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RESUMEN

El déficit de agua es considerado uno de los factores abioticos que limitan el
crecimiento de las plantas y el rendimiento en muchas areas de la tierra. Por
ende los efectos en la hidratacion del tejido y la fisiologia de la planta. Las MA,
son una simbiosis entre las plantas y los miembros de un phylum antiguo de
hongos, Glomeromycota, que mejoran el suministro de agua y nutrientes, como
el fosfato y nitrogeno, en la planta huésped. La simbiosis MA es la asociacion
entre hongos de la orden de Glomales (Zygomycetes) y las raices de las
plantas terrestres. Segun estimaciones, indican que esta simbiosis antigua, data
de principios de afios de la edad devonica (hace 398 millones de afios), afecta
aproximadamente a 90% de las especies vegetales de la tierra. La simbiosis se
describe habitualmente como el resultado de la co-evolucion de los
acontecimientos entre hongos y plantas donde ambos se benefician de los
nutrientes a partir de un intercambio reciproco. Las MA son ejemplo Unico de la
simbiosis entre dos células eucariotas, hongos del suelo y las plantas. Esta
asociacion induce importantes cambios fisioldégicos en cada pareja que se dirige

hacia beneficios reciprocos, principalmente en el suministro de nutrientes.

PALABRAS CLAVES

Plantas, micorrizas, agua, nutrientes, simbiosis, hongos y genes.
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ABSTRACT

Water deficit is considered one of the most important abiotic factors limiting plant
growth and yield in many areas on earth. By consequent effects on tissue
hydration and plant physiology. Arbuscular mycorrhiza (AM), a symbiosis
between plants and members of an ancient phylum of fungi, the
Glomeromycota, improves the supply of water and nutrients, such as phosphate
and nitrogen, to the host plant. The AM symbiosis is the association between
fungi of the order Glomales (Zygomycetes) and the roots of terrestrial plants.
Conservative estimates suggest that this ancient symbiosis, dating back to the
early Devonian age (398 million years ago), affects approximately 90% of the
Earth’s land plant species. The symbiosis commonly described as the result of
co-evolution events between fungi and plants where both partners benefit from
the reciprocal nutrient exchange. The AM are a unique example of symbiosis
between two eukaryotes, soil fungi and plants. This association induces
important physiological changes in each partner that lead to reciprocal benefits,

mainly in nutrient supply.

KEYWORDS

Plants, mycorrhizas, water, nutrients, symbiosis, fungi and gene.
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|. INTRODUCCION

En la naturaleza, las plantas son frecuentemente expuestas a condiciones
ambientales adversas que tienen un efecto negativo en su supervivencia,
desarrollo y productividad. La sequia y la salinidad son considerados como
factores abioticos que limitan el crecimiento de las plantas y el rendimiento en

muchas areas (Ruiz-Lozano, 2003).

La disponibilidad de Nitrégeno (N) limita a menudo el crecimiento de la planta.
Una gran cantidad de N se almacena en la materia organica del suelo, pero las
plantas generalmente lo absorben como NH,;" y NOz', en forma de N inorgénico
en el suelo, basdndose en los microorganismos para mineralizar el N de forma

organica (Atul-Nayyar et al., 2009).

Estudios sobre las interacciones entre los hongos micorrizicos arbusculares y
las plantas, en la mayoria de los casos han demostrado que mejoran el estado
nutricional de las plantas huésped y, por tanto, su fineza en general (Hoffmann

et al., 2009).



La simbiosis micorrizica, es una asociacion mutualista planta-hongo, la cual es
una caracteristica esencial de la biologia y la ecologia de la mayoria de las
plantas terrestres, ya que influye en su crecimiento, la absorcion del aguay de
nutrientes ademas de proteger de enfermedades a la raiz. Entre los hongos
micorrizicos, las Micorrizas Arbusculares (MA) son antiguos Zygomycetes, que
se sabe que colonizaron las raices de las primeras plantas terrestres y hoy en
dia son asociados a un 80% de las especies vegetales (Bianciotto and

Bonfante, 2002).

Las raices de la mayoria de las especies de plantas terrestres forman
asociaciones mutualistas con hongos micorrizdgenos arbusculares, haciendo de

estas las interacciones mas conocidas (Sanders, 2003).

Ha sido mas de 100 afios desde que Isobel GALLAUD publicara su tesis sobre
las descripciones detalladas que figuran e ilustran las diferentes estructuras de
lo que ahora se conoce como micorrizas arbusculares. El trabajo de GALLAUD
ha sido reconocido como un avance muy significativo en los estudios de la
simbiosis hongo-planta realizadas a finales del siglo XIX, también proporcioné

informacion sobre la formacion de las "vesiculas” (Dickson et al., 2007).

En simbiosis de micorrizas arbusculares (MA), el hongo habita en espacios

apoplasticas dentro de la raiz donde se crean nuevos interfaces en las que las
2



paredes de ambos simbiontes se modifican y sobre la cual los nutrientes se

intercambian (Schultz and Harrison, 2008).

1.1 OBJETIVO

Efectuar una revision documental de la colonizacion en plantas por
micorrizas arbusculares que se ha publicado en los ultimos afios en revistas

indexadas.



ll. REVISION DE LITERATURA

2.1 EVOLUCION DE LAS MICORRIZAS ARBUSCULARES

Los datos fosiles y moleculares sugieren que las raices y los hongos
micorrizicos arbusculares han compartido una vida de asociaciones desde el
periodo Devodnico. El éxito de las micorrizas en la evolucion se debe
principalmente al papel central que juegan los hongos MA en la captura de
nutrientes del suelo en casi todos los ecosistemas y en particular en la
absorcion de fosfato. Como consecuencia de ello, son determinantes en la
biodiversidad vegetal, la variabilidad de los ecosistemas, ademas de la

productividad de la comunidad de plantas (Van der Heijden et al., 1998).

Los hongos MA no sélo son una caracteristica esencial de la biologia y ecologia
de la mayoria de las plantas terrestres, puesto que también interactian con
diferentes clases de bacterias durante su ciclo de vida. De hecho, las micorrizas
arbusculares (MA) establecen interacciones con bacterias que viven en la
rizosfera durante su fase extra-radicular, también lo hacen durante la
endosimbiosis con bacterias que viven en el citoplasma de algunas cepas de

hongos (Bonfante, 2003).



2.2 DESARROLLO DE LA SIMBIOSIS DE LAS MICORRIZAS

ARBUSCULARES (MECANISMO DE COLONIZACION)

2.2.1 Primeros eventos de sefalizacion

La germinacion de las esporas de las MA y el crecimiento inicial de las hifas
puede ocurrir en ausencia de la raiz de la planta, sin embargo, tanto los
exudados de las raices, los compuestos volatiles, como el CO, puede estimular
al mismo tiempo estos procesos. En algunos casos, con los exudados de la raiz
se obtienen una rapida y extensa ramificacion de las hifas al entrar en el
entorno de esta, una respuesta que se ha observado cuando las hifas
encuentran a las raices de las plantas huésped, pero no cuando las raices son
de plantas no - huéspedes, lo que indica que el reconocimiento del huésped es
muy especifico. En este caso, la falta de reconocimiento de los no-huéspedes
podria ser debido que no se produce las sefal, sin embargo, en otros casos, la
falta de la respuesta es debido probablemente a la sintesis de compuestos

inhibidores por parte de la planta (Harrison, 1999).

La gama de todos los componentes activos presentes en los exudados de la
raiz es desconocida. Sin embargo, algunas de las actividades son
probablemente debido a los compuestos de flavonoides y fendlicos que
estimulan el crecimiento de algunas especies de MA. Las moléculas especiales

responsables de provocar la ramificacion de hifas se desconocen. Los
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compuestos flavonoides son activos en concentraciones muy bajas, se supone
gue no tienen un efecto nutricional, pero actian como sefiales para estimular o
inhibir el crecimiento de los hongos. Los flavonoides / isoflavonoides de las
plantas se unen a los receptores de estrogeno, y recientes experimentos que
utilizan estrogenos y anti-estrégenos proporcionan evidencia preliminar de la
presencia de un receptor de hongos MA capaces de alcanzar un tipo de
flavonoides (biochanin A) y estrogenos. Sobre la base de las estructuras de
estas moléculas, indica que los anillos A y C de los isoflavonoides y el grupo
hidroxilos en la posicion A-7 son caracteristicas importantes para el

reconocimiento por parte del receptor (Harrison, 1999).

Los derivados de flavonoides pueden influir en las fases iniciales del ciclo de
vida de hongos, los experimentos con mutantes deficientes en flavonoides de
maiz indican que no son esenciales para el desarrollo de la simbiosis. Tal vez
en ambientes naturales, los flavonoides, mediada por la estimulacién del
crecimiento y la ramificacion en los alrededores de la raiz ayuda a asegurar el
contacto con la raiz y el establecimiento de la simbiosis. Los efectos
diferenciales de flavonoides / isoflavonoides en distintas especies de hongos
podrian ser proyectadas para la influencia de poblaciones de hongos asociados

con determinadas plantas (Harrison, 1999).



Los eventos de sefalizacion entre la raiz huésped y las MA antes y después de
la colonizacion aun no son plenamente comprendidos, sin embargo, distintas
etapas morfologicas de desarrollo de los hongos micorrizicos arbusculares han
sido definidos, y pueden ser clasificados como "huésped-dependiente” y

"huésped-independiente” (Gadkar et al., 2001).

La fase asimbiotica de los hongos se limita a la germinacion de las esporas y a
la produccion de una cantidad limitada de micelios, que se produce en
ausencia de la planta huésped. Las sefalizaciones resultan necesarias para
inducir cambios morfoloégicos en el hongo y para activar el crecimiento

(Balestrini and Lanfranco, 2006).

Los hongos micorrizicos arbusculares pueden influir en la comunidad
microbiana del suelo a través de diferentes mecanismos, incluida Ila
modificacién de la sefializacién de la planta o defensas relacionadas con las
vias bioquimicas y la modificacion de la naturaleza, cantidad, y la distribucién

de carbono derivados de la compuestos en el suelo (Atul-Nayyar et al., 2009).



2.2.2 Formacion del apresorio

El desarrollo de la simbiosis se inicia cuando la hifa de un hongo tiene contacto
con la raiz de una planta huésped, donde se diferencia para formar un apresorio
(el cual es una estructura de fijacion que se forma en las hifas unicelulares
laterales cortas y especializadas, que se caracterizan por que se adhieren a la
cuticula de la raiz de la planta hospedante cuya funcién es el mecanismo de
sujeciéon y precede la perforacion de la cuticula para la infeccién). Aunque los
componentes de los exudados de la raiz son capaces de estimular el
crecimiento y la ramificacion de hifas, estos no son capaces de provocar la
formacion de apresorios, que inicialmente se observa solamente en las raices

intactas (Harrison, 1999).

Se ha demostrado que Gigaspora margarita podrian formar apresorios in vitro
en paredes purificadas de las células epidérmicas aisladas de las raices de
zanahoria, uno huésped de Gigaspora margarita, pero no en las paredes

aisladas de betabel, especie no huésped (Harrison, 1999).

El hongo también reconocié especificamente las paredes de las células
epidérmicas y no forma apresorios en las paredes de células corticales o
vasculares. Estos experimentos indicaron que la sefal para la formacién de
apresorio se encuentra dentro de la pared celular de la epidermis. Los

experimentos también confirmaron que la sefial de la ramificacién es también
8



ligada débilmente a la pared o a exudados de las raices, donde los fragmentos
de las paredes purificadas no han provocado la extensa ramificacion de hifas
observadas en las raices intactas. Estas paredes purificadas consisten en una
mezcla de polisacaridos, como celulasas y poligalacturonas y algunas
proteinas. Las moléculas de carbohidratos actian como sefales en un nimero
de interacciones de hongos con otras plantas y son los posibles candidatos
para la induccién de apresorios en la simbiosis micorrizico arbuscular (Harrison,

1999).

Los estudios han indicado que las sefales topograficas o bioquimicas en la
superficie de la raiz puede ser necesario para la formacion de apresorio, hasta
el momento, no hay una sefal de la planta que haya sido implicado en la
formacion de un apresorio, pero hay pruebas de que un factor conocido como
Nod y Myc pueden estar implicados en la inhibicion de la formacién de un

apresorio (Gadkar et al., 2001).

Los apresorios se forman antes de la penetracion de los hongos a la pared

celular cortical de la planta (Parniske, 2004).

La mayoria de las plantas notablemente presentan una reaccion citologica
pequefia para la formacion de apresorio o para las primeras etapas de

colonizacion de las raices. Tras el primer contacto fisico entre las hifas y raices
9



de las plantas, el hongo forma apresorios y posteriormente penetra en la
superficie de la raiz colonizando los espacios intercelulares de la corteza de la

raiz (Hause and Fester, 2005).

Se dice que el calcio (Ca) es muy importante en la formacion de dichos
apresorios, ya que en la actualidad se han encontrado varios genes homologos

relacionados con dicha formacion (Balestrini and Lanfranco, 2006).

2.2.3 Penetracion de la raiz

La formacion del apresorio es seguido por el desarrollo de la penetracion de
una hifa a la raiz. Esto puede ocurrir de diferentes formas, en algunas especies,
las hifas entran forzando su camino entre dos células epidérmicas, mientras que
en otros casos, la hifa penetra en una epidermis o en la pared celular del pelo
de la raiz y crece a través de la célula. Los mecanismos exactos involucrados
en la penetracion se desconocen, sin embargo, por analogia biotréficos a un
namero de patdgenos, se ha sugerido que son especificos, la produccién
localizada en la pared celular de las enzimas de degradacién, en combinacion
con la fuerza mecanica, puede facilitar la entrada de las hifas sin inducir la
respuestas de defensa. Los hongos MA producen exo y endoglucanasas,
celulasas, xiloglucanos, y enzimas pectoliticas incluyendo poligalacturonasa,

todo lo que aceleraria su paso a través de la pared celular. Desde que los
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apresorios se desarrollaron en los fragmentos de la pared de las células
epidérmicas purificadas no forman una penetracién viable de la hifa y no
penetran en la pared, los procesos posteriores a la formacion de apresorios

probablemente requerira una célula intacta (Harrison, 1999).

Una amplia gama de plantas mutantes sobre las cuales los hongos MA pueden
formar apresorios, pero no pueden desarrollarse mas alla, son la prueba directa
gue la planta controla este paso del desarrollo en la asociacion. Este fenémeno
se ha observado en los mutantes de Pisum sativum, Medicago sativa, Vicia
faba, Phaseolus vulgaris, Medicago truncatula, Lotus japonicus, y Lycopersicon
esculentum. Los fenotipos de estas asociaciones mutantes son bastante
similares a un nivel morfolégico y se dividen generalmente en dos grupos
definidos. En asociacién con el P. sativum, L. esculentum, y los mutantes de
Medicago, los hongos forman apresorios que con frecuencia son grandes y
deformados y que se convierten en septadas cuando los hongos no entran en la

raiz (Harrison, 1999).

En una de las lineas mutantes de Medicago sativa, el nUmero de apresorios
formados, es una posible consecuencia de la incapacidad para penetrar, sin
embargo, el aumento del numero de apresorios no se reportaron para los
mutantes de P. sativum. En P. sativum, el fenotipo no penetrante se conoce

como myc (-1). Ellos pertenecen a cinco grupos de complementacion, lo que
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indica que la entrada en la raiz esta bajo control genético complejo. Los rasgos
segregan como unico loci recesivo y la condicion esta determinada por las
raices. El injerto de vastagos de tipo silvestre sobre poblaciones mutantes no
libera a los mutantes. Los vellos radicales preparados a partir de estos
genotipos también mantienen su status de no micorrizas. El analisis citoquimico
de uno de los P. sativum y una de las interacciones mutantes de M. sativa
indica que los depodsitos de la pared celular, incluyendo los callosos y las
sustancias fendlicas, estuvieron presentes en las paredes de las células

adyacentes a los apresorios (Harrison, 1999).

Estas formaciones no se presentaron en las interacciones de tipo silvestre, lo
gue sugiere que una respuesta de defensa se ha producido en estos mutantes.
Basandose en estos datos, es posible que un supresor de respuestas de
defensa se haya transformado de tal manera que la planta ahora ve el hongo
como patdgeno. Esta situacion recuerda a la de la cebada / Erysiphe graminis
(oidio de los cereales), interaccién donde la mutacion inducida por alelos
recesivos del locus Mlo confieren resistencia a una amplia gama de Erysiphe
aislados. La resistencia esta mediada por la formacion de aposiciones sobre las
paredes celulares de los apresorios y el Mlo de tipo silvestre es un regulador
negativo de respuestas de defensa, asi como la muerte celular de las hojas. El

gen Mlo ha sido clonado y la proteina codificada puede ser un integrante de la
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membrana, sin embargo, la funcion de la proteina y el mecanismo de regulacion

de las respuestas de defensa aun no se determinan (Harrison, 1999).

Los mutantes del P. vulgaris y L. japonicus muestran un fenotipo ligeramente
diferente de las otras especies y la formacion del apresorio es seguido por la
penetracion de la primera capa de la célula. La asociacion entonces aborta en
la epidermis de la raiz en donde las hifas inflamadas y deformes son visibles
dentro de estas células. En los mutantes de Lotus, las hifas de vez en cuando
logran superar el bloqueo en la epidermis y el crecimiento de las hifas deformes
continda, la produccién normal de las estructuras internas de las micorrizas.
Desde que estos son indistinguibles de tipo silvestre, se ha sugerido que los
genes mutados no son necesarios para las fases posteriores de crecimiento.
Todos los mutantes de las micorrizas de las fabaceas también se ven afectados
en su capacidad de formar una simbiosis de fijacién de nitrégeno con especies
de Rhizobium y asi definir un conjunto de genes, denominados genes sym,

esencial para ambas simbiosis (Harrison, 1999).

Las similitudes entre estas simbiosis apenas comienzan a surgir, y algunas de
las vias de sefalizacion y los acontecimientos que posteriormente ocurren
durante la formacién de la simbiosis sin duda se conservan. Un mutante no
penetrante identificado en L. esculentum es el primer de este tipo en ser

identificado en las especies de las no fabaseas. Este mutante muestra un
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fenotipo similar al de los mutantes de las leguminosas, aunque las respuestas
son ligeramente diferentes dependiendo de la simbiosis de hongos
involucrados. Glomus mosseae fue incapaz de penetrar en las raices mutantes
de L. esculentum, mientras que G. margarita fue ocasionalmente capaz de
entrar. En contraste con los mutantes de L. japonicus, esta mutacion parece
afectar a las etapas del desarrollo interno de la micorriza, y después de la
entrada, G. margarita no se desarrolla ampliamente dentro de las raices y fue
incapaz de formar arbusculos. El futuro de la clonacion de los genes mutados,
lo cual deberia ser factible para L. esculentum y también para las leguminosas,
L. japonicus y M. truncatula, debido a su pequefio genoma, contribuira a

comprender los mecanismos de control (Harrison, 1999).

En un andlisis de raices transgénicos se ha demostrado que existen mejoras no
sélo en las regiones de las raices colonizados por el hongo, sino también en los
sitios distales a estas regiones. Basandose en este estudio se dice que el
Monte-xht se trata de una modificacion sistémica de la estructura de la pared
celular para permitir la penetraciébn de hongos en las raices (Balestrini and

Lanfranco, 2006).
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2.2.4 Crecimiento interno y desarrollo de arbusculos en micorrizas del

género Arum

El desarrollo del hongo comienza con la germinacion de las hifas desde las
esporas. En ausencia de una planta huésped, los hongos MA muestran
Unicamente el crecimiento limitado de hifas mientras que en la presencia del
crecimiento de exudados de la raiz y la ramificacibn de hifas aumenta

vigorosamente (Hause and Fester, 2005).

Esta reaccidén de los hongos presimbiéticos se caracteriza por la activacién de
genes especificos seguida por los subsiguientes cambios fisiolégicos y

morfolégicos (Hause and Fester, 2005).

Respuestas positivas del crecimiento y mejora de la nutricion de fosfatos se ha
mostrado en muchas especies de plantas que forman micorrizas arbusculares
del tipo Arum, y esto ha sido confirmado con las mediciones de la absorcion de

fosfato radiactivo (32P o 33P) a través del micelio externo (Dickson et al., 2007).

Hay dos tipos principales morfolégicas de la simbiosis de micorrizas
arbusculares con estructuras de diferentes interfaces. Las micorrizas tipo Arum
se caracterizan por los arbusculos intracelulares muy ramificados, sostenidas

por las hifas intercelulares, mientras que las micorrizas arbusculares tipo Paris,
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se caracterizan por los hongos que crecen directamente de célula a célula

(Schultz and Harrison, 2008).
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Figura 1.- Colonizacion de las raices por hongos MA. (Bonfante and Genre, 2008).

2.2.5 El micelio externo

La siguiente colonizacion de la corteza de la raiz, las hifas fangicas se
desarrollan ampliamente en el fondo del suelo. Este micelio externo juega un
papel fundamental en la simbiosis MA, sus funciones incluyen en la adquisicion
de nutrientes minerales del suelo y su posterior traslocacion para la planta, la
colonizacion de las raices adicionales y, en muchos casos, la produccion de
esporas. Ademas de su papel en la simbiosis, el micelio extra-radical contribuye

a la estabilidad del suelo por la agregacion de particulas, probablemente
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mediada en parte por las glicoproteinas producidas por las hifas. Los estudios
de esta fase de la simbiosis tienen rezagos detras de la fase interna, debido
principalmente a dificultades con la observacién, coleccion, y la cuantificacion

del micelio (Harrison, 1999).

Los primeros estudios sobre el micelio externo indicaron que esta compuesto de
diferentes tipos de hifas, incluyendo hifas grandes e hifas de absorcién fina.
Estos resultados han sido confirmados, y un examen ultraestructural de las
hifas de absorcion fina ha puesto de manifiesto caracteristicas consistentes con
el papel en la absorcién de nutrientes. Las mediciones del pH de las hifas tanto
interna como externa de los medios que rodean las hifas son posibles de llevar
a cabo, por lo tanto, el estado fisiolégico de las hifas se pueden monitorear

(Harrison, 1999).

Compuestos como el glucégeno y los lipidos son los que se exportan al micelio

externo o a las vesiculas de los hongos (Hause and Fester, 2005).

Por el lado de los hongos, la fase simbidtica se compone de dos sectores
diferentes: las estructuras intra-radical (hifas intercelulares, bobinas intracelular,
arbasculos) y las estructuras extra-radical consistente en micelio externo y con

frecuencia las esporas (Balestrini and Lanfranco, 2006).
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Varias enzimas hidroliticas como la celulasa, pectinasa, y xyloglucanasa han
sido reportadas en micelio externo de hongos MA. Estas enzimas son
conocidas por estar involucrados en la degradaciéon de material vegetal en el
suelo. Los hongos MA posiblemente pueden estar involucrados directamente en
la mineralizacion de los residuos organicos, al menos en cierta medida. Las
micorrizas arbusculares también puede estimular la descomposicion de los

microorganismos del suelo (Atul-Nayyar et al., 2009).

2.3 DIALOGO PRESIMBIOTICO - RECONOCIMIENTO Y

ANTICIPACION

2.3.1 Respuesta del hongo hacia la planta - sefiales derivadas

Para ambos simbiontes, el periodo antes del contacto fisico (formacion de
apresorios) implica el reconocimiento y la atraccién de los hongos con las
plantas y otros eventos para promover una alianza. La supervivencia del hongo
biotréfico es reforzado por la germinacion y la rapida colonizacion de plantas

hospedantes (Paszkowski, 2006).

Las esporas de los hongos MA persisten en el suelo y germinan de forma
espontanea, independiente de las sefales derivadas de las plantas. Sin

embargo, los exudados de la raiz pueden promover o suprimir la germinacion
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de estas, lo que indica la existencia de esporas "receptores” sensibles a las
alteraciones en la composicion quimica del medio ambiente. Después de la
germinacion, el tubo germinativo de la hifa crece a través del suelo. En
ausencia de un huésped potencial (fase asimbidtica), el crecimiento de hifas
esta limitado por la utilizacion de pequefas cantidades de carbono almacenado
y finalmente cesa, sin embargo, la esporas conservan suficiente carbono para
permitir la germinacién repetida y nuevas posibilidades de encontrar un
huésped adecuado. Las esporas especialmente grandes de Gigaspora gigantea
pueden germinar hasta 10 veces. En los alrededores de una raiz huésped, la
morfologia de los hongos cambia para un mayor crecimiento de las hifas y la
extensa ramificaciéon de las mismas. Tal respuesta puede ser desencadenada
por exudados de la raiz huésped o volatil, pero no por exponerlos a raices no

hospedantes o a sus exudados (Paszkowski, 2006).

Estas observaciones indican que los hongos en el sentido de la sefial originada
del huésped, (factor de ramificacion), lider para intensificar la ramificacion de
hifas que es probable que aumente la probabilidad del contacto con una raiz
huésped. Por lo tanto, la distincion entre el huésped y el no huésped se produce
en cierto grado en este punto inicial en la interaccion. Un importante avance
reciente ha sido identificando el compuesto relacionado con la ramificacion del
factor huésped 5-desoxi-strigol, perteneciente a los strigolactones. Los

strigolactones se han aislado de una amplia gama de plantas mono y
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dicotiledoneas y eran encontrados previamente para estimular la germinacion
de semillas de arvenses parasitas, como Striga y Orobanche (Paszkowski,

2006).

La concentracion de strigolactones en exudados de la raiz coincide con la
especificidad del hospedador de hongos MA. La Arabidopsis thaliana no
micotréfica, por ejemplo, produce cantidades muy bajas de strigolactones en
comparacion con los huéspedes de los hongos MA como la zanahoria y el
tabaco. La via biosintética de strigolactones no esta bien comprendida. Fueron
descritos anteriormente como sesquiterpenos, sin embargo, el uso de mutantes
de carotenoides del maiz e inhibidores de las vias de isoprenoides en maiz,
sorgo Yy frijol mostraron que los strigolactones se derivan de la via biosintética
de los carotenoides, a través de los plastos, no mevalonatos, fosfato
metileritritol (via MEP). Curiosamente, los productos de degradacion de
carotenoides mycorradicin (pigmento amarillo) y ciclohexenonas se acumulan

especificamente en las raices que forman micorrizas (Paszkowski, 2006).

El uso de las mismas mutaciones de carotenoides de maiz revel6 la falta de
produccion del mycorradicin 'y una reduccion en la colonizacion de las
micorrizas. Estos autores examinaron las etapas posteriores de la interaccion
MA. Ahora sera interesante analizar las propiedades de principios simbiéticos

de estos mutantes de maiz en relacion con strigolactone como un estimulante
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de la ramificacion presimbidtico de los hongos. No obstante, los resultados
indican que los derivados transformados a carotenoides estan involucrados en
varias etapas en el desarrollo de la simbiosis MA, posiblemente mediante la
estimulacién intra-radical de la ramificacidon de los hongos. Los mutantes de
tomate se deterioraron en el desarrollo de la simbiosis MA con Gigaspora y
Glomus aislados que se mostraron afectados en la estimulacion presimbi6tico

de la germinacion de esporas y el crecimiento de hifas (Paszkowski, 2006).

Durante la formacion de la asociacion simbiotica las hifas fungicas penetran en
las raices y forman arbusculos como estructuras en las células corticales del
huésped. Aunque estos arbusculos invaden una célula huésped, estan
rodeados por una membrana plasmatica periarbuscular de la planta,
asegurando la ubicacién de las estructuras apoplasticas de los hongos (Uehlein

et al., 2007).
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Figura 2.- Las etapas de colonizacién de las raices por un hongo micorrizico arbuscular (MA).
(a) Ramificacion de hifas; (b) expresion génica, (c) formacion apresorios y el paso a través de
las capas exteriores de las células de la raiz; (d) hongos apoplasticos de propagacion
longitudinal y (e) formacion de arbasculos en la corteza interna (Paszkowski, 2006).

2.3.2 Respuesta de la planta hacia el hongo — sefales derivadas

La planta responde al perfil microbiano de la rizosfera de diferentes maneras,
dependiendo del tipo de organismo presente. Poco se sabe acerca de las
sefales de los hongos MA, su percepcién o consecuencias disparados en la

planta (Paszkowski, 2006).

Curiosamente, cuando se permite el contacto y la penetracion, la expresiéon
genética se limita a las células infectadas y asociados que indica la induccién

de una actividad supresora de las células vecinas no colonizadas. Asi, es
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posible que la regidbn mas grande de la raiz de la planta sea preparada para un
encuentro con el hongo en la anticipacion del programa de un simbionte que
incluye la expresion de un conocido como MtENOD11. Cuando se hace
contacto y una zona precisa de la penetracion y colonizacién se ha establecido,
la expresién génica esta restringida a las células en contacto directo con la

penetracion del hongo (Paszkowski, 2006).

2.4 FASE SIMBIOTICA TEMPRANA — CONTACTO Y PENETRACION

2.4.1 Desarrollo de apresorios

El inicio de la simbiosis se caracteriza morfolégicamente por la formacion de
apresorios, el primer contacto de celda a celda entre el hongo y la planta y el
lugar de entrada de hongos dentro de la raiz huésped. El desarrollo de
apresorios se puede considerar como un resultado exitoso de los eventos de
reconocimiento presimbidtico cuando hongos y plantas se asocian para una
interaccibn comprometida. Aparte de caracteristicas fisicas también se
requieren caracteristicas quimicas para la formacién de estos apresorios, la

penetracién necesita el apoyo de células intactas (Paszkowski, 2006).

Los fenotipos de numerosas plantas mutantes afectadas en la fase de

penetracién fomentan el desarrollo de los apresorios (Paszkowski, 2006).
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2.4.2 Lavia SYM comUn

La mayoria de los genes SyM se conservan en la composicion de dominio
general entre las leguminosas y el arroz. Aunque todos los genes son
necesarios para la formacion de la estructura de alojamiento celular (Parniske,

2008).

Todos los mutantes de leguminosas descritos hasta ahora son simbolos
comunes de mutantes dafiados en la endosimbiosis de la raiz, micorrizas y la
nodulacién. Estos mutantes indican la existencia en las leguminosas de los
programas genéticos parcialmente compartida, requerida para una interaccién

exitosa con simbiontes de hongos y bacterias (Paszkowski, 2006).

La identificacién de los componentes adicionales dentro de la fijacion simbidtica
de nitrégeno indica que la sefalizacibn de las proteinas con funciones
relacionadas podria estar implicada en micorrizas de sefalizacion (Paszkowski,

2006).

En resumen, la diseccion de la genética comun de la transduccién de sefal via
SYM necesaria para la endosimbiosis de las bacterias y la raiz de hongos no
s6lo excede las partes implicadas, sino también proporciona un primer vistazo a
la conservacion y la especializacion de la sefalizacibn esencial para la

nodulacién y el desarrollo de las micorrizas (Paszkowski, 2006).
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2.4.3 Propagacion apoplastica del hongo

El paso transcelular de las capas exteriores de las células de raiz pareciera ser
un callejon sin salida en el desarrollo de la simbiosis micorrizico arbuscular,
mientras que la entrada hacia la corteza apoplastica permite la rapida

propagacion del hongo a lo largo de los ejes de la raiz (Paszkowski, 2006).

En el mutante tacil del maiz, el hongo entra en el apoplasto e inicia el
crecimiento de hifas a lo largo de los ejes longitudinales de la raiz. Sin embargo,
estas hifas se convierten en septadas y mueren, y la difusion horizontal no se
logra. Cuando hay una alteracion en la composicion de la pared celular como

consecuencia hay un menor crecimiento microbiano (Paszkowski, 2006).

En M. truncatula, los fenotipos de tacil y CDPKIi proporcionan pruebas de que

las plantas de factores codificados son requeridas para la proliferacion

apoplastica de los hongos (Paszkowski, 2006).
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2.5 FASE SIMBIOTICA MADURA - HAUSTORIO Y NUTRICION

MINERAL

2.5.1 Desarrollo del arblsculo

Los arbusculos son el resultado de la coordinacion del desarrollo sub-celular de
la célula de la planta huésped y el hongo micorrizico arbuscular. El desarrollo
del arbusculo es acompafiado de la proliferacién de los plastidios y la formacién
de una red plastidial en estrecho contacto fisico con dicho arblsculo (Parniske,

2008).

Durante la formacion los arbusculos las hifas flngicas penetran en el apoplasto
de la raiz e instalan las interfaces altamente especializados para el transporte

de solutos entre la planta y el hongo (Uehlein et al., 2007).

Los arblsculos no estan localizados en las capas definidas de la raiz de las
células corticales, pero si se han encontrado en el gametofito de la misma

planta (Dickson et al., 2007).

Un namero de genes identificados durante el desarrollo del arbusculo han sido
reportados en otros sistemas, como los genes relacionados con el estrés (es
decir, metalotioneinas). Se propone que la acumulaciéon de los productos

génicos correspondientes puede contribuir a una mayor resistencia de las
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raices de micorrizas a los patégenos del suelo por hongos, ya que este tipo de
bioproteccién ha demostrado estar relacionado con el desarrollo de arblsculo
funcional. Estos genes podrian también estar involucrados en el control del
desarrollo de hongos y podria estar en funcionamiento durante la degradacion
del arbusculo en la desintoxicacion y la eliminacion del material necesario del

hongo (Balestrini and Lanfranco, 2006).

A medida que el hongo se desarrolla a través del apoplasto, las ramas forman
hifas que penetran en las células corticales interiores para iniciar la formacion

del arbusculo (Parniske, 2004).

Los arbdsculos son la caracteristica clave de la simbiosis MA, ya que
representan una forma extrema de la intimidad y la compatibilidad. La formacion
de arbusculos dentro de las células del huésped se asocia con dramaticos

cambios morfolégicos vy fisioldgicos (Paszkowski, 2006).

El hongo invagina células de la corteza interior donde sufre extensa ramificacion
dicotdbmica como la estructura fangica que puede llenar por completo la vida de
células corticales. En consecuencia, la arquitectura de la célula huésped sufre
cambios notables: por ejemplo, se mueve el nucleo de un periférico a una

posicion central, la vacuola llega a fragmentarse y una membrana
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periarbuscular extensa es sintetizada que se encuentra en continuidad con la

membrana plasmatica de la planta (Paszkowski, 2006).

A pesar de esta intensa actividad de ambos frente a las células arbusculares, el
colapso de arbusculos después de varios dias, deja intacta la corteza de una
célula que luego es apto para generar otro arbusculo. Lo que provoca la entrada
de hongos en la celda se desconoce, pero la percepcion de un gradiente de
azucar radial entre el tejido vascular y en las capas exteriores de células
pueden estar involucrados en la induccién de la formacién del arbuasculo. Las
sefales que inducen la ramificacion de hongos intracelulares o la decadencia
de arbusculos tampoco han sido identificadas hasta la fecha (Paszkowski,

2006).

Sin embargo, la identificaciobn de strigolactone como un estimulante para la
ramificacion presimbiético de hongos, indica que las moléculas relacionadas
pueden provocar ramificacion intracelular de hifas. Se ha sugerido que la
senescencia arbuscular es el resultado de respuestas de las plantas contra la
colonizacion intracelular. Alternativamente, el inicio del colapso arbuscular
puede ser causada por hongos endogenos de sefalizacion. El desarrollo de
arbusculos es al menos parcialmente bajo el control de un programa genético;
en muchos casos la expresion de genes se controla en la fase de una simbiosis

(Paszkowski, 2006).
28



Son pocos los genes esenciales para la sefializacion durante la iniciacion y la
formacion de arbusculos; con la ayuda de la genética inversa es posible
determinar la importancia de los genes regulados diferencialmente para el
desarrollo de una simbiosis MA, sobre todo cuando se dispone de amplios

recursos, como L. japonicus, M. truncatula y el arroz (Paszkowski, 2006).

2.5.2 Adquisicion de nitrogeno y fosfato simbiético

La contribucién de hongos es mas complejo, esta claro que el hongo ayuda a la
planta con la adquisicion de fosfatos y otros nutrientes minerales del suelo, y
también es evidente que puede influir en la resistencia de la planta a los

patégenos invasores (Harrison, 1998).

En la actualidad es evidente que los hongos micorrizicos arbusculares pueden
modificar las relaciones hidricas del huésped de una manera totalmente ajena a

la adquisicion de fosforo mejorado (Ruiz-Lozano, 2003).

En cuanto a suministro de nitrégeno, las micorrizas arbusculares inducida por
los transportadores de nitrato de plantas han sido encontrados, lo que sugiere
un mecanismo de transporte similar al de los fosfatos, por otra parte, la

observacién del incremento de los niveles de transcripcidén del nitrato reductasa
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de hongos sugiere que la transferencia de nitrégeno sea de forma reducida;

como el amonio o en una forma organica (Hause and Fester, 2005).

Los hongos micorrizicos arbusculares obtienen los hidratos de carbono de sus
huéspedes y, simultaneamente, mejoran la adquisicion de nutrientes minerales
en la planta, en particular, de fosfato. Recientemente se ha demostrado que la
absorcion de fosfato simbidtico varia de acuerdo a la planta en combinacién
con el hongo. La ruta metabdlica propuesta de adquisicion de fosfatos
simbidticos comienza con la asimilacion de fosfato inorganico en la interface

suelo — hifas, por hongos transportadores de alta afinidad (Paszkowski, 2006).

Dentro de los hongos, el fosfato inorganico es transportado en forma de
polifosfato de las estructuras fungicas fuera de la raiz. Los transportadores de
fosfato han sido identificados en el interior de varias plantas y se ha demostrado
la transcripcion inducida durante el desarrollo de la simbiosis micorrizica
arbuscular, una de las micorrizas inducidas por los transportistas de fosfato se

ha localizado en la membrana periarbuscular (Paszkowski, 2006).

Se ha reconocido desde hace tiempo que, ademas de fosfato, los hongos MA
también promueven nitrégeno en la nutricion de sus huéspedes. Ultimamente,

muy poco se sabe acerca de como los hongos micorrizicos arbusculares toman
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el nitrogeno del medio ambiente y permiten la transferencia de una porcion para

la planta (Paszkowski, 2006).

El nitrégeno inorganico es absorbido por el micelio extra-radical, incorporado
dentro de los aminoacidos, transportados de extra a intra-radical en estructuras
fungicas como arginina y luego liberado como amonio hacia la planta. Los
arbasculos pueden ser el sitio de la captacidn de nitrégeno simbiotico en
plantas codificadas, situado dentro de la membrana periarbuscular de la planta

(Paszkowski, 2006).

2.6 SENALES ANTES DE LA INTERACCION FISICA ENTRE LOS

SIMBIONTES

2.6.1 Evidencia de que los hongos perciben sefiales de las plantas

Las esporas de los hongos MA pueden germinar en el agua, lo que indica que
no requieren la sefial de una planta para la germinacion, sin embargo, los
exudados de la raiz de la planta y compuestos volatiles, incluyendo el CO2,
estimula la germinacién, lo cual indica que los hongos pueden detectar los

componentes de la rizésfera (Harrison, 2005).
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Después de la germinacion, los hongos utilizan triglicéridos y reservas de
glucogenos de la espora para ayudar al crecimiento y prolongar el tubo de
germen de hifas a unos centimetros de la espora. En ausencia de una raiz de la
planta, el crecimiento de las hifas sera cesado pero esto sucede antes de que
se agoten las reservas de esporas de manera que los hongos tienen una
oportunidad para germinar nuevamente y las posibilidades para encontrar una
raiz huésped. Algunas especies, con esporas particularmente grandes, son
capaces de germinar hasta 10 veces. Las observaciones del crecimiento de los
hongos MA en agar o en membranas revelan que una vez que las hifas llegan
alrededor de una raiz, aumenta sustancialmente el crecimiento y las hifas se
someten a una intensa ramificacion, lo que indica que perciben algo que emana
de la raiz. La extensa ramificacion en los alrededores de la raiz, se supone que

aumenta la posibilidad del contacto con la raiz (Harrison, 2005).

En consecuencia con estos estudios, los exudados de las raices aplicados
directamente a las esporas han estimulado el crecimiento de las hifas, mientras
que los exudados de las raices no hospedantes no son estimulantes y, en

algunos casos muestran efectos inhibitorios (Harrison, 2005).

Un estudio reciente revelé que el hongo MA Gigaspora rosea responde
rapidamente y activa la expresion de genes que codifican las proteinas

mitocondriales dentro de los 60 minutos de exposicion. ElI incremento
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significativo en la actividad respiratoria, incluye el consumo de oxigeno, y la
reduccion de la actividad que fue detectado en G. rosea y en un segundo hongo
MA, Glomus intraradices, dentro de 2 a 3 horas de exposicién a exudados.

Poco después se observaron las hifas ramificadas (Harrison, 2005).

En conjunto, estos datos indican que los hongos perciben una sefal dentro de
las raices que provoca un aumento en la respiracion y el inicio de un
crecimiento activo. Como el crecimiento de hongos en presencia de exudados
es amplia y continla hasta que se agoten las reservas de esporas, se ha
propuesto que la sefial en los exudados inicia una transicion para una "fase de
crecimiento presimbiético”, momento en el que el hongo se ha comprometido a
utilizar plenamente las reservas de esporas. Es l6gico entonces que exudados
de la raiz no hospedantes no pongan en movimiento esta actividad. En la
actualidad, el componente (s) de exudados de la raiz que provoca la actividad
respiratoria y la ramificacion no se conoce. Los estudios con membranas de
dialisis indican que los factores de ramificacion fueron menos de 500 (Harrison,

2005).

De un conjunto de experimentos de purificacion, se concluyd que los exudados
contienen multiples compuestos, tanto hidrofilicas e hidrofébicas capaces de
estimular la ramificacion. Otro procedimiento de purificacion parcial indico que el

componente activo es una molécula lipofilica. Los compuestos flavonoides son
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comunmente los componentes de los exudados de raices de plantas muertas, y
muchos de ellos estimulan el crecimiento del hongo. En el mismo estudio, los
autores evaluaron un grupo de hormonas vegetales, pero estos no fueron

capaces de estimular la ramificacién (Harrison, 2005).

Dos mutantes de tomate, pmil y pmi2, son incapaces de formar una simbiosis
micorrizico arbuscular y tienen exudados que no estimulan el crecimiento de G.

intraradices (Harrison, 2005).

Sin embargo, los analisis adicionales indicaron que pmil carece de la sefial
estimulante, pero bien que inhibe la actividad del crecimiento de las hifas. Seria
interesante saber si los exudados del pmil contienen un inhibidor general de
crecimiento de hongos o si el efecto es especifico de las hifas de los hongos
MA. En este Ultimo caso el mutante puede tener el potencial para proporcionar
ideas dentro de inhibidores especificos de crecimiento de los hongos MA y
posiblemente arrojar luz sobre los componentes individuales que constituyen las
férmulas quimicas del huésped y los exudados no hospedantes. Teniendo en
cuenta la gran variedad de plantas capaces de formar simbiosis MA, varios

compuestos de estimulacion podrian ser predichos (Harrison, 2005).

Aunqgue la simbiosis MA se considera en gran medida como no especifico, las

diferencias en la compatibilidad funcional son cada vez mas evidente y puede
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haber niveles de especificidad que aun no se aprecia. Mdltiples moléculas
estimulantes, capaces de provocar diferentes reacciones de crecimiento en
diferentes especies de hongos MA, proporcionarian un mecanismo por el cual
las plantas podrian fomentar la interaccion con sus simbiontes principales

(Harrison, 2005).

2.6.2 Evidencia de que las plantas perciben sefiales de hongos de

micorrizas arbusculares

Se predijo que los hongos MA producirian una sefal analoga al factor Nod, pero
faltaria la sefal de la evidencia directa de un "factor Myc". Recientemente, en
experimentos con Medicago truncatula, se demostr6 que MtENOD11, un gen
cuya expresion es inducida en la simbiosis MA, podria ser disparado en las

raices antes del contacto directo con el hongo MA (Harrison, 2005).

En experimentos en el que los hongos fueron separados de la raiz de la planta
por una membrana de celofan, los autores detectaron la expresion de un
promotor MtENOD11-transgén gus A en las raices laterales para una rapida
proliferacion de las hifas de los hongos. Tres especies de Gigaspora y una
especie de Glomus fueron capaces de provocar la expresion, indicando que no
es una especie de efecto especifico. Ademas, tres hongos patégenos no han

suscitado la misma respuesta, lo cual indica que la expresion no es activada en
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respuesta para los subproductos en general del crecimiento de los hongos y
apoya la hipétesis de una determinada sefial de la molécula de los hongos MA.
Al variar la barrera de la membrana, los autores sugirieron que la molécula
difusible fue menos de 3,5 kDa. MtENOD11 codifica una prolina rica en
proteinas de la pared celular que esta presente en la punta de las raices y

algunos tejidos aéreos de la planta (Harrison, 2005).

La expresion génica MtENOD11 es inducida de manera significativa durante la
nodulacién en las raices de micorrizas, pero su papel en estas simbiosis se
desconoce. Mientras, queda establecido que esta sefial difusible del hongo es
fundamental para el desarrollo de la simbiosis, esto es un hallazgo emocionante
y, junto con el trabajo sobre la actividad de ramificacion en exudados de
plantas, provee una evidencia directa para la sefializacién antes del contacto

fisico entre la planta y los simbiontes del hongo (Harrison, 2005).
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Figura 3.- Intercambio de sefiales entre la raiz y los hongos MA antes de su interaccion fisica.
Cuando el tubo del germen de los hongos llega alrededor de la raiz, una sefial de los exudados
de la raiz de la planta (amarilla) provoca un aumento en la actividad respiratoria en el hongo y la
ramificacion intensa de las hifas. Una sefial difusible de las hifas de los hongos (flechas rojas)
activa la expresién génica en la raiz de la planta (sombreado en azul) (Harrison, 2005).

2.7 LA FASE ENDOSIMBIOTICA

2.7.1 Evidencia de sefiales para la formacién de apresorios

Una vez en contacto con la raiz de la planta, los hongos forman un apresorio
sobre la epidermis de la raiz a través del cual entra en ella. En contraste con la
elaboracion, los apresorios melanizados se han formado en hojas de plantas
por hongos patégenos, los apresorios formados por el hongo MA son simples,

conocidas como estructuras no melanizadas (Harrison, 2005).
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Para algunas plantas con hongos biotréficos patdégenos, la formacion de
apresorios es disparado por sefiales quimicas de la superficie de las capas de
la hoja y las sefiales de tigmotropismo tales como las crestas en la superficie de
la hoja. Las sefiales que provocan la formacion de apresorios en hongos MA
aun no se conocen. Los intentos por inducir la formacién de apresorios en
superficies sintéticas no tuvieron éxito, pero la Gigaspora margarita fue inducido
para formar apresorios en fragmentos aislados de la pared de la célula

epidérmica (Harrison, 2005).

Los hongos no forman apresorios en fragmentos de pared celular vascular o
corticales, lo que indica que la sefalizacion de la molécula es especifica de la
pared celular de la epidermis. En general, los hongos MA no forman apresorios
en la superficie de las raices no hospedantes, pero esto puede ser una
consecuencia de la falta de respiracién para activar y estimular el crecimiento
de las hifas. Curiosamente, se ha demostrado recientemente que el patdbgeno
del arroz Magnaporthe grisea, generalmente considerado como un patdgeno de
las hojas, también invade las raices del arroz. En ausencia de las sefales de
los apresorios inducidos de la hoja, M. grisea no forman sus apresorios
melanizados pero en vez de formar hifas simples en la superficie de las raices
del arroz que, al menos en un nivel superficial, es similar a los apresorios

formados por los hongos MA (Harrison, 2005).
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¢Es posible que los hongos patégenos y hongos MA responden a sefiales

similares en la superficie de la raiz? (Harrison, 2005).

Aungque esto es actualmente desconocido, los datos gendmicos indican que
algunos de los eventos moleculares asociados con la formacion apresorios en

hongos patdgenos y hongos MA podrian ser similares (Harrison, 2005).

2.7.2 Vias de sefializacion de la simbiosis identificada en leguminosas

El crecimiento de la simbiosis de hongos dentro de la raiz y el desarrollo del
arbusculo y la interface de células corticales exigen la modificacion de
numerosos procesos celulares, y se prevé que la base de sefalizacion es
compleja. En las leguminosas, el desarrollo de la simbiosis MA se han definido
genéticamente vy, recientemente, tres de ellos han sido clonados,
proporcionando la primera vision de las proteinas esenciales para la simbiosis
MA. Todos los mutantes de micorrizas reportados en las leguminosas hasta el
momento han sido identificados a partir de pequefias poblaciones de mutantes
de la nodulacion y por tanto representan los genes necesarios para ambas
simbiosis. Una serie de datos de biologia molecular y la célula de apoyo mas
comunes entre esta simbiosis, y los recientes experimentos de perfil
transcripcional indican solapamientos significativos en sus transcriptores, asi

como para cada conjunto de genes unicos (Harrison, 2005).
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Las bacterias invaden el vello de la raiz, viajando en serie como un hilo que los
lleva a la corteza de la raiz, donde se liberan en el desarrollo de los nédulos.
Las proteinas con nuevos dominios extracelulares son capaces de establecer
asociaciones con los hongos MA, lo que indica que estos receptores son Unicos

para la simbiosis Rhizobium-leguminosa (Harrison, 2005).

Esta via de sefalizacion es transducida a través de un evento de fosforilacion,
en la cual transmite flujo de iones que hasta la fecha no es facil predecir lo que
puede transmitir. Para la interaccion Rhizobium-leguminosa, la sefial de entrada
se define y la activacién de la via se produce a través de los receptores del
factor Nod NFR1/LYK3 y NFR5. Para la simbiosis MA, la entrada y, en

consecuencia, el comienzo de la via ain no estan claras (Harrison, 2005).

Las identidades de las proteinas DMI1 y DMI3 sugieren que los flujos de iones
de calcio y de sefializacion son también centrales para la simbiosis MA. La
exposicion a la quitina de las paredes celulares de los hongos provoca flujos de
calcio en una serie de células de las plantas, y es razonable esperar que los
hongos MA pudieran provocar una respuesta similar. Los simbiontes de hongos
y bacterias pueden inducir calcio que son percibidas por DMI3 y traducido a
diferentes vias de sefializacion. En el fenotipo DMI3 el hongo penetra en la
epidermis, pero la membrana envolvente de las hifas no se produce. Se dice

gue las interacciones con los hongos MA, no todos pueden ocurrir a traves de la
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misma via de sefializacion. Hay un estudio que también proporciona apoyo a la

idea de multiples vias de sefializacion (Harrison, 2005).

2.8 INFLUENCIA DE LAS MICORRIZAS ARBUSCULARES EN LA

ABSORCION DE FOSFORO POR LA PLANTA

Las diferentes combinaciones de planta/hongo también pueden proporcionar
diferentes eficiencias de transferencia de fosforo a la planta (Dickson et al.,

2007).

El hongo MA (orden Glomeromycota), mejora la nutricion mineral de la planta,
en particular, la adquisicion de fésforo y en cierta medida, nitrégeno (N). Estos
son los nutrientes minerales esenciales, cuya disponibilidad a la planta con
frecuencia limitan el crecimiento y, en consecuencia, muchas plantas presentan
una cierta estimulacion del crecimiento cuando son colonizadas por hongos MA.
Las moléculas de fosfato (Pi) y el carbono, también actian como elementos

reguladores de la simbiosis (Javot et al., 2007).

Los hongos micorrizicos arbusculares le aportan a la planta macronutrientes
como el fésforo, mientras que ellos reciben fotosintéticamente de la planta la
fijacion del carbono. El fésforo y los hidratos de carbono son los nutrientes mas

importantes que se intercambian entre ambos, pero también hay una
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significativa absorcion de nitrogeno por el hongo y la transferencia a la planta

(Uehlein et al., 2007).

El fosforo es un nutriente mineral esencial, este constituye el 0.2% (del peso
seco) de cada célula de la planta y se requiere asi en cantidades significativas.
En muchos suelos, la concentracion de fésforo disponible para las plantas limita
el crecimiento. Por consiguiente, mejorar la adquisicion de fosforo tiene un
impacto significante en el crecimiento de la planta, su salud, y como
consecuencia en la biodiversidad de la planta y la productividad del ecosistema.
Otros aspectos de la simbiosis son también importantes para la planta como es
el hecho de la fase extrarradical de hifas de la micorriza arbuscular que causa
un impacto favorable al suelo formando agregados que favorecen su textura

(Azcén and Barea, 1996).

Las MA bien podrian representar el segundo componente mas grande en
biomasa en muchos ecosistemas terrestres; asi mismo, se ha encontrado que
los HMA asociados con las plantas, reciben entre el 60% y el 90% del carbono

del dosel de los arboles (Montafio et al., 2007).

Las micorrizas pueden ser importantes para la nutricion de las plantas por que
los hongos pueden disolver minerales de silice en algun grado, liberando

elementos esenciales para las plantas (Sieverding, 1991).
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2.9 IMPORTANCIA PARA EL ECOSISTEMA

Esta simbiosis es cada vez mas reconocida como una parte importante e
integral de los recursos naturales de los ecosistemas de todo el mundo (Gadkar

et al., 2001).

La principal importancia es la bioproteccion atribuida a las plantas contra
muchos patogenos del suelo, tales especies como de Aphanomyces,
Cylindrocladium,  Fusarium,  Macrophomina, Phytophthora,  Pythium,
Rhizoctonia, Sclerotinium, Verticillium y Thielaviopsis y varios nematodos por la
colonizacion de hongos micorrizicos arbusculares de las raices de las plantas

(Harrier and Watson, 2004).

Sin embargo, el mecanismo exacto por el cual se da la colonizacién de hongos
MA, el efecto de la proteccion no se comprende completamente, pero es
necesario un mayor entendimiento de éstas interacciones benéficas para la
explotacion de los hongos MA dentro de la produccion ecoldgica y / o sistemas

de agricultura sustentable (Harrier and Watson, 2004).

Gracias al uso mas eficiente que hacen las plantas micorrizadas de los

nutrientes del suelo, permiten ahorrar fertilizantes quimicos y reducir por
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consiguiente los problemas de contaminacibn que el uso excesivo de

fertilizantes conlleva (Cuenca et al., 2007).

Las micorrizas arbusculares son asociaciones ecolégicamente mutualistas entre
hogos del phyllum Gloleromycota y la inmensa mayoria de las plantas,
pudiendo ser una herramienta muy util para la agricultura sustentable (Souza et

al., 2006).

La micorrizologia es un campo interdisciplinario de las ciencias biologicas que
se ha extendido en todo el mundo, su objetivo es la de aumentar la produccion
de alimentos y reducir los costos de inversion e impactos ambientales que

producen los ecosistemas modernos (Souza et al., 2006).

Al no contar con gran cantidad de recursos econémicos una opcion seria el uso
de micorrizas ya que aumenta la produccion y en consecuencia la rentabilidad
de nuestro cultivo. La investigacion de estos organismos, como objetivo
practico, es aumentar la produccion, reducir el uso de fertilizantes, productos
quimicos y contribuir a un patrén de agricultura sostenible y menos dependiente

de insumos (Souza et al., 2006).
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210 LAS MICORRIZAS ARBUSCULARES COMO ALTERNATIVA

PARA UNA AGRICULTURA SUSTENTABLE

La micorriza cumple una funcion clave en la agricultura sostenible. En el
prefacio del libro Mycorrhizae in sustainable agriculture, menciona que "si el
objetivo es reducir los insumos quimicos por razones ambientales y de salud,
entonces se necesita reestablecer los hongos micorrizogenos y otros microbios
benéficos a un alto nivel de efectividad para compensar la reduccion de

insumos" (Blanco and Salas, 1997).

Esta estrategia coincide con el punto de vista de que el grado de
empobrecimiento o desaparicion de la microflora MA es un indicador del
descenso en estabilidad del sistema planta - suelo, de la misma forma que el
nivel de estrés causado por las practicas culturales es una medida de

sostenibilidad de la agricultura (Blanco and Salas, 1997).

Ademas de su importancia ecolégica, la asociacion también puede tener
aplicaciones en la agricultura, en particular en sistemas sustentables, donde la
relacion intima entre el suelo y la planta creada por la micorriza, su impacto
sobre el movimiento de nutrientes, las plantas y la nutricion y conservacion del

suelo, pueden ser aprovechados plenamente (Harrison, 1998).
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Los sistemas de agricultura sostenible se esfuerzan por reducir al minimo el uso
de pesticidas sintéticos y para optimizar el uso de estrategias alternativas de
gestion para controlar los patdégenos del suelo. Los hongos micorrizicos
arbusculares son omnipresentes en la naturaleza y constituyen un componente
integral de los ecosistemas terrestres, formando asociaciones simbiéticas con
sistemas de raices de plantas de mas del 80% de todas las especies de plantas
terrestres, incluyendo muchas especies agronémicamente importantes. Ademas
son particularmente importantes en la produccidn ecolégica y / o sistemas
agricolas sustentables que se basan en procesos biolégicos en lugar de
agroquimicos para el control de las enfermedades de plantas (Harrier and

Watson, 2004).

Las micorrizas arbusculares pueden ser una herramienta muy atil para una
agricultura sustentable. Entre sus efectos beneficiosos estan: mayor absorcion
de elementos poco moviles como P, Cu y Zn; proteccién contra patdégenos;
mayor resistencia a la sequia; y contribucion a la formacion de la estructura del
suelo; por otra parte, las plantas micorrizadas son capaces de hacer un mejor
uso de los fertilizantes organicos, bien sea debido a la produccion de fosfatasas
por parte de los hongos mismos o0 bien gracias a la asociacion existente entre
las hifas de las MA y los microorganismos que participan en la mineralizacion

de la materia organica (Cuenca et al., 2007).
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Ademas, existen evidencias de que las MA protegen a las plantas del ataque de
patogenos y del déficit hidrico. Finalmente, también son conocidos los efectos
de las MA en la formacion de la estructura del suelo, a través de su papel en la
constitucion de agregados estables al agua, en los que el micelio externo de las
MA tiene una notable participacion, asi como a través de la produccion de una
glicoproteina llamada Glomalina, la cual por sus caracteristicas quimicas

favorece la agregacion de las particulas del suelo (Cuenca et al., 2007).
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lIl. CONCLUSIONES

La simbiosis de micorrizas arbusculares es una interacciébn muy antigua anterior

a la divergencia entre las plantas mono y dicotiledoneas (Javot et al., 2007).

El andlisis de las mudltiples interacciones establecida por los hongos MA con
células bacterianas ofrecen nuevas claves para comprender la complejidad de
la simbiosis MA. La asociaciébn entre los hongos micorrizicos y algunas
bacterias del suelo definen nuevos pardmetros en el disefio de los indculos
mixtos, mientras que la identificacion de las cepas de hongos que contienen
bacterias endosimbidticas con importantes rasgos genéticos (por ejemplo, la
capacidad de fijacion del potencial de nitrdgeno) abre nuevas estrategias para

el uso racional de los hongos MA (Bianciotto and Bonfante, 2002).

El desafio para el desarrollo de sistemas de produccion mas sostenibles en el
futuro se debe de tener una mejor comprension de los mecanismos implicados
como son: patégenos en las plantas, hongos y los factores ambientales que
determinan conjuntamente la escala y el momento de su expresion. Por otra
parte, la mejora de comprension de las interacciones de las practicas agricolas,
por ejemplo, la labranza, con la colonizacion de hongos MA para el control
bioldgico es importante realizar practicas en la agricultura (Harrier and Watson,
2004).
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En los dltimos afos, las primeras ideas sobre los mecanismos moleculares que
subyacen el desarrollo de la simbiosis han sido logradas. Las similitudes
iniciales y diferencias de otras interacciones de plantas han sido exploradas y
explotadas. A pesar de este progreso, hay aun mucho que aprender, y los
enfoques moleculares que se han iniciado recientemente, necesitan ser
integrados con otras disciplinas para abordar tanto el desarrollo y el

funcionamiento de la simbiosis (Harrison, 1999).
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