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Apresentacao

Os elevados custos associados aos estresses
abidticos na agricultura representam um desafio sig-
nificativo para a sustentabilidade e a produtividade
agricola global. Nesse contexto, entidades publicas
e privadas, em ambito mundial, buscam implementar
abordagens solidas, acessiveis e ecologicamente
corretas para mitigar os impactos negativos desses
estresses, promovendo sistemas de produgdo mais
resilientes e adaptados as adversidades ambien-
tais. Dentro dessa dtica, a implementagao de pra-
ticas agropecuarias sustentaveis para impulsionar
a producéao de alimentos, fibras e biocombustiveis,
sob adversidades ambientais mais graves devido as
mudangas climaticas globais, tornou-se um aspec-
to de fundamental importancia para a comunidade
técnico-cientifica.

Uma solugao inovadora e promissora € 0 uso
de microrganismos benéficos multifuncionais, que
promovem o crescimento das plantas e as ajudam
a enfrentar condi¢des adversas, como a seca — um
dos maiores desafios para a produgéo agricola glo-
bal. A crescente adogéo de produtos a base desses

microrganismos reflete os avangos cientificos no
entendimento de suas capacidades em mitigar os
danos causados por estresses unicos, como a limi-
tacao hidrica, ou por multiplos fatores adversos.

Este documento aborda os mecanismos pelos
quais microrganismos benéficos, com destaque
para as rizobactérias promotoras de crescimento
de plantas (RPCPs), conferem tolerancia ao es-
tresse hidrico. Entre esses mecanismos estdo:
alteragdes na atividade fitormonal, sintese de aci-
do 1-carboxilico-1-aminociclopropano deamina-
se (ACCd), acumulo de osmodlitos, produgdo de
exopolissacarideos (biofilmes) e compostos or-
ganicos volateis (mCOVs), aumento da sintese e
atividade de enzimas antioxidativas e indugao de
genes responsivos a seca.

Portanto, a prospecgao, selegao e uso de mi-
crorganismos benéficos multifuncionais represen-
tam uma abordagem inovadora para fortalecer a
resiliéncia dos sistemas de produgéao agricola, pro-
movendo maior sustentabilidade e eficiéncia no en-
frentamento das adversidades climaticas.

Elcio Perpetuo Guimaraes
Chefe-Geral da Embrapa Arroz e Feijao
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Introducao

Avancos tecnoldgicos na area agricola, como de-
senvolvimento convencional e/ou biotecnolégico de
genodtipos mais tolerantes a deficiéncia hidrica, me-
lhores praticas de manejo relacionadas a época de
semeadura, populacdo de plantas e manejo do solo
e nutrientes, auxiliaram direta e/ou indiretamente a re-
ducao de perdas de produtividade das espécies vege-
tais de interesse econdmico, constantemente, subme-
tidas aos estresses abidticos. Ao mesmo tempo, em
décadas mais recentes, estabeleceram-se métodos
modernos e mais eficazes de irrigagao, uso de cober-
tura vegetal e osmoprotetores, sistema de integragao
lavoura/pecuaria/floresta e plantas inoculadas com mi-
crorganismos benéficos multifuncionais com o objetivo
de potencializar a tolerancia das plantas aos periodos
de baixa disponibilidade de agua no solo e na atmos-
fera (Seleiman et al., 2021).

Microrganismos associados as plantas podem
tanto aumentar a tolerancia das plantas aos estresses
abidticos, como seca, salinidade e desequilibrio de pH
(Martins et al., 2013, 2018b; Goswami; Deka, 2020),
quanto induzir o fortalecimento do sistema de defesa
natural e a promogao de crescimento das plantas (Kim
et al., 2012; Farrar et al., 2014). O mundo microbiano
constitui o sistema de suporte da vida na biosfera, cuja
estimativa é de 10°-10" células microbianas por gra-
ma de solo fértil (Berg et al., 2016). Os microrganismos
possuem papel fundamental na ciclagem de carbono e
nutrientes, na saude animal e vegetal, na agricultura e,
portanto, na teia alimentar global. Eles vivem em todos
os ambientes da Terra que s&o ocupados por organis-
MOS macroscopicos, e sdo as unicas formas de vida
em ambientes “extremos” (Cavicchioli et al., 2019).
Os microrganismos associados as plantas mais estu-
dados sao rizobactérias promotoras de crescimento
de plantas (RPCPs) (Ngumbi; Kloepper, 2016; Martins
et al.,, 2018a; Ullah et al., 2019), fungos micorrizicos
(Quiroga et al., 2017; Zhang et al., 2017; Diagne et al.,
2020) e virus (Xu et al., 2008; Dastogeer et al., 2018).

Microrganismos benéficos, quer sejam endofiticos,
definidos por Wilson (1995) como fungos ou bactérias
que habitam os tecidos de plantas vivas causando in-
fecgOes assintomaticas; quer sejam rizosféricos, defini-
dos por Sachdev e Singh (2018) como microrganismos

que habitam o entorno das raizes das plantas, regiao
com abundancia de nutrientes, quando associados as
plantas cultivadas em solos degradados, solos sodi-
cos e inférteis séo fontes de tolerancia ao estresse e,
por isso, ajudam as plantas no enfrentamento a tais
adversidades (Kaushik; Subhashini, 1985; Belimov
et al., 2001; Barka et al., 2006; Rodriguez et al., 2008;
Yang et al., 2009; Singh et al., 2013; Bonatelli et al.,
2021). Portanto, sabe-se que ¢é estratégico pesquisar
0 microbioma (conjunto de microrganismos como fun-
gos, bactérias e virus) do agroecossistema com o ob-
jetivo de entender os processos ecoldgicos que ope-
ram durante periodos de seca e, com isso, possibilitar
a prospeccgao de subconjuntos de taxons microbianos
tolerantes a seca. Poudel et al. (2021) ressaltaram que
todo perfil do core microbiano (composic¢édo e fungao)
e caracterizagdo de exsudatos radiculares de plantas
sujeitas a baixa disponibilidade de agua no solo sao
necessarios para entender as relagdes entre variaveis
ambientais, plantas e microrganismos.

Além disso, as tecnologias microbianas fornecem
solugdes praticas para alcangar trés dos 17 Objetivos
de Desenvolvimento Sustentavel (ODS), estabeleci-
dos pela Organizagao das Nagdes Unidas (ONU) (Uni-
ted Nations, 2015). Este documento esta alinhado aos
ODS 2: Fome zero e agricultura sustentavel, cuja meta
a ser alcangada é a 2.4 “Até 2030, garantir sistemas
sustentaveis de producao de alimentos e implementar
praticas agricolas resilientes, que aumentem a produ-
tividade e a produgéo, que ajudem a manter os ecos-
sistemas, que fortalecam a capacidade de adaptagao
as mudangas climaticas, as condigdes meteoroldgicas
extremas, secas, inundacdes e outros desastres, e
que melhoram progressivamente a qualidade da terra
e do solo”; 12: Consumo e Producdo Responsaveis,
cuja meta a ser alcangada é a 12.a “apoiar paises em
desenvolvimento para que fortalegcam suas capacida-
des cientificas e tecnolégicas rumo a padrbes mais
sustentaveis de produgéo e consumo” e 13: A¢éo con-
tra a mudanca global do clima, cuja meta a ser alcan-
cada é a 13.1 “Reforcar a resiliéncia e a capacidade de
adaptacgao a riscos relacionados ao clima e as catas-
trofes naturais em todos os paises”.

Neste documento, a énfase sera dada as rizobac-
térias mitigadoras do estresse de seca, com foco em
seus mecanismos de agao por meio dos quais as plan-
tas aumentam sua tolerancia a deficiéncia hidrica.
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Seca

A seca é uma limitacdo ambiental para a agricul-
tura e continua a ter impactos negativos significativos
tanto nos paises desenvolvidos quanto nos paises em
desenvolvimento (Poudel et al., 2021). Esse problema
€ agravado pelas mudangas climaticas, resultando no
aumento da incidéncia e gravidade dos periodos de
baixa disponibilidade de agua no solo em muitas re-
gides e, consequentemente, na redugao da produgao
de alimentos (Lobell; Gourdji, 2012; Lesk et al., 2016).
Nos ultimos 35 anos, o estresse de seca reduziu a
produtividade globalmente em culturas basicas como
trigo (Triticum aestivum), arroz de terras altas (Oryza
sativa) e milho (Zea mays) em até 40% (Heinemann
et al.,, 2015; Daryanto et al., 2016).

A seca afeta o potencial e o turgor de agua na
planta, interferindo nas fungdes vitais como altera-
¢bes nas caracteristicas bioquimicas e morfofisiol6gi-
cas do metabolismo primario das plantas (Seleiman
et al., 2021). Sob condigbes de deficiéncia hidrica,
muitas enzimas que participam da fotossintese, como
ribulose-1,5-bifosfato carboxilase/oxigenasse (Rubis-
co), fosfoenolpiruvato carboxilase (PEPCase), NADP-
-enzima malica (NADP-EM), frutose-1,6-bisfosfatase
(FBPase) e piruvato ortofosfato diquinase (PPDK),
apresentam redugdo em suas atividades (Ashraf;
Harris, 2013; Hemantaranjan, 2018). Em consequén-
cia disso, ha decréscimo na taxa de assimilagao de
CO,, mau funcionamento do aparato fotossintético e
degradagéo de pigmentos, comprometendo as dife-
rentes fases da fotossintese (Kerry et al., 2018). Ou-
tras enzimas relacionadas a absorgao, translocagao e

Documentos 324

metabolismo de nutrientes também sao afetadas pela
seca, como a enzima nitrato redutase (NR), o que re-
sulta na menor captagéo do anion nitrato (NO,’) da
solucéo do solo (Kapoor et al., 2020). Outros nutrien-
tes soluveis na solugéo do solo, como enxofre (sulfa-
to), calcio, magnésio e silicio, também tém suas taxas
de absorcao e eficiéncia de uso comprometidas com
a seca devido a redugao na taxa transpiratéria das
plantas (Selvakumar et al., 2012). Além disso, a seca
induz a produgao acentuada de espécies reativas de
oxigénio (EROs), como peréxido de hidrogénio e radi-
cais livres (superoxido e hidroxila, por exemplo), culmi-
nando no estresse oxidativo celular. As EROs podem
causar danos as plantas por provocar a peroxidagao
lipidica (como a deterioragdo de membranas celula-
res) e degradagéo de biomoléculas, como proteinas e
acidos nucléicos (Silva et al., 2013).

Durante enfrentamento da seca, a planta ativa
mecanismos como inibicdo da expansao foliar, abs-
cisao foliar, expansdo das raizes para zonas mais
profundas e Umidas do solo e fechamento estomatico
(Taiz et al., 2017). Adicionalmente, a planta aumenta
a quantidade de compostos osmoprotetores (aguca-
res, aminoacidos, polidis, alcaloides e ions) que con-
tribuem para crescimento das raizes e osmolaridade
celular, manutencdo da taxa fotossintética e atraso
da senescéncia foliar (Fang; Xiong, 2015), além de
aumentar a sintese de xiloglucanas, expansinas, pec-
tinas, lignina e suberina para ajudar no fortalecimento
da parede celular e manutencéo do turgor da célula
(Le Gall et al., 2015) (Figura 1).

\ [ / Transpiragdo A

Dano oxidativo

l | +EROs no cloroplasto
2\ oo Efeitos do| | _ eventos bioquimicos ) Sintese de ATP
l ¥ HR G e > itresse e fisiolégicos basicos bloqueada
J ) . . . seca
B l 3
- Entrada de Fotorrespiragdo [
CO: ¢
?‘]
a < Fechamento estomatico +
& e aumento da espessura SOD, CAT, |
i e da cuticula APX e GR
o3 Aumento na
"o Resposta fotossintese,
i : do estresse Aumento no teor tolerancia
§ : de seca de fitormdnios asecae
& ‘ rendimento
: ) + Densidade e de grdos
comprimento
radicular
L

Figura 1. Efeitos adversos e adaptagéo das plantas ao estresse de seca.

Fonte: Adaptado de Seleiman et al. (2021).
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Como aliadas aos processos naturais de to-
lerancia das plantas ao estresse de seca, muitas
técnicas como a irrigagdo com economia de agua
e 0 desenvolvimento de cultivares mais tolerantes
foram aprimorados para evitar redugbes drasticas
de produtividade na agricultura (Eisenstein, 2013).
Mais recentemente, o setor agricola tem aplicado
bioinsumos (microrganismos benéficos multifuncio-
nais) para auxiliar as plantas no enfrentamento aos
estresses abidticos e, com isso, manter a produtivi-
dade das espécies de interesse agronémico, com
0 objetivo de estabelecer uma agricultura intensiva
sustentavel (Xu et al., 2008; Martins et al., 2014,
2018b; Nadeem et al., 2014). Pesquisa conduzida
por Bonatelli et al. (2021) revelou o potencial de bac-
térias associadas as plantas nativas da Caatinga e
do Cerrado, biomas caracterizados por ambientes
sazonalmente secos, com distribuicdo desigual de
chuva ao longo do ano, em auxiliar as plantas no
enfrentamento a deficiéncia hidrica (Alvares et al.,
2013). Este estudo mostrou que prospectar tais
microrganismos nessas regides é uma estratégia
essencial para descobrir/identificar bactérias que to-
leram e mitigam os efeitos dos estresses abioticos,
comumente, presentes nesses biomas. E como,
normalmente, essas bactérias também apresentam
caracteristicas que estimulam o crescimento vege-
tal, como mobilizagéo/disponibilizagdo de nutrientes

Mitigadores do estresse de seca

Microbioma
da filosfera

Virus Epifitas

FMA

Bactérias
Mitigacao da seca na planta hospedeira

b
daratz
T

Microbioma
da rizosfera

insoluveis na solucao do solo e produgéao de fitormé-
nios, a exploragéo sustentével dessas fontes natu-
rais pode sustentar a produtividade agricola em um
cenario futuro de alteragéo do clima e aumento de
terras éaridas.

Rizobactérias mitigadoras
do estresse de seca

A Figura 2 mostra os principais seres micros-
cépicos mitigadores do estresse de seca, sendo as
rizobactérias a énfase dessa revisao.

Associagbes mutualisticas entre plantas e co-
munidades bacterianas do solo s&o muito comuns
(Naylor; Coleman-Derr, 2018) e envolvem rizobacté-
rias (bactérias presentes na rizosfera) e endofiticos
bacterianos no interior da raiz e/ou da parte aérea
(Berg et al., 2014). Uma grande diversidade de ri-
zobactérias, incluindo Pseudomonas, Azospirillum,
Actinobacter, Klebsiella, Alcaligenes, Artrobacter,
Azospirillum, Azotobacter, Bacillus, Beijerinckia,
Burkholderia, Enterobacter, Erwinia, Flavobacte-
rium, Rhizobium e Serratia, tem sido relatada in-
tensificar o crescimento vegetal e a tolerancia ao
estresse de seca (Kloepper et al., 1989; Okon;
Labandera-Gonzalez, 1994; Glick, 1995; Liu et al.,
2013; Costa et al., 2023). Em 2022, Kour e Yadav

Mecanismos

OO0 Ajustamento osmotico
OQO Ativacao de enzimas antioxidantes
OOO Alteragao da rede de sinalizagao
OOO Fitorménios

OO Formacgao de EPS/Biofilme

QOO Producao de COVm

OO Aumento da absorcao de agua e nutrientes

QO RSl ativada

OO Regulagao génica

OO Modificacao da morfologia da planta

O Sintese da ACCd

FMA: Fungo Micorrizico arbuscular
EPS: exopolissacarideos

ACCd: acido 1-aminociclopropano-1-carboxilico
deaminase

COVm: compostos organicos volateis microbianos

RSI: resisténcia sistémica induzida

Figura 2. Mecanismos mitigadores do estresse de seca utilizados pelos microrganismos benéficos. Bactérias, fungos e
virus sdo membros do microbioma da planta que vivem em diferentes locais: rizosfera, superficie dos tecidos (epifitas) e/

ou dentro dos tecidos vegetais (endofiticos).
Fonte: Adaptado de Poudel et al. (2021).
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(2022) descreveram o perfil filogenético de micror-
ganismos tolerantes a deficiéncia hidrica e revela-
ram que o filo dominante das bactérias adaptaveis a
seca € Proteobacteria com 31 espécies. Entre estas,
16 espécies pertencem ao género Pseudomonas,
seguido por Enterobacter, Serratia, Pantoea, Acine-
tobacter, Citrobacter, Azotobacter, Raoultella, Kleb-
siella e Moraxella. O segundo filo de bactérias mais
representativo, adaptaveis a seca, inclui os Firmicu-
tes com 15 espécies. Dentre essas, 11 pertencem
ao género Bacillus viz, B. altitudinis, B. amyloliquefa-
ciens, B. cereus, B. licheniformis, B. methylotrophi-
cus, B. muralis, B. pumilus, B. safensis, B. simplex,
B. subtilis e B. thuringiensis. Outro filo de bactérias
adaptativas a seca inclui Actinobacteria, que con-
siste em 13 espécies. Entre essas, cinco espécies
pertencem ao género Streptomyces que incluiu S.
chartreusis, S. coelicolor, S. geysiriensis, S. lauren-
tii e S. olivaceus. Alguns fungos adaptativos a seca
também foram observados pertencentes aos géne-
ros Ascomycota e Mucoromycota (Figura 3).

95 — Arthrobacter chlorophenolicus (KM210284)
96 Arthrobacter siccitolerans (KR085879)
67 Arthrobacter koreensis (NR025665)
g7 — Arthrobacter nitroguajacolicus (KT363...)
Glutamicibacter halophytocola (NR156872)
Leucobacter sp (LT844632)
Microbacterium sp (MN636295)
Rhodococcus erythropolis (AF512836)
95 — Streptomyces chartreusis (FJ481059)
Streptomyces laurentii (NR042299)
Streptomyces coelicolor (AB588124)
Streptomyces geysiriensis (NR112459)

100

100 = Streptomyces olivaceus (KJ200342)

97 — Brevibacillus laterosporus (EU159585) |
Paenibacillus favisporus (NR 029071)
Carnobacterium sp. (MG263508)
Bacillus muralis (NR 104284)
g8 = Bacillus simplex (MG905633)
Bacillus cereus (LK392517)
Bacillus altitudinis (MK874318)
0 Bacillus pumilus (MG674691)
59 Bacillus safensis (MK843930)
Bacillus licheniformis (D31739)
Bacillus subtilis (MT071635)

60 Bacillus amyloliquefaciens (MN565061)

79 ! Bacillus methylotrophicus (KT803964)

E Bacillus thuringiensis (AM779001)
100 Paenibacillus polymyxa (AY359637) |

M

53
4

Firmicutes

L s Proteobacteria
———e Fungi

| |
0.1

Actinobacteria
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No que tange ao impacto da seca nas plantas,
as rizobactérias benéficas possuem varios mecanis-
mos bioquimicos, os quais incluem: mudancas na
atividade fitormonal, sintese da enzima acido 1-car-
boxilico-1-aminociclopropano deaminase (ACCd)
para reduzir o nivel de etileno nas raizes das plantas
em desenvolvimento, acumulo de osmodlitos, produ-
¢éo de biofilme/exopolissacarideos (EPS) e com-
postos organicos volateis microbianos (mCOVs),
aumento da taxa de sintese/atividade de enzimas
antioxidativas (defesa antioxidativa) e indugdo de
genes responsivos ao estresse de seca (Beneduzi
et al., 2012; Timmusk et al., 2013).

Mudanca na atividade fitormonal

A fisiologia das plantas é regulada pela agao
de varios fitormbnios diferentes, incluindo auxinas,
como o acido indol-3-acético (AlA), acido abscisico
(ABA), giberelinas (GA), citocininas (CK), acido sa-
licilico (AS), acido jasmodnico (AJ), brassinosterdide

100 | Serratia marcescens (FM163467)
Serratia nematodiphila (MF319860)
Enterobacter cloacae (KC990813)

Klebsiella variicola (LC507453)

Pantoea alhagi (MN736635)

Pantoea ananatis (MT256304)

Enterobacter asburiae (HG941961)

Enterobacter hormaechei (MF537624)

25 Raouiltella planticola (AB683254)

18 Citrobacter freundii (KM515969)
78+ Enterobacter aerogenes (KY400240)

Moraxella pluranimalium (NR 042666)
_|95 _I: Acinetobacter calcoaceticus (NR 042387)
100 Acinetobacter brumalli (FM177776)

85 — Azotobacter chroococcum (MK567897)
Pseudomonas aeruginosa (MW073526)
Pseudomonas stutzeri (NR 118798)
Pseudomonas fulva (NR 104280)
Pseudomonas monteilii (MN889021)
Pseudomonas putida (AJ249825)
Pseudomonas jessenii (LT627122)
Pseudomonas libanensis (NR 024901)
Pseudomonas synxantha (MN758780)
Pseudomonas palleronian (LT555288)
Pseudomonas fluorescens (MN578148)
Pseudomonas simiae (MT974315)
Pseudomonas migulae (NR 024927)
Pseudomonas lini (LR736248)
Pseudomonas thivervalensis (MK267298)
Pseudomonas koreensis (LT628131)
Pseudomonas chlororaphis (FJ652611)
69, Funneliformis mosseae (NG 070284)
100 | | Glomus mosseae (U96145)
Penicillium sp. (MH673731)

100

32

Proteobacteria

52

— §3 — Trichoderma harzianum (KY806128)
Fusarium pallidoroseum (FR82809)
4|_— Trichoderma atroviride(AB633204)
—
0.1

Fungi

Figura 3. Arvore filogenética dos diferentes filos de microrganismos com caracteristicas de se adaptar & seca, isolados

de diferentes hospedeiros.
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e etileno. Curiosamente, muitas RPCPs podem
também sintetizar ou degradar, no todo ou em parte,
alguns desses fitormonios que sao metabdlitos pro-
motores do crescimento de plantas (Egamberdieva
et al., 2017; Jochum et al., 2019; Namwongsa et al.,
2019; Orozco-Mosqueda et al., 2023). Portanto, es-
sas substancias podem ajudar as plantas no enfren-
tamento dos estresses abidticos como a seca por
intensificar sua tolerancia, além de desempenhar
papel crucial no seu crescimento e desenvolvimento
(Cassan et al., 2014; Porcel et al., 2014).

O aumento no teor de auxinas (AlA) (produgao
pelas plantas e pelos microrganismos) intensifica a
tolerancia das plantas ao estresse de seca devido,
principalmente, ao aumento do crescimento radicu-
lar e/ou modificagdo da arquitetura da raiz (aumento
do numero de ramificagdes e pelos) (Contesto et al.,
2010; Vacheron et al., 2013; Cassan et al., 2014).
Para a biossintese de auxinas, as vias dependen-
tes do aminoacido triptofano sdo comumente en-
contradas nos microrganismos, os quais produzem
como principais auxinas o acido indol-3-acetamida
(AIAM), &cido indol-3-acetaldoxima (AIAQX), trip-
tamina (TAM) e acido indol-3-piravico (IPA) (Su
et al., 2011). Diversos estudos tém demonstrado o
papel da auxina no desencadeamento das vias de
sinalizagdo apos exposi¢cao da planta ao estresse
de seca. Molina-Favero et al. (2008) relataram que
plantas de tomate (Solanum lycopersicum Mill.), ino-
culadas com Azospirillum brasilense Sp245, apre-
sentaram aumento no teor de oxido nitrico, uma
molécula gasosa que participa da via de sinalizagao
na biossintese de auxina e, constataram aumento
de sua concentragao que, por sua vez, estimulou a
formacgao de raizes laterais e adventicias nas plan-
tas. Plantulas de trigo (Triticum aestivum L.) co-ino-
culadas com Rhizobium lequminosarum (LR-30),
Mesorhizobium ciceri (CR-30 e CR-39) e Rhizobium
phaseoli (MR-2) (rizobactérias produtoras de auxi-
nas), apresentaram aumento no crescimento radicu-
lar, biomassa de parte aérea e indice de tolerancia
a seca, quando crescidas em meio contendo PEG-
6000 (Hussain et al., 2014). Plantulas de trigo, ino-
culadas com Azospirillum brasilense Sp245 e culti-
vadas em meio contendo PEG-8000, apresentaram
vasos xilematicos mais largos e maior potencial hi-
drico nos coledptilos. Essas modificagcdes morfologi-
cas foram associadas a regulagao positiva do gene
indol-3-piruvato descarboxilase, que intensificou a
sintese de AlA em Azopirillum (Pereyra et al., 2012).
Plantas de trigo (Triticum aestivum L.) inoculadas
com Bacillus amyloliquefaciens S-134, produtora
das auxinas acido indol-3-acético (AlA), acido in-
dol-3-latico (AIL) e acido indol-3-carboxilico (AIC),

apresentaram aumento do crescimento das raizes
e do comprimento da parte aérea, quando crescidas
em vaso com solo contendo apenas 10% de sua ca-
pacidade de campo (Raheem et al., 2018).

Outro horménio que ajuda a planta a ser mais
resiliente sob estresse de seca é o acido abscisico
(ABA), uma vez que atua em varias frentes: modifi-
cacgao da arquitetura radicular, indu¢ado de aumento
na condutividade hidraulica das raizes (Sah et al.,
2016; Egamberdieva et al., 2017), regulagcédo posi-
tiva das atividades antioxidantes, além do acumu-
lo de osmdlitos compativeis que mantém alto teor
relativo de agua nas células. Bresson et al. (2013)
relataram que Phyllobacterium bassicacerarum
STM196, isolada da rizosfera de colza (Brassica
napus), intensificou a tolerancia ao estresse osmoti-
co em plantas de Arabidposis devido ao aumento no
teor de ABA e, consequentemente, decréscimo da
taxa transpiratéria foliar acompanhado de aumento
da eficiéncia no uso da agua; além da alteragéo na
transicdo do desenvolvimento vegetativo para o re-
produtivo. Guajardo et al. (2016) demonstraram que
uma das algas mais tolerantes a dessecacao, Pyro-
pia orbicularis, produz alto teor de ABA para regular
a ativagdo das enzimas antioxidantes (ascorbato
peroxidase, APX; catalase, CAT e peroxirredoxina,
PRX) e atenuar os danos oriundos do estresse oxi-
dativo nas biomoléculas.

As citocininas (CKs) tém efeito em muitos tipos
diferentes de células vegetais. Elas podem modular
divisdo celular, germinagdo da semente, dominan-
cia apical, alongamento da raiz, diferenciacdo do
xilema e cloroplasto, transicdo da fase vegetativa
para a fase reprodutiva, desenvolvimento de flores
e frutos, senescéncia foliar, sinalizagado nutricional e
interacao planta-patégeno (Orozco-Mosqueda et al.,
2023). Palberg et al. (2022) avaliaram a producgéo
de CKs por 46 cepas de bactérias do género Me-
thylobacterium. Os metilotroficos sdo um grupo es-
sencial de bactérias que utilizam compostos volateis
de carbono, séo colonizadores prolificas de diferen-
tes partes da planta e desempenham um papel vi-
tal na promogao do crescimento vegetal (PGP) sob
condicdes de estresse (Gamit; Amaresan, 2023).
Surpreendentemente, a maioria dessas cepas pro-
duziu altos niveis de CKs, incluindo a forma mais
ativa denominada trans-zeatina (tZ). Os autores
também relataram que as cepas produziram CKs
a partir de derivados de metanol reduzido no meio
de cultivo (Unica fonte de carbono), e AIA a partir
do L-triptofano. No futuro, sera importante verificar
o efeito que as cepas com altos niveis de produgéo
de CKs tém sobre a interagdo microrganismo-plan-
ta, uma vez que varios metilotréficos bacterianos
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tém sido amplamente reconhecidos como agentes
promotores de crescimento, inclusive sob condi¢des
estressantes, em arroz, cana-de-agucar, mostarda,
batata, rabanete, péssego e amendoim (Gamit;
Amaresan, 2023). Outros géneros, como Pseudo-
monas, também foram relatados como produtores
de CKs (Mekureyaw et al., 2022). Neste estudo,
os autores descobriram que a cepa Pseudomonas
fluorescens G20-18, produtora de CKs, promoveu o
crescimento de plantas de tomate aumentando a to-
lerancia a seca das mesmas. Parametros como teor
de clorofila e ABA nas folhas, atividade de diferentes
enzimas do metabolismo de carboidratos e do siste-
ma antioxidativo, além de fechamento estomatico,
aumentaram em plantas inoculadas, em compara-
¢ao com plantas nao inoculadas.

Giberelinas (GAs) estimulam a germinacao de
sementes, alongamento do caule, desenvolvimento
do tecido meristmatico, diferenciagdo dos 6rgaos
florais, dorméncia das sementes levando a sua ger-
minagéo, junto com uma interacdo de diferentes
fatores ambientais como luz, temperatura e agua.
O principal local de GAs bioativas sdo os estames
que influenciam a produgao de flores masculinas e
o crescimento do pedicelo (Yamaguchi, 2008; Gup-
ta; Chakrabarty, 2013; Lee et al., 2015). Como as
GAs sédo reguladores de crescimento vegetal, sua
prépria regulacdo deve ser finamente orquestra-
da sob diferentes tipos de estresse ambiental. Por
exemplo, as bactérias produtoras de giberelina
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Acinetobacter calcoaceticus e Pseudomonas putida
aumentaram o crescimento de soja, crisantemo co-
mestivel, couve chinesa e pepino (Kang et al., 2009,
2014a, 2014b).

Producgao da enzima ACC
deaminase (ACCd)

Com suprimento de agua limitado, as plantas
produzem maior quantidade do composto acido
1-carboxilico-1-aminociclopropano (ACC), que ao
ser metabolizado promove o acumulo do etileno
(fitormdnio), isto €, o composto ACC ¢é o precursor
imediato de etileno em plantas superiores. Esse
fitormbnio possui efeito inibitério sobre o cresci-
mento das plantas, dificultando a germinagao das
sementes e o desenvolvimento das raizes (Gama-
lero; Glick, 2015). Interessantemente, certas cepas
de RPCPs possuem a enzima ACC deaminase
(ACCd) (Glick et al., 2007), as quais usam o com-
posto ACC (acido 1-carboxilico-1-aminociclopro-
pano) para a produgédo de aménia e a-cetobutirato
ao invés da producgao de etileno. Assim, a enzima
ACCd, produzida por certos microrganismos bené-
ficos, reduz a produgéao de etileno e, consequente-
mente, promove o crescimento de plantas (Belimov
et al., 2015; Chandra et al., 2019) (Figura 4). Sa-
leem et al. (2018) relataram que plantas de mucuna
(Mucuna pruriens) inoculada com Enterobacter sp.
(HS9) e Bacillus sp. (G9), com atividade ACCd e
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Figura 4. Representacao hipotética da atuacdo de Rizobactérias Promotoras de Crescismento de Plantas como produto-

ras de ACCdeaminase.
Fonte: Adaptado de Moon e Ali (2022).
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produtora de AIA, apresentaram aumento de bio-
massa e de emissao de isopreno (composto organi-
co volatil). Niu et al. (2018) sugeriram que bactérias
produtoras de ACCd e EPS (biofilme/exopolissaca-
rideos), associadas as plantas de milheto (Setaria
italica L.), estimularam alta taxa de germinagéo de
sementes e aumento no crescimento das plantulas
e, portanto, amenizaram os impactos negativos do
estresse de seca. Plantas de milho inoculadas com
Enterobacter cloacae e residuos de madeira, bio-
char, mostraram-se eficazes no aumento da pro-
dutividade sob estresse de seca, devido ao maior
potencial de sintese da enzima ACCd, solubiliza-
¢ao de nutrientes e produgéo de AlA (Danish et al.,
2020). Da mesma forma, plantas de trigo inocula-
das com B. amyloliquefaciens e Agrobacterium fa-
brum (cepas isoladas e em combinagéo), ambas
produtoras de ACCd (Zafar-Ul-Hye et al., 2019),
aumentaram a produtividade quando submetidas a
baixa disponibilidade de agua no solo. Plantulas de
gréo-de-bico, variedade Cicer arietinum, co-inocu-
ladas com Bacillus 23-B, Pseudomonas 6-P e M.
Ciceri, produtoras de ACCd, aumentaram a taxa
de germinagao de sementes, comprimento da raiz,
comprimento e massa fresca de parte aérea, sob
cultivo in vitro com potencial osmatico de - 0,4 MPa
(Sharma et al., 2013).

Acumulo de osmolitos

As plantas aumentam a produgédo e/ou absor-
¢ao de moléculas/ions osmoticamente ativos, como
agucares soluveis, prolina, glicina, trealose, betaina,
acidos organicos e ions calcio (Ca*?), potassio (K*)
e cloreto (CI), em resposta a aclimatacédo as con-
dicdes de deficiéncia hidrica (Huang et al., 2014).
Prolina, um aminoacido com grupo amino secun-
dario denominado imino, com caracteristica osmo-
protetora, se acumula em plantas sob estresse de
seca, induzindo ajustamento osmotico, eliminando
radicais livres e estabilizando estruturas subcelula-
res (Ngumbi; Kloepper, 2016). Plantas de pepino,
tratadas com o consorcio de rizobactérias Bacillus
cereus AR156, Bacillus subtilis SM21 e Serratia sp.
XY21, mostraram tolerancia sistémica contra o es-
tresse de seca por proteger as células vegetais com
0 aumento no teor de prolina, manutengao da efici-
éncia fotossintética e vigor radicular (Wang et al.,
2012). Plantas de grao de bico submetidas a defici-
éncia hidrica, co-inoculadas com Bacillus sp. 23-B
e Mesorhizobium ciceri, apresentaram alto teor de
prolina, alta taxa germinativa e aumento no compri-
mento e na biomassa de raiz e parte aérea (Sharma

et al., 2013). De forma similar, foi observado aumen-
to da tolerancia a seca em plantas de tomate trata-
das com Bacillus polymyxa, bactéria solubilizadora
de fosfato e promotora da sintese de prolina (Shin-
tu; Jayaram, 2015). Em outras culturas como milho
(Naseem; Bano, 2014), sorgo (Grover et al., 2014),
batata (Gururani et al., 2013) e feijao mungo (Sar-
ma; Saikia, 2014) também foi relatado o aumento
do teor de prolina como mecanismo de tolerancia
a seca.

Outros mecanismos de tolerancia ao estresse
de seca pelas plantas, fornecido pelas rizobactérias
sdo: (a) acumulo de colina e glicina betaina em milho
inoculado com Klebsiella variicola F2 (KJ465989),
Raoultella planticola YL2 (KJ465991) e Pseudomo-
nas fluorescens YX2 (KJ465990) (Gou et al., 2015);
(b) acumulo de agucares sollveis e aminoacidos
livres para promover o ajustamento osmotico em
pléntulas de milho inoculadas com Azospirillum lipo-
ferum (Bano et al., 2013); (c) trealose, um dissaca-
rideo considerado xeroprotetor (substancia que pro-
tege organismos vivos de danos em condi¢cbes de
seca extrema) que é produzido por bactérias e fun-
ciona como estabilizador de enzimas e membranas
desidratadas (Yang et al., 2009) e como molécula si-
nal que protege a integridade da membrana celular
por meio da expressdo do gene trealose-6-fosfato
sintase (Vilchez et al., 2016).

Exopolissacarideos
(EPS) e biofilme

Os exopolissacarideos (EPS), componentes
dos biofilmes bacterianos, fornecem protec¢ao con-
tra a dessecacgao durante o estresse de seca por
aumentar a retengéo de agua (que pode exceder 70
g de agua por grama de polissacarideo) e regular as
fontes de difusédo de carbono orgéanico (Flemming;
Wingender, 2010; Chandra et al., 2021) (Figura 5).
Os EPS séao polimeros extracelulares constituidos
por uma mistura complexa de diversos tipos de bio-
moléculas formando uma matrix estrutural contendo
carboidratos, proteinas estruturais, enzimas, amino-
acucares, acidos nucleicos, lipideos, glicoproteinas
e algumas substancias humicas. Os carboidratos
podem estar ligado a proteinas (glicoproteinas) e li-
pideos (glicolipidios) ou originarem derivados como
acido glucurbdnico, acido galacturdnico, acido ma-
nurénico e acido hiarulénico (Bhagat et al., 2021;
Parada-Pinilla et al., 2021). Alguns constituintes dos
EPS como succinato, piruvato, acidos urénicos, fos-
fato e residuos de sulfato, fornecem carga anibnica
a matriz que captura facilmente muitos cations como
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sédio (Na) e potassio (K). Os EPS sao responsaveis
pela adesédo, agregacao e retencdo de agua da co-
munidade bacteriana, enquanto formam uma barrei-
ra protetora e sdo fontes de nutrientes. Além disso,
as proteinas da matriz fornecem enzimas de ligacédo
(adesinas), receptores e doadores de elétrons, e fa-
cilitam a absor¢édo de material organico e inorganico
(Bouskill et al., 2016). Em plantas, os EPS podem
permanecer associados a parede celular, formando
um biofilme hidrofilico ao redor das raizes das plan-
tas, ou podem ser liberados nas células circundan-
tes como biofilme extracelular, funcionando como
uma camada adicional, aumentando a permeabili-
dade a agua e absorc¢ao de nutrientes ao redor das
raizes, protegendo as plantas da dessecacao e alta
temperatura, assim como melhorando a agregacao
e a estrutura do solo (Bhagat et al., 2021; Gomes
et al.,, 2022).

Durante a formagéo do biofilme existe uma co-
municagao entre células, podendo ser competitiva
ou cooperativa, chamada quorum sensing, que é
regulada por multiplos fatores ambientais. Isso sig-
nifica que para a formacao do biofilme, ocorre uma
cooperagao metabdlica de nutrientes, manutengao
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da biodiversidade, homeostase dos microrganis-
mos, dentre outros (Li; Tian, 2012). Miller e Bassler
(2001) relataram que essa comunicacao € realizada
por moléculas difusiveis chamadas de autoinduto-
res, 0os quais possuem sinal de sensor ou ativador
de transcrigcao para iniciar a expressao do gene que
coordena as atividades, como o controle de densi-
dade populacional. Como exemplo de molécula si-
nalizadora para a comunicagéo entre plantas e mi-
crorganismos citam-se as estrigolactonas, as quais
facilitam a entrada de bactérias nas raizes da planta
(Drogue et al., 2013).

As raizes geralmente liberam metabdlitos se-
cundarios como fendlicos, &acidos organicos, ami-
noacidos, fitormodnios e sideréforos na forma de ex-
sudatos de raizes. Esses exsudatos servem como
quimioatraentes para 0s microrganismos associa-
dos a raizes por interagao eletrostatica e posterior-
mente desenvolvem o biofilme (Bhagat et al., 2021).
Assim, RPCPs produtoras de biofilmes possuem ca-
pacidade de formar esse conglomerado ao redor das
raizes das plantas que funciona como uma bainha
adicional para proteger as raizes da dessecacao e
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Figura 5. Representacdo esquematica do papel do EPS microbiano na mitigagéo do estresse abidtico e promogao de
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Fonte: Adaptado de Bhagat et al. (2021).
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também altera a estrutura do solo e suas proprieda-
des de agregacao (Rolli et al., 2015).

Tratamento de sementes de feijado com B.
amyloliquefaciens ALB629, rizobactéria conhecida
por produzir biofilme, mostrou que o principal com-
ponente dos exudados radiculares das plantas de
feijdo € o acido malico, o qual intensificou a taxa
de crescimento de B. amyloliquefaciens ALB629
que, por sua vez, promoveu a protegao de plantu-
las contra a seca devido a maior taxa de sintese de
exopolissacarideos (Martins et al., 2018c). Plantas
de milho tratadas com as cepas bacterianas Proteus
penneri, Pseudomonas aeruginosa e Alcaligenes fa-
ecalis, produtoras de EPS, mostraram acumulo de
biomassa seca, aumento do comprimento da raiz e
da parte aérea, do teor relativo de agua, proteinas
e agucares, maior area foliar; além de ter sido ob-
servada intensificagdo da umidade do solo rizosfé-
rico (Naseem; Bano, 2014). Yadav et al. (2018) re-
lataram que plantas de quiabo inoculadas com as
rizobactérias P. aeruginosa (MCCBO0035) e B. coa-
gulans (MCCBO0059) apresentaram maior tolerancia
a seca, atribuindo essa intensificacao a melhoria da
agregagao do solo rizosférico por meio da produgéo
de biofilme. Plantulas de milho cultivada sob estres-
se de seca, inoculadas com Pseudomonas putida
FBKV2, produtora de biofilme e isolada da rizosfera
de berinjela (Solanum melongeana L.), tiveram au-
mento de crescimento da parte aérea, comprimento
de raiz, biomassa seca e metabdlitos celulares que
conferem tolerancia a deficiéncia hidrica (Vurukon-
da et al., 2016).

Compostos organicos
volateis (COVs)

Os compostos organicos volateis microbianos
sdo, geralmente, produtos finais do metabolismo
fermentativo anaerdbico e degradacdo extracelu-
lar de moléculas orgéanicas complexas (Vaishnav
et al.,, 2017). Rizobactérias que produzem COVs
conferem diversos beneficios as plantas: aumento
da emergéncia de plantulas, ramificacao de raizes,
fotossintese, absorcdo de ferro, crescimento de
plantas, produtividade, controle de doengas, bem
como maior tolerancia a seca (Martins et al., 2019).
COVs induzidos por estresse desempenham papel
crucial no desenvolvimento de um estado de “aler-
ta”, que nao confere tolerancia propriamente dita,
mas permite respostas sistémicas na planta que
levam, indiretamente, a uma maior tolerancia. Por
outro lado, compostos orgéanicos volateis, gerados
pelas proprias plantas, desempenham papéis-chave

em processos atmosféricos em larga escala e ser-
vem como importantes moléculas sinais e de defesa
(Niinemets, 2010). Portanto, a medicao de volateis
pode se tornar uma técnica promissora nao invasiva
e rapida para avaliar o estresse de seca nas culturas
e sua mitigagéo durante o avanco do estresse (Tim-
musk et al., 2014). Asari et al. (2016) relataram tole-
rancia a seca em plantas de Arabidopsis, inoculadas
com B. amyloliquefaciens e B. subtilis, rizobactérias
produtoras dos compostos organicos volateis 3-hi-
droxi-2-butanona (acetoina) e 2R-3R-butanodiol.
Esses compostos estimularam o crescimento de
plantas de Arabidopsis, direcionando a expressao
génica envolvida na manutencdo da estrutura da
parede celular e influenciando numerosos fitormé-
nios envolvidos em vias de sinalizagdo que incluem
etileno, jasmonatos e acido salicilico. Timmusk et al.
(2014) mostraram que mudas de trigo inoculadas
com Bacillus thuringiensis AZP2 apresentaram
maior taxa fotossintética e acumulo de biomassa,
com uma taxa de sobrevivéncia de plantulas cinco
vezes maior sob seca severa devido a emisséo de
volateis. Aplicagado de 2R-3R-butanodiol, um meta-
bdlito volatil produzido por Pseudomonas chlorora-
phis 06, estimulou a sobrevivéncia de plantas de
Arabidopsis, sob estresse de seca, promovendo o
fechamento estomatico e induzindo a sinalizagao
via oxido nitrico (Cho et al., 2013).

Metabolismo antioxidativo

O estresse de seca induz a produgao, em ex-
cesso, de espécies reativas de oxigénio (EROs),
incluindo compostos como peréxido de hidrogénio
(H,0,) e oxigénio singlete ('0,), além de radicais
como os anions superoxido (O,), hidroxila (OH’),
peroxila (ROO") e alcoxila (RO"). O aumento des-
sas EROs cria um desequilibrio na homeostase
redox da célula e provoca dano oxidativo devido a
reagdo das EROs com proteinas, lipideos e acidos
nucléicos. A modulagcado da resposta antioxidativa,
originaria da planta e/ou da presencga das rizobac-
térias benéficas multifuncionais, ativa o sistema
de defesa antioxidativo, constituido de componen-
tes enzimaticos e ndo enzimaticos, que é um me-
canismo de tolerancia porque age para prevenir o
acumulo de EROs e proteger as plantas contra os
danos produzidos por elas (Farooq et al., 2009; Cla-
eys et al., 2014; Wu et al., 2014; Daffonchio et al.,
2015; Laxa et al., 2019). Os componentes enzima-
ticos incluem as enzimas catalase (CAT), superoxi-
do dismutase (SOD), ascorbato peroxidase (APX) e
glutationa redutase (GR), enquanto, componentes
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nao enzimaticos incluem compostos como glutatio-
na, flavonoides, carotenoides, tocoferdis, cisteina
e acido ascorbico (Kaushal; Wani, 2016; Ma et al.,
2020). Moreno-Galvan et al. (2020a) mostraram que
capim-guiné, Megathyrsus maximus (Jacq.), ino-
culadas com um consorcio de Bacillus (B. subtilis
MHO014814, B. aryabhattai MH014816, B. amyloli-
quefaciens MH014818, B. licheniformis MH014817
e B. aryabhattai MH014815), apresentou maior to-
lerancia a seca devido ao acumulo de prolina e a
modulacgao na atividade da GR, que é uma enzima
responsavel pela restauragdo da glutationa reduzi-
da, substancia constituinte do pool de componentes
ndo enzimaticos do sistema de defesa antioxidativo
celular. Da mesma forma, as interagdes do consor-
cio de Bacillus com plantas de milho estimularam
maior tolerancia a seca em decorréncia da modu-
lacdo da atividade de enzimas antioxidantes APX
e GR (Moreno-Galvan et al., 2020b). Armada et al.
(2016) mostraram a resposta de Lavandula dentata
inoculada com cinco cepas de fungos micorrizicos
arbusculares (Septoglomus constrictum, Diversispo-
ra aunantia, Archaespora trappei, Glomus versifor-
me e Paraglomus ocultum), isolados e em consor-
cio, além do consoércio das cinco cepas dos fungos
micorrizicos com Bacillus thuringienses. Esses mi-
crorganismos foram tolerantes a seca e, em geral,
aumentaram o crescimento e a nutricao das plantas
de L. dentata. Em particular, o consércio de fungos
e B. thuringiensis maximizou a biomassa vegetal e
compensou a deficiéncia hidrica com a modulacéo
da atividade de enzimas antioxidantes como supe-
réxido dismutase (SOD), catalase (CAT) e ascorba-
to peroxidase (APX). Gururani et al. (2013) obser-
varam aumento de, aproximadamente, duas vezes
na atividade das enzimas antioxidativas CAT, APX e
SOD em plantas de batata inoculadas com Bacillus
pumilus e Bacillus firmus. Tolerancia a seca impul-
sionada pelo aumento da atividade de CAT foi ob-
servado em outras plantas incluindo pepino, milho e
trigo (Sandhya et al., 2010; Wang et al., 2012). De
maneira geral, as principais enzimas de eliminagao
das EROs (sistema antioxidativo), que possuem a
fungéo de controlar o estado redox celular, aumen-
tam a capacidade das plantas em tolerar os estres-
ses ambientais.
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Inducao de genes responsivos
ao estresse de seca

A tolerancia ao estresse de seca pode ser au-
mentada tratando as plantas com varias cepas de
rizobactérias que regulam positivamente os genes
indutores de tolerancia ao estresse. Vaishnav e
Choudhary (2019) mostraram que Pseudomonas
simiae AU promove crescimento e protege plantas
de soja dos danos causados por estresse de seca,
observando alteragdes nos perfis de expressao
génica dos fatores de transcrigdo (DREB/EREB),
osmoprotetores (P5CS, GOLS) e transportado-
res de agua (PIP, TIP). Arabidopsis tratada com P.
polymyxa CR1 induziu regulagédo positiva de dois
genes responsivos a seca RD29A e RD29B (Liu
et al., 2021). Ghosh et al. (2017) encontraram ge-
nes da biossintese de prolina superexpressos em
Arabidopsis thaliana quando inoculada com Pseu-
domonas putida GAP-P45, tais como ornitina-A-a-
minotransferase (OAT), A'-pirrolina-5-carboxilato
sintetase 1 (P5CS1), A'-pirrolina-5-carboxilato re-
dutase (P5CR), bem como enzimas do catabolismo
de prolina, como prolina desidrogenase 1 (PDH1) e
A'-pirrolina-5-carboxilato desidrogenase (P5CDH).
Essas alteragbes no perfil de expressao génica do
metabolismo da prolina foram positivamente cor-
relacionadas com evidéncias morfofisioldgicas de
mitigacao do estresse de seca. Da mesma forma,
o perfil de expresséo génica de plantas de pimenta
inoculadas com Bacillus licheniformis K11, sob es-
tresse de seca, apresentaram niveis mais elevados
de proteinas como as desidrinas (Cadhn), ATPase
vacuolar (AV), pequenas proteinas de choque tér-
mico (sHSP) e proteinas relacionadas a patogénese
(CaPR-10), em comparagdo com as plantas con-
trole, irrigadas e nao inoculadas (Lim; Kim, 2013).
Aroca et al. (2008) mostraram que o tratamento de
seca aumentou significativamente a expressao dos
genes NCED em plantas de alface (Lactuca sativa
L, cv. Romana), os quais codificam enzimas-chave
da biossintese de ABA.

A Figura 6 mostra os mecanismos de agao das
rizobactérias, diretos e/ou indiretos, que impactam
a performance da planta sob estresse de seca de-
vido a alteragao na relagao da quantidade de agua,
fitormbnios, osmolitos, biofilme, etileno, sistema de
defesa antioxidativo, dentre outros.
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Ajustamento osmotico: acumulo
de osmolitos como prolina,
agucares, poliaminas etc.

¥ potencial osmético frolha/raiz e
A hidratagéo dos 6rgédos

Aumento de trocas gasosas e da
eficiéncia do uso da agua: auento
da condutancia estomatica, taxas
transpiratéria e fotossintética.
Regulagéo de fitormonios

A (ou V) ABA
A Eficiéncia no PSII

Regulagéo génica para
biossintese de prolina, ABA,
AQPs e estrigolactona.
Estabilizacdo de agregados

P5CS (prolina), NCED (ABA), ZmPIP
(AQPs), e MdIAA24 (estrigolactona)

Protegéo contra dano oxidativo:
degradagao das EROs pelas
enzimas e outros metabolitos

antioxidantes

ASOD, POD & CAT M As, GSH,
flavonoides, carotenoides e tocoferdis

Absorcéo de agua e nutrientes:
influenciando o ajustamento
osmotico (1) e trocas gasosas (3)

A Aquaporinas (AQPs) e transportadores
de fésforo e agucares

Modificagdo da morfologia da raiz:
aumento do comprimento radicular
(regulado por hormonio)

A Fitorménios como MeJA e AIA
A Exudagao de glomalina

Figura 6. Mecanismos utilizados pelos microrganismos benéficos multifuncionais para auxiliar as plantas a tolerar o es-
tresse de seca. Setas para cima ou para baixo indicam aumento ou redugéo nos elementos regulatérios envolvidos em
cada mecanismo. O quadro marrom escuro indica efeitos especificos e representativos, moléculas ou genes envolvidos
em cada mecanismo. EROs, espécies reativas de oxigénio; AQPs, aquaporinas; MeAJ, metil jasmonato; AlA; acido indol
3-acético; SOD, superoxido dismutase; POD, peroxidase; CAT, catalase; As, ascorbato; GSH, glutationa; ABA, acido abs-
cisico, PSII, fotossistema Il. NUmeros retratam os mecanismos na ordem descrita no texto (ordem néo indica relevancia).

Fonte: Adaptado de Poudel et al. (2021).
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