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Resumen: Los microbios beneficiosos son cruciales para mejorar la adaptacion y el crecimiento de los cultivos bajo
diversas tensiones. Mejoran la absorcién de nutrientes, mejoran las respuestas inmunitarias de las plantas y las ayudan

a tolerar tensiones como la sequia, la salinidad y el calor. El potencial de rendimiento de cualquier cultivo esta
significativamente influenciado por sus microbiomas asociados y su potencial para mejorar el crecimiento en diferentes entornos estr
Por lo tanto, es crucial y apasionante comprender los mecanismos de las interacciones entre plantas y microbios.
El maiz (Zea mays L.) es uno de los principales alimentos basicos en todo el mundo, junto con el trigo y el arroz.
El maiz también es un cultivo industrial a nivel mundial y aporta el 83% de su produccién para su uso en las
industrias de piensos, almidon y biocombustibles. EI maiz requiere una importante fertilizacién con nitrégeno para
lograr un crecimiento y rendimiento 6ptimos. Las plantas de maiz son muy susceptibles al estrés por calor, salinidad
y sequia y requieren métodos innovadores para mitigar los efectos nocivos del estrés ambiental y reducir el uso de
fertilizantes quimicos. Esta revision resume nuestra comprension actual de las interacciones beneficiosas entre las
plantas de maiz y microbios especificos. Estos microbios beneficiosos mejoran la resistencia de las plantas al estrés
y aumentan la productividad. Por ejemplo, regulan el transporte de electrones, regulan negativamente la catalasa y
regulan positivamente los antioxidantes. También revisamos el papel de las rizobacterias promotoras del crecimiento
vegetal (PGPR) en la mejora de la tolerancia al estrés en el maiz. Ademas, exploramos la aplicacién de estos
microbios en la produccion de maiz e identificamos importantes lagunas de conocimiento que deben abordarse para

utilizar plenamente el potencial de los microbios beneficiosos.

Palabras clave: estrés abidtico y bidtico; microbios beneficiosos; tolerancia al estrés; maiz; rizobacterias
promotoras del crecimiento vegetal (PGPR); HMA; micorriza

1. Introduccion

El maiz (Zea mays L.), junto con el trigo y el arroz, es uno de los principales alimentos basicos
en todo el mundo, con una produccién global de 1147,7 millones de toneladas métricas en 2020 [1].
El maiz ha adquirido importancia como cultivo industrial a escala mundial, y el 83% de su produccion se
destina a las industrias de piensos, almidon y biocombustibles. Entre los 125 paises en desarrollo,
aproximadamente 75 consideran el maiz un cultivo basico, contribuyendo al 70% de la produccién
mundial de maiz procedente de estas naciones [2]. El maiz es un cultivo hambriento de nitrégeno que
requiere una cantidad significativa de fertilizacion con nitrégeno para lograr un crecimiento y rendimiento
optimos, particularmente durante sus etapas vegetativas y reproductivas tempranas, que son mas
sensibles a los requerimientos de nitrégeno. El suministro inadecuado de nitrogeno durante estas fases
limita el desarrollo de las plantas, reduce la eficiencia fotosintética y, en ultima instancia, disminuye el rendimiento
Ademas, los cultivos de maiz son extremadamente susceptibles al estrés por calor, salinidad y sequia.
Se prevé que el rendimiento mundial del maiz disminuira entre un 20 y un 40 % en un escenario de
calentamiento de 2 -C y entre un 40 y un 60 % en un escenario de calentamiento de 4 -C [5]. La variabilidad
en la produccion mundial de maiz entre 1980 y 2013 puede atribuirse al estrés por calor y la sequia [5]. El
estrés por salinidad agrava aun mas los desafios al disminuir la tasa de germinacién del maiz. Provoca
strés osmotico, inhibiendo la absorcion de agua por las semillas y retrasando la germinacion [6]. En el estrés salino,
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La acumulacion de Na+ compite con K+ , lo que lleva a la inhibicion de la sintesis de proteinas [7]. Este
estrés provoca toxicidad iénica, generacion de especies reactivas de oxigeno (ROS) y estrés osmotico [8].
Ademas del estrés abidtico, entre el 6% y el 19% de la producciéon de maiz en todo el mundo se pierde
anualmente debido al dafio causado por insectos y otros herbivoros. Las principales plagas del maiz son el
pulgon de las hojas (Rhopalosiphum maidis), los trips (Frankliniella williamsi) [9], el gusano cogollero
(Spodoptera frugiperda), el gusano cortador negro (Agrotis ipsilon), el gusano cogollero (Helicoverpa armigera)
y el gusano elotero (Helicoverpa zea). ) [10], barrenador del tallo (Elasmopalpus lignosellus) y gusano cogollero
(Spodoptera spp.).

Los microbiomas vegetales son microorganismos que viven dentro y alrededor de las plantas, formando un
ecosistema microbiano complejo y pueden desempefiar un papel importante en el crecimiento y desarrollo de las plantas.
Estos microbiomas incluyen bacterias, hongos, nematodos, arqueas y virus que habitan en diferentes partes
de las plantas. Estas partes incluyen la rizosfera (suelo que rodea las raices), la filosfera (partes aéreas como
hojas y tallos), la endosfera (tejido interno) y la espermosfera (superficies de las semillas) [11,12]. Las
interacciones beneficiosas entre plantas y microbios afectan significativamente el crecimiento y desarrollo de
las plantas y mitigan el estrés ambiental [13,14]. Las plantas estan intimamente asociadas con los microbios
durante su crecimiento y supervivencia; Desempefian un papel importante en la disponibilidad y absorcién de
nutrientes de las plantas y en la tolerancia al estrés de las plantas [15].

Los estudios informaron la presencia de rizobacterias promotoras del crecimiento vegetal de la planta nativa
Ceanothus velutinus, que contiene varias rizobacterias que poseen rasgos promotores del crecimiento vegetal,
como la produccion de AlA, sideroforo, proteasa, catalasa, capacidad para fijar nitrégeno y solubilizacion de
fosfato [16 ]. Ademas, la inoculacién del suelo nativo de Ceanothus velutinus con una mezcla de propagacion
mejord la propagacion por esqueje, y los aislados productores de IAA de la rizosfera promovieron el crecimiento
de Arabidopsis [17]. Por lo tanto, es crucial explorar como los microbiomas de las plantas pueden mejorar el
rendimiento del maiz y ayudarlo a resistir diferentes estreses biéticos y abiéticos. Esta revision se centra en
las interacciones beneficiosas entre plantas y microbios en el maiz para mejorar el rendimiento y mitigar el
estrés ambiental. El objetivo es identificar nuevas estrategias con alto potencial de implementacion para
fortalecer la economia agricola y abordar la demanda de practicas que mitiguen los efectos de la sequia 'y
otros factores de estrés en la produccidon de maiz. Hacer hincapié en la relacién entre el maiz y su microbioma
ofrece un area de investigacion prometedora para aumentar la productividad y el rendimiento.

2. Estreses abidticos y su impacto en la productividad de los cultivos

Para satisfacer la alta demanda consuntiva de maiz, a menudo se cultiva en lugares aridos donde el
maiz puede experimentar estrés relacionado con la sequia. El ciclo de vida del maiz tiene varias etapas de
crecimiento distintas, que incluyen la emergencia y desarrollo de las plantulas, el crecimiento vegetativo, la
floracion y polinizacion, el llenado del grano y la maduracion. La sequia y las altas temperaturas pueden
afectar negativamente a los cultivos de maiz a lo largo de estas etapas de crecimiento, con los efectos mas
significativos durante las etapas vegetativa y de llenado del grano y cuando las plantas alcanzan la octava
etapa de hoja [18]. En regiones donde el agua es escasa durante la temporada de crecimiento, la produccién
de maiz puede disminuir hasta un 15% [19]. En las principales zonas productoras de maiz de China,
aproximadamente el 60% de los cultivos enfrentan estrés hidrico y térmico, lo que lleva a una reduccién del 30% en el re
De manera similar, diferentes estudios han demostrado que un aumento de temperatura de 6 °C por encima
de 35 -C durante 3 dias durante el periodo de floracion redujo el rendimiento en un 13% en EE. UU. [21]; una
temperatura de 33 a 36 -C durante la etapa previa y posterior a la floracién redujo el rendimiento entre un 10%
y un 45% en Argentina [22]; y cada grado por encima de 30 -C en la etapa reproductiva disminuyé el
rendimiento entre un 1% y un 1,7% en Africa [23]. Sin embargo, la perspectiva mas alarmante es el futuro. Con
el cambio climatico en curso y los cambiantes patrones climaticos globales, se proyecta que las tensiones
hidricas y térmicas disminuiran el suministro mundial de maiz entre un 15% y un 20% anual [18]. Las
temperaturas elevadas que superan los 35 -C pueden impedir el crecimiento reproductivo y vegetativo del
cultivo de maiz desde la germinacion de las semillas hasta el llenado del grano, la etapa final [24]. Al mismo
tiempo, cuando el maiz enfrenta estrés hidrico y térmico durante sus fases reproductivas, se vuelve ain mas
vulnerable [25]. El impacto del estrés por sequia en el maiz incluye una reduccién del area foliar, una baja
eficiencia en el uso del agua, una menor absorcion de nutrientes, una menor eficiencia fotosintética, una menor
acumulacion de biomasa y una menor productividad. Los estudios han demostrado que el estrés hidrico durante el crecir
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3. Mecanismo de tolerancia al estrés abioético en el maiz

Las plantas desarrollaron varios mecanismos para hacer frente a diversos estreses abioticos, que son

A continuacion se describen tres estreses abidticos principales en el maiz.

3.1. Estrés por sequia

Para hacer frente al estrés por sequia, las plantas de maiz han desarrollado varios mecanismos categorizados
ampliamente en estrategias de escape, evitacion y tolerancia [38]. El escape de la sequia se refiere a acortar el ciclo
de vida de un cultivo para evitar el estrés por sequia, lo cual es particularmente crucial durante las etapas de
crecimiento reproductivo. Rasgos como los dias hasta la siembra, la floracion y la madurez son genéticamente
heredables, lo que permite ajustes fenoldgicos en respuesta a la disponibilidad de agua [38]. El desarrollo de
cultivares de maduracion temprana ayuda a evadir el estrés por sequia terminal [39]. Sin embargo, esta estrategia
puede reducir los rendimientos, ya que la duracion del cultivo se correlaciona directamente con el rendimiento [40].
Mediante la seleccion, los cultivos ajustan su periodo de crecimiento en funcién de la humedad disponible,
completando su ciclo de vida antes de que comience la sequia. Las plantas de maiz intentan completar la etapa
reproductiva antes de que la sequia se vuelva mas frecuente. El maiz, al ser muy susceptible a la sequia, se

beneficia significativamente de este mecanismo de escape [41].
La forma de evitar la sequia en el maiz se evalta midiendo el estado hidrico de los tejidos,

normalmente indicado por el potencial hidrico de turgencia en condiciones de estrés por sequia. Evitarlo
implica mantener el estado hidrico de la planta reduciendo las tasas de transpiraciéon o aumentando la
absorcion de agua [42]. Varios rasgos fisioldgicos y morfolégicos son criterios de selecciéon esenciales
para evitar la sequia en el maiz, incluido el enrollamiento de las hojas, el encendido de las hojas, la
temperatura del dosel, el cierre de los estomas, los atributos de las hojas y los rasgos de las raices [43].
Los estomas regulan la transpiracién y el intercambio gaseoso, gobernando la fotosintesis y la respiracion.
Las plantas reducen la pérdida de agua al cerrar sus estomas, preservar el estado del agua y mejorar la prevencion
La tolerancia a la sequia para la combinacion de estrés por calor y sequia implica mantener el crecimiento y
el desarrollo a través de adaptaciones celulares y bioquimicas. Ademas de sostener el crecimiento fisico
promedio, la tolerancia a la sequia también se asocia con la estabilidad del rendimiento en condiciones de
estrés hidrico, un proceso complejo en el que los cultivos han desarrollado varios mecanismos naturales para
adaptarse y tolerar el estrés por sequia [44]. Estas adaptaciones incluyen la acumulacién de osmolitos
compatibles como prolina, glicina betaina, aztcares solubles y diversos ( Ca2+, Mg2+, Cl- y NO3 -) para
osmético de K+, Na+ [44,45] . respaldar el estado hidrico de la planta a través de iones inorganicos ( ajuste

Ademas, los sistemas antioxidantes enzimaticos y no enzimaticos, incluidos la superéxido dismutasa (SOD),
la catalasa (CAT), la peroxidasa (POD) y la ascorbato peroxidasa (APX), se activan para mitigar el dafio oxidativo.
Los reguladores del crecimiento como el acido abscisico (ABA) también desempefian un papel [20,28]. Ademas, los
factores de transcripcion (TF) se activan para regular la expresion genética sensible a la sequia y las altas
temperaturas, mientras que las proteinas del estrés como las proteinas de choque térmico (HSP), las proteinas
abundantes en la embriogénesis tardia (LEA) y las acuaporinas ayudan en el movimiento del agua bajo estrés [41]. .

De manera similar, los antioxidantes son moléculas que protegen a las plantas al eliminar las
especies reactivas de oxigeno, previniendo asi el dafio oxidativo. Forman un escudo de defensa contra
el estrés oxidativo. Los antioxidantes pueden ser enzimaticos o no enzimaticos. Los antioxidantes
enzimaticos incluyen catalasa (CAT), superéxido dismutasa (SOD), glutation reductasa (GR), ascorbato
peroxidasa (APX), peroxidasa y polifenol oxidasa. Los antioxidantes no enzimaticos incluyen a-tocoferol,
acido ascorbico, B-caroteno, glutatiéon y cisteina [46]. Estos componentes son esenciales para
neutralizar las especies reactivas de oxigeno y preservar la salud de las plantas en condiciones de
estrés oxidativo. Las hormonas vegetales, también conocidas como reguladores del crecimiento vegetal
o fitohormonas, desempefian funciones vitales en la regulacién del crecimiento y desarrollo de las
plantas, actuando como moléculas de sefializacion que desencadenan la diferenciacién celular y
funcionan localmente o se transportan a objetivos distantes.

En respuesta al estrés por sequia, las plantas experimentan diversas adaptaciones, incluido el
mantenimiento del equilibrio hormonal endégeno [47]. Diferentes reguladores del crecimiento de las
plantas confieren tolerancia a la sequia, incluidas auxinas, citoquininas, &cido abscisico (ABA),
giberelinas, acido salicilico, brasinoesteroides, jasmonato de metilo, poliaminas, etileno y zeatina. Estas hormon.
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interactuan para regular las respuestas de las plantas, etapas de crecimiento especificas, tejidos y condiciones
ambientales. Por ejemplo, las auxinas participan en las respuestas al estrés por sequia, observandose interacciones
entre el etileno, las citoquininas y las auxinas que afectan su biosintesis [48,49].

La concentracion de acido indol acético (AlA) disminuye en las hojas de maiz bajo estrés por sequia, mientras que

la acumulacion de ABA aumenta, lo que influye en el equilibrio hormonal. La acumulacion de AIA aumenta bajo
estrés moderado (13,4%) y disminuye bajo estrés de sequia severa (63,2%) en el maiz [28]. El acido salicilico

ayuda a mantener la fotosintesis al retener un mayor contenido de clorofila en condiciones de estrés por sequia, lo
que contribuye a la tolerancia a la sequia [50].

ElI ABAy el etileno regulan de forma antagonica la conductancia estomatica, el nimero de granos, la tasa de

llenado de granos y el crecimiento del apice de la planta, mientras que la citoquinina mejora el crecimiento y el desarrollo.
El ABA desempefia un papel crucial como hormona del estrés, modulando el crecimiento, el desarrollo y las
respuestas al estrés a través de una via de sefalizacion que involucra varios componentes altamente

sensibles al ABA. La disponibilidad promedio de agua no induce la acumulacién de ABA, y una sequia
extremadamente severa reduce la acumulacion de ABA debido al cese de los precursores de ABA [51]. El
sistema de defensa antioxidante desintoxica las ROS y mantiene la homeostasis redox [52]. El equilibrio
hormonal general de las plantas es fundamental para diversos procesos de crecimiento y desarrollo, y las
interacciones entre hormonas desempefian un papel crucial en la adaptacién de las plantas al estrés por sequia.

3.2. Estrés por

salinidad Un desequilibrio en el proceso de intercambio ionico celular provoca estrés por salinidad en la planta.
Debido a este desequilibrio ionico, el Na+ ingresa y el K+ sale a través de varios transportadores de iones en la
membrana celular [53]. El exceso de concentracion de Na+ aumenta el estrés oxidativo al mejorar la produccion de
ROS (especies reactivas de oxigeno) [54]. En consecuencia, las membranas celulares se alteran, lo que provoca
una alteracién de la homeostasis celular. Durante el estrés salino, se activan genes y factores de transcripcion que
regulan el transporte de iones, lo que ayuda a aliviar la toxicidad de los iones en las células. Estos incluyen la
proteina de membrana plasmatica (PMP), el transportador de alta afinidad por el sodio (HKT), la via demasiado
sensible a la sal (SOS) y los intercambiadores de Na+/H+ (NHX) [55]. ZmCIPK24a y ZmCBL4 mas ZmCBL8 actuan
como SOS2 y SOS3 en maiz [56]. Durante el estrés por salinidad, SOS3 detecta cambios en el nivel de Ca2+
citoplasmatico , lo que activa SOS2. El complejo SOS2-SOS3 fosforila ZmSOS1, activando SOS1 y aumentando
el flujo de Na+ de la raiz al suelo , mejorando la tolerancia a la sal [57]. Un estudio identificé QTL para el contenido
de K+ (gKC3), que codifica ZmHKT2, un transportador de K+ localizado en el parénquima del xilema [58]. ZmHKT2
reduce el contenido de K+ en los brotes al recuperar K+ de los vasos del xilema.

Los mutantes que carecen de ZmHKT2 tienen un mayor contenido de K+ en los brotes y tolerancia a la sal [59].
Disminuir la actividad de ZmHKT2 es una estrategia viable para desarrollar variedades de maiz tolerantes a la sal.

3.3. Estrés por calor

El ajuste osmético es un mecanismo que ayuda a las plantas de maiz a afrontar las altas temperaturas .
Esto implica crear un gradiente de agua para mejorar la entrada de agua, manteniendo asi la turgencia al
reducir el potencial osmotico. Este ajuste ayuda a preservar el estado hidrico de los tejidos al minimizar los
efectos perjudiciales de la sequia mediante la acumulacién de solutos en el citoplasma y las vacuolas
celulares. Al mantener el potencial de turgencia y apoyar los procesos fisiolégicos, el ajuste osmético protege
contra los dafios inducidos por la sequia [60]. El contenido relativo de agua es un indicador crucial para
estimar la tolerancia a la sequia en plantas con estomas cerrados y acumulacion reducida de CO2 como
resultado de un menor contenido relativo de agua bajo estrés por sequia [42]. La regulacion sostenible de la
tasa fotosintética y el potencial de turgencia asegura la translocacion de asimilados fotosintéticos a los granos
en desarrollo [61].
Los osmoprotectores, incluidos compuestos nitrogenados como prolina, polioles, poliaminas y glicina betaina, asi
como compuestos hidroxi como alcoholes polihidricos, sacarosa y oligosacaridos, desempefian un papel crucial en
el ajuste osmético [62]. Estos compuestos protegen las proteinas y membranas celulares contra los efectos de la
deshidratacion y ayudan a mantener la integridad celular [63]. La glicina betaina, por ejemplo, actia como un
importante osmoprotector, protegiendo a las plantas contra diversos tipos de estrés, como la sequia, la salinidad,
el frio y el calor, protegiendo el aparato fotosintético y estabilizando las proteinas celulares [64]. prolina,
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Otro osmoprotector, ayuda a mantener el estado hidrico, proteger las membranas celulares y prevenir la
desnaturalizacion de proteinas bajo estrés osmético [64,65]. Los azucares solubles, acumulados en respuesta
al estrés por sequia, desempefian multiples funciones en el metabolismo y la proteccion de las plantas, incluida
la actuacion como sustratos para procesos de biosintesis y la proteccion de organulos celulares mediante la
vitrificacién [66]. Los polioles, como el sorbitol, el glicerol y el manitol, forman esferas de hidratacién alrededor
de las macromoléculas, protegiéndolas de la deshidratacion [67]. Estos mecanismos contribuyen colectivamente
a la capacidad de las plantas para tolerar el estrés por sequia y mantener procesos fisioldgicos esenciales.

4. Estrés bidtico y produccion de cultivos

Aunque el estrés abiodtico es el principal obstaculo para alcanzar el rendimiento potencial de la produccién
de maiz en todo el mundo, el estrés bidtico también amenaza el cultivo de maiz, lo que a menudo conduce a
pérdidas sustanciales de rendimiento [68]. Las enfermedades, los insectos y las plagas son los principales
factores responsables de estas pérdidas, y patégenos como hongos, bacterias y virus provocan sindromes
como pudricion de la mazorca/tallo/grano, enfermedad del enanismo rugoso/marchitez y tizén foliar del norte/
mosaico del maiz [69 ], cudles son las principales enfermedades que reducen el rendimiento del maiz. La
aparicién simultanea de estreses abidticos y bidticos exacerba la situacién, lo que resulta en una reduccion
notable en la produccién mundial de maiz. Los estudios indican que se produce una reducciéon de mas del 50%
en el rendimiento en los principales cultivos, incluido el maiz, debido Unicamente al estrés abidtico. En
comparacion, aproximadamente el 10% de la productividad del maiz se pierde anualmente debido al estrés
biético en todo el mundo [70], y el 22,5% de la pérdida mundial de maiz se debe a enfermedades y plagas. El
barrenador europeo del maiz por si solo caus6 hasta 2 mil millones de ddélares en pérdidas por afio en los EE.
UU., mientras que en las regiones del norte de China se produjo una reduccion del rendimiento del 50% debido
al tizon foliar del norte [71]. De manera similar, Colletotrichum graminicola, que causa antracnosis en el maiz,
es una amenaza importante responsable de la pérdida anual de hasta mil millones de délares, mientras que el
gorgojo del maiz (Sitophilus zeamais) dafia mas del 30% del grano durante el almacenamiento en la granja
[70]. La produccion de aflatoxinas altamente cancerigenas por parte de Aspergillus flavus por si sola ha
provocado una asombrosa pérdida de 686,6 millones de ddlares en el cultivo de maiz en los EE. UU. Estas
estadisticas no son meras estadisticas, sino un crudo recordatorio de los estragos econémicos causados por el
estrés bidtico. Otros patégenos dependientes del clima, como Fusarium spp. y Ustilago maydis, agravan aun
mas la cuestion [72,73]. Entre las multiples estrategias para abordar el estrés biético causado por dichos
patégenos, el uso de poliaminas (PA) ha surgido como una estrategia eficaz para reducir el estrés bidtico
causado por diversos patdgenos en el maiz. Las AP desempefian un papel crucial en la produccion de H202,
actuando como una herramienta defensiva y como una molécula de sefializacién en respuesta al estrés bidtico
[73]. Por ejemplo, la espermina (Spm), una forma de PA, funciona como una molécula de sefalizacion en la
defensa de patdgenos y desempefia un papel fundamental en la resistencia contra infecciones virales [74]. En
el caso de Ustilago maydis, un hongo dimérfico especifico del huésped, induce el “huitlacoche” o carbén comuin
en las plantas de maiz. La acumulaciéon de H202 derivada de la poliaminooxidasa juega un papel importante
en la formacién de tumores causados por U. maydis en las plantas de maiz. Se descubrié que el factor de
transcripcion de las poliaminooxidasas del maiz (zZMPAO) estaba regulado negativamente en los tumores. Se
observo que los sintomas de la enfermedad se reducian con la aplicacion de 1,8-diamino octano (1,8-DO), un
potente inhibidor de la poliaminooxidasa [73]. El efecto del estrés abittico se describe en la Figura 1B.

5. Interacciones beneficiosas entre plantas y microbios en el maiz
5.1. Simbiosis de micorrizas arbusculares

El maiz forma asociaciones simbidticas con hongos micorrizicos arbusculares (MA). Esta asociacion,
establecida a través de la via de las micorrizas y las raices, permite que las plantas absorban los nutrientes del
suelo de manera eficiente. En esta simbiosis, los hongos y las plantas participan en un intercambio mutuo
donde los hongos proporcionan nutrientes minerales mientras que las plantas suministran carbono (C). Las
raices del maiz , ademas de tener relaciones beneficiosas con microbios como los hongos micorrizicos,
desempefian un papel crucial en la absorcion de nutrientes como el fésforo (P) y el nitrégeno (N). Los residuos
de las raices del maiz , un importante subproducto de esta simbiosis, proporcionan N para otras plantas en la
rotacion de cultivos, mejorando asi la productividad agricola [75,76]. Este intercambio se produce a través de
arbusculos dentro de las células de la corteza de la raiz, donde los hongos AM adquieren entre el 4 y el 20% del total de I:



Machine Translated by Google

Aplica. Microbiol. 2024, 4 1006

Carbono fijado por la planta a través de relaciones simbiéticas. Las hifas de los hongos AM luego utilizan este
carbono para generar exudados especializados, que atraen y establecen un microbioma de hifosfera. Este
microbioma juega un papel crucial a la hora de compensar la incapacidad de los hongos para utilizar nutrientes
organicos directamente. Al secretar enzimas y fomentar la mineralizacién de fuentes de nutrientes organicos, el
microbioma de la hipésfera aumenta significativamente la disponibilidad de nitrégeno y fésforo. Esta funcionalidad
colaborativa dentro del holobionte mejora sustancialmente la accesibilidad a los nutrientes para todos los organismos
que interactuan, incluidas las plantas, los hongos AM y las bacterias de la hiposfera (Figura 1C,D).

En el maiz, la colonizacién de las raices del maiz por hongos AM comienza temprano en la fase de
desarrollo de la planta, y alcanza su punto maximo en las etapas de crecimiento vegetativo. Las raices del
maiz producen estrigolactonas (5-desoxi-strigol y sorgohumol), que son esenciales para establecer la
simbiosis AM [77,78]. Estos compuestos actian como quimioatrayentes y guian las hifas de los hongos hacia
el sistema radicular [79]. Al entrar en contacto con las estrigolactonas, los hongos AM inician cascadas de
sefalizacion que activan genes como SYM y RAM1 involucrados en la colonizacién. Al igual que otras plantas
como las zanahorias, las raices del maiz forman aparatos de prepenetracién (PPA) en la superficie de la raiz
para facilitar la penetracion de las hifas fungicas en el tejido de la raiz. Tras la penetracion, las hifas fungicas
inician una serie de eventos moleculares, como la produccion de quitina y lipoquitooligosacaridos para el
reconocimiento y la sefializacién entre plantas y hongos [80].

La transduccion de sefales también conduce a la activacién de factores de transcripcién y a la formacion de
arbusculos. Las proteinas derivadas de hongos, como las proteinas efectoras secretadas pequefias (SSEP),
se transportan al interior de la célula vegetal y se cree que desempefian funciones en la formacion y funcién
de los arbusculos [81]. El intercambio de nutrientes entre los hongos y las plantas de maiz ocurre dentro de
los arbusculos. Ademas de los arbusculos, se forman vesiculas dentro de las células de la raiz, que actuan
como estructuras de almacenamiento de lipidos, glucégeno y otros metabolitos.

Una vez que se establece la simbiosis entre los hongos AM y las plantas de maiz, los hongos AM
pueden aumentar el volumen de las raices, aumentando la superficie de absorcién de agua. La D-mio-
inositol-3-fosfato sintasa (IPS) y la proteina similar a 14-3-3 GF14 (14-3GF) son fundamentales para
facilitar la comunicacion de sefales entre el maiz y los HMA durante el estrés por sequia. Se ha
demostrado que la coexpresion de estos dos genes mejora significativamente la tolerancia a la sequia del maiz [¢
De manera similar, la infeccion por hongos AM regula positivamente el nivel de expresion de los homdlogos de
NPF4.5, lo que indica una mayor absorcion de nitrato durante la simbiosis [82]. El transportador de amonio
ZmAMT3;1 expresado en las células corticales del maiz durante la infeccién por hongos AM absorbe entre el 68%

y el 70% del nitrégeno transportado por los hongos AM a las plantas de maiz [83].

5.2. Simbiosis fijadora de nitrégeno con rizobios

Los rizobios, una bacteria gramnegativa ampliamente distribuida en el suelo, pueden mejorar el cultivo de
maiz. A pesar de estar asociadas principalmente con las leguminosas, estas bacterias beneficiosas pueden
promover el crecimiento y el rendimiento del maiz a través de diversos mecanismos. Si bien su eficiencia con el
maiz es generalmente menor que con las leguminosas, el potencial de mejora es prometedor [84].

Se descubrié que la inoculacion de la cepa Azospirillum en raices de maiz aumenta los niveles de GA3,
impulsando asi el crecimiento de las raices [85]. De manera similar, las cepas de Rhizobium (tales como R.
etli bv. Phaseoli y R. leguminosarum bv. trifolii) y Sinorhizobium sp. han mostrado resultados prometedores
en la mejora del crecimiento, el aumento de la altura de las plantas y la mejora del rendimiento de grano en
el maiz [86]. Numerosos estudios han informado sobre la capacidad fijadora de nitrégeno de Herbaspirillum
seopedicae y Azospirillum spp. en maiz. Un estudio sobre dos genotipos de maiz, Morgan 318 y Dekalb
4D-70, demostré un aumento significativo en el rendimiento de grano y una mayor acumulacion de N con la
inoculacién de una mezcla de Azospirillum spp. cepas, resultado comparable a la aplicacion de 100 Kg N ha-
[87]. Otro estudio reveld la identificacion de una asociacion fijadora de nitrégeno con la variedad nativa de
maiz cultivada en suelos pobres en nitrégeno en México. El ambiente microdxico para una mejor fijaciéon de
nitrégeno es creado por el tubo de mucilago que rodea las raices, que tenia una gran abundancia de
proteobacterias [88]. Estas relaciones simbidticas son cruciales para mejorar el crecimiento de las plantas,
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mayor adquisicion de nutrientes y rendimiento de los cultivos, lo que ofrece una perspectiva esperanzadora para el
futuro del cultivo de maiz.

5.3. Aplicacion agricola de microbios tolerantes al estrés El uso de

microbios tolerantes al estrés muestra un aumento significativo en el rendimiento de las plantas de maiz. Las
plantas de maiz inoculadas con Piriformospora indica, un hongo endofitico cultivado en condiciones de estrés por
sequia, tuvieron un mayor area foliar, un valor SPAD, un mayor peso fresco y seco de las raices y una regulaciéon
positiva de los antioxidantes, incluidas la catalasa y la superdxido dismutasa.
La regulacién positiva de los genes relacionados con la sequia DREB2A, CBL1, ANACO072 y RD29A aumentd la
resistencia al estrés por sequia [89]. Bacilospp. PM31 también mejor6 el crecimiento del maiz bajo estrés salino [90].
Se pueden aplicar microbios para mejorar el rendimiento de las plantas y mejorar la salud del suelo.
Los microbios tolerantes al estrés pueden reemplazar entre el 20% y el 40% de los fertilizantes quimicos y al
mismo tiempo aliviar el impacto del estrés por sequia. La integracion de bacterias tolerantes al estrés con otros
microbios beneficiosos, como los hongos AM, puede aumentar la tolerancia al estrés en el maiz y otras plantas,
ofreciendo beneficios agricolas mas significativos. Estos microbios se pueden integrar en las practicas agronémicas
a través de diversas estrategias de aplicacién que contribuyen a la agricultura sostenible, como se enumera en la Tabla 1.

5.4. Resistencia sistémica inducida (ISR) mediada por microbios en maiz

La resistencia sistémica adquirida (SAR) y la resistencia sistémica inducida (ISR) son mecanismos
diferentes mediante los cuales las plantas pueden desarrollar resistencia sistémica contra patégenos y
enfermedades. SAR es un mecanismo de defensa de las plantas que las protege contra un amplio
espectro de patégenos después de una infeccidn inicial. La SAR se induce mediante el reconocimiento
de patrones moleculares asociados a patégenos (PAMP) o moléculas efectoras liberadas por un patégeno [91].
ISR es un mecanismo de defensa de la planta en el que la exposicion a ciertos microorganismos,
patégenos o compuestos quimicos beneficiosos prepara el sistema inmunoldgico de la planta para
mejorar su resistencia contra ataques patégenos posteriores. A diferencia de la SAR, que es inducida
por una infeccion patogena directa, la ISR es provocada por microbios beneficiosos o ciertos compuestos
quimicos en el entorno de la planta [92].

La ISR es un proceso complejo que implica la activacion de diversas respuestas de defensa dentro
de la planta, incluida la produccién de compuestos antimicrobianos, el refuerzo de las paredes celulares
y la activacion de genes relacionados con la defensa. La ISR es provocada por rizobacterias no
patégenas, que colonizan la rizosfera. Los microbios preparan el sistema inmunolégico innato de la
planta, mejorando su respuesta de defensa contra patdgenos posteriores y ataques de insectos [93].
Microorganismos especificos, como las rizobacterias beneficiosas, B. velezensis SQR9 y el hongo
Trichoderma harzianum, desempefian papeles cruciales en la induccién de ISR en el maiz contra
patoégenos. B. velezensis SQR9 coloniza las raices del maiz y activa vias de sefializaciéon de defensa.
Esta colonizacién conduce al enriquecimiento de la biosintesis de fenilpropanoides, el metabolismo de
los aminoacidos y las vias de interaccion entre plantas y patdégenos en las raices del maiz. La via de
sefializacion del calcio es fundamental en la ISR inducida por SQR9, ya que la inhibicion de la
sefalizacion del calcio debilita la resistencia inducida [58]. De manera similar, T. harzianum desencadena
la ISR en el maiz contra la mancha foliar por Curvularia al liberar celulasas y celobiosa de las raices. La
celobiosa liberada de las raices colonizadas por T. harzianum provoca la expresion de genes relacionados
con la defensa (Opr7, Pr4, Aoc1, Erf1) en el maiz, mejorando asi la ISR contra el patégeno [94]. La ISR
en maiz involucra vias de sefalizacion de acido jasmonico y etileno mediadas por la proteina NPR1.
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Cuadro 1. Rizobacterias promotoras del crecimiento vegetal (PGPR) que mejoran la tolerancia al estrés en el maiz.

Cepas microbianas asociadas al huésped

Efecto/mecanismo de la tolerancia al estrés

Referencias

Tolerancia beneficiosa al estrés por sequia mediada por microbios

Rhizobium R. etli bv. Phaseoli, R.

Crecimiento mejorado, mayor altura de las plantas,

leguminosarum bv. Trifolii, ) i (86]
. o mejor rendimiento de grano
Sinorhizobium sp.
Herbaspirillum seopedicae Mayor rendimiento de grano (87]
Azospirillum sp. Mayor acumulacién de N
Mayor area foliar y valor SPAD
Aumento del peso fresco y seco de la raiz.
Piriformospora indica Disminucién de la acumulacion de malondialdehido (MDA) [89]
Regulacion positiva de antioxidantes y genes
relacionados con la sequia.
Formar biopeliculas viables alrededor de las raices.
Pseudomonas putida Mayor capacidad de retencion del suelo. [95]
Estructura del suelo mejorada
Mayor contenido de humedad del suelo.
Pseudomonas aeruginosa Rasgos mejorados de crecimiento de las plantas, como el area de las hojas, la longitud
Alcaligenes faecalis de los brotes y la longitud de las raices. [96]
Proteo peneri Regulacién negativa de catalasa, ascorbato peroxidasa y glutation
peroxidasa.
Klebsiella varicola
Aumento de los niveles de betaina, glicina y colina.
Pseudomonas fluorescens [97]
) Crecimiento mejorado de las plantas.
Raoultella planticola
. Aumento de la acumulacién de prolina y fitohormonas.
Burkholderia sp. . L
o Mayor actividad antioxidante [98]
Mitsuariasp. Disminucién del contenido de MDA
Mayor acumulacién de prolina
Megatirso méximo Disminucién del contenido de MDA [99]
Actividad reducida de la glutation reductasa
Azospirillum brasilense . . . .
. Los sintomas que contienen estos microbios aumentaron el peso
Pseudomonas putida ) [100]
X seco de los brotes, el peso seco de las raices y la altura de las plantas.
Esfingomonas
Aumento de la acumulacién de prolina y aztcar soluble y
Azospirillum lipoferum aminoacidos. [101,102]
Peso mejorado de brotes y raices, longitud de raices.
Mayor acumulacién de prolina
Bacilo sp. Reduccion de las fugas de electrolitos [103]
Disminucion de la actividad de los antioxidantes.
Aumento de la biomasa de raices y brotes.
Burkholderia phytofirmans Cepa PsJN X .
Mayor contenido de clorofila [104]
Enterobacter sp. FD17 i Lo
Aumento del area foliar y de la tasa fotosintética.
Mayor conductividad hidraulica y coeficiente de permeabilidad
al agua.
Rizofago irregular Aumento de la fosforilacion de proteinas intrinsecas de la [105]
membrana plasmatica (PIP)
Aumento de la actividad fotosintética.
Aumento del contenido relativo de agua y del potencial
osmético.
B. pumilus - o [106]
Mayor actividad fotosintética
Mayor produccion de ABA
Azospirillum brasilense SP-7 . .,
Disminucion de la expresion de ZmVP14. [107]

Herbaspirillum seropedicae Z-152




Machine Translated by Google

Aplica. Microbiol. 2024, 4 1009

Tabla 1. Cont.

Cepas microbianas asociadas al huésped Efecto/mecanismo de la tolerancia al estrés Referencias

Tolerancia beneficiosa al estrés salino mediada por microbios

Bacilo sp. PM31 Mejora del crecimiento del maiz bajo estrés salino [90]

. " ) . i . Mayor absorcién de nutrientes
Coinoculacion de Rhizophagus intraradices Massilia sp.

Aumento de la colonizacién de raices de HMA [108]
RK4

Disminucion de los niveles de prolina en las hojas.

Produccion mejorada de prolina
Rhizobio sp. Disminucion de la fuga de electrolitos [109]
Pseudomonassp. Potencial osmético reducido

Captacion selectiva de iones K

ACC-desaminasa para aumentar la altura de las plantas, la biomasa
Pseudomonas fluorescens, P. y el rendimiento de las mazorcas
syringae, P. chlororaphis Enterobacter Mayor masa de grano y rendimiento de paja [110]
aerdgenos Mayor absorcion de P y K

Mayor relacion K+/Na+

Mayor acumulacién de azicar soluble
Aumento de la acumulacién de acidos organicos totales, acido
acético, acido malico, acido oxalico, acido fumarico

glomus mosseae . .
y acido citrico.

[111]

Aumento de la regulacion positiva del proceso de
osmorregulacion.

Mayor contenido de clorofila.

Contenido de azucar soluble mejorado
B. amyloliquefaciens SQR9 Disminucion del nivel de Na+ [112]
Regulacion positiva de RBCS, RBCL, H+ -PPasa, HKT1,

NHX1, NHX2 y NHX3

Mayor capacidad fotosintética y contenido relativo de agua.

Kocuria rhizophila Y1 [113]

Aumento de los niveles de antioxidantes.

Disminucion del nivel de Na+

Aumento de la relacion K+/Na+
Azotobacter croococcus Mayor contenido de clorofila [95]

Aumento de la concentracion de prolina.

Tolerancia beneficiosa al estrés por calor mediada por microbios

Regulacion positiva de las proteinas de choque térmico (HSP)

) Aumento de clorofila total, catalasa y peroxidasa.
Bacilo sp. AH-08, AH-67, AH-16 Pseudomonas

Altura de la planta, area foliar y peso fresco y seco de raices y brotes [114]
sp. SH-29 .

mejorados.

Disminucion de la concentracion de MDA.
Rhizophagus intraradices Mayor eficiencia cuantica del PSII.
Funneliformis mosseae F. Mayor tasa fotosintética [119]
geosporum Mayor altura de la planta, ancho de hojas y nimero de mazorcas.

Mayor contenido de agua y potencial hidrico de las hojas.
glomus etunicatum Aumento de la actividad fotosintética. [116]

Mayor conductancia estomatica

Regulacion del transporte de electrones a través del PSII.
Glomussp. . [117]
Mayor altura de la planta y ancho de las hojas.

6. Desafios y perspectivas de futuro

No se puede subestimar la importante influencia del estrés abidtico y biético en el crecimiento y
desarrollo de las plantas de maiz. El estrés salino altera la absorciéon de agua y la adquisicion de nutrientes ,
mientras que el estrés por sequia dificulta la actividad fotosintética, disminuyendo el rendimiento del maiz. A pesar de



Machine Translated by Google

Aplica. Microbiol. 2024, 4 1010

Debido a su tolerancia al calor, la exposicién prolongada a temperaturas superiores a 35 °C es perjudicial para
el crecimiento y desarrollo de los cultivos, y superar los 40 -C durante la temporada de floracion y llenado de
granos reducira la productividad de los granos.

A pesar de los conocidos beneficios de las interacciones entre plantas y microbios, como los hongos
micorrizicos arbusculares (MA) y los rizobios, asi como los enddéfitos bacterianos y fungicos, todavia hay mucho
que aprender sobre la diversidad de microbios beneficiosos presentes en la rizosfera del maiz y sus funciones
especificas. . Comprender qué microbios son mas utiles en diferentes condiciones de cultivo y tipos de suelo es
crucial para optimizar los inoculantes microbianos.

Las interacciones entre los microbios beneficiosos introducidos y la microbiota nativa del suelo son complejas y
poco conocidas. La competencia, la cooperacion y las interacciones antagénicas entre microbios pueden influir
en su eficacia para promover el crecimiento de las plantas. Para abordar los desafios actuales que enfrentan la
sociedad y los cientificos, el trabajo futuro deberia centrarse en evaluar la durabilidad a largo plazo de los efectos
causados por los microorganismos. Esto incluye evaluar la estabilidad de estos efectos durante multiples
temporadas de crecimiento y diferentes condiciones ambientales. Es importante destacar que un aspecto clave
es seleccionar las cepas microbianas mas efectivas para condiciones especificas, como sequia, salinidad, estrés
por calor o deficiencia de nutrientes. Educar a los agricultores sobre el uso y la eficiencia de los biofertilizantes
es otro desafio importante.

Se necesita mas investigacion para evaluar los efectos a largo plazo de la inoculacién microbiana en la
salud del suelo, la dinamica de la comunidad microbiana y la productividad de los cultivos. Somos responsables
de desarrollar practicas de gestion sostenible que integren las interacciones microbianas en los sistemas
agricolas existentes.

7. Conclusiones

Las interacciones positivas entre las plantas de maiz y los microbios beneficiosos ofrecen una solucién
prometedora para mejorar el crecimiento de las plantas y la absorcion de nutrientes en condiciones ambientales
desafiantes. Estas interacciones no sélo tienen el potencial de reforzar la resiliencia ambiental de la produccion
de maiz, sino que también pueden promover la sostenibilidad. Los microbios beneficiosos contribuyen
produciendo hormonas promotoras del crecimiento, facilitando la disponibilidad de fésforo y mejorando la
fotosintesis y el rendimiento de granos. También refuerzan la resiliencia de las plantas ante tensiones como la
sequia, la salinidad y el calor y pueden inducir resistencia sistémica. Aprovechar estos microbios para
defenderse del estrés tiene el potencial de aumentar significativamente el rendimiento y la productividad de los
cultivos, proporcionando ventajas econémicas a los agricultores y al mismo tiempo reduciendo potencialmente
la dependencia de insumos quimicos, beneficiando asi al medio ambiente.
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