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MICORRIZA

Se conoce con el nombre de micorriza a la asociacion mutualista establecida
entre las raices de la mayoria de las plantas (tanto cultivadas como silvestres) y
ciertos hongos del suelo

Esta palabra tan llamativa y de la que tanto se habla Gltimamente en Bonsai,
no es mas que la unién de un hongo y las raices de casi todos los arboles

Proviene del griego y define una de las muchas simbiosis que existen en la
naturaleza, todas espontaneas




Esta simbiosis es un fendmeno universal en los vegetales.

Entre el 90 y 95 % de las plantas superiores son contenedoras de
micorrizas

En este caso es entre un hongo o micelio (mycos) y las raices (rhizos) de
una planta

En todas las asociaciones simbioéticas los participantes de esta union reciben
beneficios

Como se ha dicho antes las micorrizas son 6rganos formados por la raiz de
una planta y el micelio de un hongo. Funcionan como un sistema de absorcion que
se extiende por el suelo y es capaz de proporcionar agua y ndtrientes (nitrégeno y
fésforo principalmente) a la planta, y proteger Ias& contra algunas
enfermedades. El hongo por su parte recibe de la plang res provenientes de

la fotosintesis. %
Los hongos formadores de micorrizas az@ﬁares pertenecen a la clase

Zigomicetes y se caracterizan porque producen,\a lo largo de su ciclo de vida, unas
estructuras conocidas como arbusculos ,(en*tedos los casos) y vesiculas (en la
mayoria de ellos). Las vesiculas son ras globosas e irregulares que acttuan
como 6rganos de reserva de Los arblsculos son las estructuras
responsables de la transferencia“bidireccional de nutrientes entre los simbiontes,
realizada en la interfase planta-% producida a este nivel

Existen miles de s?es de hongos micorricicos que forman esta simbiosis
con los arboles. La a de las familias de plantas superiores de la Tierra
forman micorrizas.

Esta Is fue descubierta por el botanico aleman Frank en 1885,
observando lasvaices de algunos arboles forestales

En 1900 el francés Bernard puso de manifiesto su importancia basandose
en los estudios realizados sobre las orquideas

Al principio se suponia que esta union era excepcional , pero con los
estudios posteriormente realizados ahora se conoce, que practicamente la
totalidad de las plantas verdes,( con algunas excepciones), viven en simbiosis con
hongos.

Y esto es asi para musgos, helechos y fanerogamas

Después de las primeras investigaciones sobre los hongos encontrados en
los arboles forestales, posteriormente en 1910 se empezaron ya a estudiar en los




arboles y plantas cultivadas , poco después de, son los trabajos Mosse en
Inglaterra, 1955, cuando se empieza a reconocer la importancia y la generalidad de
esta simbiosis.

Beneficios de los hongos micorricicos
Para las plantas verdes

» Incrementan el area fisiol6gicamente activa en las raices.

» Aumentan la captacion de las plantas de agua y nutrientes como fésforo,
nitrdgeno, potasio y calcio del suelo

» Se reafirma tolerancia de las plantas a las temperaturas del suelo y acidez
extrema causadas por la presencia de aluminio, magnesio y azufre.

» Proveen proteccién contra ciertos hongos patégenos todes.
> Inducen relaciones hormonales que hacen que das\aices alimentadoras
permanezcan fisioldgicamente activas por peri ayores que las raices

no micorrizadas.

Para el hongo: reciben principalmer@éhidratos y vitaminas desde las
plantas.

El proceso de formacién de | '%sis comienza con la germinacién de las
esporas de resistencia en el cuando las condiciones ambientales de
temperatura y humedad son fa S.

hasta encontrar una spedadora, donde forma entonces una estructura
similar a un apresori enetra entre las células epidérmicas o a través de los
pelos radicales. ues de la penetracion comienza la colonizacién del tejido
parenquimati la raiz. En la capa interna de este tejido se forman los
arbusculos, p@cidos por una ramificacion masiva de la hifa después de penetrar
la pared celular

Tras la emision de%}o o tubos germinativos, el micelio del hongo crece
0

Cuando la infeccion interna esta bien establecida, las hifas del hongo
pueden crecer externamente desde la raiz de la planta hacia el suelo (micelio
externo) y explorar un volumen de suelo inaccesible a las raices; con ello la planta
aumenta considerablemente su superficie de absorcion, de 100 a 1000 veces (Gill,
1995), y por tanto su capacidad de captacion de nutrientes y de agua.

Los hongos formadores de micorrizas arbusculares producen, normalmente,
esporas a partir del micelio externo, y también en algunos casos, las forman en el
interior de la raiz a partir de micelio interno. Las esporas de resistencia pueden
permanecer inalteradas en el suelo por mucho tiempo, mientras que las hifas del
hongo se colapsan tras una permanencia en suelo de 2 a 4 semanas Si no
encuentran una raiz hospedadora, (Bolan y Abbott, 1983).




Las micorrizas nunca sobrepasan la endodermis de la raiz, es decir, jamés
contactan con los haces vasculares de la planta. Esto las diferencia de los hongos
patégenos.

Segun la relacion entre el hongo micobionte y la planta, podemos clasificar
las asociaciones entre estos como:

» Asociaciones endofiticas. Se trata de uniones no especificas entre plantas y
hongos. Ni el hongo ni la planta dependen el uno del otro. Son ubicuas en
todas las plantas y no representan ninguin grado de compromiso.

> Asociaciones mutualistas equilibradas. Ambos mie %de la asociacion
a‘el

liberan substancias que son recursos limitantes p tro simbionte. Las
plantas suelen proporcionar carbohidratos vy ngos abastecen a la
planta de nutrientes minerales de baja i en el suelo, que son

dificiles de captar por la planta. A

> Asociaciones explotadoras. En egescaso, existe una fina sincronizacién de

la morfologia y fisiologia defd inados ¢érganos de la planta para
conseguir un mayor con cobre el hongo micobionte. Esto es una
tendencia evolutiva que %resultar en plantas mico-heterotrofas, sin
clorofila y totalmen %p%ndientes del hongo para abastecerse de
nutrientes mineral energia. El hongo, sin embargo, parece no
beneficiarse de % ciacion.

O%

En las plantas

Appressoriu &_’ _ micorrizadas se produce
bt entry point Epidermis tercellutar un aumento del
Intracellutar i Hypodermis hyphainair | contenido de  agua,
hyphae ———— channel debido a un aumento de
— ' la conductividad hidrica

s i Arbuscules] de la planta o a una

Vesicle™ Cortex "Ef disminucién  de la

= resistencia al flujo de

agua a traves de ella.

También puede ser debido a una mayor absorcion a través de la extensa red de
hifas externas del hongo MA, extendidas mas alla de la zona a la cual tiene acceso
directo el sistema radical. La planta hace un mejor uso del agua y es capaz de
recuperarse mas rapidamente en caso de estrés hidrico




El efecto m&s importante que producen las MA en las plantas es un
incremento en la absorcion de nutrientes minerales del suelo, que se traduce en un
mayor crecimiento y desarrollo de las mismas. La expansion del micelio externo del
hongo por el suelo rizosférico es la causa principal de este efecto, permitiendo la
captacion de los nutrientes mas alla de la zona de agotamiento que se crea
alrededor de las raices, por la propia absorcion de la planta

TIPOS DE MICORRIZAS J

Segun estudios realizados en las regiones bor ’é&:mpladas existen
unas 5.000 especies de hongos carpoforos (princi e Basidiomycetes) en
asociacion con raices de arboles forestales y asi SKS lece uno de los tipos de
micorrizas

En las selvas tropicales las raices G?As arboles frutales y de casi el resto

de las plantas verdes, estan asociados gos inferiores, microscopicos y que no
producen carpéforos &
Estos hongos, aunque p es en casi todo el planeta, asociados con casi

todas las plantas verdes, establécen otro tipo de micorrizas y no pertenecen mas
que a 6 géneros 'y alreded% un centenar de especies

Se conocen e micorrizas distintos:

Ectorlzas (ECM),

E icorrizas o Micorrizas vesiculo-Arbusculares (VAM),
Ectendomicorrizas,

Arbutoides,

Monotropoides,

Ericoides y

Orquidioides.

VVVVVVY

Las micorrizas de tipo vesiculo-arbuscular (VAM) son las mas extendidas en
el reino vegetal, luego les siguen las ectomicorrizas (ECM), que aparecen en
ciertas familias de gimnospermas, Dicotiledoneas y un género de
Monocotiledoneas. El resto de tipos de micorrizas quedan restringidos a familias de
plantas especificas.




Ciertas familias de Angiospermas carecen de micorrizas en las raices (NM),
y existen también plantas que pueden o no poseer micorrizas (micorrizas
facultativas).

Los hongos que actualmente forman micorrizas de tipo VAM pertenecen a
un orden de zigomicetes, los Glomales, y a los géneros: Glomus, Acaulospora,
Scutellospora, Gigaspora, Paraglomus y Archaeospora. Estos hongos son
incapaces de crecer sin las plantas.

Las asociaciones de tipo VAM sson poco especificas, es decir que una
especie de hongo puede infectar a un gran nidmero de especies vegetales. Son
mucho menos sensibles a las agresiones externas que las ectomicorrizas, sus
esporas germinan con facilidad alejadas de raices vivas y pueden crecer
considerablemente sin contacto con ninguna raiz, lo qu& rmite localizar a
éstas.

La colonizacion del hongo se extiende po epidermis y el parénquima
cortical (nunca penetra en la endodermis%I los tejidos vasculares y
meristematicos). En la capa interna del p ma se forman los arbusculos,
producidos por una ramificacion masiva d& hifa después de penetrar la pared
celular. La hifa ramificada se encuem%deada por la membrana plasmatica de
las células del parénquima cortical #Siendlo el espacio apoplastico producido entre
la membrana plasmatica y el ho@ ona de intercambio de nutrientes.

Las vesiculas son truEuras globosas e irregulares que actian como

organos de reserva de li , Y NO siempre aparecen.
Hay dos tipo@és comunes, extendidos y conocidos
» ECTO IZAS

» ENDO RRIZAS

En las ectomicorrizas el micelio invade la raiz sin entrar en el interior de las
células, de aqui el nombre de ectomicorrizas.

En las endomicorrizas el micelio invade la raiz, inicialmente es intercelular,
pero luego penetra en el interior de las células radicales, desde la rizodermis hasta
las células corticales.

Cada tipo se distingue sobre la base de la relacion de las hifas del hongo
con las células radicales del hospedador.




ECM (ECTOMICORRIZAS)

Estan ampliamente dispersas en la naturaleza y se estima que el 10% de la
flora mundial presenta este tipo de asociacion. Principalmente las familias
Pinaceas, Betulaceas, Fagaceas, y también Ericaceas y algunas Myrtaceas,
Junglandaceas y Salicaceas.

Los hongos que forman estas micorrizas son en general los conocidos
hongos de sombrero, como "amanitas" y "boletos”. Solo en Norte América son mas
de 2.000 especies, en su mayoria Basidiomycetes y algunos Ascomycetes
("trufas").

ipan al menos 6000
iéen Ascomicetes y
egiones tropicales y del

En la formaciéon de este tipo de micorrizas part
especies de Basidiomicetes (principalmente),
Zigomicetes, pero su diversidad es poco conoci
hemisferio Sur.

Las ectomicorrizas crecen en el ext \ las raices formando una capa o
manto que las envuelve, creciendo hagia,el interior entre las células (apoplasto)
formando un reticulo que recibe el nO}Q e “red de Hartig”.

Las ectomicorrizas en gen n bastante especificas, o que implica que
una especie de hongo solo pue?h’vir con una o unas pocas especies de plantas.
Normalmente, sobreviven rante cortos periodos de tiempo si no estan sobre
una raiz viva y adema &"ﬁe sus esporas pueden germinar (con dificultad ) sin
contacto con una u crecimiento es muy limitado y, si no encuentran

enseguida una r@ ren

Los h e este grupo son también especificos al medio (suelo, clima,
etc...) y en eral mucho mas sensibles a las agresiones externas que las
endomicorrlzas.

VAN (ENDOMICORRIZAS)

El segundo tipo mas extendido de micorrizas provoca pocos cambios en la
estructura de la raiz. Generalmente no se observa un crecimiento denso de hifas
en la superficie de la raiz, no hay un manto. Sin embargo hay una red miceliar
interna. El micelio penetra en la raiz, donde inicialmente es intercelular, pero luego
penetra en el interior de las células radicales, desde la rizo dermis hasta las células
corticales.




Una vez dentro de las células, forma mindsculas arborescencias muy
ramificadas que se llaman arbusculos. Estos arbuUsculos son los que aseguran una
gran superficie de contacto entre ambos simbiontes. Estos arbusculos tienen una
vida efimera, de algunos dias hasta algunas semanas, y siempre terminan por ser
digeridos por la planta hospedadora.

También en el interior de la raiz se encuentran comunmente vesiculas, que
son los 6rganos de reserva del hongo. Por la produccion de estas vesiculas y
arbusculos, estas micorrizas reciben comunmente el nombre de V-A.

Este tipo de micorrizas es muy frecuente y esta extendido en todo el planeta.
Se la encuentra en la mayoria de los arboles de las zonas tropicales y algunos
arboles de bosques templados, como el arce y el fresno, y a as coniferas como

la araucaria. &

La mayoria de las plantas arbustivas y h% S poseen este tipo de
asociacion, y casi la totalidad de las plantas cul %\ , con la excepcién de las
cruciferas y las quenopodiaceas. \

solo grupo, las Glomales (Zygomy con seis géneros y un centenar de
especies distribuidas en todos Ios@ ntes.

Estos hongos inferiores que for%endomicorrizas V-A pertenecen a un

Estos hongos son es rict%%nte simbidticos, y no pueden ser cultivados en
cultivo puro, 0 sea en au$w~'a de su hospedador, contrariamente a los hongos

ectomicorricicos. %

OTROS Tl E MICORRIZAS J

Angiosperma Pino En las orquideas hay también
rifas externas X e,  endomicorrizas orquidioides,
lamadas de ovillo, y tal vez
representan el tercer tipo mas
importante de micorrizas, ya que
estas plantas son muy dependientes
en estado juvenil, del protocormo, de
R estos sus hongos simbiontes. Una
vez que la planta crece y foto
sintetiza, generalmente se independiza del hongo.

ifas del manto

i Células
§ -« epidérmicas
Red de
i Hartig
—i———— Hipodermis

Células del
- cortex

. - Endodermis —




» Ectendomicorrizas, donde se pude apreciar la formacion de un manto,
junto con la penetracion de hifas a las células.

» Ericoides, son las mas sencillas, con raices muy simples e hifas penetrando
en las células para formar ovillos.

» Arbutoides, donde también tenemos un manto externo junto con hifas que
penetran a las células para formar rulos.

» Monotropoides, diferenciada apenas por la forma de penetracion de las
hifas a las células radicales.

El primer tipo se caracteriza por una modificacion morfologica de la raiz que
pierde sus pelos absorbentes y generalmente los s se ramifican
profusamente y se acortan ensanchando

El extremo de una raiz ectomicorrizada tipi te estd cubierta por un
manto de hifas, como una vaina, que puede serﬁ una capa floja hasta seudo-
parenquimatica. Desde este manto se extien red de hifas entre las primeras
capas de células de la corteza radical y ra&llegan hasta la endodermis, pero
sin entrar en el interior de las células, %qui el nombre de ectomicorrizas. Esta

red se llama "red de Hartig", donde ifas también pueden tener muy variadas
formas. Desde el manto hacia af extiende la red miceliar, incluso llegando a
formar cordones especializado conduccion de sustancias.

El origen d ongos micobiontes.

Los h&s gue forman micorrizas VAM (orden Glomales, dentro de los
zigomicetes) se consideran los mas primitivos, debido a la simplicidad relativa de
sus esporas, la falta de reproduccion sexual y a que hay muy pocas especies, pero
se asocian con las raices de una gran diversidad de plantas, los rizomas y
gametofitos de los helechos, y también establecen relacion con hepaticas tales
como las Metzgeriales y las Marchantiales.

Las simbiosis de tipo VAM estan muy extendidas en la flora terrestre, lo que
nos sugiere que este caracter debe ser ancestral en las plantas .La antigiiedad de
estos hongos ha sido estudiada mediante analisis filogenéticos basados en los
datos obtenidos de la secuenciacion del DNA de los taxones vivos. Se trata de uno
de los grupos mas antiguos de hongos verdaderos.
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Existen hifas y vesiculas en fosiles de la flora de Rhynie Chert. Un reciente
examen de los rizomas de Aglaophyton (=Rhynia) major, un fésil catalogado por
muchos autores como un ancestro de las plantas vasculares, mostraba arblsculos
perfectamente preservados. Esto explicaria como suplia Aglaophyton las
exigencias nutricionales que no podia abastecer con sus vastos rizomas.

Los Glomales se diversificaron durante el Paleozoico y el Mesozoico, pero la
relacion con la evolucion de la flora terrestre es poco conocida.

-

Para la formacién de las micorrizas, Iq' eras plantas tuvieron que
contactar necesariamente en algin moment s antepasados de los hongos

micobiontes. Los diferentes tipos de hongo habitaban ya el medio terrestre y
qgue pudieron ser los primeros coloniz c%de las plantas eran de tipo saprofitos,
. os candidatos mas probables son los

parasiticos o de la superficie del s
saprofitos, ya que poseen las enzi gue se requieren para penetrar las paredes

de las células vegetales. ?\

Muchas de las cara \ticas de los hongos micobiontes, requeridas para la
lantas podrian haber aparecido en asociaciones

asociacion efectiva %
anteriores con cian@ as.

A pesar de que la mayoria de
grupos avanzados, como las hierbas,
retuvieron las primitivas micorrizas
VAM, otras plantas se asociaron con
hongos septados.

Numerosos arboles y algunos
arbustos (Gimnospermas, Gnetales y
Angiospermas) forman un tipo
especial de micorrizas (ectomicorrizas
o ECM) con hongos septados.

Los hongos formadores de
ectomicorrizas (ECM) —
Basidiomicetes y, en menor proporcion, Ascomicetes y zigomicetes- son
posteriores a los formadores de VAM. Como ya hemos dicho, se trata de hongos
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septados que, en muchas ocasiones, producen fructificaciones epigeas (setas),
hipégeas (trufas) o en forma de costra. También hay casos estériles, que no
producen ningan tipo de fructificacion (Cenococcum geophilium) o cuya
fructificacion es muy infrecuente.

Los fosiles con ectomicorrizas mas antiguos que se conocen se encontraron
en raices de Pinnus del Eoceno, lo que demuestra que este tipo de micorrizas ya
estaba establecido hace, al menos, 50 millones de afios. Se cree que las
ectomicorrizas desplazaron las micorrizas VAM conforme fueron emergiendo. Sin
embargo, hoy en dia coexisten ambos tipos de micorrizas en las raices de algunos
grupos de angiospermas (como Salicaceae o Myrtaceae) y gimnospermas.

El origen polifilético de las ectomicorrizas implica una gran diversidad
funcional en estos hongos: algunos utilizan N inorganic ros usan fuentes
organicas, y lo mismo con el fosforo; algunos son capa evdegradar la roca o
adquirir nutrientes de otros componentes del suelo, a habilidad de poder
utilizar substancias como el N o el P en sus formas as, es probable que sea
una reminiscencia de su pasado saprofito. A

olica

Por las peculiaridades metat%_I antes comentadas, estas
ectomicorrizas permiten la colonizaciéns de Suelos donde se acumula materia
organica, por ejemplo, en zonas temp y boreales.

El hecho de que haya ci@.géneros de hongos asociados a especies
concretas de arboles es una c? videncia de la coevolucion hongo-planta. Es
curioso que en las zonas ﬂ{: abundan los hongos productores de cuerpos
fructiferos hipdgeos, coi con zonas donde abundan los depredadores
micofagos. Estos h % 0 se conocen en la naturaleza en ausencia de las
plantas hospedadoé

Adema @Ias asociaciones VAM y ECM, existen otros tipos de
asociaciones hongos septados, que afectan a taxones mas restringidos y que
cabe mencionar. Determinados grupos de Ascomicetes forman endo- o
ectendomicorrizas Unicamente con miembros de las familias Ericaceae vy
Epacridaceae (micorrizas ericoides). Estas asociaciones permiten la utilizacion de
materia organica muerta y la colonizacion de suelos donde nitrégeno y fosforo
estan poco o nada mineralizados.

Las orquideas verdes establecen asociaciones micorricicas con hongos
(Basidiomicetes) del suelo, que se creen imprescindibles para la germinacién de
las semillas y para el crecimiento correcto de los adultos. Las micorrizas con
orquideas son intracelulares y las hifas adquieren una forma rizada caracteristica.
No parece que las orquideas aporten beneficio alguno a los hongos; es mas, éstos
parecen crecer igual de bien con y sin la planta hospedadora.
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Muchas orquideas poseen asociaciones con especies de hongos que varian
segun la zona geografica. Segun parece, los hongos que se asocian con orquideas
son, en realidad de un grupo “cajén desastre”, con muchos origenes diferentes y
en la actualidad, las orquideas parecen seguir reclutando nuevos linajes de
hongos.

Existen otras asociaciones muy especializadas, como las que se establecen
entre las plantas articas y de las zonas altas de los Alpes, que forman micorrizas,
muy a menudo los denominados “hongos septados oscuros”.

Tras todos estos ejemplos de asociaciones simbidticas hongo-planta, es
necesario mencionar que no todas las plantas establecen este tipo de relaciones.
proximadamente del 10% de las plantas, incluyendo familias enteras de
angiospermas (por ejemplo: Joncaceae, Chenopodiaceae y @icaeeae), son no
micorricicas, y compensan esta falta con estru sV¥Yradiculares muy
especializadas. é

Encontramos especies no micorricicas en |
de micorrizas, o también en habitats hume
nutrientes minerales es mas facil y la difusion
los hongos).

perturbados, sin indculos
acuaticos (el acceso a los
oxigeno limita el crecimiento de

Los musgos son el unico taxéﬁ&to rango dentro de las plantas donde
faltan por completo las asocia con hongos. Su escasa diferenciacion
anatomica y morfoldgica, jun n su forma de vida poikilohidra son una
reminiscencia de las algaNer stres de vida libre. Esta tolerancia al estrés
nutricional es una estra%&sxitosa tan solo en unos pocas condiciones, pero no

en todas. 5

La coevoluc@ntre hongos micobiontes y plantas.

La secuencia de acontecimientos que se proponen para explicar el origen
de las asociaciones micorricicas poseen un gran componente teérico, debido al
escasa informacion sobre estos reflejada en el registro fosil.

La evolucion de las micorrizas puede deducirse, de alguna manera,
contrastando el tipo de asociacion planta-hongo mas antigua (VAM) con otras
asociaciones de aparicion mas reciente. Las tendencias evolutivas observadas
son:

» El incremento del control de la asociacion por la planta hospedadora,
aumentando la complejidad de la zona de intercambio de materiales entre
los dos componentes de la micorriza.
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» Aumento de la especificidad del hongo por la planta y por el habitat.

» Las micorrizas facultativas (plantas no dependientes de hongos), y las
micorrizas explotadoras (plantas muy o totalmente dependientes de los
hongos), ocuparian los polos opuestos del continuo evolutivo, situdndose
las asociaciones mutualistas equilibradas en el centro.

Por lo tanto, cabe esperar que a lo largo de la evolucion de las micorrizas se
dé el aumento de los niveles de compromiso planta-micobionte y se incremente
también la especializacion hongo-hospedador. En la siguiente figura se ilustran los
diferentes pasos en el continuo evolutivo para la formacion de los tipos de
asociaciones actuales:

Asociaciones endofiticas. Los hongos endofiticos &bicuos en las plantas
y son la fuente mas probable de generacion de nue %ciaciones entre plantas
y hongos. Todo empezaria como asociaciones s, donde tanto la planta
como el hongo pueden crecer sin proble e forma aislada. Los hongos
endofiticos podrian beneficiarse de la ocupaci la planta porque:

» tendrian un buen accesé&dados ricos en azucares de la propia
planta,

» tendrian un accbi rivilegiado a los componentes organicos de la
planta tras | de ésta,

> se sup@n las relaciones de competitividad, predacion y parasitismo
con organismos del suelo (Durante el Paleozdico existian ya
e@ s de hongos mico parasitos similares a los que atacan
acttalmente a los hongos formadores de VAM. Por lo tanto, cabe
esperar que se estableciese una presion de seleccion favorable para
los hongos endofiticos, que se libraran del mico parasitismo creciendo
en el interior de organos de la planta).

Los primeros endofitos, por tanto, proporcionarian a la planta pocos o
ningun beneficio, pero la seleccion natural favoreceria la combinacion planta-hongo
por las causas explicadas anteriormente. Estos endoéfitos quedarian restringidos a
espacios intercelulares en los tejidos de las plantas.

Existen fosiles del Paleozoico con hongos parasiticos (de plantas) , por lo
qgue es probable que los primeros beneficios que aportaran los hongos endéfitos a
las plantas fueran de defensa contra hongos fitopatdgenos. Las relaciones
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antagonicas  entre  hongos

parasitos y enddfitos son

comunes en la actualidad y son
Epiderme el principal beneficio para las
plantas en algunas
circunstancias.

Esporo Hifa

Estoma

/o Lacuna Folha

Las primeras plantas
terrestres crecerian a plena luz
del sol, produciendo un exceso
de compuestos organicos que
acumularian como almidén y que también irian a parar al suelo a través de
escapes, en forma de exudados. Ademas serian estructuralmente débiles y
precisarian de una gran permeabilidad para la adquisicion ilentes a traves de
toda su superficie. &

~ Haustério

El primer paso para la evolucién desd os enddfitos a hongos
micobiontes seria el incremento de la eficie@g la absorcion de alimento
producido por las plantas, lo que conduciria unos casos, a la dependencia
total del hongo a la planta para la adquisicié&nergl’a.

En la fase endofitica de la e i@n, los beneficios para la planta serian
limitados, por lo que es improbakle “que las plantas mostraran presiones de
seleccién para ser mejores habita a los hongos.

Asociaciones mutualistas equilibradas.

Como ya he entado anteriormente, las primeras plantas terrestres
sintetizarian gran c d de compuestos ricos en carbono que acumularian como
almidon y que Ir an al suelo como exudados. Sin embargo, es probable que
estas planta% eran mas limitado el acceso a los nutrientes minerales, porque
sus vastos rizomas no serian eficientes en la absorcion de estos. Es muy probable
que las primeras plantas terrestres crecieran en suelos no mas fértiles que los que
conocemos en la actualidad. La disponibilidad de nutrientes seria también mucho
mas baja en los suelos secos del medio terrestre, en relacion con los medios
acuaticos donde evolucionaron las plantas en primer lugar.

Los hongos, que ocuparon los suelos mucho antes que las plantas (muy
probablemente huyendo del parasitismo), habrian adquirido en el transcurso de la
evolucion estrategias eficientes para la busqueda y absorcion de nutrientes
minerales en el suelo. Algunas de las estrategias que poseen las actuales
micorrizas incluyen la amplia capacidad de dispersion a través de los substratos,
respuestas eficientes a fuentes temporales y localizadas de nutrientes,
competencia con otros organismos del suelo y produccion enzimas para liberar
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nutrientes organicos. Probablemente, los hongos del suelo, acumulaban cantidades
de nutrientes minerales mas amplias de las que requerian para su uso inmediato,
para utilizarlas como reservas, para prevenir futuros contratiempos.

Es posible que las primeras micorrizas se formaran entre el hongo
Geosiphon y las cianobacterias, obteniendo de éstas el nitrégeno que requerian.

Los primeros procesos de intercambio, que probablemente empezaron en
una zona difusa de la planta, donde ciertas células del hongo endiofitico se
volvieron mas permeables. En un principio, estas células permeables supondrian
fugas de substancias del propio hongo, pero no habria presiones de seleccion para
evitarlas si las substancias que se escapaban no eran limitantes (estaban en
exceso). No obstante, es probable que se dieran fuertes presiones de seleccion

para la toma de substancias limitantes. Cambios a lo largo evolucion en las
funciones de membrana y en la estructura de las pareces lares, tanto del hongo
como de la planta, resultarian en lo que hoy cono como la interfaz de

intercambio tipica de las asociaciones micorricicas

Las asociaciones entre fico y micobi @n sincronizado su actividad
metabodlica en las células de la mterfaz% anera que acttan rapidamente,
durante un tiempo limitado y luego, procesos de intercambio cesan. Este
periodo limitado de funcionamiento po r@aber evolucionado como un mecanismo
de seguridad, para evitar pérdida esarias de energia, cuando la asociacion
no aporta beneficios. Sin emb @!to supone la necesidad imperante para las
plantas de renovar constantem los 6rganos, para seguir recibiendo beneficios
de las micorrizas. Las as ones equilibradas ocurren en érganos de la planta
gue han evolucionad %rte como habitats especializados para el hongo,
incrementando la e de los intercambios y/o limitando la extensién de las
asociaciones mi és

Los mos de reconocimiento para distinguir los hongos beneficiosos
(micobiontes) patégenos dafiinos habrian aparecido rapido, en los inicios de la
evolucion de las asociaciones equilibradas. Investigaciones con mutantes no
micorricicos (NM), ha identificado estadios clave en los procesos de colonizacion,
donde el reconocimiento del hongo por parte de la planta es necesario para la
formacion de la micorriza. El reconocimiento de la raiz por parte del hongo parece
Ser menos precisa, ya que hongos micorricicos intentan penetrar muchas veces en
raices no hospedadoras y otros érganos de la planta.

La digestion o colapso de las hifas es un caracter consistente de las
asociaciones de tipo VAM y con orquideas, pero su significado no estd muy claro.
Este proceso esta controlado por la célula hospedadora, pero puede ser impulsado
por las células del hongo. Tal vez, este rasgo evoluciond como un mecanismo de
defensa contra hongos patégenos, ya que se han encontrado diferentes enzimas
inducidas en las células del a raiz por hongos micobiontes y patogénicos. La
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digestion de las hifas no parece ser indispensable para la transferencia de
nutrientes en las asociaciones equilibradas, aunque si parece serlo en las
relaciones explotadoras. Es posible también que las primeras asociaciones planta-
hongo se basaran en la digestion del hongo, antes de que evolucionaran los
procesos de intercambio. Sin embargo, la capacidad de digerir las hifas tiene otra
consecuencia mas importante, ya que permite la re invasion de una misma célula
hospedadora por nuevas hifas, lo que incrementa la vida de las asociaciones.

Por lo tanto, los hongos micobiontes se habrian convertido a lo largo de la
evolucion en asociados especializados, con una capacidad reducida para el
crecimiento independiente y con dependencia total del huésped para conseguir la
energia. A su vez, las micorrizas supondrian para la planta la principal fuente de

nutrientes minerales. %

Asociaciones explotadoras. La llegada a esta fa n¥a evolucién de las
micorrizas implicaria el desarrollo de mecanismos e lanta para alcanzar el
control total del hongo micobionte. En la actualid ten plantas sin clorofila,
totalmente dependientes del hongo para conseguif\e ia y nutrientes minerales.

Evolucién de las raices. @

Muchos botanicos opinan que raices y tallos son érganos totalmente separados,
aunque hay cabe mencionar hay plantas que aparentemente presentan
organos intermedios, quegpueden ocurrir interconversiones raiz-tallo y que raiz y
tallo comparten mucho %os durante el desarrollo.

Es probable%as raices evolucionaran a partir de los tallos subterraneos
(rizomas) de Ia as. Segun se cree, todo comenzaria con raices vastas que
poseian rami% ones dicotomas (como ocurre en Selaginella), progresando hacia
raices con ramificaciones mas organizadas (helechos como Equisetum), luego
aparecerian las raices de las gimnospermas, que poseerian esbozos de capas de
células, y se finalizaria en la evolucién con las raices de las angiospermas, que
poseen capas de células organizadas y ramificaciones complejas. Sin embargo, no
podemos estar seguros de si hay un unico antecesor de las plantas con raices o en
gué linaje aparecieron las raices por primera vez.

Las raices de las plantas vasculares primitivas aun vivientes, tales como
Isoetes, Lycopodium y Selaginella, son muy parecidas a las raices tipicas de las
angiospermas, aunque hay casos, como Lycopodium, que carece de endodermis, y
cabe sefalar que solo Selaginella posee una banda de Caspary en la exodermis.

Los primeros fésiles de algo que podrian ser raices son de principios del
Devdnico, pero puede tratarse de estructuras intermedias, ya que carecen de
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caliptra. Por lo visto, las raices verdaderas aparecieron por primera vez en muchos
linajes de plantas (liquenes y licopodios) a mediados del Devonico, durante un
periodo de rapida diversificacion y aumento en la complejidad de las plantas. El
estado micorricico de estas estructuras es desconocido.

Cuando las plantas colonizaron el medio terrestre, fueron sometidas a una
fuerte presiébn de seleccion que condujo al aumento de la superficie de sus
sistemas de absorcion para adquirir los nutrientes minerales limitantes del suelo, en
paralelo con el incremento de los 6rganos fotosintéticos.

La evolucion de las raices muy probablemente empezé por diferenciacién de
tallos subterraneos (rizomas) en dos tipos especializados de estructuras:

» Tallos gruesos perennes que soportaban las e
sobre la superficie del suelo, propagaban la pl
reserva y formaban conductos para la distrib\"

ras que se alzaban
rvian como érganos de
el agua y los nutrientes.

» Tallos finos, largos y absorbentes, un\rgaban los hongos micobiontes y
explotaban un volumen mayor elo. Estos tallos serian reemplazados
mas a menudo que los tallos y& debldo a estreses de tipo ambiental.

Los dos tipos de tallos s%éneos habrian continuado divergiendo, debido
a las presiones de seleccig scritas arriba, adquiriéndose fenologias, patronesy
estructuras diferentes, %ﬁ era separada. La maxima diferenciacion ocurriria en
los tallos finos.

Las modif %s evolutivas de los tallos gruesos incluirian caracteres de
proteccion q . C|r|an la permeabilidad y que excluirian a los hongos. Los pelos
radicales evolteionaron, probablemente, a partir de los rizoides de las primeras
plantas, para incrementar el contracto con el suelo.

La teoria de la formacién gradual de las raices a partir de tallos se apoya en
gue comparten muchos de los mecanismos genéticos que participan en su
formacion.

Se han propuesto otras teorias, como que las raices se originaron a partir de
infecciones con Agrobacterium, pero esto es altamente improbable, debido a que
dichas infecciones solo podrian aportar una pequefa cantidad de todos los genes
gue participan en la formacion de las raices.

Las raices han continuado evolucionando hasta adquirir 6rdenes de
jerarquia en las ramificaciones, siendo cada ramificacion derivada de la anterior
mas fina y difusa. Esta heterogeneidad estructural culmina en un orden de finas
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raices laterales cuya finalidad es la exploracion del suelo en sus tres dimensiones.
Estas raices estan mayormente desarrolladas en las Angiospermas con raices sin
micorrizas (NM). Las raices laterales de bajo orden tendrian funcion de sujecién
mecanica, produccién de raices mas finas y transporte. Las etapas probables en la
evolucion de las raices a partir de rizomas son:

» Rizomas subterrdneos con dos morfologias evolucionarian en respuesta
al conflicto entre la optimizacion del disefio para la toma de nutrientes, la
formacion de micorrizas, soporte mecanico y supervivencia.

» Algunos tallos se volverian largos y estrechos para incrementar la
capacidad abortiva y el contacto con el suelo. Estos crecerian rapido y
presentarian fenologia diferente al resto.

» Otros rizomas continuarian siendo gruesos, y ’c&cionarian adquiriendo
caracteres de proteccion que limitarian la bilidad y facilitarian la
supervivencia a largo plazo en el suelo. \

» La formacién de micorrizas quedari @ingida a los rizomas estrechos,
los cuales crecerian cuando,e ngo fuera activo, y podrian ser
renovados cuando ello se reguiriesa, para proveer de suficientes habitats
para el hongo y que esto raran el abastecimiento de los nutrientes
minerales necesarios p@e&crecimiento de la planta.

\?\

La raiz como habitat os hongos.

Cada ti micorriza se asocia con un tipo caracteristico de sistema
radicular. La ices vastas de lento crecimiento y larga vida y relativamente
gruesas son tipicas de plantas que poseen asociaciones de tipo VAM obligadas, y
son las mas comunes en el reino de las plantas. Las plantas que poseen micorrizas
facultativas desarrollan sistemas radiculares mas finos y activos que en el caso
anterior, es decir, sacrifican parte del volumen del cortex para conseguir una
mayor capacidad de exploracion del suelo. Estas plantas han canjeado la “calidad”
de las asociaciones micorricicas por la capacidad de crecer en ausencia de dichas
asociaciones en suelos fértiles; pero aun son capaces de beneficiarse de estas
asociaciones, aunque de manera menos eficientes, para habitar suelos infértiles.
Los hongos tienen que gastar mas energia para formar asociaciones en estos
sistemas radiculares tan difusos, porque hay demasiados puntos de entrada en
relacion con el poco espacio que hay para albergar las hifas del hongo. Por lo
tanto, la evolucién de las raices de las plantas que forman micorrizas estara
constrefiida a la necesidad de formar asociaciones eficientes.
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Las primeras plantas terrestres, probablemente tuvieron pocas habilidades
para controlar las asociaciones con los hongos. Las raices permitirian a las plantas
ejercer un mayor control sobre dichos hongos, porque los ubicarian en capas de
células concretas y podrian controlar también la duracion de la asociacion y
también la extension del hongo, regulando el crecimiento radicular.

Las fuerzas de seleccion condujeron la evolucion de las raices a lo largo del
tiempo habrian surgido, en un principio, por las mismas propiedades del suelo, y
habrian empezado a actuar sobre las plantas cuando estas emergieron del agua.
Algunas de las fuerzas que actuarian sobre las primeras plantas terrestres serian la
inmovilidad de ciertos nutrientes en el suelo, la sequedad y la impedancia
mecanica. En muchas ocasiones, las soluciones para solventar los contratiempos
aportados por el medio terrestre implicarian caminos evolutives contradictorios en
la estructura, morfologia y fisiologia de las raices. Por eje @a raiz optimizada
para la captacion de nutrientes mediante las micorrizas rD&nuy diferente de una
raiz optimizada para la toma de agua o para el sosté lanta.

0S una gran variedad de
modelos de sistemas
radiculares, que se
adecuan a las
necesidades de la planta
en base al clima, tipo de
suelo, etc., en los que
han evolucionado.
Muchos autores opinan
gue las raices han
evolucionado como
organos-hogar para los
hongos micobiontes. Un

Por este motivo, en la naturaleza enﬁ

\

Eoe ol

Quitridiomicetos Zlgomlcetos Ascomlcet sidiomlcetos

basidiésporo

200sporos

Esporas con
flagelos

Esporas con
* e

Descomposicion/absorcion= Nutricion
Gliconenio = Reserva

Esporas reproduccion

Quitina pared celular

Hifas

claro ejemplo que podria
corroborar esto lo
encontramos en el cortex
de la raiz. Se sabe que
sus funciones son de
almacenaje y transporte
de solutos y agua al
cilindro central de haces
vasculares. No obstante,
se sabe también que
esta capa de células solo
tiene un papel activo

cuando se encuentra micorrizada. Salvo pocas excepciones, las micorrizas siempre
se forman en zonas vivas del cortex o la epidermis. Se sabe que las funciones del
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cortex son de almacenaje y sostén, pero estas actividades requieren menos
volumen. Se cree que el volumen es mayor de lo que se requiere, justamente
porque perder volumen significa perder capacidad de formar micorrizas eficientes.

Los hongos VAM son atraidos por las raices jovenes de las plantas
hospedadoras, siguiendo exudados solubles o volatiles que incluyen metabolitos
secundarios como los flavonoides, emitidos por la propia raiz. La penetracion inicial
del aparato radicular ocurre durante la fase del desarrollo en que aun se esta
formando la exodermis (esto hace pensar que los compuestos fendlicos que atraen
a los hongos micobiontes estan implicados en la sintesis de la suberina). Estas
sefales no son esenciales, ya que la colonizacidén de raices sin ex dermis ocurre
igualmente.

Las micorrizas vesiculo-arbusculares se inician cer@l apice. Son las
células de la exodermis suberizadas quienes controlan | trafa del hongo en la
raiz. Esta ocurre cuando aun no ha finalizado el proce suberizaciéon o cuando
la exodermis ya esta formada, a través de unas “céll@ saje” especializadas.

Las especies en las que ocurre esto ulti seen una exodermis dimorfica,
que alterna zonas de células largas, complet te suberizadas y células cortas,
con acumulaciones de
/& suberina tan solo en las
EXODERMIS [ o | EPIDERMIS i 4
- eniry c;gf) / ~iraetion Paredes radiales (células
- protaction - entry pasaje).
- permeability v - protection

- exchange ,
El  cortex, por

tanto, es el lugar de
e crecimiento de las hifas
g del hongo, por los

%O % espacios intercelulares o

@ el aerénquima (se forma

\J Cffo en raices que @ se
S

o encuentran en  suelos
- guide encharcados), y es el
- axchange
lugar donde se producen
los procesos de intercambio de substancias entre la planta y el hongo, en las

estructuras denominadas arbusculos.

El espacio apoplastico del cortex de las raices con VAM esta delimitado por
la endodermis y la exodermis, quienes probablemente controlan el transporte de
solutos en la zona de intercambio de la micorriza y limitan los exudados de la raiz a
un espacio confinado, lo que facilita al hongo la adquisicion de los recursos
facilitados por la planta.
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La exodermis ayuda también en la proteccion de los hongos inactivos de la
raiz, que sirven como futuros indculos. La endodermis delimita la expansion del
hongo, aunque no actia como barrera fisica, ya que aun no se ha producido la
suberificacion cuando el hongo penetra en la raiz. Ademas, el hongo penetra
facilmente a través de las células pasaje de la exodermis, con unas deposiciones
de suberina semejantes a las de la banda de Caspary de la endodermis. Parece,
pues, que la endodermis actia mas bien como barrera quimica, ya que a este nivel
se producen cambios abruptos en la concentracion de solutos y de gases disueltos,
que parecen frenar el crecimiento del hongo en esta direccion.

Algunas plantas con finos sistemas radiculares han adquirido la capacidad
de excluir los hongos micorricicos de la raiz, originando ramas filogenéticas no
micorricicas. Estas raices poseen el mayor grado de complejidad de todos los tipos
existentes; asi mismo, son capaces de sintetizar y exc ran variedad de

substancias entre las que aparecen potentes fungicidas. E
0os sistemas radiculares

Algunas plantas sin micorrizas han adquiri
especiales, denominados “en clister”, los cuales n compuestos orgénicos al
medio para modificar el pH de la rizosfer. cilitar asi la movilizacién de
determinados nutrientes.

Las plantas sin micorrizas so es de excluir de sus raices hongos
glomales, emitiendo a la rizosferastacteres inhibidores de la germinacion de las
esporas, del crecimiento de las hi e la formacién del apresorio que utilizan los
hongos VAM. %‘

AN N .
v La divergencia estructural y quimica de las

plantas sin micorrizas sugiere que la evolucién de los
caracteres de la raiz ha sido restringida por la
necesidad de mantener las relaciones con los hongos
micobiontes. Por eso, las plantas con micorrizas no
han adquirido defensas potentes contra hongos
patdgenos si estas afectaban a sus aliados fungicos.
No se sabe cual es el mecanismo que utilizan las
plantas que poseen un unico tipo de hongo micobionte para excluir al resto de
hongos de la raiz, ni como establecen las plantas sus preferencias hacia especies
concretas de hongos.

Método mas comun de inoculaciéon con hongos formadores de micorrizas
arbusculares. Inoculacion de porta injertos de frutales en vivero en el momento del
trasplante a contenedores de mayor capacidad.

Hay otros aspectos relacionados con los hongos formadores de micorrizas
arbusculares (MA) y su aplicacion.
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La existencia de estos hongos en el suelo hace que se produzcan una serie
de interacciones con otros microorganismos que viven también en ese habitat. La
micorrizosfera es la rizosfera de una planta micorrizada, y es en ella donde se
producen las interacciones que se pueden resumir como: Interacciones con
microorganismos beneficiosos y con funciones especificas, e Interacciones con
patdgenos.

Entre los microorganismos beneficiosos podemos citar a las bacterias
promotoras del crecimiento vegetal (PGPR), a las bacterias fijadoras de nitrégeno
(tanto libres como simbiontes ), a los actinomicetos y a algunos hongos saprofitos
gue actian como antagonistas de patégenos del suelo y que pueden ser
empleados para el control biolégico.

En muchos casos las interacciones establecidas @de tipo positivo,
llegandose a registrar un efecto de sinergismo, donde la cia de la MA y del
otro microorganismo produce un incremento del crecm@, vigor y proteccion de
la planta

Se han propuesto una serie de mecanls@a ravés de los cuales ocurre la
interacciébn micorrizas/patégenos, ya que ho ha demostrado nunca que los
hongos MA actlen directamente sobre € sea por antagonismo, antibiosis, 0
por depredacién, sino que su efe %ﬂndlrecto. Los mecanismos son los
siguientes

» Cambios en la nutricion lanta hospedadora

» Alteraciones en Ia \acién radicular. Un mejor estado nutricional de la

planta puede us exudados y alterar asi las poblaciones de
microorgani sea por alteraciones en la germinacion de esporas de
hongos p. 0S Yy sSu penetracion, que en la mayoria de los casos se
produ stimulos de las propias exudaciones radiculares.

LAS MICORRIZAS Y EL BONSAI

Por los beneficios que las micorrizas causan a las plantas, las
investigaciones de eminentes bidlogos no cesa, ya hay mucha documentacion y se
espera poco a poco ir avanzando mas en estos beneficios

Todos guardamos trozos de micorriza vieja de nuestros pinos y la
reintroducimos en la nueva tierra al transplantar ¢Funciona? Si, casi siempre. En
realidad deberian haber suficientes esporas, clamidoesporas, esclerotia, partes de
rizoma e hifas en las raices que quedan como para colonizar diez veces el tiesto.
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Pero como se han cortado las raices finas, donde se forma la micorriza y el
suelo suelto y granular se ha perdido en gran parte dejando un &rbol casi en raiz
desnuda, no se puede estar seguro y reintroducir una parte de la micorriza es una
buena idea. Lo mismo sucede con la endomicorriza, la cual no es visible.
Reintroducir parte de raices cortadas ayudara a una colonizacion de la nueva tierra.
Pero hay un punto importante a recordar, habiamos descubierto que cuando los
fragmentos o esporas germinan, lo hacen estimulados por la microflora de la
rizoesfera, pero estos organismos no estan ahora en unas raices limpias y un suelo
nuevo.

Las raices viejas en las que la micorriza esta inoculada ya no estan. Un
punto clave en el proceso sera entonces es asegurarse que al introducir las raices
cortadas estas tengan el mayor contacto posible con las raicessalimenticias nuevas,
para que al germinar las micorrizas vayan a las raiceg. forma seria el
introducir una parte del antiguo suelo en td nueva m 'cﬁ& i la anterior tierra
estaba completamente llena de raices, practicamept 0 es suelo se podria

considerara como rizoesfera A\

ECTOMICORRIZAS

N

Betula % Abedul

Pseudotsuga \ E

Abeto Douglas

Abies %‘ Oyamel
Tsuga Oi . Abeto
Larix o et Alarce
Quercus Encino
Pinus Pino
Picea Abeto
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ECTOMICORRIZAS

Y

MICORRIZAS VASICULARES
ARBUSCULARES

Eucalyptus Eucalipto
Juniperus Enebro
Populus Alamo
Juglans Nogal

MICORRIZAS VASICULARES

,{o

Fraximus Fresno s
Prunus | cerezo, el melocotonero
Acer «Q&e
/

Sequoia ,«,Secuoya roja
Liquidambar )~ | Arbol del ambar
Platanus \ Q Platano
Thuja ?‘ Arbol de Ia Vida

- L — 4

Liriodendron

Liriodendron chinense

25



Proteccion contra los elementos patdégenos de las raices: La
Ectomicorriza, en particular, ha demostrado ser recientemente resistente al ataque
de los patogenos del suelo. Por ejemplo se sabe que determinados tipos de
micorrizas protegen a sus pino huéspedes del ataque de patdogenos como la
Fitofora, fusarium y rizotomia. Hay una serie de mecanismos por lo que esto
ocurre, muchos de los cuales suceden simultaneamente

» Produccion de antibidticos por el hongo mismo, que inhibe a los patégenos
de la raiz

» La barrera fisica creada por el manto de las hifas.

» Produccion de inhibidores quimicos por el huésped, indycidos como reaccion
a la invasion por parte del hongo.

» El establecimiento de poblaciones de micro $ hacen una labor de
proteccion en la rizoesfera. A\
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