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CAPITULO 1. LA SIMBIOSIS MICORRIZICA ARBUSCULAR

1.1. Generalidades

Es recomendable que a medida que se adentren en el conocimiento de esta peculiar
asociacion consideren que se trata de una compleja y fascinante unién entre la gran mayoria
de las plantas y cierto grupo de micetos, de los tantos que habitan los suelos.

Todo esto es lo REAL, sin embargo, lo MARAVILLOSO, al igual que dijera mi coterraneo
Alejo Carpentier, salvando las distancias, es que a partir de entonces, comenzaran a
comprender uno de los fendbmenos naturales més antiguo, universal y ejemplo de estrategia
de sostenibilidad, entre los 6rganos de nutricién de las plantas, las raices y cierto grupo de
hongos que cohabitan todo el planeta, con un fin muy bien definido, VIVIR y
DESARROLLARSE, en fin, EVOLUCIONAR.

Es interesante destacar que la historia de la micorriza se remonta a unos 400 millones de
afios, especificamente al periodo Devonico, a partir del cual hongos y plantas han
coevolucionado hasta lo que son hoy en dia (Taylor et al., 1995).

Sin embargo, el vocablo Micorriza fue empleado por primera vez y con un interés
puramente sistematico, por el ilustre botanico de origen aleman Albert Bernard Frank en el
afio 1885, para designar “la asociacion que se producia entre las hifas de algunos hongos
del suelo con los érganos subterraneos de la gran mayoria de las plantas superiores”. Desde
el punto de vista etimologico, la palabra se formd a partir del término griego “mykos”
(hongo) y del vocablo latino “rhiza” (raiz).

Este descubrimiento, al igual que otros tantos no visibles hasta ese entonces para los
cientificos de la época, dio lugar a que una pléyade de relevantes investigadores, dirigieran
sus esfuerzos a tratar de comprender lo que ocurria en ese entorno desconocido, pues al
parecer, nacia para la ciencia, un nuevo 6rgano con morfologia y fisiologia propia
(Dommerges y Mangenot, 1970; Letacon y Obaton, 1983; Strullu, 1991 y Allen, 1992).

Por otra parte, Perry et al. (1990), demostraron que las asociaciones micorrizicas se
encontraban ampliamente distribuidas, desde los polos hasta los trépicos, por lo tanto no
debe sorprender en lo absoluto encontrar especies vegetales formando esta asociacién en la
mayoria de los ecosistemas terrestres, constituyendo excepciones algunas plantas de zonas

pantanosas y acuaticas (Solaiman e Hirata, 1995).
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Por tanto, como dijera en cierta ocasion una colega y autora también de este documento,
cuando hablamos de micorrizas estamos presenciando la “regla y no la excepcion”.

Las asociaciones micorrizicas desarrollan multiples funciones entre las que se destacan: un
aprovechamiento mas eficiente de la zona radical a partir de un aumento en el volumen de
suelo explorado, una mayor resistencia a las toxinas, incremento de la traslocacion y
solubilizacion de elementos nutritivos esenciales, aumento de la tolerancia a condiciones
abidticas adversas (sequia, salinidad, etc.), asi como cierta proteccion contra patdégenos
radicales.

En el afio 1969, Peyronel y sus colaboradores definieron los tres tipos de asociaciones
micorrizicas vigentes hasta nuestros dias, tomando en consideracion sus caracteristicas
morfoanatobmicas y  ultraestructurales  (Ectomicorrizas,  Ectendomicorrizas vy
Endomicorrizas).

Las ectomicorrizas se aprecian a simple vista debido a la tipica capa o manto de hifas que
tejen alrededor de las raices que colonizan. A partir de esta estructura, las hifas se
introducen entre las células de la corteza, sin llegar nunca a penetrarlas y forman de esta
manera la red de Harting, ocasionando diversos cambios anatémicos (Garrido, 1988 vy
Strullu, 1991).

Las ectendomicorrizas presentan caracteristicas intermedias comunes a las otras dos y se
encuentran restringidas a un pequefio grupo de plantas y micetos.

Por ultimo, las endomicorrizas, las cuales no son detectadas visiblemente, forman una red
externa de hifas menos profusa que la anterior. Se propagan a través de las raices y
penetran el interior de las células corticales sin llegar a colonizar el endodermo. Este grupo
es el mas difundido en el planeta y esta dividido en varios subtipos, de los cuales, el mas
representativo e importante es el arbuscular y cuyos protagonistas son un grupo de
zigomicetos pertenecientes al orden Glomales. Es sobre esta asociacion, precisamente,

sobre la cual versara la presente obra.

1.2. La simbiosis micorrizica arbuscular

Esta maravillosa union se define como una asociacién simbiética (Trappe, 1987) pues
ambos organismos establecen sucesivos intercambios de sustancias nutritivas, metabolitos
esenciales y sustancias hormonales, asi como también conducen a la creacion de nuevas

estructuras, representando un beneficio mutuo para ambos simbiontes. Durante este dialogo
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molecular ocurre la activacion de numerosos sistemas enzimaticos produciéndose cambios
significativos en la morfologia y fisiologia de los simbiontes, de manera que queden listos
para comenzar el proceso de intercambio (Espinosa - Victoria, 2000).

Desde el punto de vista genético, este complejo fendmeno esta regido por ambos genomas,
existiendo un aporte reciproco de informacion, modelado a su vez por el medio ambiente.
En la actualidad se ha avanzado en el estudio de algunos mecanismos bioquimicos, sin
embargo, aun se desconocen las bases génicas y protedmicas que rigen esta interaccion

(Gianinazzi - Pearson y Gianinazzi, 1989 y Dumas - Gaudot et al., 2000).

1.2.1. Plantas que forman endomicorrizas arbusculares

De acuerdo con Gerdemann (1975), con excepcion de las familias basicamente
ectomicorrizicas (Pinaceae, Betulaceae y Fagaceae), las que forman endomicorrizas con
hongos perfectos, (Orquidaceae y Ericaceae) y unas pocas familias que han sido reportadas
como no micorrizicas (Chenopodiaceae, Cruciferaceae, Fumariaceae, Cyperaceae,
Commelinaceae, Urticaceae y Poligonaceae), el resto de las especies vegetales conocidas
forman el tipo arbuscular. Sin embargo, no debemos ser muy categéricos, pues segun Mc
Gonille y Fitter (1990), sélo el 3% de las Angiospermas ha sido analizado.

No obstante, a partir de estos datos se puede inferir una conducta generalizada hacia la
existencia de la micorrizacion arbuscular, lo cual ha podido ser corroborado al encontrarse

la mayoria de las especies de importancia econémica dentro de ese 3 %.

1.2.2. Hongos Micorrizogenos Arbusculares (HMA)

En particular, la sistematica y taxonomia de los HMA son disciplinas que se encuentran en
plena evolucién. La clasificacion y los arreglos filogenéticos de estos hongos son objeto de
frecuentes revisiones por parte de los especialistas.

Durante muchos afios, los HMA se ubicaron en el orden Endogonales junto al género no
micorrizico Endogone. Sin embargo, a la luz de nuevas consideraciones filogenéticas se
establecio que su condicidn simbidtica constituia criterio suficiente para agruparlos en un
solo taxon, lo cual dio origen al orden Glomales y a un reordenamiento de familias (Morton
y Benny, 1990 y Walker, 1992).

Debido a que anteriormente se tenian en cuenta solamente los aspectos morfoldgicos de las

esporas, los cuales daban lugar a clasificaciones erroneas e inexactas (Mosse y Bowen,
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1968; Gerdemann y Trappe, 1974 y Trappe, 1982), la clasificacion actual de los hongos
formadores de micorrizas arbusculares esta basada en los perfiles de acidos grasos y en la
secuencia nucleotidica del ARNr 18s (Morton y Redecker, 2001).

La clasificacion actual que se presenta a continuacion incluye dos nuevos géneros,
Paraglomus y Archaeospora, basados ya no solamente en caracteristicas estructurales de
las esporas de los géneros Glomus y Acaulospora, que tenian un comportamiento dimorfico

en su estructura, sino también en las diferencias filogenéticas dentro de esos géneros.

Orden: Glomales
Suborden: Glomineae
Familia: Paraglomaceae
Género: Paraglomus
Familia: Archaeosporaceae
Género: Archaeospora
Familia: Glomaceae
Géneros: Glomus
Sclerocystis
Familia: Acaulosporacea
Géneros: Acaulospora
Entrophospora
Suborden: Gigasporineae
Familia: Gigasporaceae
Géneros: Gigaspora
Scutellospora

1.3. Establecimiento de la simbiosis micorrizica

En ausencia de hospedero el crecimiento del HMA se ve limitado a un tiempo relativamente
corto (20 - 30 dias), después del cual sufre varias modificaciones morfologicas como:
retraccion del citoplasma del apice, produccion de septos, desarrollo de ramificaciones
laterales e hinchazon del &pice hifal. La presencia de la raiz, en cambio, permite el desarrollo
de un micelio vegetativo que puede colonizar entre 60 - 90% del sistema radical en

condiciones favorables (Bonfante y Perotto, 1995).
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La razon por la cual los HMA no crecen saprofiticamente en ausencia de planta hospedera
permanece sin explicar, sin embargo, la hipdtesis postulada por Burggraaf y Beringer (1989)
acerca del cese del crecimiento apical después de germinada la espora, causado por la ausencia
de replicacion del DNA, debe ser desechada debido a que en estudios posteriores (Bécard y
Pfeffer, 1992 y Bianciotto y Bonfante — Fasolo, 1993) se ha demostrado claramente que G.
margarita es capaz de replicar su DNA durante la germinacion de las esporas ya que posee la
maquinaria necesaria para ello, incluso en ausencia de la planta hospedera.

Otra posible hipotesis es la expresada por Bago et al. (2000), relacionada con una falla en la
sintesis de lipidos, lo cual produce un cese del crecimiento e impide el completamiento del
ciclo de vida.

El proceso simbiotico se inicia a partir de una hifa de penetracién, originada desde una
espora germinada (propagulo de HMA mas resistente), raicilla infectada o segmento de
hifa, que se encuentran en el suelo y activan su crecimiento bajo condiciones adecuadas de
humedad, temperatura, o sefiales quimicas favorables. Al hacer contacto con la planta en
los pelos absorbentes o células epidérmicas situadas detras de la regién meristematica, se
forma una hifa especializada llamada apresorio que le sirve de sostén en la fase primaria de
penetracion a la raiz (Bonfante y Perotto, 1995).

La colonizacion fangica ocurre de manera continua en dos sentidos, hacia el interior y
exterior de la raiz. Una vez dentro de la raiz, se origina una hifa infectiva denominada
haustorio, la cual penetra en el interior radical ramificandose intensamente de manera
dicotdmica para formar el arbusculo, estructura micorrizica que garantiza el intercambio de
sustancias esenciales durante la simbiosis, sin invadir la endodermis ni penetrar en el
meristemo. Una vez alcanzada la madurez fisioldgica de este proceso (7 - 15 dias) éstos son
destruidos en el interior de las propias celulas por fagocitosis.

Lo anterior no implica que se atraviese la membrana celular de la planta hospedera, aunque
si la pared celular, por lo que algunos autores plantean que no es realmente una penetracion
de la célula hospedera lo que se produce, pues el arblsculo permanece rodeado todo el
tiempo por el plasmalema celular, aunque a medida que crece, llena casi todo el espacio
citoplasmatico de la célula, formando una extensa superficie de contacto con la planta
Ilamada matriz o interfase (Alexander et al., 1988 y Cox y Tinker, 1976).
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Paralelamente, se originan células de almacenamiento que contienen en su interior granulos
de fosfolipidos como material de reserva y reciben su nombre de acuerdo al género que los
origine. En algunas especies del género Glomus, se nombran vesiculas y se forman debido
al hinchamiento de una hifa, generalmente terminal y en los casos de las gigasporas y
escutelosporas, son llamadas células auxiliares y se forman en el exterior de la raiz. En
ambos casos, su formacion esta condicionada a una estabilizacion en la simbiosis
micorrizica (Schenck y Smith, 1982).

Mientras que las diferentes estructuras fangicas intraradicales se han estudiado
ampliamente y numerosos trabajos las describen en detalle (Barea et al., 1991 y Bonfante y
Bianciotto, 1995), hasta hace unos afios se conocia muy poco sobre el desarrollo,
morfogénesis y arquitectura de la fase externa o de las hifas extraradicales de los HMA.

En estudios realizados en condiciones controladas por Barea et al. (1991) se ha puesto de
manifiesto que por cada metro de raiz colonizada se producen entre 7 y 250 m de hifas
externas del hongo, dependiendo de la especie implicada en la simbiosis y de sus
condiciones de crecimiento.

De igual manera, el micelio extrarradical ha mostrado ser capaz de captar eficazmente
todos los nutrientes (George et al., 1995); en especial el fosforo (Jakobsen, 1995);
nitrégeno (Johansen et al., 1993 y Tobar et al., 1994) y algunos micronutrientes esenciales
para la planta (George et al., 1995). Asimismo, la morfologia y la arquitectura de las hifas
externas han sido objeto de diferentes estudios, entre los cuales se destaca el de Friese y
Allen (1991) por ser el mas completo.

El estudio de la morfologia y arquitectura de las hifas externas se dificulta en ocasiones por
las particulas del suelo, que ocultan probablemente las estructuras fungicas mas finas.

El desarrollo en la dltima década de un sistema de cultivo que permite el crecimiento in
vitro en medios gelificados de los HMA, en simbiosis con una raiz hospedera, ha
contribuido de manera importante al estudio de la fisiologia y la arquitectura del micelio
extrarradical arbuscular de los Glomales.

El empleo de cultivos monoaxénicos entre el hongo MA, Glomus intraradices y raices de
tomate (Lycopersicon esculentum, Mill) no transformadas, permitié a Bago et al. (1998)
describir en detalle el desarrollo de la fase externa de las micorrizas arbusculares formadas

por estos dos organismos.
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Una vez que la asociacion se ha establecido con éxito y, al parecer, previamente a la
formacion de los primeros arbusculos, el hongo adquiere nuevo vigor y comienza a
desarrollarse profundamente en el medio, desarrollo que esta dirigido por las llamadas hifas
exploradoras, las que posteriormente dan lugar a estructuras ramificadas de absorcion
(ERA) similares a los arbusculos intraradicales (Bago et al., 2000).

Las ERA a veces aparecen solas y otras asociadas a las esporas, ademas se ha demostrado
que presentan una alta actividad succinato - deshidrogenasa (indicadora de un Ciclo de
Krebs activo). A través del uso de la microscopia electronica, se reveld que el contenido
celular de las ERA es el de una célula metabdlicamente activa, con una gran cantidad de
mitocondrias, cuerpos proteicos, nucleos, pequefias vacuolas y cuerpos polivesiculares.

La produccién de estas estructuras ramificadas incrementa ain mas el volumen explorado
por las hifas, lo que le permite a la planta la captacion de sustancias nutritivas y agua del
entorno.

Ademas, diferentes estudios han sefialado la importancia del micelio extrarradical
arbuscular en la estabilidad y mejora de las caracteristicas fisicas, quimicas y bioldgicas de
los suelos. En particular se encontrd una fuerte correlacion entre la abundancia de hifas
extrarradicales de hongos MA y la formacion de agregados estables del suelo (Miller y
Jastrow, 2000).

Por otra parte, mientras las hifas intrarradicales sintetizan normalmente lipidos de reserva a
partir de la glucosa que obtienen de la raiz (metabolismo lipogénico), el micelio
extrarradical (hifas extrarradicales) por su parte utiliza la via “lipolitica” pues al parecer su
combustible metabdlico proviene solo del transporte de productos carbonados sintetizados

por el micelio interno (glucégeno o trehalosa) (Bago et al; 2000).

1.4. Funcionamiento de la simbiosis

Durante la colonizacién y distribucion del hongo en las raices ocurren las siguientes
modificaciones fisioldgicas: incremento de la actividad nuclear y de la masa citoplasmatica,
generacion de nuevos organelos y del grado de vacuolacion de las células corticales,
aumento de la diferenciacion de los tejidos vasculares, aumento de la tasa fotosintética,
sintesis de proteinas, clorofila, sustancias de crecimiento y metabolitos secundarios,
activacion de los sistemas enzimaticos y favorecimiento de la absorcion, translocacién de

nutrientes y agua.
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El establecimiento del hongo representa un drenaje de fotosintatos desde la parte aérea
hasta la zona radical. De la parte que toma el simbionte, la mayoria se utiliza para producir
energia metabolica, asegurando a través de esta via su mantenimiento y desarrollo, y el
resto se moviliza en forma de azlcares y lipidos de masa fungica intra y extrarradical
(Bowen, 1987 y Bonfante y Perotto, 1992).

Las hifas absorben el P inorganico del suelo a través de un proceso activo, convirtiéndose
luego de un proceso de fosforilacion en granulos de polifosfato (2P) (Fig. 1). Son
transportados por la corriente citoplasmatica hasta las vesiculas, donde pueden ser

almacenados temporalmente o ir directamente hacia los arbusculos.

mph mph Interfase mpr
Suelo Hongo apoplastica Raiz
Azlcar, etc. Hexosa <—1— Sacarosa
Hexosa
H | H' H* H* H | H

H+ H+ H+ > H+ H+ H+
Pi I — P __| , P I Pi
- K*

> —t» K

+
+

Figura 1. Posible mecanismo de transferencia de fosfato via interfase micorrizica; mph 'y
mpr membranas plasmaticas del hongo y la raiz respectivamente.

Dentro de la matriz arbuscular, el polifosfato es hidrolizado por el complejo enzimatico
fosfatasa - alcalina en fosfato inorgénico (Pi) y transferido a la célula vegetal, pasando a
través de la interfase hongo - planta. Este proceso de transporte en la interfase esta mediado
por los cambios de potencial de membrana tanto de la planta como del miceto y del sistema
de transporte ATPasa - bomba de protdén (Gianinazzi - Pearson y Gianinazzi, 1983 y
Dexheimer et al., 1986).
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Simultaneamente en el sentido contrario, ocurre la transferencia de carbohidratos
provenientes de la fotosintesis via floema. Llegan a la célula vegetal en forma de sacarosa
la cual es hidrolizada a través de una enzima del tipo invertasa, convertida en dos
mondmeros, que a su vez se descomponen posteriormente y se fosforilan en moléculas de
triosa - P, para ser transferidos al simbionte via arbusculos (Letacon y Obatén, 1983 y
Smith et al., 1994).

1.5. Papel de las micorrizas arbusculares en la nutricion vegetal
El desarrollo 6ptimo de los cultivos demanda una elevada aplicacion de fertilizantes
minerales y pesticidas. El uso de dichos insumos quimicos implica no solo un costo y
requerimientos energéticos elevados, sino que su aporte indiscriminado pudiera provocar
problemas de salinizacion y contaminacion del manto freético.
El desarrollo vegetal puede incrementarse por la utilizacion de elementos bioldgicos que
actian de forma coordinada en la interfase suelo - raiz, entre estos y como factor
imprescindible se encuentran los hongos formadores de micorrizas arbusculares (Barea et
al; 1991 y Fernandez, 1999).
Ha quedado demostrado por autores como Siqueira y Franco (1988); Fredeen et al. (1989);
Sieverding (1991) y Fernandez et al. (1999) que el beneficio reportado por el uso de las
asociaciones micorrizicas arbusculares en el crecimiento de las plantas resulta
sorprendente, particularmente en suelos tropicales, deficientes en fosforo (P) asimilable y
donde el potencial de explotacién de estos hongos es mucho mayor que en regiones de
clima templado.
La inoculacién de las plantas con hongos micorrizégenos provoca, de manera general, un
marcado incremento en los procesos de absorcidn y translocacion de nutrientes tales como:
P, N, K, Ca, Mg, Zn, Cu, Mo y B (Koide, 1991 y Marschner y Dell, 1994). Estas
asociaciones son un factor de relevante importancia para el incremento de las posibilidades
de las plantas en paises tropicales, por las razones citadas por Black (1980):

e Los bajos niveles de P asimilable o la alta capacidad de fijacion de este elemento en

suelo.
e Laalta velocidad de los procesos de fijacion en suelo y sus respectivas pérdidas.
e La creciente dificultad de producir fertilizantes fosforicos solubles, debido a la

escasez de yacimientos, asi como su alto costo de produccion y precio publico.
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e El hédbito micétrofo arbuscular de la mayoria de los cultivos de interés econdémico
en los trépicos.

Por otra parte, el papel de las micorrizas en la absorcion de nutrientes es muy complejo,
pudiendo ser resultado de varios posibles mecanismos planteados por Siqueira y Franco
(1988) y Bolan (1991), como son:

e Aumento en la superficie de absorcién radical y exploracion del suelo (efecto fisico).

e Aumento de la capacidad absortiva de la raiz (efecto fisiol6gico).

e Modificaciones morfologicas y fisiologicas en las raices micorrizadas en relacion
con las no micorrizadas.

e Absorcién de nutrientes disponibles no accesibles a raices no micorrizadas
directamente a través las hifas o indirectamente a partir del favorecimiento del
desarrollo de las raices.

e Utilizacion de formas no disponibles para las raices no micorrizadas a través de la
solubilizacién y mineralizacion en el caso de las ectomicorrizas y de modificaciones
en la dindmica del equilibrio de nutrientes entre la fase sélida y liquida del suelo, en el
caso de los HMA.

e Almacenamiento temporal de nutrientes en la biomasa fungica o en las raices evitando
su inmovilizacion quimica y bioldgica o su lixiviacion.

e Establecimiento de microorganismos mineralizadores, solubilizadores de nutrientes y
diazotréficos en la micorrizosfera.

e Amortizacién o amenizacion de los efectos adversos de pH, Al, Mn, metales pesados,
salinidad, estrés hidrico y ataque de patdgenos radicales, sobre la absorcion de

nutrientes.

1.5.1. Nutricion fosférica

Los hongos micorrizdgenos juegan un papel vital en la toma del P presente en los suelos,
principalmente en las zonas tropicales, donde las cantidades de P asimilable a las plantas
son frecuentemente bajas (Harley y Smith, 1983 y Trimble y Knowles, 1995).
Generalmente bajo estas condiciones, en la zona de crecimiento radical ocurre un rapido

agotamiento del P, debido al pobre suministro del mismo provocado por la alta capacidad
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de fijacion del elemento en el propio suelo (Brady, 1984 y Gianinazzi - Pearson y
Gianinazzi, 1983).

Los mecanismos quimicos involucrados en la absorcion de este elemento por el hongo se
desconocen, sin embargo se sabe que se toma en forma de i6n ortofosfato y se transporta a
través de las hifas en forma de polifosfato a una velocidad de 2x10° mol x cm™
(Sieverding, 1991).

No obstante, se conoce que el mecanismo para incrementar la absorcion de fésforo via
micorriza, es de naturaleza fisica, desarrollado a partir de la capacidad de las hifas de explorar
un mayor volumen de sustrato con mayor eficiencia que el sistema radical por si solo.

El otro aspecto se refiere a la posibilidad de utilizar fuentes de fosfato no accesibles a la
planta. En estudios realizados en Galicia con suelos acidos y altos niveles de materia
organica, se observo que el fosforo afadido se incorpora en las fracciones extraidas con
FNH,; 0,5M y NaOH 0,1N y que el fosfato inorgénico utilizado por las plantas también
procede de estas fracciones (Sainz y Arines,1987 y Bolan, 1991).

La micorrizacion a través de su efecto fisico, no solo representa una extension del sistema de
absorcion de las plantas y de los efectos fisiolégicos que aumentan la capacidad absortiva de
las raices, sino que como asociacion funcional, realiza una utilizacion eficiente del fésforo,
logrando de esta manera, una mayor eficiencia en el uso de los fertilizantes fosforicos
aplicados en suelos deficientes y con elevada capacidad de fijacion de fosfato, predominantes
en las zonas tropicales (Lopes y Lombardi,1981).

Parte de los nutrientes absorbidos del suelo son almacenados temporalmente en la biomasa
micorrizica, contribuyendo a la reduccion de la inmovilizacion causada por las reacciones de
absorcidon con los coloides del suelo, la precipitacion y las pérdidas por lixiviacion.

Por otra parte, las endomicorrizas arbusculares presentan una pobre biomasa fungica en la raiz
y no producen una red micelial profusa, por lo tanto, se almacenan pequefias cantidades de
nutrientes. No obstante a ello, existen evidencias que estos simbiontes pueden promover un
reciclaje interno de los mismos en las raices de la misma planta o entre plantas diferentes, a
través de conexiones de hifas entre raices con diferentes estadios fisioldgicos (Siqueira y
Franco, 1988 y Fernandez,1996).

Ademas de este efecto directo sobre el crecimiento de las plantas, el favorecimiento en la

absorcion de fosforo, aumenta el crecimiento de las raices y la fijacién biologica de N, en
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plantas que forman simbiosis con bacterias fijadoras de nitrogeno, contribuyendo a elevar otro
factor estresante para el crecimiento vegetal, en la mayoria de los suelos tropicales, la
deficiencia de nitrogeno.

Pacovsky et al. (1986) realizaron estudios con plantas de soya (Glicine max.L) y sorgo
(Sorghum vulgare) inoculadas con distintas especies de hongos micorrizogenos y sin
inoculacion, con aplicacion de dosis crecientes de fertilizante fosférico. En las plantas no
inoculadas el contenido del elemento se incrementd exponencialmente con el aumento en
las dosis de P, sin embargo en las micorrizadas el incremento fue logaritmico siguiendo el
propio desarrollo fungico.

Ademas, se pudo afirmar que las plantas inoculadas y las tratadas solo con fertilizacion
fosforica difieren anatdbmicamente y fisiolégicamente entre si, sin embargo utilizan la
misma fuente de fosfatos solubles del suelo.

Por otra parte, Bolan et al. (1987) plantean la posibilidad de que las plantas micorrizadas no
utilicen las mismas fuentes de fosforo que las plantas no micorrizadas. En un experimento en
suelo acido pobre en fosforo, estudiaron el efecto de Glomus fasciculatum sobre la nutricion
fosférica del trébol fertilizado con fosfato de hidréxido de hierro y fosfato potasico, marcado
con ¥P. Estos encontraron que las plantas micorrizadas absorbieron mas fosfato que las no
micorrizadas y la presencia de hidroxido de hierro perjudicé la absorcion de fosforo por las
plantas no inoculadas, sin embargo, la actividad especifica del fosforo fue similar en ambos
casos.

Pacovsky et al. (1986), estudiaron la interaccion tripartita entre plantas de soya, el hongo
formador de MA Glomus fasciculatum y la bacteria fijadora de N, Bradyrhizobium
japonicum, frente a una fertilizacion ausente de P y N. Las plantas inoculadas con ambos
microorganismos presentaron incrementos en peso seco del 18 % con relacion a los testigos
con la bacteria sola, la fijacion de nitrégeno tuvo un 80 % de incremento en la asociacion
mixta, efecto atribuido a un incremento de la masa nodular.

Por otro lado autores como Meyer y Linderman (1986), Orozco et al. (1986) y Ames y
Bethlenfalvay (1984), plantean que determinados grupos funcionales de microorganismos
asociados a la hifosfera del hongo pueden aumentar indirectamente la solubilizacion del

fosfato mediante la activacion del complejo enzimatico de las fosfatasas.
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Ensayos realizados por Piccini y Azcon (1987) y Piccini et al. (1988), evidenciaron en
alfalfa el papel de la asociacion entre microorganismos solubilizadores de P y hongos
formadores de MVA.

Los solubilizadores en presencia de roca fosférica liberaron gran cantidad de P insoluble, el
cual fue tomado por los hongos con una alta eficiencia.

Este fendmeno de incremento en la absorcién del P unido a la presencia de micorrizas, no
solo esta ligado a las enzimas fosfatasas, sino también a los procesos quimicos del suelo.
Segun Sieverding y Galvez (1988), en suelos tropicales acidos con valores de pH por
debajo de 5.3 la roca fosférica es continuamente solubilizada y existe un alto nivel relativo
de fosfatos solubles que son rapidamente fijados formando complejos insolubles de Al y Fe
a menos que sean absorbidos por la asociacion micorrizica con mayor poder de absorcion
que la planta por si sola.

Cuando el pH del suelo se encuentra entre 5.5 y 6.5 la solubilizacién de la roca fosforica,
especialmente la apatita, puede estar relacionada con la fuerte acidificacion de la rizosfera

provocada por los exudados de las micorrizas.

1.5.2. Absorcion de otros elementos

Los hongos micorrizgenos a pesar de que no son capaces de fijar N, atmosférico,
favorecen su adquisicion a través de efectos indirectos y de un aumento en la absorcion del
N del suelo. Asi como ocurre con el P, las hifas y raicillas infectadas son capaces de tomar
el N del suelo en varias formas y transferirlo a las plantas (Siqueira y Franco, 1988).

Las plantas micorrizadas absorben los iones amonio (NH4) en forma de glutamina a partir
del complejo enzimatico de la glutamina - sintetasa (GS), lo transforman en trehalosa y lo
translocan de esta manera; ademas se ha sefialado también la absorcion de nitrato y una
pequefia actividad de la enzima nitrato reductasa fangica, que al parecer asegura la toma de
nitratos de manera complementaria con la nutricion amoniacal (Strullu, 1991).

Por lo tanto los HMA poseen la capacidad de emplear tanto NH, como NO5” 2 sin embargo
sus efectos tienen mayor repercusion fisiologica producto de la absorcién de amonio, i6n
que por el contrario del nitrato, se difunde lentamente en la rizosfera, y por lo tanto es
menos accesible a las raicillas de las plantas.
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Por otra parte, los HMA son capaces de absorber el amonio a concentraciones mas bajas
que las raices y lo asimilan rapidamente a traves de la via explicada (Baath y Spokes,
1989).

El potasio (K) y el magnesio (Mg) son cominmente encontrados en altas concentraciones
tanto en las plantas micorrizadas como en las que no lo estan. Estos elementos se mueven
con mayor facilidad en la solucién del suelo que el P y aun no se ha encontrado el
mecanismo de transporte directo de estos iones por parte de las micorrizas, ademas en
algunos casos la elevada absorcion de estos nutrientes coincide con un efecto indirecto para
eliminar deficiencias de P.

Por otra parte, trabajos experimentales sugieren que la toma del K en suelos deficientes del
elemento es realizada a través de las hifas de micorrizas (Sieverding y Toro, 1988).

Esta comprobado por autores como Sieverding (1991) y Marschner y Dell (1994), que los
micronutrientes como zinc (Zn), cobre (Cu), azufre (S), boro (B) y molibdeno (Mo), son
tomados y transportados a través de las hifas hacia las plantas, sin embargo los iones de
hierro (Fe), manganeso (Mn) y cloro (Cl), se pueden encontrar tanto en plantas
micorrizadas como en las que no lo estan (Buwalda et al., 1983 y Bolan et al., 1987).

Los elementos sodio (Na), cobalto (Co) y silicio (Si) no son esenciales en el crecimiento de
todas las especies de plantas, sin embargo su aumento en algunas de ellas esta relacionado
con la absorcién por parte de las micorrizas.

Algunos metales pesados tdxicos como el cadmio (Cd), niquel (Ni), estroncio (Sr) y cesio
(Cs) y algunos aniones no nutricionales como el bromo (Br) y el lodo (I), pueden ser
transportados por las hifas de estos hongos hacia las plantas, este efecto puede ser atenuado

por un incremento mas balanceado en la absorcidn de los distintos macronutrientes.

1.6. Papel en la evolucion y adaptacion de las plantas

Es muy frecuente que el estado normal de las plantas sea formando simbiosis con otros
organismos. Ellas coexisten de forma natural con un amplio rango de microorganismos
simbioticos, incluyendo los enddfitos fangicos y bacterianos que habitan las hojas y el
interior vegetal (tallo, frutos, raices). Indudablemente los méas representados en un 90 % de
todas las plantas, son los simbiontes de raiz que forman las estructuras denominadas
micorrizas y en un reducido numero, las bacterias que forman nodulos en las raices y tienen

la capacidad de fijar el nitrdgeno atmosférico.
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Existe una fuerte evidencia que la evolucion inicial de las plantas terrestres estuvo asistida
por la colonizacion de micorrizas arbusculares, sin embargo, también es cierto que otros
tipos de simbiosis, tanto de hongos como de bacterias han evolucionado desde entonces
subsecuentemente con ellas (Fitter y Moyersoen, 1996).

Las micorrizas tienen un amplio rango de tipos y hongos que la originan, demostrando por
lo tanto que no solo representan una simple clase evolutiva, sino tipos de asociaciones que
han evolucionado repetidamente, en respuesta a las distintas presiones del medio
circundante, apareciendo de esta forma varios tipos de asociaciones micorrizicas que han
sido mencionadas anteriormente.

Por el contrario, los simbiontes bacterianos de raiz estan mucho mas restringidos:
primeramente las simbiosis de Rhizobium, Bradyrhizobium, Azorhizobium y la de
Sinorhizobium formada entre algunas especies de fabales y un género de Ulmaceae,
Parasponia (Young y Haukka, 1996) y en segundo lugar las Actinorrhizas formadas por
bacterias del género Frankia en un grupo aparentemente diverso de 24 géneros y 8 familias.
Pirozynski y Malloch (1975) fueron, no solo los primeros en asegurar que la evolucién de
la plantas ocurri6 de forma paralela con la simbiosis micorrizica arbuscular, sino que
también se refirieron a que este fendmeno entre ancestros de plantas acuéaticas y un hongo,
constituyo realmente un prerrequisito para el desarrollo de la flora terrestre.

Por otra parte, Redecker et al. (2000) descubrieron esporas de Glomales en restos fosiles en
las cercanias de Wisconsin, pertenecientes al PrecAmbrico (600 millones de afios atras
aproximadamente) lo cual evidencia la estable permanencia de estos hongos en el planeta
desde 200 millones de afios antes que el surgimiento de las plantas terrestres.

Por lo tanto estos hongos se originaron mucho antes que las plantas y la formacion de esta
antigua simbiosis se basa esencialmente en la inhabilidad de las raices de las plantas
ancestrales para adquirir elementos nutricionales y en especial, suficiente fésforo,
caracterizadas por desarrollarse morfologicamente en forma de lombrices, sin raicillas, sin
pelos radicales, en fin sin las adaptaciones evolutivas que han ocurrido desde entonces.
Ademas, la difusion en el suelo del i6n fosfato ocurre muy lentamente, en un rango de
0.004 a 0.04 mm .h™*, necesitando por lo tanto, hifas externas de hongos asociados a ellas
que aumenten el volumen de exploracion de la planta para asegurar la cantidad requerida

durante un desarrollo vegetativo normal.
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Otro hecho importante fue el hallazgo y la tentativa identificacion por parte de Kidston y
Lang (1921) de estructuras en forma de hifas y vesiculas de un hongo micorrizico
arbuscular en fésiles de Aglaophyton del periodo Devonico, hace aproximadamente unos
400 millones de afios.

Estas evidencias han sido recientemente confirmadas, primeramente a partir de la secuencia
molecular de datos de 462 millones de afios atras que habian sido utilizados para estimar el
origen del orden Glomales, que incluian a plantas y por supuesto a micorrizas arbusculares
y que a su vez coincidian con el periodo de formacion de las plantas terrestres .

Por otra parte, Taylor et al. (1995), reexaminé el material de Aglaophyton, confirmando la
presencia de micorrizas arbusculares a partir dela identificacion de arbusculos verdaderos.
Esto significa que los ancestros de las plantas terrestres tuvieron el potencial para formar
micorrizas arbusculares y aquellas que no las forman actualmente, o no se le expresaron los
genes involucrados o simplemente los perdieron a través de la evolucion.

Sin embargo todo indica que en muchos casos no significan genes perdidos. Recientemente
Czares y Smith (1996), encontraron plantas con doble capacidad micorrizica, es decir, con
posibilidades de formar tanto endomicorriza arbuscular como ectomicorriza, como en el
caso de muchas especies de Pinaceae en estado salvaje.

Desde el punto de vista del analisis comparativo, las interrogantes que necesitan ser
atendidas, no son acerca de la amplia distribucion de la simbiosis micorrizica y sus
correlaciones ecoldgicas, sino del patron de funcionamiento de las otras simbiosis ¢Porqué
el 10 % restante de las plantas abandonaron este tipo de asociacion?

Todo parece indicar segun Fitter y Moyersoen (1996), que la gran mayoria de las especies
vegetales evolucionaron con el proceso simbidtico de las micorrizas arbusculares,
constituyendo de este modo a la generalidad, el resto lo hicieron hacia otras formas de
simbiosis que no fueron precisamente las micorrizicas arbusculares 6 no formaron ningln
tipo especifico de micorrizas, o incluso en casos extremos llegaron a parasitar a los propios
hongos micorrizdgenos.

Finalmente y mirandolo en un sentido amplio, la evolucién de la especies vegetales
siempre estard intrinsecamente ligada a las asociaciones simbidticas y dentro de éstas en un

porcentaje muy elevado (90%), a las micorrizicas arbusculares.
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Esto representa un hecho demostrado fehacientemente por la ciencia moderna, por lo que
debe ser afrontado de manera muy concreta a partir de la ejecucién de investigaciones que
propicien tanto el estudio de las mejores opciones para las plantas en términos de desarrollo
sostenible y produccion de alimentos, como desde el punto de vista del conocimiento
cientifico, acerca del aporte de las asociaciones micorrizicas arbusculares al equilibrio,

desarrollo y conservacion de los agroecosistemas.

1.7. Influencia de los principales factores edaficos (abioticos y bidticos) que influyen

sobre la micorrizacion

1.7.1. Factores abioticos

1.7.1.1. Clima

Entre éstos se encuentra el efecto estimulante de la luz, que ha sido objeto de estudio de
autores como Hayman (1974) y Furlan y Fortin (1977). Durante el desarrollo del proceso
de formacion de las micorrizas vesiculo - arbusculares, la ausencia de luz, tanto por
sombras o por poca iluminacion, no solo reduce la infeccion micorrizica de las raices y por
ende la normal produccién de esporas, sino que también puede afectar la respuesta de las
plantas a esta asociacion.

Este fendmeno se origina en gran medida debido a la reduccion del grado de suministro de
metabolitos a las estructuras fungicas presentes en las raices y en consecuencia se restringe
el desarrollo externo del hongo y por supuesto la translocacion de nutrientes a través de la
interfase hongo - planta (Moawad, 1979).

Redhead (1975) postuld que los dias largos podrian jugar un papel decisivo en el desarrollo
de las micorrizas. En las zonas torridas, debido a la alta radiacion solar, los niveles de
infeccion son generalmente elevados, sin embargo, cuando ésta se ve atenuada por el efecto
de la nubosidad perenne o el sombreo, los niveles de infeccion disminuyen. Johnson et al.
(1980), observaron una respuesta muy similar en cafetos bajo sombra de Khaya grandifolia.
Esta relacion entre la radiacion solar y los niveles de infeccion se explica a partir del
incremento de la tasa fotosintética en presencia de altos niveles de radiacion, lo que implica
una mayor produccion e intercambio de metabolitos y por ende una mayor posibilidad de

mantener un simbionte con altos valores o niveles de colonizacion.
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Uno de los factores climaticos que merece ser destacado es la temperatura del suelo. Hay
que tener en cuenta que el establecimiento de las micorrizas presenta tres fases:
germinacion de las esporas en el suelo, penetracion de la hifa a la raiz y desarrollo en el
interior de las células de la corteza. En el caso de la germinacién, se ha determinado que
existe un amplio rango de temperaturas dptimas, segun sea la especie.

Ciertas especies de Glomus y Gigaspora aisladas en zonas de la Florida (sub - tropical),
germinaron excelentemente a una temperatura de 34°C, la que resulta considerablemente
alta si la comparamos con algunas especies de Glomus, que germinaron a 20°C en climas
frios (Daniels y Trappe, 1980).

Por otra parte, Smith y Bowen (1980) indicaron que la infeccion natural, de manera
general, disminuia con el incremento de la misma.

Las descripciones de cambios en la formacion de las micorrizas con el tiempo podrian
enmarcar variaciones considerables en el modelo de colonizacion de especies individuales
de hongos micorrizogenos.

En ambientes templados han sido demostradas por Dodd et al. (1987) diferencias en la
proporcién de raices colonizadas por especies particulares de hongos a través de todas las
estaciones. Asi mismo Fernandez et al. (1990), reportd en un estudio realizado en un cafetal
joven, cambios en el numero de esporas a lo largo de las estaciones que variaron
marcadamente con diferentes especies de hongos micorrizégenos arbusculares.
Recientemente se ha estudiado el efecto de las variaciones estacionales sobre la abundancia
de estos hongos (nimero de esporas, formacion de micorrizas e infectividad de
propagulos). El largo de las raices colonizadas, el numero de esporas y la infectividad
pueden variar en diferente magnitud entre cada especie a través de todo el afio.
Generalmente existen 3 fases en el desarrollo micorrizico en condiciones de campo:
primero, una fase de retardo donde la colonizacion se incrementa lentamente, luego una
fase de aumento lineal mas rapida y finalmente una fase donde se mantiene constante. La
fase retardada puede reflejar la disponibilidad de pequefias cantidades de propagulos y /o
condiciones para la formacion de micorrizas. Esta fase se hace més larga en cereales de
invierno que en cereales de primavera, presumiblemente por las bajas temperaturas del
suelo (Daniels y Trappe, 1980). En otras situaciones, un incremento marcado en el

crecimiento radical puede exceder la capacidad del hongo para infectar, permitiendo que la
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infeccion disminuya de forma fraccionada durante periodos favorables para el crecimiento
de las plantas (Dodd et al., 1987).

En cultivos anuales lo mas comun es que disminuya el nimero de esporas durante los
periodos de crecimiento de la planta y se incremente el nimero de esporas al final de dicha
temporada Hayman (1974). Cuando las especies no son anuales puede o no haber marcada

variacién en la formacion de raices micorrizadas .

1.7.1.2. Factores Fisico - Quimicos

Otro de los factores claves es el contenido de agua presente en los suelos. A pesar de que
los hongos MA forman simbiosis con algunas plantas en ambientes semiacuaticos (Dhillion
y Ampornpan, 1990; Secilia y Bagyaraj, 1992 y Fernandez et al., 1997), se admite
generalmente que su desarrollo es muy lento bajo estas condiciones.

La influencia que tiene la falta de agua sobre la infeccion micorrizica dentro y fuera de la
raiz es diferente. Daniels y Trappe (1980) anunciaron que el contenido de agua por encima
de la capacidad de campo favorecié la germinacion de esporas de hongos micorrizogenos.
La formacidn de micorrizas juega un papel importante en el crecimiento de las plantas bajo
condiciones de estrés hidrico (Fig. 2), sobre todo en aquellas plantas que se exponen un
largo periodo de tiempo a la falta de agua. Estas plantas logran desarrollar una capacidad de
absorcion superior, que les permite absorber no solo mayor cantidad de nutrientes, sino
también de agua, la cual, bajo estas condiciones, ya no se mueve por efecto de masa sino
por un aumento de la “pseudo difusion”, ocurriendo de hecho una irrigacion en la planta
que entre otras cosas, mantiene a las hifas del hongo, aun en condiciones adversas,
desarrollando satisfactoriamente la asociacion planta - HMA (Ruiz - Lozano y Azcon,
1995).

Figura 2. Respuesta a la inoculacion con el hongo micorrizégeno arbuscular Glomus clarum
de plantas de tomate (Lycopersicum sculentum Mill) sometidas a estrés hidrico.
(Cortesia de Dr. C. José Dell Amico).
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Otro factor relevante suelen ser las condiciones de acidez de los suelos expresadas a traves
del pH, que determina en muchos casos la eficiencia del enddfito, el porcentaje de
germinacién de las esporas y el desarrollo de las micorrizas arbusculares (Green et al.,
1976).

La relacion que se establece entre los rangos de pH del suelo y el efecto de la colonizacion
micorrizégena es verdaderamente complejo, dependiendo no sélo de la especie micética,
sino también del tipo de suelo, la forma en que se encuentran los nutrientes
(fundamentalmente P y N y otros elementos como Cu, Zn, Mo, B, etc.) y en menor medida
de la especie de planta sobre la que se desarrolla.

Las especies del género Glomus varian bastante, observandose que algunas de ellas
presentan un amplio rango de pH como son Glomus fasciculatum y G. occultum, sin
embargo, otras exhiben un estrecho rango como es el caso de Gigaspora margarita (Barros,
1987).

A pesar de que el pH se encuentra relacionado con todos los iones presentes en el suelo,
resulta quizas la concentracién del aluminio (Al) la mas estrechamente ligada a este, sobre
todo en suelos tropicales. Se ha encontrado que el funcionamiento de la mayoria de las
especies de HMA oscila entre 0y 1 cmol. kg ™ de aluminio a valores de pH entre 5y 6, no
obstante especies del género Acaulospora han demostrado su capacidad de crecimiento en
suelos con pH que oscilan entre 3 y 4 y a concentraciones toxicas de aluminio para las
plantas, de 2 - 3 cmol. kg ~*suelo.

Por lo tanto, es muy importante en los estudios de seleccion de especies de hongos
micorrizdgenos con alta eficiencia simbidtica, tener en cuenta el efecto del pH, ya sea sobre
la productividad de la asociacion o sobre los mecanismos de reproduccién fungicos, con el
fin de poder seleccionar las especies o ecotipos de mayor eficiencia en un rango amplio de
pH o en los rangos que resulten de interés.

1.7.2. Factores bidticos
El analisis de la ecologia de la micorriza resulta complejo, sobre todo, si se tiene en
consideracion que se intentan evaluar las maltiples interacciones hongo — planta — suelo,
propias de esta simbiosis.
La zona més cercana a esta asociacion es sin dudas la rizosfera, que no es mas que el

volumen de suelo adyacente a la superficie radical (0.01 mm — 3 mm ) y que Se encuentra
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afectado por la actividad de la planta (toma de agua y nutrientes, exudados radicales,
respiracion de la raiz, etc.).

El &rea que abarca la rizosfera difiere de los alrededores del suelo en algunos factores fisico
— quimicos, tales como: pH bajo, debido a la expulsion de protones, toma de cationes y
produccion de &cidos organicos; un bajo potencial de agua promovido por la absorcion de
esta y una baja presion parcial de O,y alta de CO,, debido a la respiracion radical.

A causa del suministro constante de exudados, lisados y sustancias estimulantes, el nimero
de microorganismos por gramo de suelo es dos 0 tres veces superior en la rizosfera que en
los alrededores y las especies alli encontradas difieren producto de las diferentes

condiciones ambientales.

1.7.2.1. Interaccion de las Micorrizas Arbusculares con microorganismos rizosféricos
Los organismos que viven en la rizosfera estan representados por miembros de muchos
grupos taxonomicos aerobios y anaerobios heterdtrofos, desde bacterias, hongos e
invertebrados hasta pequefios mamiferos los cuales muestran un sinnimero de interacciones

que varian desde mutuamente beneficiosos hasta detrimentales (Fig. 3).

MA nativas Bacterias MA nativas

Nl

Endomicorrizas
arbusculares

ST N

MA nativas MA nativas
Fauna

edafica

Actinomicetos <«—» <«—> Otros hongos

Figura 3. Principales grupos de organismos que interactan con los HFMA en la rizosfera.

Los hongos formadores de micorrizas arbusculares segun Barea (1986) modifican las
rizodeposiciones y disminuyen la adquisicion de minerales como el manganeso (Mn) no
asimilable por las plantas, ya sea disminuyendo el nimero de bacterias reductoras de este
(Kothari et al., 1991) o incrementando el numero de bacterias oxidantes del mismo en la

rizosfera (Arines et al., 1992).
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Los microorganismos que interactan con los HMA pueden clasificarse por grupos troficos

segun Fitter y Garbaye (1994) de la siguiente manera:

1. Organismos puramente saprofiticos - no dependen de la raiz, no compiten por alimento
con microorganismos estrictamente rizosféricos o micorrizosféricos, no obstante
pueden producir anticuerpos u ocupar rapidamente nichos ecoldgicos de la
micorrizosfera. Son capaces de utilizar un amplio grupo de moléculas complejas
organicas como ligninas, proteinas, glicoproteinas, celulosa y otros polisacaridos.

2. Organismos especializados de la micorrizosfera (RPCV - Rizobacterias Promotoras del
Crecimiento Vegetal). Son quizas los méas importantes ya que compiten por las
moléculas organicas simples (azucares, aminoacidos y acidos organicos) liberados por
las plantas y los hongos micorrizdgenos arbusculares.

3. Patdgenos de raices - organismos biotréficos, su ciclo de vida lo realizan en el interior
y exterior del sistema radical. Algunas bacterias, hongos (Phytium sp, Fusarium sp.,
Rhizotocnia sp., etc.).

4. Simbiontes de raices - biotroficos y dependientes de las raices, completan su ciclo de
vida dentro y fuera de la raiz. Son beneficiosos a las plantas.

5. Predadores - protozoos, nematodos, colémbolos y otros insectos.
Ademas de los microorganismos, las interacciones entre HMA e integrantes de la fauna
edafica, también afectan de manera importante el comportamiento ecologico de la
micorriza, asi como el funcionamiento y los procesos sucesionales de los ecosistemas. Las
principales interacciones que ocurren en la rizosfera quedan resumidas en la tabla 1.
Las interacciones entre microorganismos rizosféricos son de gran importancia porque van a
influenciar la colonizacion microbiana de la superficie de la raiz, tanto por parasitos como
por simbiontes mutualistas (Guerrero et al., 1996). Estas interacciones pueden llegar a ser
criticas ya que no so6lo van a intervenir en la formacion y el funcionamiento de las
micorrizas sino que también el estado micorrizico de la planta puede afectar a las
poblaciones microbianas de la rizosfera (Linderman,1992).

Grandes poblaciones de microorganismos acttan en detrimento de los hongos micorrizicos

en la rizosfera, encontrandose relaciones parasiticas entre los hongos micorrizdégenos y los

hongos Rhizidiomycopsis, Phlyctochytrium, Anquillospora, y Humicola, que provocan un
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fuerte ataque a las esporas, tubo germinativo y micelio, inactivando estos propagulos en

suelo.

Tabla 1. Principales interacciones que ocurren en la rizosfera.

Grupos de
Microorganismos

Tipo de Interaccion con

HMA

Ejemplos

Bacterias fijadoras de Nitrogeno

e Simbiosis con la
planta hospedera

e Vida Libre

e Asociativo

Sinérgica

Generalmente sinérgica

Generalmente sinérgica

Rhizobium, Bradyrhizobium,
Azorhizobium,
Sinorhizobium, Frankia,
Cianobacterias
Azotobacter, Herbaspirillum,
Bacillus, Pseudomonas,
Enterobaterias, etc.

Azospirillum

Solubilizadores de fosforo

Generalmente sinérgica

Algunas bacterias
(Pseudomona), hongos y
actinomicetos

Microorganismos implicados
en proteccion vegetal

Sinérgica

Algunos hongos
(Trichoderma sp), bacterias
(Agrobacterium radiobacter)

Patogenos de Plantas

e Hongos

e Bacterias

e Microfauna

Antagonica

Antagonica

Antagonica

Patdgenos radicales
(Phitophtora, Phitium,
Fusarium)
Bacterias fitopatgenas
(Erwinia sp.)
Nematodos (Meloydogine
sp.), microartropodos.

Meso y macrofauna

Actlan como vectores

Algunos invertebrados
(lombrices, colémbolos,
acaros y pequefios
mamiferos).

Enddfitos

Bacterias

Desconocida

Acetobacter diazotrophicus,
Pseudomonas, Bacillus,
Bacterias G, etc.
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También se presenta el hongo Stachybotrys chartarum y algunas especies de actinomicetos
de suelo, que no sélo inhiben la germinacion de esporas, sino que también producen
sustancias volatiles con elevado poder fungistatico.

Se conoce ademéas que las esporas de los HMA pueden ser parasitadas por hongos
chytridiaceous (Paulitz y Menge, 1986) y ciertas amebas, que al parecer juegan un rol
importante en el control de la dindmica de las poblaciones de esporas (Boyetchko y Tewari,
1991).

Por otra parte, determinadas bacterias y actinomicetos favorecen la germinacion de esporas
y el establecimiento de la infeccion micorrizica mediante la produccion de enzimas
pectinoliticas y quitinasas, respectivamente (Azcon-Aguilar et al., 1986; Spanu et al.,
1989).

Tylka et al. (1991) estudiaron el efecto de algunos actinomicetos sobre la germinacion de
esporas de HMA, encontrando cierta especificidad en los mecanismos de aceleracion de los
procesos germinativos de estos hongos.

Katznelson et al. (1962); Ames et al. (1984); Garbaye (1991) y Garbaye y Duponnois
(1991) definieron la zona micorrizosférica o hifosférica como la regién del suelo que se
encuentra entre los microorganismos presentes y el micelio extramétrico del hongo.

Las interacciones microbianas positivas o0 sinérgicas que mayor importancia revisten para
los HMA son las que se presentan con las denominadas rizobacterias micorrizosféricas
especializadas, como es el caso de algunas solubilizadoras de fosforo (RSF) y otras
bacterias rizosféricas nitrofijadoras que forman parte de las denominadas RPCV (Garcia-
Garrido y Ocampo, 1989).

Los primeros reportes de bacterias estimuladoras del crecimiento vegetal fueron realizados
por Burr et al. (1978), especificamente las especies Pseudomonas fluorescens vy
Pseudomonas putida. A partir de entonces han sido sefialadas otras pertenecientes a los
géneros: Athrobacter, Bacillus, Enterobacter, Azotobacter, Serratia, Azospirillum y
Acetobacter (Kapulnik, 1991).

Estas bacterias se encuentran en la rizosfera de numerosos cultivos como: soya, papa, maiz,
remolacha, cafia de azlcar, arroz, cafeto y plantas nativas que viven en condiciones dificiles

(Kleopper et al., 1980) y han sido aisladas, no solo de suelo rizosférico, sino también de la
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superficie radical y el tejido periférico radical, incluyendo el tejido xilematico (Gagne et
al., 1987 y Kleopper y Schroth, 1981).

Dentro de sus principales funciones se encuentran la produccién de fitohormonas, la
fijacion de nitrogeno, el incremento en la disponibilidad de nutrientes para las plantas
debido a sus mecanismos de oxidacion, la solubilizacion por reduccion de pH, la formacion
de pelos radicales y la produccion de sideroforos.

Estos microorganismos producen grandes cantidades de acido 3 indol acético (AlA),
aungue se han detectado también otras hormonas en menor cantidad pero con niveles
biol6gicamente significativos como son: &cido indoléctico, indol 3 butirico (IBA), indol 3
etanol, indol 3 metanol, compuestos de naturaleza inddlica no identificados, algunas
giberelinas, acido absicico (ABA) y citokininas (Basham y Levahony, 1990).

En particular la aplicacion de hormonas puede causar cambios en la longitud radical, en el
numero de pelos radicales y de raices laterales, asi como aumentar los niveles de division y
diferenciacion celular de los tejidos meristematicos (Morgenstern y Okon, 1987).

Por otra parte, algunos estudios de la interaccion sinérgica entre las micorrizas y las
rizobacterias solubilizadoras de fésforo (RSF), han sido llevados a cabo por Barea et al.
(1975) en el cultivo del tomate. En algunos casos la combinacion de la inoculacion de
Glomus mosseae y las bacterias, incrementé significativamente el rendimiento con relacién
a la utilizacién de cada uno de ellos por separado (Boelens et al., 1993; Defreitas y
Germida, 1992).

Meyer y Linderman (1986) por su parte, inocularon plantas con una especie no identificada
de hongo micorrizogeno arbuscular y una cepa de RSF, Pseudomona putida. Esta no
provoco incrementos significativos sobre la infeccion micorrizica, pero si produjo un efecto

positivo sobre el crecimiento de las plantas.

1. 8. Dependencia micorrizica de las plantas

Como hemos podido apreciar anteriormente la mayoria de las plantas evolucionaron con las
asociaciones micorrizicas, por lo que presentan una predisposicion natural hacia la
formacion de un tipo u otro de asociacion micorrizica, resultando la simbiosis con hongos
arbusculares el caso mas difundido y a su vez el mas discutido (Fitter y Moyersoen, 1996).
Sin embargo, desde el punto de vista de la planta que forma la simbiosis, existen diferentes

grados de aceptacion de acuerdo a la arquitectura y a las caracteristicas morfoanatomicas de
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las raices y por ende la capacidad de absorcion de éstas, las cuales finalmente definen el
grado de dependencia micorrizica de la especie vegetal.

Segun Gerdemann (1975), la dependencia micorrizica (DM) esta dada por el grado de
relacion existente entre la planta y su cosimbionte para obtener la méxima productividad en
un nivel de fertilidad de suelo dado; y de acuerdo con Janos (1988) es una propiedad
intrinseca de las plantas, que puede ser determinada a través de una expresién matematica
que relaciona las variables de crecimiento o rendimiento de las plantas micorrizadas con las

no micorrizadas, expresada a su vez en porcentaje (Siqueira y Franco, 1988).

Productividad de planta micorrizada
DM = x 100
Productividad de planta no micorrizada

Para conocer el grado de dependencia micorrizica de una especie vegetal en un tipo de
fertilidad de suelo, este debe ser previamente esterilizado.

Con relacién a esta definicion las plantas pueden ser agrupadas segun el grado de
Dependencia Micorrizica en:

e Micorrizicas obligadas: Es aquel grupo de especies vegetales que presentan un
crecimiento muy reducido en ausencia de la simbiosis micorrizica arbuscular y
dependen fuertemente de esta interaccion para asegurar una nutricion adecuada.
Tienen como caracteristicas generales, un sistema radicular compuesto por raices
cortas, gruesas, poco desarrolladas, con ausencia 0 poca presencia de pelos radicales
y tasas de colonizacion micorrizica muy altas, superiores al 60 %. Dentro de este
grupo se encuentran las especies de: citricos, tubérculos, solanaceas, leguminosas
tropicales, cafeto, entre otras y los rangos de dependencia oscilan entre 600-4000 %.

e Micorrizicas facultativas: En este caso son plantas que poseen un sistema radicular
mucho mas profuso y desarrollado, con gran cantidad de pelos absorbentes y una
eficiente absorcion de nutrientes y agua; no obstante, bajo condiciones edaficas
negativas, pueden responder satisfactoriamente a las asociaciones micorrizicas. En
general, las tasas de colonizacién son inferiores al 50 % y se encuentran

representadas fundamentalmente por el grupo de las poaceas.
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e No micorrizicas: Como su nombre lo indica, no forman la asociacién, posiblemente
por razones evolutivas y estratégicas, no obstante, este punto ha sido ampliamente
discutido en el acapite de evolucion de las plantas terrestres.

Estos criterios son validos desde un punto de vista general de respuesta a la formacién de
las asociaciones micorrizicas en condiciones de un nivel de fertilidad dado, sin embargo,
para conocer la efectividad real de una especie de hongo micorrizdgeno en un determinado
agroecosistema, bajo condiciones naturales, esta expresibn matematica resulta
practicamente inviable (Janos, 1988).

El célculo de la DM no se puede extrapolar a condiciones naturales donde se desarrolla la
micorrizacion nativa. No puede descartarse la interrelacion con los microorganismos que
habitan la rizosfera, asi como, las relaciones interespecificas que se establecen entre el tipo
de suelo, condicion de fertilidad y funcionamiento micorrizico. En fin, desde nuestro punto
de vista, consideramos este concepto como un punto de partida, una vision general del
tema, pero nada conclusivo que de forma categorica asevere el grado de respuesta de una
especie vegetal a un determinado hongo micorrizico.

Por otra parte, las plantas micorrizicas facultativas de las zonas tropicales pueden variar su
DM, presentando un mayor grado de dependencia provocado por los siguientes elementos:

= necesidad de grandes requerimientos nutricionales que por si sola no logran obtener;

» plantas con altas tasas fotosintéticas, que significan un crecimiento muy activo;

= gran velocidad de mineralizacion presente en estas condiciones y por tanto bajos
contenidos de materia organica y de P disponible y

= elevada fijacion de P.

Todo esto indica que la estrategia de desarrollo de este grupo de plantas esta muy ligado a
la asociacion con los HMA para poder alcanzar su maximo potencial de rendimiento.

A modo de conclusion es posible aseverar que las plantas, en sentido general, presentan
dependencia hacia este tipo de simbiosis, evidenciando una marcada predisposicion

genética a la formacidn en mayor o menor grado de esta asociacion.

1.9. Efectividad y funcionamiento micorrizico

1.9.1. Efectividad micorrizica
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La efectividad micorrizica arbuscular puede ser interpretada de diferentes maneras,
primeramente relacionada con el rendimiento de un determinado cultivo o sea la efectividad
de un endofito sobre el crecimiento de la planta, con el nimero de propagulos en un
ecosistema natural o con la transferencia de nutrientes por unidad de carbohidratos
intercambiados durante la simbiosis.

Resulta obvio que la efectividad sobre el crecimiento o el rendimiento de un cultivo es el
resultado de la interaccion fisioldgica entre los simbiontes (funcionamiento micorrizico)
bajo determinadas condiciones ambientales.

Segun Sieverding (1991) los posibles determinantes de la eficiencia simbidtica estan
relacionados con el tipo de hongo micorrizogeno (tasa de crecimiento, translocacion de
nutrientes y metabolismo del P en el micelio externo, capacidad infectiva, tasa de
crecimiento del endéfito arbuscular y la produccion de arbusculos en el micelio interno),
con la planta hospedera (morfologia de la raiz, tasa de crecimiento de las raices,
requerimientos nutricionales de las plantas, tasa fotosintética y tolerancia a las situaciones
de estrés) y la interfase simbidtica (area de contacto entre los simbiontes, tasa de toma de
nutrientes y tasa de eflujo de carbohidratos).

Por otra parte, Fernandez (1999); Ruiz (2001) y Rivera et al. (2001) consideran que otro
factor determinante en la efectividad simbiotica lo constituye el tipo especifico de suelo o
sustrato, 0 mas adn las concentraciones o el equilibrio de nutrientes en la solucién del
suelo, la velocidad de mineralizacién de la materia organica, la capacidad de intercambio
cationico y en especial los niveles de Ca™".

Es decir, las especies fungicas reportadas en esos trabajos, no presentaron el mismo
comportamiento en las diferentes condiciones edéaficas estudiadas, lo cual es una
consecuencia de la especificidad suelo — HMA que se reporta (Siqueira y Franco, 1988) y
que conlleva precisamente a la necesidad de encontrar cuales son las especies y cepas mas
efectivas en una condicion edafoclimética dada.

Por otra parte, también Fernandez (1999) evalud en algunos experimentos un concentrado
de cepas nativas (CCN), obtenido segun la metodologia de manejo de micorrizas
arbusculares nativas descrito por Sieverding (1991) y aunque encontrd efectos positivos en
la mayoria de los casos donde las empleo, vale destacar que el comportamiento siempre fue

inferior a los observados con la inoculacién de cepas individuales efectivas.
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Ciertamente el manejo de la micorrizacion nativa es un tema interesante que vale la pena
evaluar, y que cobra mas importancia cuando no hay un conocimiento previo de las
caracteristicas de la zona; sin embargo, la informacion obtenida por Fernandez (1999) y
Sanchez (2001) indicé que los “concentrados nativos” en general, no originaron los
mayores efectos positivos, lo cual pudiera estar relacionado con una baja concentracion de
propagulos nativos, o simplemente que el hecho de que sean cepas tipicas de la zona
estudiada y presentar una mayor adaptabilidad y posible funcionalidad microbiana, no
siempre signifique una mayor eficiencia micorrizica (simbiotica).

De forma general la respuesta a la inoculacion es dependiente no sélo de la infectividad y
eficiencia de la cepa aplicada, sino que ademas es consecuencia de la existencia y cantidad
de propagulos nativos (Dodd y Thompson, 1994).

Por lo tanto, el enfoque de inoculacién de cepas previamente seleccionadas, bien sea por el
conocimiento del &rea y de los requerimientos edaficos de las especies de HMA a emplear
0 por la existencia de aislamientos previos y basados siempre en evaluaciones
experimentales sobre el comportamiento de las mismas en areas similares, es un enfoque
adecuado para la introduccién de estos microorganismos en la agricultura y en principio se
corresponde con el esquema general de manejo propuesto por Siqueira y Franco (1988) y
reiterado posteriormente por Sieverding (1991) y Dodd y Thompson (1994), donde en
presencia de cantidades bajas de propagulos naturales infectivos y para cultivos micétrofos
dependientes o facultativos, la inoculacion con cepas eficientes y adaptables a las
caracteristicas del suelo constituye una préctica exitosa.

1.9.2. Funcionamiento micorrizico

A lo largo de este capitulo, se ha planteado de una forma u otra la funciones y mecanismos
que rigen la simbiosis micorrizica arbuscular, sin embargo no se ha definido.

¢ Qué se considera funcionamiento micorrizico?

Pues no es mas que el comportamiento intrinseco de la simbiosis micorrizica bajo
determinadas condiciones edafoclimaticas, el cual puede verse afectado por diversas
razones, tanto de indole bidtica (especies fungicas y vegetales que forman esta interaccion -
mediada a su vez por ambos genomas-, los otros microorganismos que cohabitan el mismo

nicho ecoldgico -rizosfera y Micorrizosfera- y las relaciones interespecificas que se
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establecen entre ellos) como abiotica (clima en sentido general, tipo de suelo y en especial
la concentracion de nutrientes presentes en los mismos).

Existe un comportamiento general de la simbiosis micorrizica, expuesto por Bethlenfalvay
(1982) y posteriormente corroborado por Furrazola et al. (1990) para cultivos de ciclo
corto, utilizando como modelo la soya, donde la simbiosis se desarrolla de manera
secuencial, o sea, pasando por diferentes fases de crecimiento tanto microbianas, (latencia,
exponencial, estabilizacion o meseta y muerte o esporulacion total) como vegetal, de
acuerdo a las fases fenoldgicas de la planta hospedera.

Para el caso de los cultivo perennes, este funcionamiento esta directamente relacionado con
la renovacion radical, es decir, se cumple el mismo principio de crecimiento secuencial; sin
embargo, la simbiosis micorrizica se renueva cada cierto tiempo con el cambio de raices
gue generalmente coincide con la etapa final de maduracion de la cosecha, lo cual genera
ciclos de funcionamiento simbidtico (Fernandez et al; 1990a).

Montilla et al., (2002) encontraron ciclos de funcionamiento simbiotico en diversas
plantaciones de cafeto asociados con la fisiologia de la reproduccion. En la etapa de inicio
de la fructificacion se encontraron siempre mayores valores de porcentaje de colonizacion y
micelio y menores de esporas que al finalizar la cosecha, evidenciando una relacion muy
estrecha con el suministro de carbono hacia la raiz.

Un ejemplo interesante que indica la influencia de los factores edaficos sobre el
funcionamiento, fueron los resultados alcanzados por Fernandez (1999), en la produccion
de posturas de cafeto con la aplicacion de la especie Glomus clarum en tres tipos de suelos
muy diferentes (Tabla 2).

Los datos sugieren que existid una estrecha relacién positiva entre el efecto que ocasiono la
respuesta en la produccion de area foliar y la inoculacion sobre el funcionamiento fungico,
dado a través de las variables porcentaje de colonizacién y masa del endéfito arbuscular
(EA), ésta ultima considerada por Herrera et al. (1995); Fernandez (1999) y Sanchez
(2001), como el indicador fungico mas representativo para evaluar los comportamientos
micorrizicos de las plantas, debido a que representa el grado de intensidad y desarrollo del

proceso simbidtico interno.
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Tabla 2. Efecto de la aplicacion de Glomus clarum sobre la produccién de area foliar de posturas
de cafeto y variables micorrizicas en varios tipos de suelo. (Tomado de Fernandez,

1999).
Relacion Area Foliar Colonizacion Endofito Arbuscular
Suelo:Vermicompost (cm2) (%) (mg.g suelo-1)
Cambisol éutrico
7:1 299.6 a 61.8a 209a
Control 166.2 b 25.1b 4.8b
Es x 5.67 *** 1.11 *** 1.87 ***
Cambisol crémico
5:1 481.1a 495a 1994 a
Control 229.2 b 38.4Db 10.53 b
Es x 13.9 *** 1.94 *** 1.23 ***
Acrisol-haplico
3:1 138.83 a 414 a 31.62 a
Control 57.7Db 30.5b 19.56 b
Es x 6.32 *** 0.45 *** 1.61 ***

Medias con letras iguales en la misma columna / experimento no difieren significativamente, segiin Duncan para
p<0.001 ***;

En la medida que la inoculacion resulté ser mas eficiente, dado por los mayores valores de
area foliar, se encontraron valores superiores de masa del endéfito arbuscular y por
supuesto dependientes del tipo de suelo y de la relacién suelo: humus de lombriz de los
tratamientos.

La inoculacion de Glomus clarum en suelos con condiciones de alta y media fertilidad
(Cambisol éutrico y Cambisol cromico), produjo los mayores valores de area foliar
asociados a los mayores valores f(ingicos, siendo de 299.6 cm?® - 20.9 mg.g suelo™ y de
481.1 cm?- 19.94 mg.g suelo™, respectivamente.

Sin embargo, esta misma cepa en condiciones de suelos de baja fertilidad (Acrisoles
haplicos) tuvo su mejor comportamiento con el sustrato mas rico obtenido con la menor
relacion Suelo:Vermicompost, obteniéndose de forma similar los mayores valores flngicos,
que en este caso fueron de 31.62 mg.g suelo™, asociados a los mayores de area foliar que
fueron solo de 138.83 cm?,
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Este fendmeno estuvo directamente relacionado con la baja fertilidad de los Acrisoles con
que se prepararon los sustratos, donde si bien se encontr6 una alta y positiva respuesta a la
inoculacién con la aplicacion de esta cepa, los valores absolutos de area foliar alcanzados
fueron muy inferiores a los obtenidos en los otros suelos.
Es decir, la respuesta a la micorrizacion como fendmeno relativo fue muy fuerte, sin
embargo, las plantas presentaron indices absolutos de crecimiento inferiores a otros
experimentos en los que la propia respuesta relativa fue mas baja. Esto no significa que los
mayores efectos de la micorrizacion estén asociados con la obtencion de posturas méas
pequefas, sino que sugiere que la micorrizacion fue méas efectiva como proceso, cuando
este se desarrollo en condiciones de suelos menos fértiles.

Otro aspecto interesante a tener en cuenta fue la diferencia entre los valores de endofito

arbuscular obtenidos en las condiciones de suelos de media - alta fertilidad y los de baja

fertilidad. Para el caso de esta cepa, la cantidad de endofito arbuscular necesario para
alcanzar los méaximos valores de area foliar en cada suelo, fue menor para las zonas de
media - alta fertilidad que para las de baja fertilidad.

Es decir, todo parece indicar que en condiciones de suelos de baja y muy baja fertilidad, se

necesita de un mayor nimero de estructuras fungicas para lograr una mayor eficiencia

micorrizica.
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Glomus clarum Acaulospora scrobiculata

Glomus fasciculatum Glomus intrarradices

Esporas de diferentes cepas de hongos micorrizicos empleadas en Cuba, en los estudios de
respuesta a la inoculacion




N\, ./

HI

Estructuras fungicas intrarradicales desarrolladas durante el proceso de simbiosis
micorrizica en el cultivo del tomate (ndtese la presencia de arbusculos tipo Arum: A; hifas
extrarradicales: HE e intrarradicales: HI y vesiculas: V).






