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CAPITULO 4
Micorrizas arbusculares, aplicaciones
en el sector agro-forestal
Valeria Bernardo, Sebastian Garita, Juan Ignacio Ripodas,

Matias Gonzalez, Cecilia Arango y Marcela Ruscitti

En este capitulo se estudiara el efecto de la inoculacién con hongos formadores de micorrizas
arbusculares sobre la nutricion de las plantas y el aumento de la tolerancia al estrés abidtico (hidrico,
salino, causado por metales pesados) y bidtico (causado por hongos y nematodos fitoparasitos).

También se abordara el biocontrol de enfermedades por accién de las micorrizas arbusculares.

Las micorrizas arbusculares y la nutricion vegetal

Desde hace mucho tiempo se sabe que los hongos MA cumplen actividades que benefician
la nutricién y la salud de las plantas, tanto en ecosistemas naturales como en cultivos agricolas.
El largo periodo de vida en comun de los hongos micorricicos y las plantas simbiontes (mas de
450 millones de afios) condicion6 su co-evolucion que se manifiesta en el elevado grado de
mutualismo y dependencia que los simbiontes muestran entre si (Barea et al., 2016). Como con-
secuencia, la mayoria de las plantas son micotréficas por naturaleza, es decir, necesitan estar
micorrizadas para adquirir nutrientes del suelo de forma 6ptima. Esta asociacién simbiotica entre
el hongo y la planta, actia como un complemento de la raiz en la toma de nutrientes especial-
mente en la absorcion de P (como se desarrollé en el capitulo anterior) y nitrégeno (N), el au-
mento de la tolerancia a condiciones de estrés bidtico y abidtico, el mejoramiento de la calidad
del suelo (Barea et al., 2005) y el aumento en la diversidad y la productividad de las plantas en
un ecosistema determinado (Azcén Aguilar y Barea, 1997).

El crecimiento de las plantas es limitado por la deficiencia de nutrientes minerales, volviéndo-
las mas susceptibles a diversos factores de estrés, no obstante, las micorrizas mejoran la absor-
cion de macro y micro elementos. Desde el punto de vista nutricional, el crecimiento de la planta
debido al aumento en la absorcién de P es el principal beneficio que obtiene del hongo micorricico
arbuscular (HMA), dado por la baja disponibilidad de este elemento en el suelo. Sin embargo, si
el P no es un elemento limitante en el suelo, la simbiosis puede llegar a ser reducida o hasta

inhibida si se encuentran altos niveles en el suelo (Blanco y Salas, 1997).
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Ademas del aumento en la absorcién del P (como ya se explicd), estos hongos, a pesar de ser
incapaces de fijar N2 atmosférico, favorecen la adquisicion de nitrodgeno a través de efectos indirectos.
Asi como ocurre con el P, las hifas y raicillas colonizadas son capaces de tomar el nitrégeno del suelo
en varias formas y transferirlo a las plantas (Siqueira y Franco, 1988). Las plantas micorrizadas ab-
sorben los iones amonio (NH4*) y la enzima glutamina - sintetasa (GS) lo combina con el glutamato
para formar glutamina. Incluso se ha sefialado también la absorciéon de nitrégeno bajo la forma de
nitrato (Strullu et al., 1991). Si bien los HMA poseen la capacidad de emplear tanto amonio como
nitrato, sus efectos tienen mayor repercusion fisioldgica en la planta cuando es la absorcion de NH4*
que, por el contrario del nitrato, se difunde lentamente en la rizésfera, y por lo tanto es menos acce-
sible a las raicillas de las plantas, ademas de ser toxico, por lo cual es rapidamente metabolizado. El
potasio (K) y el magnesio (Mg) son comunmente encontrados en altas concentraciones tanto en las
plantas micorrizadas como en las que no lo estan. Estos elementos se mueven con mayor facilidad
en la solucién del suelo que el P y aun no se ha encontrado el mecanismo de transporte directo de
estos iones por parte de los hongos MA, ademas en algunos casos la elevada absorciéon de estos
nutrientes coincide con un efecto indirecto para eliminar deficiencias de P. Esta estudiado también
que los micronutrientes como zinc (Zn), cobre (Cu), azufre (S), boro (B) y molibdeno (Mo), son toma-
dos y transportados a través de las hifas hacia las plantas. Sin embargo, los iones de hierro (Fe),
manganeso (Mn) y cloro (Cl) se pueden encontrar tanto en plantas micorrizadas como en las que no
lo estan (Bolan et al., 1987). Los elementos sodio (Na), cobalto (Co) y silicio (Si) no son esenciales
en el crecimiento de todas las especies de plantas; sin embargo, su aumento en algunas de ellas
esta relacionado con la absorcién por parte de los hongos MA.

Algunos estudios comprobaron que la colonizacién por hongos MA mejor6 la absorcion de
todos los macro y micronutrientes cuando las plantas se fertilizan con un bajo nivel de P y N
(Baslam et al., 2013). Contrariamente, plantas de lechuga inoculadas con hongos formadores de
micorrizas arbusculares, con alta disponibilidad de N y P en el suelo, mostraron un contenido
reducido de macro y micronutrientes en sus tejidos (Azcon et al., 2003). El pH es un factor que
también influye en la absorcién de nutrientes. Rohyadi (2008), trabajando con maiz colonizado
por Gigaspora margarita, en condiciones acidas, observé un aumento de P y propuso que podria
deberse a una mejor exploracion del suelo por las hifas fungicas. El crecimiento en suelos acidos
también dificulta la absorcién de otros nutrientes minerales esenciales distintos del P, como K,
Ca, Mg, Cu y Zn. Las limitaciones para la absorcién de nutrientes en suelos acidos (pH menor
de 5) pueden ser superadas por la extension del micelio externo del hongo. Contrastando con
las observaciones anteriores, ciertos estudios han reportado la falta de beneficios para las plan-
tas micorrizadas en suelos acidos (Muthukumar et al., 2014). Por ejemplo, plantas de batata
colonizadas por G. margarita no lograron mejorar la absorcién de P, K, Ca y Mg cuando se culti-
varon en suelos con un pH que oscilaba entre 4,2 y 5,2 (Yano y Takaki, 2005). Resultados simi-
lares se observaron en trigo colonizado por especies de Funneliformis sp. y Rhizophagus sp.
donde no se detectd una mejora en la absorcion de N, P, K, Fe, Mn, Zn y Cu (Suri et al., 2011).

Por lo tanto, la implementacion de la fertilizacién ecolégica donde se utilizan microorganismos
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beneficiosos para movilizar y reciclar nutrientes y aprovechar la fertilidad del suelo, es importante

y de gran interés como una alternativa sostenible.

Las micorrizas arbusculares aumentan la tolerancia

al estrés abiotico

En la naturaleza, las plantas se enfrentan con diversas situaciones de estrés provocadas por
factores abidticos y biéticos que perjudican la supervivencia, el crecimiento y los rendimientos de
los cultivos. Es por ello que existen numerosos estudios en busca de estrategias para lograr
disminuirlo o para mejorar la resistencia o tolerancia de las plantas minimizando las pérdidas de
rendimiento de los cultivos. Desde el punto de vista bioldgico el estrés puede definirse como “el
conjunto de respuestas bioquimicas, fisiolégicas o morfologicas que definen un estado particular

del organismo, diferente al observado bajo un rango de condiciones 6ptimas”.

¢ Qué es el estrés abiotico?

El estrés abidtico se puede definir como un cambio en cualquier factor inerte dentro del medio
ambiente lejos de la condicién 6ptima o lejos de la condicion a la que la mayoria de los organis-
mos en ese entorno se han adaptado. Entre las causas que provocan el estrés abiotico se en-
cuentran la sequia, las temperaturas y los pH extremos, la salinidad, la deficiencia de nutrientes
y la toxicidad por metales pesados y contaminantes ambientales.

Los efectos del estrés abidtico han sido bien documentados en los sistemas agricolas, debido
a que provocan pérdidas importantes en el rendimiento de los cultivos, en algunas ocasiones
superiores al 70% (Mantri et al., 2012). Este tipo de estrés provoca alteraciones en las relaciones
hidricas, la absorcién de nutrientes, la modificacion de la apertura estomatica, la reduccién de la
actividad fotosintética y otras modificaciones de la homeostasis osmética e idnica causando dafio
a proteinas, pérdida de funcionalidad de las membranas celulares y la alteracion en el patron de
expresion de genes, entre otros cambios desencadenados.

Las plantas, con el objetivo de minimizar su impacto negativo, han desarrollado diversas mo-
dificaciones a nivel morfolégico, fisioldgico y bioquimico para poder tolerar condiciones ambien-
tales desfavorables y evitar dafios (Taiz y Zeiger, 2006; Ruiz-Lozano et al., 2006).

Actualmente se intenta implementar estrategias sostenibles en la produccion agricola para
mejorar la tolerancia a situaciones de estrés, entre las que se encuentra el estudio de las aso-
ciaciones de la microbiota del suelo con las raices de las plantas. Dicho conocimiento puede ser
explotado para mejorar el crecimiento de las plantas y la productividad no solo en situaciones de

estrés sino también bajo condiciones normales de crecimiento.
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Los hongos formadores de micorrizas arbusculares han sido ampliamente descriptos como
favorecedores del crecimiento vegetal al producir cambios fisicos, bioquimicos y fisioldgicos en
las raices de las plantas que conducen a alcanzar un mejor estado hidrico y nutricional. Es por
este motivo que constituyen una estrategia sustentable para aliviar los efectos negativos provo-
cados por este estrés (Figura 4.1). Esta afirmacion ha sido demostrada en numerosos trabajos
de investigacion (Abdel Latef, 2011; Hajiboland, 2013; Gill et al., 2016).

Los beneficios que ofrece esta asociacion surgen cuando la planta y el hongo constituyen una
interaccion estable y funcional donde ambos se favorecen en las condiciones de estrés en las
que se establece. Como ya se expresé en otros capitulos, los HMA son simbiontes obligados,
que mejoran el estado nutricional de las plantas contribuyendo a incrementar la resistencia/tole-
rancia a situaciones de estrés. Ademas, existen otros mecanismos que otorgan a la planta hos-
pedante tolerancia a diferentes tipos de estrés, como el mejoramiento de las caracteristicas fisi-
cas del suelo y la diversificaciéon de especies vegetales en los ecosistemas (Smith y Read, 2008).

Si bien existe gran cantidad de estudios sobre los efectos de la micorrizacion en situaciones
adversas para las plantas, se desconocen cuales son los mecanismos precisos por los cuales
inducen esta tolerancia, ya que los beneficios que aportan estos hongos dependen del tipo de

estrés, la especie vegetal y la especie de hongo micorricico.

Favorece la absorcion de nutrientes
Mejora el intercambio gaseosoy la conductancia estomatica
Inhibe el transporte de Na * aumenta la Ca/Na

Mejora del estado hidrico de la planta

Activa el sistema de defensa antioxidante
Favorece la acumulacion de osmoelitos {prolina, glicina-betaina)
Incrementa la traslocacidn de fotoasimilados

Mejora la conductividad hidraulica de raices

ﬂ - Estabilizacion de lipidos de membrana
Fotoproteccion de aparato fotosinteético
Mejora la eficiencia del uso del agua

Mejora la absorcién de nutrientes

——— Desencadena mecanismos antioxidantes

Incrementa la sintesis de clorofila
Adsorcion de metales a la quitina en la pared celular
Quelacion de los metales dentro del hongo

Cambios en el pH de la rizosfera

Figura 4.1: Efecto de los hongos formadores de micorrizas arbusculares ante distintos estreses abiéticos
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Participacion de los hongos micorricicos frente al estrés hidrico

Los estudios realizados en el tema concluyen que es probable que sélo en situaciones de
estrés hidrico leve o moderado, la simbiosis micorricica genere mayores beneficios a la planta
huésped. El aumento de la tolerancia a este tipo de estrés es el resultado de multiples mecanis-
mos, sugiriendo un enfoque holistico para dilucidar esta asociacion.

Uno de los principales efectos perjudiciales provocados por el estrés hidrico esta relacio-
nado con la restricciéon en la absorcién de agua y como consecuencia la dificultad en la incor-
poracién de nutrientes del suelo. La planta cierra sus estomas disminuyendo la transpiracion,
alterando el transporte de nutrientes lo que ocasiona dafos en procesos bioquimicos y fisiol6-
gicos fundamentales (fotosintesis, respiracion, traslocacién de fotoasimilados, alteracion del
metabolismo de reguladores de crecimiento, etc.) que conducen a una disminucién en el cre-
cimiento de las plantas. El agotamiento del agua en la zona de la raiz, la elevada tasa de
transpiracion o la produccion excesiva de especies reactivas del oxigeno (ROS, por su acro-
nimo en inglés) genera un estrés oxidativo en la planta y pueden ser, a la vez, las causas de
los efectos adversos del déficit de agua.

Los hongos MA, a través de su micelio externo, facilitan la absorcion y transporte de agua y
nutrientes hacia la planta huésped, mejorando la eficiencia del uso del agua en condiciones de
sequia comparado con plantas no micorrizadas. Dicha respuesta se genera debido al tamafio del
micelio extrarradical (2 a 5 ym) que le permite acceder a pequeios poros del suelo que no pue-
den alcanzar los pelos radiculares y su capacidad para tomar agua de sitios con potenciales
hidricos (W) mas bajos con relacion a la planta (Marulanda et al., 2003; Smith y Read, 2008). De
hecho, se ha demostrado una mayor eficiencia en el uso del agua en las plantas micorrizadas
durante el déficit hidrico (Borde et al., 2012). Algunos estudios demostraron también que los HMA
pueden modificar la conductividad de las membranas celulares de la planta. Es asi que se ob-
servo la induccion de genes que codifican acuaporinas en plantas de tabaco (Nicotiana tabacum
L.) (Ruiz-Lozano, 2003). Pero contrariamente, en lechuga (Lactuca sativa L.) y soja (Glycine max
L.) inoculadas con F. mosseae y R. irregularis, el estrés por déficit hidrico disminuyd la expresién
de acuaporinas en comparacioén con plantas no inoculadas, las que presentaron un potencial
hidrico menos negativo y mayor eficiencia en el uso de agua (Porcel et al., 2006).

Algunos autores observaron que plantas de tomate inoculadas con hongos MA en condicio-
nes de déficit hidrico no presentaron diferencias en la eficiencia del uso del agua en comparacién
con las plantas no micorrizadas (Garcia-Sanchez et al. 2014), lo que indicaria que existen me-
canismos diferentes para modificar la conductividad hidraulica y asi evitar la pérdida de agua. La
sequia también ocasiona deficiencia en la absorcion de nutrientes tales como Ca, Fe, K, Mg, P
y Zn. La mejora en la conductividad hidraulica de las raices de las plantas micorrizadas permite
una mayor absorcién de elementos como el N, P y Ky también Ca y Fe (Wu y Zou, 2010).

Las plantas micorrizadas suelen realizar un mejor ajuste osmaético respecto a las no micorri-
zadas, La acumulacion de osmolitos, como azucares, prolina y glicina betaina, reducen el poten-
cial osmético en plantas micorrizadas sometidas a estrés hidrico, permitiendo la retencién de

agua (Abbaspour et al., 2012) como mecanismo principal de tolerancia a la sequia (Ruscitti et
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al., 2011; Rapparini y Pefiuelas, 2014); sin embargo, otros estudios revelaron que, bajo la esca-
sez de agua, se observo una disminucion de la acumulacion de prolina, comparado con plantas
no micorrizadas (Doubkova et al., 2013).

El efecto de los hongos MA sobre la conductancia estomatica es variable. El aumento de la
conductancia estomatica resulta en una mayor difusién de CO2 al mesdfilo de las hojas favo-
reciendo la fotosintesis neta. Plantas micorrizadas de romero (Rosmarinus officinalis L.) (San-
chez-Blanco et al., 2004), mandarina (Citrus tangerine) (Wu y Xia, 2006) y arroz (Oriza sativa
L.) (Ruiz-Sanchez et al., 2010) en condiciones de estrés hidrico, incrementaron la conductan-
cia estomatica. Sin embargo, el trébol blanco (Trifolium repens L.) mostré una disminucion de
este parametro y un aumento en la eficiencia del uso del agua en las mismas condiciones
(Benabdellah et al., 2011).

Se detectdé también un incremento en el contenido de clorofila y carotenoides en las plantas
micorrizadas durante el estrés por sequia (Asrar y Elhindi, 2011, Abdelmoneim et al., 2014), pa-
rametro correlacionado también con el incremento en la tasa fotosintética inducida por la mico-
rrizacion (Figura 4.2). Este efecto fue observado en plantas inoculadas con HMA en caléndula
(Asrar y Elhindi, 2011), batata (Yooyongwech et al., 2016) y mandarina (Wu y Xia, 2006) bajo
déficit hidrico. De esta forma, la simbiosis evita la fotoinhibicion y fotodestruccion del aparato
fotosintético por ROS, en condiciones de estrés.

La madificacién del equilibrio hormonal es otro de los mecanismos que explican la respuesta de
las plantas micorrizadas ante un déficit hidrico. Los cambios en los niveles hormonales parecen de-
pender del tipo de HMA y la especie vegetal. Ciertas plantas micorrizadas sometidas a estrés hidrico
incrementan la transpiracion y absorcion de agua por las raices, lo cual estd asociado con bajas
concentraciones de acido abscisico (ABA), aunque en otras especies, como por ejemplo el tomate,
se observé que el contenido de ABA aumento significativamente. En este caso en particular, el ABA
participa sosteniendo la micorrizacién de las plantas jugando un papel fundamental en el desarrollo y
funcionalidad de los arbusculos (Herrera-Medina et al., 2007). También se ha reportado que el ABA
regula la sintesis de las estrigolactonas. Estas ultimas son una nueva clase de hormona vegetal que
regula la arquitectura y el desarrollo reproductivo de las plantas, y que posee la capacidad de inter-
mediar en el proceso de la simbiosis micorricica, donde actia como una sefial molecular en condi-
ciones desfavorables para el crecimiento de las plantas (Lopez-Raez et al., 2010). El acido jasmadnico
parece estar involucrado también en la funcionalidad de los arbusculos junto con el ABA y en la va-
riacion del potencial osmético de la raiz producido por el incremento de hidratos de carbono. En si-
tuaciones de déficit hidrico se produce la acumulaciéon de ROS que dafia el aparato fotosintético limi-
tando el suministro de NADPH y ATP al ciclo de Calvin. Las plantas micorrizadas sometidas a déficit
hidrico disminuyen la actividad antioxidante. Uno de los mecanismos que explica esta respuesta con-
siste en la mayor capacidad de absorcién de agua por las hifas ya que la mejora del estado hidrico
de las plantas disminuye la generacion de ROS. Es asi que se observa menor actividad de enzimas

antioxidantes, tales como superéxido dismutasa y peroxidasas en plantas micorrizadas, comparadas
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con aquellas no inoculadas. Otro de los mecanismos sugeridos es que la simbiosis induce la produc-
cién de antioxidantes enzimaticos y no enzimaticos (Abbaspour et al., 2012), especialmente en con-
diciones de déficit hidrico (Amiri et al., 2015).

Tanto la colonizacién fungica de las raices como la del suelo influyen en el estado hidrico de
las plantas hospedantes. El efecto benéfico sobre la estructura del suelo, mediante la formacion
de agregados estables debido a la produccion de una glicoproteina denominada glomalina podria

favorecer el estado hidrico del suelo.

Figura 4.2: Plantas de pimiento cultivadas en condiciones de estrés hidrico, no inoculada (A) e inoculada con Funnelifor-
mis mosseae (B)

Participacion de los hongos micorricicos en el estrés salino

La salinidad constituye un serio problema para la agricultura, acentuandose en las regiones
aridas y semi-aridas, donde la evaporacién es mayor que las precipitaciones, lo que ocasiona
importantes pérdidas de rendimiento de las cosechas. Se estima que la superficie total de los
suelos afectados en el mundo es de 831 millones de hectareas que incluyen 397 y 434 millones
de hectareas de suelos salinos y sddicos, respectivamente. El origen del exceso de sales de un

suelo puede ocurrir por causas naturales o por accién del hombre. La actividad antropica ha
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incrementado la extensién de areas salinizadas al aumentar las zonas de regadio, provocando
cambios en el balance de agua y sales de los sistemas hidrogeoldgicos.

El estrés salino disminuye el potencial osmaético del medio en el que se desarrollan las plantas
dificultando la absorcién de agua, causando una reduccion de la turgencia y expansion celular y
por lo tanto una disminucién del crecimiento. La salinidad también genera desequilibrios nutricio-
nales en las plantas, ya que la acumulaciéon excesiva de iones dominantes en la solucién del
suelo, como CI- o Na*, pueden alcanzar niveles citotdxicos para el metabolismo celular, desen-
cadenando un desequilibrio iénico en la planta, como asi también interferir en la absorcién de
nutrientes esenciales como K*, Ca?* y NOs - (Azcén-Bieto y Talon, 2008) y provocar un estrés
oxidativo que dafa proteinas y acidos nucleicos (Ahmad et al., 2016).

Los mecanismos por los cuales los HMA protegen a las plantas de la salinidad no han sido total-
mente dilucidados. Se ha determinado que estos hongos logran potenciar los beneficios de aquellos
cultivos tolerantes a la salinidad cuando se seleccionan y combinan en forma adecuada. Esto se ha
comprobado aislando cepas de HMA en suelo salinos creciendo asociados a plantas tolerantes a la
salinidad, lo que constituye una importante herramienta ecoldgica para la agricultura. La colonizacion
con hongos micorricicos arbusculares permitio a las plantas hospedantes creciendo bajo condiciones
salinas, aumentar la capacidad de absorcion de agua a través de su red hifal como asi también me-
jorar el suministro de nutrientes y la capacidad de intercambio gaseoso (Hameed et al., 2014).

Los HMA mejoran los efectos perjudiciales de la salinidad sobre el crecimiento y la nutricion
de plantas de pimiento (Capsicum annuum L.) esto se comprobd al encontrarse concentraciones
mas bajas de sodio en los tejidos foliares, lo que morigerd el impacto de la salinidad sobre la
integridad de las membranas celulares (Beltrano et al., 2013).

La inoculacién con HMA también puede reducir el estrés oxidativo al disminuir la peroxidacién de
lipidos de membrana en plantas expuestas a salinidad (Yang et al., 2014). Esto se evidencio por el
bajo nivel de malondialdehido (MDA), un estimador ampliamente utilizado como diagnéstico de la
peroxidacion, como asi también la menor pérdida de electrolitos (Abdel Latef y Chaoxing, 2014).
Como ya se menciono, ciertas plantas micorrizadas realizan ajuste osmético acumulando osmopro-
tectores como prolina, glicina-betaina, azlcares y acidos organicos. Mediante la acumulacion de pro-
lina y glicina las plantas inoculadas protegen las membranas tilacoidales contra el dafio por ROS. La
alta acumulacion de azicares solubles se correlaciond con una mejora de la fotosintesis mediada por
la micorrizacién (Abdel Latef y Chaoxing, 2014). Sin embargo, puede haber efectos negativos de la
asociacion con micorrizas y la acumulacion de azucar en la planta huésped durante la salinidad (Bel-
trano et al., 2013). La inoculacién con HMA también puede aumentar la asimilacion de nitrato eviden-
ciado por la actividad de la enzima nitrato reductasa. Se observé también el aumento en la proporcion
K*/Na*y Ca*?/Na* respecto de las no micorrizadas (Evelin et al., 2012). Los estudios indican que la
mejora en la nutricién fosforada y el mantenimiento de una mayor proporcién de Ca*?/Na*son deter-
minantes en la mejora de la integridad de las membranas en las plantas micorrizadas (Evelin et al.,
2012;). La salinidad del suelo puede también afectar la capacidad de colonizacién de los hongos

micorricicos, ya sea por efectos directos sobre la simbiosis, que producen cambios a nivel fisioldgico,
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o en forma indirecta al modificar aspectos relacionados al suelo como el pH, textura, materia organica,
caracteristicas fisicas y quimicas y los factores bidticos.

Todas estas evidencias destacan los beneficios de la inoculacion con HMA en condiciones de
salinidad, sin embargo, es importante estudiar la ecologia de estos hongos provenientes de sue-

los salinos con el fin de identificar aislamientos mas adaptados a estas condiciones estresantes.

Participacion de los hongos micorricicos en el estrés por metales pesados

La absorcion de iones toxicos por las raices reduce la productividad de los cultivos y consti-
tuye ademas una amenaza potencial para la salud humana y el ecosistema. La acumulacion de
metales pesados (MP) en las plantas que se cultivan para el consumo de la poblacién es la
principal via de entrada de los MP en la cadena alimentaria humana (Garg y Singla 2012). El
exceso de MP trae diversas consecuencias sobre el crecimiento de las plantas tales como: inhi-
bicion de la germinacion, disminucion del alargamiento de raices, alteracion de la fotosintesis y
de la transpiracion, clorosis y senescencia prematura de hojas (Drzewiecka et al., 2012). Tam-
bién se ha informado la inhibicién de la actividad de enzimas, como fosfatasas, ATPasa y enzi-
mas antioxidantes. Sin embargo, algunas especies vegetales han desarrollado mecanismos para
morigerar los efectos adversos de los MP, usando diferentes estrategias. Ciertas plantas usual-
mente acumulan concentraciones relativamente bajas de metales en sus tejidos, aunque crezcan
en suelos altamente contaminados (Wei et al., 2008), a manera de exclusion para evitar la ab-
sorcion excesiva y el posterior transporte de los iones metalicos (Drzewiecka et al., 2012). Las
raices de algunas especies secretan compuestos organicos que pueden ligar los MP y asi reducir
su absorcidén. Otras plantas pueden retener los metales en las paredes celulares, reduciendo asi
su traslocacién a la parte aérea (Konno et al., 2005). Por el contrario, algunas raices pueden
absorber cantidades elevadas de metales y transportarlos a los tallos, siendo los iones metalicos
detoxificados por compartimentalizacidn vacuolar o acomplejados con ligandos organicos, como
acidos organicos, aminoacidos y péptidos, los cuales reducen la toxicidad (Clemens, 2001). Es-
tos tipos de plantas pueden ser utilizadas en programas de fitorremediacion; no obstante se debe
comprobar que el nivel de transporte de MP no alcance niveles elevados que interfieran en la
cadena alimentaria (Drzewiecka et al., 2012). La actividad fitorremediadora puede potenciarse a
través de la asociacion de las raices de las plantas con microorganismos benéficos que habitan
el suelo tales como rizobacterias y hongos micorricicos (Nadeem et al., 2014). Los posibles me-
canismos que subyacen a una mejor tolerancia de la planta a los metales como resultado de la
inoculacién con hongos micorricicos pueden ser los siguientes: (1) restriccién de metales por los
compuestos secretados por el hongo, (2) precipitacién en granulos de polifosfato en el suelo, (3)
adsorcion de metales a quitina en la pared celular, (4) quelacién de los metales dentro del hongo,
(5) cambios en el pH de la rizésfera, (6) regulacion de la expresion génica en condiciones de
estrés (Malekzadeh et al., 2011). Se ha determinado que la glomalina, glucoproteina producida
por hongos MA, secuestra metales como Cu, Cd y Zn en forma irreversible (Gonzalez-Chavez et

al., 2004). De la misma manera que las hifas absorben los nutrientes y el agua, también pueden
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absorber MP vy transportarlos desde la raiz hacia el tallo; este proceso se conoce como fitoex-
traccion. La fitoextracciéon es una tecnologia reciente y representa la mas eficiente y atractiva
estrategia para “limpiar” suelos contaminados (Kramer, 2005). Consiste en transferir los MP del
suelo a las raices o partes aéreas de las plantas con alta capacidad de almacenamiento. En
general, estas plantas se caracterizan por la gran produccion de biomasa, consecuentemente, la
remocion de esas grandes cantidades de biomasa conlleva la remocién de MP con la cosecha,
que se puede utilizar para producir energia o almacenarse como materia seca reduciendo asi su
volumen (Kramer, 2005). Se sabe que los MP ingresan a las células vegetales por medio de
transportadores especificos e inespecificos que se encuentran en las membranas celulares. En
la mayoria de los casos, el aumento en la absorcion de MP por las plantas micorrizadas esta
asociado a un aumento en la nutricion fosforada. Los hongos MA poseen transportadores de
PO+ de alta afinidad, con los cuales las plantas absorben As como AsOzs en respuesta a la
semejanza de su conformacion, es probable que los hongos contribuyan a remover el As de los
suelos utilizando estos mecanismos (Ouziad et al., 2005).

En otros casos, el hongo contribuye a la inmovilizacion de los MP en el suelo, proceso denominado
fitoestabilizacion. Al extraer los MP del suelo, los hongos MA también contribuyen a disminuir el riesgo
de toxicidad para otros microorganismos y plantas que crecen en las inmediaciones (Gamalero et al.,
2009). La inmovilizacion de los MP dentro de la rizésfera es el resultado de la precipitacion de sus-
tancias en el suelo, su adsorcién a las micelas y/o la absorcion y acumulacion de los metales en las
raices de las plantas o por la accién microbiana. Las especies vegetales tolerantes a MP con extensos
sistemas radicales previenen la difusion y ademas contribuyen a la fitoestabilizacion (Gaur y Adho-
leya, 2004). Los hongos MA también contribuyen a la inmovilizacion de los MP en el suelo, empleando
estrategias similares a las de su hospedante, es decir, inmovilizan los MP excretando compuestos
como la glomalina, los adsorben a las paredes celulares fungicas o los ligan a quelantes acumulados
dentro del hongo (Gaur y Adholeya, 2004). Por otro lado, la fijacién de los MP a la quitina de los
hongos reduce su concentracion en el suelo. En especies de plantas altamente colonizadas por hon-
gos formadores de micorrizas, se observé que la inmovilizacion del Pb esta correlacionada con un
incremento en el nimero de vesiculas. En forma similar a lo que ocurre en las vacuolas de las plantas,
las vesiculas podrian actuar como grandes depésitos de compuestos téxicos contribuyendo asi con
los mecanismos de detoxificacion (Alvarado et al., 2011).

El resultado de la colonizacién micorricica sobre la detoxificacion de los suelos contaminados de-
pende de la combinacion planta — hongo — MP y esta influenciado por las condiciones del suelo (Or-
lowska et al., 2005). El uso de HMA en estrategias de fitorremediacion de suelos contaminados con
MP demanda de una comprensioén previa de como el hongo y/o la simbiosis responden a estos am-
bientes. Las esporas y las hifas presimbiéticas del hongo, que se desarrollan antes de producirse la
simbiosis, son sensibles a los MP; esto se observé por efecto del Cu, Zn, Pb y Cd, lo que resulté en
una disminucion del porcentaje de colonizacidon micorricica (Ruscitti et al., 2011). Es de destacar que
los hongos procedentes de esporas que provienen de suelos contaminados logran desarrollar cierta
resistencia a los MP (Shalaby, 2003). Por otro lado, la combinacién de distintos MP lleva a interaccio-

nes sinérgicas o antagonicas, que incrementan o disminuyen la toxicidad del metal. Por ejemplo, el
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Zn se comporta como antagonista del Pb y/o del Cd, mientras que el Pb y el Cd actdan sinérgicamente
(Shalaby, 2003). La promocién mediada por la colonizacién micorricica en el crecimiento de las plan-
tas bajo estrés por MP se atribuy6 principalmente a la mejora en el contenido de clorofila y a la mayor
absorcion de nutrientes minerales por el hospedador (Figura 4.3), principalmente los de baja movili-
dad como P (Abdel Latef, 2013; Garg y Singla, 2012). El mayor contenido relativo de agua (CRA) y
el contenido de clorofila se reportaron en plantas de arveja colonizadas y expuestas a arsénico,
siendo las plantas micorrizadas las que mantuvieron la mayor turgencia y la menor clorosis (Garg y
Singla, 2012). La mayor turgencia se relacioné a la acumulacion de sacarosa y/o glicina-betaina, asi
como a un mayor nivel de prolina como consecuencia del ajuste osmaético (Garg y Singla, 2012).
Como ocurre en otros casos de plantas sometidas a estrés, las plantas micorrizadas resultan mas
tolerantes a los MP a través de la activacion de los sistemas enzimaticos de defensa antioxidantes
(SOD, CAT, POD y APX) (Abdel Latef, 2013; Garg y Singla, 2012).

contral micorrizadas control micorrizadas

contral micorrizadas contral micorrizadas

micorrizadas micorrizadas

Figura 4.3: Plantas de pimiento cultivadas en presencia de distintas concentraciones de cobre; A: 0 mM; B: 0,25 mM; C:
0,5mM; D: 1 mM; E: 2mMy F: 4 mM de SO,Cu. 5H,0, no inoculadas e inoculadas con Funneliformis mosseae.
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Participacion de los hongos micorricicos frente al estrés térmico

El cambio climatico generado principalmente por la produccion de las emisiones de gases con
efecto invernadero esta provocando el aumento de la temperatura del planeta, junto con el de-
rretimiento de los glaciares, el aumento de las precipitaciones y de la frecuencia de eventos
meteorolégicos extremos. El aumento de las temperaturas ambientales puede relacionarse con
el probable efecto en la produccion agricola. Algunos efectos del estrés por calor en las plantas
son los siguientes: () retraso de la germinacion de las semillas y pérdida de vigor, (1) reducciéon
de la biomasa total, (lll) inhibiciéon de crecimiento, (IV) quemado de hojas y frutos, (V) senescen-
cia y abscision foliar, (V1) reduccién de la fotosintesis y la respiracion, (V1) decoloracién y dafio
de la fruta (VIII) disminucion del rendimiento (IX) lisis celular, y (X) estrés oxidativo por acumula-
cién de ROS (Jahromi et al., 2008; Miransari, 2010). El desarrollo de la simbiosis micorricica
también es afectado por las altas temperaturas. Los HMA reducen la germinacién de sus esporas
y el desarrollo de sus hifas cuando la temperatura del ambiente supera los 40 °C, mientras que
solo disminuyen la colonizacién de las raices con temperaturas de mas de 30 °C (Gavito et al.,
2005), dependiendo de la duracion del estrés y la especie de hongo (Zhu et al., 2012). En general,
las plantas micorrizadas crecen mejor a altas temperaturas en comparacion con las plantas no
micorrizadas (Gavito et al., 2005). Sin embargo, Zhu et al. (2012) no informaron diferencias en la
biomasa de plantas de maiz inoculadas con Glomus etunicatum a alta temperatura. Algunos
estudios demuestran el mejor comportamiento como resultado de una alta tasa de fotosintesis
neta, conductancia estomatica y eficiencia del PSIl (Fv / Fm) en plantas micorrizadas compara-
das con aquellas no inoculadas en situaciones de estrés por altas temperaturas, indicando que
la simbiosis con HMA puede proporcionar una alta capacidad de intercambio de gases al dismi-
nuir las resistencias estomaticas y al aumentar la asimilacion de CO:2 y los flujos de transpiracion.
El aumento en el contenido de clorofila de las plantas micorrizadas y la estabilizaciéon de los
lipidos que componen las membranas tilacoidales también mejoran la eficiencia fotosintética bajo
estrés caldrico (Zhu et al., 2012). Entre otros mecanismos importantes que mejoran el estado de
los cultivos bajo este tipo de estrés se menciona el aumento de la conductividad hidraulica de la
raiz, favoreciendo el equilibrio osmético y el control de la deshidratacion de los tejidos, incremen-
tando asi la eficiencia del uso de agua.

Se ha estudiado también el efecto del estrés por frio en plantas micorrizadas, en las cuales la
inoculacién con HMA indujo tolerancia al frio, atribuido a una mejora de la fotosintesis, del estado
hidrico de las plantas hospedantes y de la sintesis de azucares, proteinas solubles y prolina
(Chen et al., 2013; Liu et al., 2013). Se observa en general que bajo estrés por bajas temperatu-
ras mejora el transporte de agua en las plantas micorrizadas mediado por la actividad de las
aquaporinas (canales proteicos en la membrana especializados en el transporte de agua). La
mejora en el estado hidrico de la planta contribuye a mejorar el ajuste osmoético, la absorcion de
nutrientes, el intercambio de gases y la eficiencia fotoquimica del PSIl. También se evidencid
una mayor actividad de enzimas antioxidantes en las plantas micorrizadas comparadas con la

no micorrizadas, expuestas a estrés por frio.
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Las micorrizas arbusculares aumentan la tolerancia

al estrés biotico

El suelo es un sistema complejo donde la combinaciéon de material mineral, material organico,
humedad y oscuridad, hacen de éste, un lugar propicio para el crecimiento y la actividad de
diferentes grupos de organismos. No obstante, los suelos que carecen de plantas, presentan
bajos niveles de carbono y por lo tanto la actividad microbiana también es reducida. Las raices
sintetizan una gran cantidad de exudados con alto contenido de carbono, que sumado a los
tejidos que se desprenden por descamaciones, promueven un incremento significativo de la mi-
crobiota del suelo (McCully, 1999).

En la rizésfera pueden encontrarse hongos, bacterias, nematodos, virus y algas. Algunos de
estos tienen conocida accion benéfica sobre las plantas; otros tienen una accién negativa, y de
otros se desconoce el tipo de interaccidn con el ambiente y el vegetal. En el caso de aquellos

que afectan el crecimiento vegetal, existen aquellos que:

- Provocan dafio mecanico, como los nematodos, que perforan células con su estilete para

alimentarse y en algunos casos laceran tejidos al ingresar con su cuerpo dentro de las raices.
- Necrosan los tejidos por la actividad de enzimas.

- Ingresan al tejido sin dafarlo, pero consumen nutrientes de la planta parasitada.

- Provocan alteraciones en el crecimiento, como tumores, metaplasia, epinastia e hiponastia.

El resultado del accionar de estos organismos es en principio una reduccion en el crecimiento
y en la productividad de los cultivos, y en casos mas severos la muerte de la planta. La rizosfera
es el area donde ocurren la mayor parte de estas interacciones entre plantas y organismos, de
alli la importancia que las micorrizas tienen en la proteccion vegetal (Hirsch et al., 2003). Como
fue comentado anteriormente, las plantas micorrizadas presentan ventajas frente a las plantas
no micorrizadas, principalmente por la mayor exploracion del sustrato, que aumenta las posibili-
dades de absorcién de agua y nutrientes, especialmente aquellos de escasa movilidad y dispo-
nibilidad. Este mejor estado nutricional de las plantas micorrizadas, hace que se encuentren en
mejores condiciones para hacer frente al ataque de patégenos y a su vez puedan compensar los
dafos o las pérdidas provocadas por éstos. Mas alla de este efecto preventivo y compensatorio
han sido documentadas otras ventajas que presentan las plantas micorrizadas en situaciones de
estrés bidtico, que involucran mecanismos tales como la regulacion de las vias de sefializacion,
la activacion de respuestas de defensa y la modificacion de las poblaciones de diferentes grupos
de organismos en la rizésfera (Pozo et al., 2010).

El efecto de biocontrol mas estudiado es la proteccidon contra hongos patégenos de raices
como Fusarium, Rhizoctonia, Pythium, Verticillum, Phytophthora y Aphanomyces (Whipps, 2004)

o nematodos fitoparasitos (Li et al., 2006), en la cual intervienen factores tales como el genotipo
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de la planta, el microorganismo involucrado y las condiciones ambientales. Los HMA también
afectan significativamente el crecimiento y/o supervivencia de insectos fitéfagos. Aunque la sim-
biosis reduce sistematicamente los ataques de insectos que se alimentan de raices, los efectos
sobre los insectos de alimentacién foliar son mas variables. El efecto parece depender del in-
secto, estilo de vida y grado de especializacion. Los HMA reducen la incidencia de los insectos
masticadores, mientras que la alimentacién con savia o insectos especializados muestra un au-
mento en el rendimiento en plantas micorrizadas. (Pozo et al., 2010). Sumado a los mecanismos
antes mencionados, la aplicacién de los HMA para el control de patégenos resulta promisoria,

debido a su amplia distribucién en los agroecosistemas.

Efecto de los exudados radiculares

Las raices segregan un amplio espectro de compuestos de bajo peso molecular cuya composicion
depende de la especie, el estado de desarrollo, las caracteristicas del suelo, la actividad microbiana,
etc. Estos compuestos pueden participar en procesos de sefalizacion entre las plantas y los organis-
mos del entorno (incluidos los microorganismos), como se mencioné en el capitulo 2, actuando como
barrera quimica frente al ataque de bacterias, insectos, hongos y nematodos, y en procesos benéficos
como moduladores de las interacciones con microorganismos simbidticos (Cameron et al., 2013). El
ataque de las plantas por un agente biolégico desencadena una secuencia compleja de eventos bio-
quimicos y citolégicos de reconocimiento, en condiciones ambientales adecuadas, para que se ge-
nere la enfermedad. Los HMA comparten mecanismos de interaccion con la planta, similares a los
que establecen patdgenos biétrofos, en los que los exudados radiculares juegan un papel clave
(Smith y Read, 2008). La mayor parte de los compuestos quimicos que forman parte de los exudados
radiculares son metabolitos secundarios, con preponderancia de compuestos fendlicos (flavonoides,
acidos fendlicos) como asi también acidos organicos, azlcares simples y aminoacidos (Steinkellner
et al., 2007; Lioussanne et al., 2008), Se ha comprobado que la composicién de los exudados de las
raices micorrizadas difiere cualitativamente y cuantitativamente del de las raices no micorrizadas. Es
asi que se observo que a lo largo del ciclo de vida de una planta micorrizada el patrén de flavonoides
varia drasticamente. Dependiendo del tipo de compuestos disponibles en dichos exudados su res-
puesta puede ser tal que estimulen o supriman a distintos microorganismos rizosféricos (Panka et al.,
2013) Esas modificaciones en los exudados radiculares, particularmente los acidos fendlicos, alteran
también la comunicacién entre hospederos y hospedantes, disminuyendo la tasa de infeccién o inci-
dencia. Los aminoacidos liberados de las raices también afectan a los microorganismos que habitan
en la rizosfera, ya sea que pueden servir como fuente de nutrientes o suprimir (limitar) su crecimiento
(Hao et al., 2011). Los exudados de raices de plantas colonizadas por HMA provocan la inhibicion de
la esporulacion de hongos patégenos. Varias especies de HMA del género Glomus al ser inoculadas
en almacigo, son capaces de reducir el ataque combinado de hongos de suelo (Fusarium, Pythium,
Phytophthora y Rhizoctonia). Ademas, la resistencia de las plantas micorrizadas se incrementa a

través de una mayor expresién de las proteinas relacionadas con la patogénesis como también la

FACULTAD DE CIENCIAS AGRARIAS Y FORESTALES — FACULTAD DE CIENCIAS NATURALES Y MUSEO UNLP 77



MICRORRIZAS ARBUSCULARES — M. C. N. SAPARRAT, M. F. RUSCITTI Y M. C. ARANGO (COORDINADORES)

acumulacion de fitoalexinas (Ren et al., 2015). Un estudio revel6 que la penetracion del nematodo
Meloidogyne incognita se redujo en tomates micorrizados y que los exudados de raices micorrizadas
contribuyeron a este proceso, debido a un efecto negativo sobre el nematodo y su motilidad en el
suelo. La maodificacion de los exudados radiculares también provoca cambios en la poblacion total y
en los grupos funcionales de los microorganismos presentes. En muchos casos se favorece el desa-
rrollo de microorganismos antagonistas de patégenos, generando una barrera de bioproteccion para
la planta (Vos et al., 2012).

Produccion de sustancias fungicas

El micelio extrarradicular de las micorrizas también libera una serie de compuestos que
tienen un efecto supresor y/o estimulante en el sustrato circundante. Filién et al. (1999),
reportaron la estimulacion del crecimiento de Pseudomonas chlororaphis y Trichoderma
harzianum por exudados de los hongos formadores de MA, mientras que la germinacion de
conidios de Fusarium oxysporum f. sp chrysanthemi se redujo y el crecimiento de Clavibacter
michiganensis subsp michiganensis no se vio afectado. Otra evidencia clara de este meca-
nismo de accién fue demostrada por St-Arnaud et al. (1997) quienes cultivaron plantas de
clavel (Dianthus caryophyllus), familia Caryophyllaceae (especie que no forma micorrizas
arbusculares), en un sustrato infestado de Fusarium oxysporum f. sp. dianthi y observaron
que si las plantas de clavel eran cultivadas junto a plantas de Tagetes patula inoculadas y
no inoculadas con Glomus intraradices, el micelio proveniente de las raices colonizadas que
se extendié en el sustrato tuvo un efecto supresor en Fusarium. La sobrevivencia de las
plantas en presencia de micorrizas se duplicd, la severidad de los dafios fue menor y el

numero de propagulos del patégeno al final del ciclo del clavel fue menor.

Competicion por espacio y fuente carbonada

El crecimiento de los hongos micorricicos y el de muchos organismos fitopatdégenos depende de
los fotosintatos provistos por la planta huésped, por lo que existe una competencia por la captacion
de éstos. Cuando los HMA colonizan las raices de forma temprana, la mayor demanda de carbono
puede inhibir el crecimiento de los patégenos (Larsen y Badker, 2001). Es por este motivo que se ha
sugerido que la competencia por nutrientes, especialmente carbono, es la principal causa del efecto
de biocontrol mediado por HMA (Jung et al., 2012). Del mismo modo, existe una competencia por el
sitio, ya que al igual que los hongos formadores de micorrizas arbusculares muchos patégenos tienen
un crecimiento inter e intracelular en el vegetal (Pozo et al., 2010). Una investigacion llevada adelante
utilizando inmunomarcadores, demostré que en plantas micorrizadas de tomate que fueron posterior-
mente inoculadas con Phytophthora nicotianae, hubo una reduccién del crecimiento de las hifas del

patégeno en aquellas porciones de tejido que estaban micorrizadas. Si bien el crecimiento de un
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microorganismo no excluyd al otro, se observo que en los sectores de tejido que contenian arbusculos
la necrosis provocada por el patégeno disminuia significativamente (Cordier et al., 1996). En plantas
de tomate y pimiento micorrizadas con Glomus intraradices e infectadas con Nacobbus aberrans, la
colonizacion micorricica fue significativamente mayor que en plantas no infectadas, sugiriendo que la
colonizacion temprana de las raices por los HMA interfiere con la penetracion de los nematodos (Ma-
rro et al., 2014; Ruscitti, et al., 2019). En plantas de tomate infectadas con Nacobbus aberrans, la
inoculacién con G. intraradices mostré un efecto benéfico al reducir el nUmero de agallas en las raices
y disminuir la reproduccién del nematodo (Lax et al., 2011; Garita et al., 2019). El mayor volumen
radicular de las plantas colonizadas por el hongo Funneliformis mosseae, parece compensar el me-
nor crecimiento radicular de plantas infectadas con nematodos endoparasitos migratorios (Elsen et
al., 2003). Este efecto es dependiente de la especie de nematodo, el HMA y la planta, ya que el
aumento en la ramificacién de las raices podria tener un impacto negativo en la planta hospedadora
debido a un aumento en los sitios potenciales de infeccién.

Induccion de resistencia

El ingreso de los hongos micorricicos en las raices puede provocar una respuesta de defensa
donde se desencadena una serie de cambios bioquimicos que pueden darse a nivel local o de
forma sistémica. La micorrizaciéon provoca una reaccion en la planta, en la que proteinas vincu-
ladas a la patogénesis son secretadas en los espacios intercelulares, incluyendo un incremento
en la sintesis de enzimas hidroliticas, como quitinasa y B-1,3-glucanasa (El-Khallal, 2007), asi
como enzimas asociadas con la sintesis de compuestos fendlicos, fitoalexinas y barreras estruc-
turales como la lignificacién de las paredes celulares (Guillon et al., 2002). Estudios recientes
determinaron que dichas respuestas ocurren mas rapidamente en plantas micorrizadas compa-
radas con las no micorrizadas ante el ataque de patdgenos, lo que actuaria a modo de Resisten-
cia Sistémica Inducida, preparando a la planta para enfrentar nuevos ataques (Pozo et al., 2010).
La rapida induccion o mayor activacion de las respuestas de defensa tras la colonizacion por un
agente bioldgico externo se denomina “priming” o “potenciacion”.

La Resistencia Sistémica Inducida por HMA es importante en el control de patégenos foliares,
comedores de hojas y necrotrofos, e involucra el incremento en los niveles de acido jasmonico (AJ)
que actua como molécula sefial. En un trabajo publicado por Kloppholz et al. (2011) se determiné
que el hongo Glomus intraradices secreta una proteina que parece atenuar el sistema de defensa
de la planta y promover el estado biotréfico del hongo ya que éste necesita mantener a su hospe-
dante vivo para su supervivencia. Los organismos bibdtrofos deben evitar la elicitacion masiva de
respuestas de defensa, que no solamente pueden matar al patdgeno, sino también al hospedante.
En las interacciones simbidticas, se ha podido determinar que se presentan fluctuaciones de los
niveles de ROS en etapas tempranas del establecimiento de la simbiosis compatible tanto en rizo-
bios como en HMA, acompanado por la emisidon de sefales moleculares como la produccion de

flavonoides en leguminosas y estrigolactonas y factores Myc (disparadores o activadores de las
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respuestas simbidticas) en plantas micorrizadas en células cercanas a aquellas colonizadas, lo
cual sugiere que éste pude ser un mecanismo de control de la colonizacién (Fester y Hause, 2005).
El estrés biodtico también provoca un desequilibrio en la produccién de ROS. Las ROS, como el
radical superoxido (Oz), el peréxido de hidrogeno (H202) y el radical hidroxilo (OH), ocurren nor-
malmente en el metabolismo celular; sin embargo, bajo condiciones de estrés, su produccién puede
aumentar provocando la oxidacién de lipidos, proteinas y acidos nucleicos. Las plantas micorriza-
das incrementan la actividad de enzimas antioxidantes como la peroxidasa, catalasa y superéxido
dismutasa, para contrarrestar el dafio oxidativo (Lambais et al., 2003). Con respecto a la interaccion
del HMA con Meloidogyne incognita (una especie de nematodo fitoparasito), se pudo determinar
en las plantas micorrizadas con Glomus mosseae e infectadas con el nematodo, una reduccién de
la infeccidn y una mayor expresion de genes de defensa, sugiriendo que la ruta de sintesis de
fenilpropanoides y el metabolismo de las ROS son cruciales en la induccién de la resistencia indu-

cida contra nematodos (Figura 4.4) (Vos et al., 2013).

Nematodo en
elinteriorde
laraiz

Figura 4.4: Plantas de tomate infectadas con Nacobbus aberrans (A). Raices de tomate con agallas producidas por el
nematodo (B). Raices de tomate inoculadas con Funneliformis mosseae e infectadas por el nematodo (C).
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