tallos, en comparacion con el control no inoculado.

Otra de las respuestas frecuentemente observadas con
la inoculacién de PGPB en condiciones de déficit hidrico
es una mejora en el estado hidrico foliar de las plantas
inoculadas. Saikia et al. (2018) encontraron que, en
plantas de frijol negro (Vigna mungo L.) y arveja (Pisum
sativum L.), la inoculaciéon con un consorcio de tres
bacterias con actividad ACC-desaminasa (Ochrobactrum
pseudogrignonense RJ12, Pseudomonas sp. RJ15 y
Bacillus subtilis RJ46) resulté en un incremento en
el rwc del 85%, con respecto al control no inoculado,
en las plantas, luego de 45 dias bajo estrés osmoético
simulado con polietilenglicol 600 (PEG-600). Ademas,
en este trabajo se observé un efecto directo de la
inoculacién en la disminucién de la actividad de las
enzimas antioxidantes catalasa y peroxidasa, asi
como una disminuciéon en el contenido radical del
Acc, precursor del etileno. El impacto que tiene una
mejora en el RWC ha sido correlacionado con una mejor
respuesta fotosintética de las plantas. Naveed et al.
(2014) encontraron que la inoculacién de plantas de
maiz con las cepas Burkholderia phytofirmans PsJN y
Enterobacter sp. FD17 resulté en un 30 % mds de RWC en
las plantas inoculadas, asi como en mayores tasas de
asimilacion de CO,, conductancia estomatica y eficiencia
fotoquimica del fotosistema 11 (Psii). Otros trabajos con
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resultados similares han sido realizados en plantas de
Arabidopsis (Bresson et al., 2013; Rangel de Souza et al.,
2016), arroz (Filgueiras et al., 2020), soya (Bulegon et al.,
2019) y Populus sp. (Khan et al., 2016). Timmusk et al.
(2014) observaron, a través de microscopia electrénica,
la formacion de biopeliculas en pelos radicales de
plantulas de trigo en condiciones simuladas de estrés
hidrico. Se determind, en general, que la eficiencia
del uso de agua en las plantas inoculadas con Bacillus
thuringiensis AZP2 se incrementé en un 63% en
comparacion con las plantas control no inoculadas.

La capacidad de las PGPB para mejorar la respuesta en
la eficiencia fotoquimica y en procesos fotosintéticos se
relaciona con la modulacién de la respuesta antioxidante
en las plantas y con la acumulacién de solutos para
disminuir el efecto de bajos potenciales hidricos
intracelulares. Sandhya et al. (2010) encontraron
un mayor contenido de prolina, azlcares totales y
aminoacidos, con respecto al control no inoculado, en
plantasdemaizinoculadascontrescepaspertenecientes
al género Pseudomonas. Ademds, observaron una
menor actividad de las enzimas antioxidantes APX, CAT
y GPX. Moreno-Galvan, Romero-Perdomo et al. (2020)
reportaron que, en plantas de maiz sometidas a 45 dias
bajo déficit hidrico al 30% de capacidad de campo, la
inoculacién con cepas del género Bacillus resultdé en
un aumento en la concentracion de prolina, P, Ca*?y K*
en el tejido foliar, asi como en una disminucién en la
actividad ascorbato peroxidasa y glutation reductasa,
lo que significé un mayor contenido de biomasa seca

y una mayor altura foliar y radical. Con estas mismas

cepas, pero en otro modelo vegetal, pasto guinea,
Moreno-Galvan, Cortés-Patifo et al. (2020) encontraron
también un incremento en la concentracion de prolinay
una disminucidén en la actividad de la enzima glutatidn
reductasa, por lo que proponen estos dos mecanismos
como los principales responsables en la modulacion
de la respuesta al estrés por parte de estas PGPB. Sin
embargo, otros autores han encontrado un aumento
en la actividad enzimatica en plantas inoculadas con
PGPB en condiciones de déficit hidrico. Khan y Bano
(2019) encontraron una disminucién en el contenido
de prolina y también una disminucién en la actividad
antioxidante en plantas de maiz, lo que resulté en una
menor peroxidacidn lipidica y en una mayor produccién
de biomasa seca foliar y radical.

Enfoques agrondémicos realizados por Bécquer,
Avila, Galdo et al. (2017) demostraron el efecto
bioestimulante de la inoculacién de Bradyrhizobium
sp. sobre el crecimiento y desarrollo de maiz
cultivado bajo condiciones de sequia agricola. Al
respecto, otras investigaciones (Bécquer, Avila,
Puentes et al., 2017; Bécquer Granados et al,, 2019;
Bécquer-Granados et al., 2018) han demostrado
resultados promisorios mediante la coinoculacién de
Bradyrhizobium sp. junto con otros microorganismos,
particularmente Trichoderma harzianum y Glomus
cubense, en diferentes gramineas pratenses bajo
condiciones de déficit hidrico, y se infiere la existencia
de un consorcio entre estos microorganismos basado
en una interaccion microbiana positiva bajo estas
condiciones de estrés abiodtico.




Ejemplos de mitigacion
del estrés por salinidad
mediante PGPB

Gupta y Pandey (2019), al inocular frijol (Phaseolus vulgaris L.)
con cepas de Aneurinibacillus aneurinilyticus y Paenibacillus sp.,
altamente productoras de ACC-desaminasa, comprobaron su efecto,
significativamente superior al presentado en el grupo de control, en
condiciones simuladas de salinidad. Shukla et al. (2012) reportaron el
efecto de PGPB halotolerantes en el crecimiento de plantas de Arachis
hypogaea L.,lo que mejord significativamente su produccién de biomasa
y mostré una mayor relacién K*/Na*, asi como un mayor contenido de
Ca*?, fésforo y nitrogeno. Rojas-Tapias et al. (2012) evaluaron cepas
de Azotobacter C5 y C9 en plantas de maiz (Zea mays L.) bajo tres
concentraciones de salinidad (0, 2,93 y 5,85 g de NaCl kg suelo?), y los
resultados demostraron un incremento en la clorofila y los polifenoles,
ademas de un crecimiento favorable en las plantas inoculadas en
comparacion con los controles de salinidad no inoculados. Ullah y Bano
(2015) inocularon cepas de Bacillus sp. y Arthrobacter pascens capaces
de solubilizar fésforo y producir sideréforos en plantas de maiz
inducidas a estrés por salinidad, y observaron que la coinoculacién
mejoré significativamente la produccién de biomasa, aumenté la
acumulaciéon de prolina e incrementéd la respuesta de enzimas
antioxidantes como soD, CAT y APX. Sultana et al. (2019) demostraron
un alivio al estrés por salinidad en plantas de arroz inoculadas con
PGPB que tienen la capacidad de solubilizar fésforo, fijar nitrégeno y
producir AlA. Orozco-Mosqueda et al. (2020), por su parte, publicaron
la importancia de la actividad enzimatica de la ACC-desaminasa como
uno de los mecanismos mas importantes para inducir la tolerancia al
estrés salino en plantas junto con el efecto de rizobacterias del género
Bacillus. Asimismo, Khan, Asaf et al. (2020) aislaron bacterias enddfitas
de plantas halotolerantes y evaluaron su efecto en plantas de arroz
sometidas a estrés salino, y evidenciaron una reduccidn considerable
de ABA enddgeno; sin embargo, aumentd el contenido de azlcares
totales y de GsH. Etesami y Glick (2020) hallaron los mecanismos de
accién de las bacterias halotolerantes para aliviar el estrés salino
en las plantas; entre estas bacterias se destacaron los géneros
Halomonas, Bacillus, Streptomyces, Oceanobacillus y Pseudomonas.
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Varias investigaciones han
demostrado que la mayoria
de las bacterias halotolerantes
con efectos de mitigacion de
salinidad en planta poseian
ACC-desaminasa y la
capacidad de sintetizar AIA.
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Ejemplos de mitigacién
del estrés por metales
pesados mediante PGPB

Azcén et al. (2010) mostraron que la cepa Bacillus
cereus, al serinoculada en plantas de Trifolium repens,
disminuia la toxicidad por metales pesados como
Fe, Mn, Zn y Cd y aumentaba tanto la produccién de
biomasa, al mejorar la toma de nutrientes como
nitrégeno, fdésforo y potasio, como la capacidad
de producir AIA. Shilev et al. (2020) aislaron y
caracterizaron 17 aislamientos de los géneros
Pseudomonas y Bacillus, y encontraron que poseian la

capacidad de producir ACC-desaminasa, sideréforos y
AIA, lo que evidencid que la inoculacién de consorcios

disminuyd la acumulacién de Cd, Pb y Zn en plantas de
Spinacia oleracea L. var. Matador, y esto aumentaba, a
su vez, la produccién de biomasa hasta en un 100%
en comparacion con el grupo de control no inoculado.
Alka et al. (2020) publicaron recientemente, como una
herramienta innovadora, el uso de PGPB para mitigar
la contaminacién por arsénico (As) en las plantas. Ma
et al. (2015), por su parte, mostraron el alivio en la
toxicidad de los metales pesados Cd, Pb y Zn en plantas
de Brassica napus al ser inoculadas con una cepa
de Bacillus sp. Asimismo, Konkolewska et al. (2020)
mostraron que cultivos en intersiembra de Brassica
juncea (L.) Czern., Zea mays L.y Medicago sativa L., al ser
inoculados con la cepa Burkholderia phytofirmans PsJN,
aumentaron la eficiencia de la fitoextraccién de Zn, Pb
y Cd, evidenciaron un aumento en el rendimiento de
biomasa seca e incrementaron la tasa de supervivencia
de las plantas cultivadas en suelo contaminado.
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