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Resumen

Se realiz6 una revision bibliografica con el objetivo de comprender los mecanismos fisiologicos
involucrados en la formacion de la endosimbiosis entre las raices y los hongos formadores de
micorrizas arbusculares (HFMA). Laendosimbiosis planta — HFMA es un proceso que requiere
cambios en el desarrollo de las células de la raiz, asi como de las hifas de los hongos. Este proceso en
gran parte estd bajo el control de la planta, de su estado fisioldgico y condiciones medio ambientales
que la rodean. Actualmente se ha investigado un amplio grupo de compuestos quimicos producidos
por la planta y los hongos que controlan la simbiosis y las funciones de las micorrizas, entre los que se
destacan las fitohormonas y algunas enzimas de los hongos que son fundamentales para la toma de
nutrientes en el suelo y la adaptacion de la planta a condiciones de estrés medio ambiental. Lo anterior
resalta la importancia de algunos microorganismos del suelo como los HFMA en el manejo ecolégico
de los suelos tropicales
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Physiology of arbuscular mycorrhizal fungi

Abstract

The aim of this review was to understand the physiological mechanisms involved in the formation of
endosymbiosis between plant roots and arbuscular mycorrhizal fungi (AMF). Endosymbiosis process
between plant and AMF requires changes in the development of both root cells and fungal hyphae.
This process is dependent on the type of plant, its physiological state, and environmental conditions.
Recently, a wide range of chemical compounds produced by plants and fungi that controls symbiosis
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processes and mycorrhizal functions has been investigated. Phytohormones and some mycorrhizal
fungai enzymes are considered essential for nutrient uptake and plant adaptation to environmental
stress conditions. Based on the observations that there are key components influencing symbiosis
processes, the importance of some soil microorganisms, as the AMF, in the ecological management of
the tropical soils is highlighted.
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Introduccion

Las micorrizas (del griego mykes— hongo, rhiza — raiz) son una asociacion mutualista entre los hongos
formadores de micorrizas arbusculares (HFMA) que se encuentran en el suelo y las raices de las
plantas, el cual se fundamenta en que la planta hospedera recibe nutrientes minerales del suelo
tomados por el hongo, mientras que estos toman compuestos carbonados derivados de la fotosintesis
(Sosa et al 2006). Entre los beneficios que los hongos brindan a la planta se encuentra una mejor
nutricion con fosforo (P) el cual es el elemento que mas atencion a recibido, sin embargo, los HFMA
también pueden ser importantes en la toma de nutrientes necesarios para la planta como el nitrogeno
(N) (Leigh et al 2009), zinc (Zn) (Atul et al 2009; Lambert et al 1979), cobre (Cu) (Marschnery Dell,
1994; Toler et al 2005) y hierro (Fe) (Kim et al 2009). Para los HFMA establecer la simbiosis y
aportar estos nutrientes, primero deben colonizar el interior de la raiz, lo cual implica cambios en la
célula vegetal asi como en las hifas de los HFMA. La colonizacion de las raices es precedida por el
mutuo reconocimiento entre la planta y el hongo, a través de moléculas que se difunden en el suelo
(Bonfante y Requema, 2011; Nadal y Paszkowski, 2013). El hongo debe penetrar las células corticales
de la raiz mediante sus hifas las cuales forman una estructura en forma de arbol llamada arbusculo que
a su vez forma la membrana peri-arbuscular (MPA), sitio de intercambio de nutrientes (Gutjahr et al
2012; Harrison, 2012). La formacion intracelular de las estructuras fungicas y el grado de
colonizacion de las raices es regulado por la planta a través de una reestructuracion de las células de la
raiz, las cuales tienen que disponerse para albergar el hongo, esta reorganizacion implica la expresion
de un grupo de moléculas que activan un grupo de mecanismos fisioldgicos en las células de la planta
que en su gran mayoria son desconocidos y no han sido estudiados a fondo (Gutjahr 2014). Sin
embargo, en los ultimos afios, estudios han tratado de revelar algunos factores y mecanismos quimicos
que estan involucrados, en donde no solo se involucran compuestos producidos por la planta como
genes y hormonas, sino también algunos compuestos producidos por los HFMA (Gutjahr 2014;
Parniske 2008). El objetivo de esta revision bibliografica es explorar cuales mecanismos fisiologicos
de la planta y el hongo estan involucrados en el proceso de formacion de la asociacion simbidtica, con
el fin de comprender qué factores influyen en la presencia de los HFMA en los suelos sometidos a
producciones agricolas o pecuarias y qué beneficios obtiene la planta luego del establecimiento de la
simbiosis.

Endosismbiosis de los HFMA

Importancia de la endosimbiosisy desarrollo de l1a misma



La simbiosis entre los hongos formadores de micorriza arbuscular (HFMA), es una de las asociaciones
mas distribuidas en agroecosistemas de la tierra, ya que mas del 80% de las especies vegetales pueden
asociarse con los HFMA (Harley y Smith 1983). Sin embargo, actualmente este tipo de union se
define como una endosimbiosis en donde un organismo habita en el interior de otro, en este caso, una
parte de la hifa permanece en el interior de la célula de la raiz (Parniske 2008). Este tipo de
endosimbiosis es importante ya que las plantas suministran al hongo carbohidratos para su
metabolismo y el hongo facilita los nutrientes que la planta requiere, en ambientes donde es limitada
la disponibilidad de elementos como el P, N, Zn, Cu y Fe (Leigh et al 2009), Zinc (Zn) (Alkaraki et al
1998; Lambert et al 1979), Cu (Lambert et al 1979; Marschnery Dell 1994; Toler et al 2005) y Fe
(Kim et al 2009), ademas este tipo de asociacion favorece la tolerancia de la planta a estrés bidtico o
abidtico, mejora las caracteristicas fisicas del suelo y la diversificacion de las especies vegetales en los
ecosistemas (Genre et al 2005; Smith y Read 2008; Smith y Gianinazzi 1988; Van der Heiden 2002).
Dicha asociacioén depende de un conjunto de sefiales bioquimicas y genéticas.

Fitohormonas en la formacion de la endosimbiosis

Las fitohormonas son producidas por las plantas y estdn involucradas en todos los procesos de
desarrollo de la planta, juegan un papel fundamental en las respuestas a las sefiales externas bioticas y
abidticas; actualmente existen evidencias sobre su papel en la formacion de la endosimbiosis (Gutjahr
2014). Las estrigolactonas que se generan en la fase de pre-simbiosis, son carotenoides derivados de
fitohormonas involucradas en la germinacion de semillas, las estrigolactonas que ademas de
desencadenar la respuesta para el desarrollo de los HFMA, también estimulan la produccion de
algunos oligémeros de quitina, como tetrameros y pentameros de quitina, que inducen las oscilaciones
de Ca a nivel celular de las células epidermales, oscilaciones que son necesarias para la colonizacion
(Genre et al 2013).

Fase pre-simbidtica

Es la primera fase de desarrollo de la simbiosis en donde multiples sefiales permiten que las esporas
de los HFMA germinen y comience el desarrollo de las hifas (Parniske 2008). Las plantas sometidas a
estrés por falta de P disponible emiten sefiales bioquimicas a través de las raices (Akiyama et al 2005).
Las estrigolactonas son compuestos quimicos identificados en las plantas sometidas a bajos niveles de
P, estos compuestos pertenecen al grupo de lactonass esquiterpénicas caracterizadas por su corta
duracion en la rizosfera debido a su enlace éter 1abil que se hidroliza facilmente, sin embargo, cumple
una funciéon importante de estimular la germinacion de las semillas de arvenses e inducen la
germinacion de las esporas y la ramificacion de las hifas de los HFMA (Bonfante 1984; Bouwmeester
et al 2003; Parniske 2008). Otros compuestos como el CO, liberado por las raices esfundamental para
la germinacion de esporas y el crecimiento de las hifas (Becardy Price 1989), igual que algunos
metabolitos secundarios de la planta como los flavonoides que estan involucrados en la ramificacion
de las hifas (Mendoza et al 1997; Vierheilig et al 2006). La percepcion de estas sefiales causa en el
hongo alteraciones en la fisiologia y en la actividad mitocondrial, en especial cuando la espora entra
en contacto con las estrigolactonas, las cuales son responsables de la respiracion fungica y el
catabolismo de los lipidos (Besserer et al 2006). En las raices se produce un conjunto de sefiales que
inducen la simbiosis y algunas respuestas especificas que se conocen con el nombre de factor Myec, las
estrigolactonas estimulan la produccion de este factor en el hongo y ayudana activar la expresion de
genes ENDOI11 producidos en el hospedero (Akiyama y Hayashi 2006). Este grupo de genes permite
dar inicio a la siguiente fase de desarrollo de la endosimbiosis (Bonfantey Requema 2011).



Fase simbiotica

Una serie de cambios en las células de la raiz estimulados por el gen ENDOI1 y los factores Myc
permiten que se forme el aparato de pre-penetracion (APP) (Genre et al 2005), el cual es una
estructura subcelular que predetermina la senda de crecimiento del hongo a través de la célula de la
planta (Genre et al 2005). La formacion del APP es precedida por una migracion del nucleo de la
célula vegetal hacia el punto de entrada del hongo y de la formaciéon del apresorio que es una
hinchazén de la hifa que se adjunta a la epidermis de la planta huésped para iniciar la colonizacion
(Bonfante y Genre 2008). La formaciéon de APP tarda de cuatro a cinco horas luego que se forma
elapresorio y el desplazamiento del nticleo de las células corticales de la raiz justo debajo del
apresorio genera una reorganizacion de los microtibulos corticales(Genre et al 2005). El APP se
forma dentro de la columna citoplasmatica donde corre paralelamente una matriz de alta densidad de
microtiibulos y microfilamentos (Genre et al 2005); antes y durante la formacion de esta estructura, se
da la expresion del gen ENDOI11 que inicia su funcidn en las células epidérmicas, el cual codifica una
proteina que hace parte de la matriz extracelular vegetal. En el momento que el APP comienza a
crecer el nucleo que se encuentra delante del apresorio comienza nuevamente a desplazarse delante
del APP formandose un “tinel transcelular” que va a ser el encargado de conectar el nicleo con el
sitio donde se formo el apresorio a través de una hifa fungica (Parniske 2008). En la formacion de la
simbiosis de los HFMA se conoce la via comtin SyM (Parniske 2008), la cual es una cascada de
sefiales que producen la activacion de genes que van a producir cambios a nivel celular, siendo un
proceso similar al ocurrido en la simbiosis leguminosa — rizobio (Parniske 2008). Ademas existe otro
factor como el Nod que también es requerido en la simbiosis leguminosa — rizobio y en la asociacion
planta HFMA (Oldroydy Downie 2006). Es asi como Genre et al 2005, indican que una estimulacién
mecanica de la célula vegetal puede inducir la migraciéon del ntcleo al sitio de perturbacion, esta
respuesta es independiente si existe una via comun SyM con activacion de genes DMI2 y DMI3 los
cuales son encargados de inducir la formacion del APP (Siciliano et al 2007). La via comun SyM
estan involucrados en las etapas tempranas de transduccion de sefiales simbioticas que implica la
generacion y decodificacion de oscilaciones de calcio alrededor del nucleo y causa la induccion de
principios de la expresion de genes relacionados con la simbiosis como DMI3 (Parniske 2008).

Desarrollo del arbusculo

Las células epidermales durante el ingreso de la hifa producen la expresion de los genes ENDO
(Genre et al 2005). Esta sefial marca el camino de la colonizacion y una vez la hifa del hongo alcanza
las células corticales se producen sefiales especificas para la formacion del arbusculo en donde existe
una mayor reorganizacion celular; a medida que la hifa penetra en las células corticales, la membrana
plasmatica de las células de la planta se invagina y extiende para formar la membrana peri-arbuscular
(MPA) (Bonfante 1984; Cox y Sanders; 1974; Tothy Miller 1984), la reorganizacion celular incluye la
acumulacion de citoplasma, el reticulo endoplasmatico (ER), aparato de Golgi, plastidos y las
mitocondrias en el area alrededor de las hifas que se ramifican para formar el arbusculo (Bonfante
1984; Cox y Sanders 1974). Actualmente las sefiales y genes reguladores de las células corticales que
permiten la funcion de desarrollar el arbusculo son poco conocidas (Harrison 2012), sin embargo
algunos compuestos involucrados han sido identificados tales como vapryin/PAMI1, transportadores
ABC, STR/STR2 y algunas proteasas como SbtM1 que se localizan en el espacio de la MPA, lugar de
intercambio de nutrientes entre la planta y el hongo (Genre et al 2005; Gutjahr et al 2012; Reinhardt
2007; Takeda et al 2009). Para el desarrollo del arbusculo de la micorriza se ha reportado (Kistner et



al 2005) al menos siete genes que son necesarios,los cuales codifican proteinas que son directa o
indirectamente las involucradas en una red de transduccidon de sefiales que se requieren para el
desarrollo intracelular de estructuras encargadas de alojar el hongo simbidtico como APP y las
bacterias en el caso de los fijadoras de nitrégeno. Segin (Parniske 2008), se requiere delos genes
CCaMK (Calmodulina) y CYCLOPS para el desarrollo del arbusculo; el gen CCaMK juega un papel
importante ya que tras las oscilaciones de calcio en la célula se genera la activacion de una proteina
quinasa, la cual es dependiente de Ca y CCaMK (Calmodulina) con la activacion de las quinasas se
regula la activacion de los genes nodulina. Otros genes de la simbiosis temprana como DMI3 también
codifica CCaMK y son necesarios para la simbiosis con los HFMA y la morfogénesis de los nddulos
(Oldroyd y Downie 2006). El gen CYCLOPS interactia con CCaMK activando la red de sefiales
(Parniske 2008). Segun (Kistner et al 2005), el desarrollo del arblisculo estd parcialmente bajo el
control genético del huésped por los genes Nup133 mediante las proteinas CASTOR y POLLUX y
adicionalmente, se requiere de algunas proteinas de la via comiun SYM como CASTOR, SYM15,
SYM6, SMY24, POLLUX, las cuales son proteinas con alta permeabilidad al potasio (K) y baja para
el calcio (Ca), lo que hace que sean canales que no permitan la liberacion de Ca desde el sitio de
almacenamiento. Estas proteinas se encuentran en el nicleo como canales de contra — iones que
compensan el desequilibrio de cargas que se produce durante las oscilaciones de calcio una vez el
hongo emite sefiales en la proximidad de las células corticales (Parniske 2008). Sin embargo, a pesar
de la intensa actividad que involucra la formacion del arbtsculo, este colapsa después de dos a cuatro
dias luego de haberse formado, dejando una célula cortical intacta que es capaz de albergar otro
arbusculo(Paszkowski 2006; Pumpliny Harrison 2009).

Formacion de la hifa

Las principales sefiales para la ramificacion y crecimiento de las hifas son los exudados de las raices,
los cuales contienen diferentes tipos de compuestos y hormonas que favorecen no solo el crecimiento
y ramificacion de la hifa en el suelo sino que también la germinacion de las esporas (Akiyama y
Hayashi 2006; Requema et al 2007). Uno de los exudados que estimulan el crecimiento de las hifas
son los metabolitos secundarios o sefiales tigmotroficas (Requema et al 2007). Powell (1979), indica
que una hifa de un HFMA puede crecer a una tasa de 5,6 mm por dia. Diferente a lo hallado por
(Harinikumar y Bagyaraj 1995),quienes mencionan que las hifas de los HFMA crecian a una
velocidad de 1,6 mm por dia cuandola cantidad de raices es escasa. Otro factor que determina el
crecimiento de la hifa es la diversidad de hongos, por lo tanto se da un aumento de la conectividad,
mayor intercambio de compuestos quimicos entre el suelo y la planta (Antoninka et al 2011; Rillig et
al 1999; Van der Heiden 2002). Para Bago et al (2000) el aumento de longitud de la hifa del HFMA se
debe principalmente a la cantidad de CO, y materia organica, ya que la hifa usa el carbono como
fuente de alimento. Sin embargo, ademas de la planta, el suelo también controla el crecimiento y la
ramificacion de las hifas cuando las bajas concentraciones de P estimulan la produccion de exudados
de la raiz (Nagahashi y Douds 2004). La ramificacion de las hifas forma una red que permite tomar de
una manera mas eficiente los nutrientes y el agua del suelo; dentro de este proceso la amplia variedad
de nutrientes involucrados, han obligado a que las hifas desarrollen diferentes estrategias en la toma y
el transporte de éstos (Maldonado et al 2001; Parniske 2008), a través de las redes comunes de
micorrizas CMNs (Common mycorrhizal networks) que hace referencia al conjunto de sefiales
quimicas y nutrientes que viajan por las hifas (Barto et al 2012). Existen cinco posibles rutas de
transporte de la informacion quimica y nutrientes que las hifas fingicas pueden realizar; a) Transporte
citoplasmatico, después de la captacion activa por las hifas o movimiento pasivo a través de las
membranas celulares de los hongos, b) Transporte por difusion a través de la pared celular fungica



(apoplastica), debido a la naturaleza hidrofobica de la pared de las hifa (Allen 2007), c) Movimiento
por disolucion en agua de los compuestos solubles, en las capas superficiales de la hifa no
hidrofobicas, d) las hifas de los HFMA pueden formar pequefios “cordones” que salen de las raices de
la planta (Friese y Allen 1991), creando canales en el interior de la hifa que acumula aire y agua que
son los encargados de llevar sustancias solubles en agua, €) Modificacion del ambiente en el suelo que
rodea la hifa, aumentando la agregacion del suelo, la conductividad y la poblacion de
microorganismos de la rizosfera que acelera el movimiento de nutrientes y sefiales quimicas (Barto et
al 2012). Las hifas externas pueden ser de tres tipos segun su morfologia y las funciones que llevan a
cabo: las hifas infectivas que inician los puntos de colonizacién en una o varias raices, las hifas
absorbentes que exploran el suelo para la extraccion de nutrientes y las hifas fértiles que llevan las
esporas (INVAM 2013).

Absorcion de nutrientes

Las hifas permiten la toma de nutrientes que son escasos en el suelo como el P, el nitrogeno
inorganico, y el Zn (Atul-Nayyar et al 2009; Hogde 2001; Leigh et al 2009). Sin embargo, estos
hongos también pueden ser importantes en la toma de otros nutrientes necesarios como el Cu
(Lambert et al 1979; Marschnery Dell 1994; Toler et al 2005) y Fe (Kim et al 2009), (Tabla 1).

Foésforo

La movilizacion de P de la solucion del suelo hasta la raiz de la planta es el principal beneficio de la
simbiosis (Brucher 2007; Javot et al 2007). La extensa red de hifas de los HFMA influye en las
propiedades fisico — quimicas del suelo y directamente o indirectamente contribuyendo en la
liberacién de fosfato, a partir de complejos inorganicos de baja solubilidad (Finlay 2008), algunos
transportadores de fosfato por hongos se expresan en el micelio extrarradical y son posiblemente los
que estan involucrados en la captacion de fosfato del sustrato (Harrison y Buuren 1995; Maldonado et
al 2001). Segun Harrison et al (2012) en la MPA se concentran algunos transportadores de
composicion protéica como el PT4, los cuales estan involucrados en el transporte de fosfatos. Estas
proteinas son las encargadas del intercambio de nutrientes entre el hongo y la planta, y su
funcionamiento depende de la existencia de ATP-asa fungicas y vegetales que son las responsables
del transporte de H' hacia la matriz interfacial, lo que hace que esté fuertemente acidificada y que
exista un gradiente de H" que posibilita el funcionamiento de éstos. El micelio externo de los HFMA
explora el suelo y toma el PO, inorgénico o lo hidroliza gracias a las fosfatasas (Wang et al 2006), el
PO, forma cadenas de polifosfato en la vacuola del micelio externo de la hifa, la vacuola viaja al
micelio interno hasta el arbusculo donde el polifosfato libera el PO, y las proteinas transportadoras de
la MPA llevan formas fosfatadas al citosolen donde setransloca al sistema vascular de la planta
(Parniske 2008).

Nitrogeno

Las plantas son completamente dependientes de la disponibilidad de N en el suelo para su
crecimiento, en la mayoria de los suelos las formas predominantes de N para la planta son NH4+ y
NO3-. En ambientes naturales las plantas interactiian con algunos microorganismos como las bacterias
fijadoras de nitrégeno para contribuir con el adecuado suministro de N (Hogde et al 2000; Richardson



et al 2009). Ademas de las bacterias otros microorganismos como los HFMA pueden contribuir con la
absorcion de este elemento (Smith y Read 2008).

El micelio extrarradical de los HFMA tiene la capacidad de tomar NH,", NO, y N organico del suelo
(Tienda et al 2014), la asimilacion de fuentes de N como NO; parece estar relacionada por la enzima
nitrato reductasa cuya actividad se ha detectado en esporas y losarbtisculos de los HFMA (Ho y
Trappe 1975; Kaldorf et al 1998). La actividad de la nitrato reductasa permite la reduccion del NO;" y
su incorporacion a la glutamina en forma de NH," para ingresar al ciclo de la urea en el micelio
extrarradical, y a partir de este obtener arginina, la cual se une a los granos de polifosfato que
contienen cargas negativas por lo que pueden transportar iones metalicos y arginina (Parniske 2008).
Una vez ésta ingresa al miceliointrar radical, toma el ciclo de la urea donde se libera NH," (Bago et al
2000). El NH," se libera al espacio interfacial mediante transporte pasivo y llega al citosol
probablemente por dos mecanismos; mediante proteinas transportadoras de la MPA y facilitado por
acuaporinas (Gao et al 2010), sin embargo, estudios recientes indican la expresion de genes
transportadores de NH,” como OsAMT3; 1 y una isoenzima OsGOGAT2 en HFMA asociados a
raices de una graminea como el arroz (Oryza sativa) cultivada en bajas y altas condiciones de N
(Tienda et al 2014).

Absorcion de otros nutrientes
Zinc

El Zn tiene una baja movilidad en la solucion del suelo y su absorcion por difusion es limitada, por lo
tanto la fitodisponibilidad es reducida generalizindose la deficiencia de este elemento en suelos de
regiones aridas y semiaridas (Broadley et al 2007). Una estrategia que permite mejorar las
concentraciones de Zn en los cultivos son la presencia de los HFMA (Cavagnaro et al 2008), los
cuales a través de su asociacion con las raices de la planta, toman el Zn por sus hifas extrarradicales y
intrarradicales (Parniske 2008). En algunas especies como Glomusintraradices se ha identificado un
transportador de Zn como el Gint Zn T1 (Gonzélez et al 2005), el cual permite el movimiento del Zn a
través de las hifas y su paso por la MPA (Cavagnaro 2008). Los HFMA pueden adquirir Zn de los
poros del suelo o de los parches de nutrientes donde las raices o pelos radicales no alcanzan a llegar
(Bolan 1991), los HFMA permiten captar un 25% mas de Zn cuando la planta no esta bajo esta
asociacion (Marschnery Dell 1994).

Cobre

Los HFMA no solo se consideran importantes para la absorcion de nutrientes inmoviles, sino también
desempeiian un papel importante en la reduccion de la absorcion de metales pesados incluyendo el
cobre (Cu), el cual se encuentra en concentraciones altas en el suelo (Wang et al 2007). El Cu es
esencial para la fotosintesis de las plantas y respiracion mitocondrial, el metabolismo del carbono y
nitrégeno, proteccion contra estrés y es necesario para la sintesis de la pared celular (Hanschy Mendel
2009). Sin embargo, el Cu desempefia también un papel importante como cofactor oxidante o reductor
en varias reacciones bioquimicas, lo cual permite que este elemento tenga un alto potencial toxico, ya
que puede catalizar la produccién de radicales libres que conducen al dafio de las proteinas, el ADN y
otras biomoleculas (Shestivka et al 2011). Los HFMA pueden alterar la concentracion de metales



pesados en las paredes celulares de las hifas intra o extra radicales y la quelatacion de Cu y otros
metales pesados, por compuestos secretados por el hongo como la glomalina (Vodnik et al 2008). Las
altas concentraciones de Cu en el suelo causa cambios en el perfil de aminoacidos de los HFMA y las
plantas, ya que altos niveles de este elemento induce el descenso de GABA (4cido gamma —
aminobutirico) y alanina, y el aumento de asparaginas y arginina, siendo este Gltimo el precursor de
poliaminas en las plantas, sustancia asociada con la respuesta de la planta en ambientes con alto
contenidos de metales pesados como el Cu (Groppa y Benavides 2008; Groppa et al 2006). Segin
Andrade et al 2010 el establecimiento de la asociacion micorriza planta mejora la adaptacion de ésta a
suelos con alto niveles de Cu donde se regula la entrega del elemento a la planta mediante la
produccion de prolinas.

Tabla 1. Absorcién media de nutrientes en plantas de trigo (Iriticuma eséivion L) por diferentes especies de HFMA en
un suelo esterilizado. (Adaptado de Miransari et al 2009)

HFMA

(mgiplants) B K Fe Mn Zn Cu

Ceontrol 82 29 140 1.099 0,338 0.169 0.067
GmI* 74 473 143 1,588 0,378 0,283 0,071
Gil** 80 45 144 1,113 0,381 0,200 0.069
GmC=## 73 35 134 0.5819 0,373 0,175 0,071

* Gml: Glomusmosseae {Tran), **¥Gtl: Glomusefunicatum (Iramn), ***GmC: Glomusmeosseas(Canada).

Toma de agua por los HFMA vy estrés en la planta

El estrés hidrico es una de las principales causas de pérdida de cultivos en todo el mundo (Wang et al
2007). Este estrés produce un déficit de agua en el tejido vegetal lo que induce una inhibicion
significativa de la fotosintesis (Jaleel et al 2008). Uno de los factores que disminuye el estrés hidrico
en las plantas es la presencia de HFMA (Heidari y Karami 2014), debido a que las hifas toman el agua
y la llevan hasta la planta, sin embargo, el movimiento del agua por la hifa es bidireccional
moviéndose hacia la planta que se encuentra transpirando durante el dia, y hacia las zonas secas del
suelo durante las horas de la noche (Egerton et al 2007). Kaufman y Levy (1976), indican que las
plantas que se encuentran micorrizadas tienen un mayor flujo de agua en sus estomas junto con una
mayor fotosintesis luego de sufrir estrés hidrico. Los HFMA pueden contribuir a mitigar el efecto del
estrés hidrico a través del control de cambios hormonales en la planta, ya que durante el estrés
osmotico, estrés hidrico o estrés por salinidad se producen cambios en los niveles hormonales
enddgenos, como una disminucion de la produccion de citoquininas y un aumento en el contenido de
acido abscisico (Kaufmanny Levy 1976; Vaadia 1976), ademas las hifas permiten aumentar la
superficie absorbente de la raiz, de igual forma tienen la capacidad de tomar agua de la solucion del
suelo a potenciales hidricos mucho més bajos que las raices de la planta no micorrizada (Levy y
Krikunt 1980).

Condiciones adversas del suelo en la formacion y la funcion de los HFMA

Los HFMA forman asociaciones con una amplia variedad de plantas huésped (Bago et al 2000). Estas
asociaciones en los ecosistemas estan influenciadas por las relaciones de nutrientes organicos e
inorganicos, las relaciones hidricas y el ciclo del carbono en las plantas, pero las plantas no solo



juegan un papel importante en la asociacion, también las condiciones edaficas como composicion
quimica, humedad, temperatura, pH, capacidad de intercambio cationico y factores bioticos y
abioticos del ecosistema suelo (Entry et al 2002).

Temperatura y humedad

Los suelos rara vez proporcionan las condiciones ideales para el crecimiento y supervivencia de las
plantas y los microorganismos. En algunas épocas del afio las condiciones medio ambientales alteran
la temperatura y humedad del suelo, siendo estas algunas de las condiciones que pueden favorecer o
inhibir la endosimbiosis, tal como se describe (Tabla 2).

Tabla 2. Efzcto de la temperatura v humedad en la formacion de la endosimbiosis planta v HEMA

Variable ii?f'm“ e - DY Rango éptimo Bibliografia

Afecta la germinacion de las 18° C- 40°C Optimo Matsubara y Harada 1996; Saif

Temperatura Excezo — deficiencia g
P = b = esporas 30°C 1983

e i Inhibe formacion de la ; o : o

Humedad  Deficiencia PR =>-1,3 MPa Bryla v Duniway 1997

endozimbiosis pih a

pH

Los HFMA responden al pH de una forma muy variable, algunos tienen una baja respuesta en suelos
de bajo pH, mientras que otros no responden en suelos acidos que son encalados (Mosse 1972).
Guzman et al (1988), encontr6 un efecto positivo de los HFMA mejorando el crecimiento de la planta
sin la necesidad de aumentar el pH. La influencia de la simbiosis en la absorcion de nutrientes
depende de la capacidad de absorcion del hongo a través de sus hifas, la extension de la colonizacion
de las raices y el suelo (Habte 1995). La concentracion de H' afecta caracteristicas como la
disponibilidad de P y la capacidad de intercambio catidnico, por lo tanto se ve afectada la toma de
nutrientes por parte de la planta. Clark et al (1999); Pacovsky (2006) y Tinker (1995), indican que los
HFMA toleran condiciones extremas de pH y son capaces de adaptarse mediante la modificacion del
pH en la micorrizosfera durante el procesos de captacion de nutrientes.

Yano y Takaki (2005), encontraron una mejor respuesta del cultivo de Ipomoea batatas cuando se
inocul6é con micorrizas a pH 4cido de 4,2 (Figura 1) demostrando que la simbiosis planta -HFMA
puede mejorar el desarrollo de las raices y retofios durante el crecimiento de las plantas cultivadas en
suelos 4cidos, siendo las mejoras significativas en plantas micorrizadas que crecen en ambientes
extremos reduciendo la toxicidad de Aluminio (Al) y Manganeso (Mn). Los HFMA pueden llegar a
reducir el estrés de las altas concentraciones de Al y Mn a través del aumento de la ramificacion de las
raices de la planta, evitando la acumulacion de Al en las regiones apicales de ésta (Yaho y Takaki
2005).
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Figura 1. Acumulacioén de materia seca (brotes, raices y el rendimiento total de la planta). No micorrizadas
(NM) y Micorrizadas (M). En plantas de batata (Ipomoea batatas) cultivadas a diferentes pH. (Adaptado de
Yaho y Takaki 2005).

Estrés antropogénico

Factores antropogénicos tales como la compactacion del suelo, concentracion de metales pesados y
contaminacion organica pueden afectar de forma positiva o negativa los HFMA por tres mecanismos
diferentes (figura 2): (1) efecto directo sobre las raices micorrizadas;(2) a través de efectos que alteran
la distribucion de carbono a las micorrizas; (3) factores nutricionales que alteran la asignacion de
carbono a la micorriza (Entry et al 2002).

Estrss Antrapica

/ .
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Figura 2. Efecto del estrés antropico en la fisiologia de los HFMA y respuesta de las plantas.



Conclusiones

e Se conoce de la endosimbiosisde los HFMA y la raiz de la planta y de la funciéon que cumplen
en la toma y translocacion de nutrientes a la planta principalmente del fosforo. Sin
embargo,tras el estudio de la fisiologia de los HFMA se vislumbran nuevos efectos de la
endosimbiosis en la nutricion de la planta, debido al descubrimiento de un grupo de proteinas
y genes transportadores en el micelio intrarradical y extrarradical como OsAMT3;1,
GintZnT1 y PTH4 que facilitan la toma y transporte de otros nutrientes diferentes al fosforoy
de baja disponibilidad en el suelo como el nitrogeno yel zinc,elementos también necesarios
para el crecimiento y desarrollo de la planta.

e Segln esta revision de literatura y las investigaciones que se han realizado hasta la fecha, se
recomienda continuar explorando la fisiologia de los hongos micorricicos, en especial la
funcion de las fitohormonas como las estrigolatonas y glomalinas producidas por las plantas
en la rizosfera y las hifas de los hongos, respectivamente.

e Lapresencia de los HFMA en suelos tropicales es fundamental ya que a través de la
endosimbiosis con las raices de la planta no solo se mejora sunutricion sino que permiten que
la planta se adapte a condiciones de estrés medioambiental y contribuyan con larecuperacion
de suelos deteriorados por factores antropicos. Debido a esto, el conocimiento de las
condiciones necesarias para que los HFMA realicen sus funciones se convierte en parte del
éxito del manejo ecoldgico de los suelos tropicales.
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