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ASPECTOS RELACIONADOS CON LAS BASES BIOQUIMICAS
DE LA SIMBIOSIS MICORRIZICA ARBUSCULAR

Yakelin Rodriguez®

ABSTRACT. Inrecent years, agricultural investigationsare
aimed at looking for solutionswhere soil microorganismsplay
a main role because they contribute to agroecosystem
recovery, they alow thepartial or total substitution of chemical
agents, besides their low production cost and the possibility
of being produced from renewable local resources. In Cuba
and other countries, awider use of biofertilizers hasbeen put
into practice and arbuscular mycorrhizal fungi (AMF) are
among them. These fungi report numerous benefits to
colonized plants, such as yield increments, nutritional
improvements, protection against root pathogens and
environmental damage decrease. Therefore, theeconomic and
ecological importance of AMF, isevident, aspecia attention
to basic studies concerning this symbiotic interaction has
been conceded, where biochemical and molecular aspects
are key for understanding the narrow and coordinated dial o-
gue established between both symbionts, whose exchange
defines the functional compatibility and symbiosis efficacy
as such.
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RESUMEN. Lasinvestigacionesen el contexto agricola, enlos
ultimos afios, se han dirigido a buscar soluciones donde los
microorganismos del suelo juegan un papel protagonico, pues
contribuyen alarecuperacion de |os agroecosistemas, permi-
ten la sustitucion parcia o total de los agentes quimicos, ade-
mas de su bajo costo de produccion y la posibilidad de
fabricarse a partir de recursos locales renovables. En Cubay
otros paises, se han dado pasos acelerados para poner en
précticael uso delosbiofertilizantes, entre los que se encuen-
tran los hongos micorrizicos arbusculares (HMA), resultando
numerosos |os beneficios que le reportan estos hongos a las
plantas que colonizan, dentro de los cuales se destacan el
incremento de | os rendimi entos, las mejoras nutricional es, pro-
teccion contra patdgenos de la raiz y disminucion de dafios
causados por factores medioambientales. Lo expuesto eviden-
cialaimportanciaeconémicay ecol 6gicade dichos hongos, de
ahi que en los Ultimos afios se le ha prestado especia atencion
a los estudios basicos concernientes a esta interaccion
simbiética, donde | os aspectos biogquimico-moleculares son cla-
ves en la comprensién del dialogo estrecho y coordinado que
se establece entre ambos simbiontes, cuyo intercambio define
lacompatibilidad funcional y eficaciadelasimbiosiscomotal.
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LAS MICORRIZAS

El término mycorhiza se aplico
por primera vez a las peculiares aso-
ciaciones entre las raices de los &r-
boles y los hongos ectomicorrizicos
en 1885 (1); posteriormente, al térmi-
no se le incorpora la segunda r, tras
una polémica discusion. En 1887,
Frank reconocié la distincion entre
micorrizas ecto y endotrdéficas; de
esta forma, el nombre de la simbiosis
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micorrizica ha cambiado a través de
los afios. En particular las micorrizas
arbusculares (MA) pudieron haber sido
descritas desde 1842 (2) pero sus di-
bujos solo alcanzaron a semejarse
remotamente a una MA (3).

Se estima que aproximadamen-
te el 90 % de las especies vegetales
existentes pueden formar micorrizas
y que unas 6 000 especies de hon-
gos son capaces de colonizar laraiz
de la planta para establecer la sim-
biosis. Esta gran diversidad de los
organismos implicados da lugar a
numerosos tipos de micorrizas, que
han sido clasificadas teniendo en
cuenta criterios morfolégicos, fisio-
I6gicos y taxonémicos. Se pueden
distinguir asi tres grupos fundamen-
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tales, segun la estructura de la micorriza
formada: ectomicorrizas o formadoras de
manto; ectendomicorrizas, que incluye
arbutoides y monotropoides, y las
endomicorrizas, caracterizadas por la
colonizacion intracelular del hongo, y
gue a su vez se subdividen en ericoides,
orquidoides y arbusculares (4).

Las endomicorrizas se caracte-
rizan por la penetracién inter e
intracelular, pero sin la formacion de
manto ni modificaciones morfolégicas
evidentes en las raices, la zona de
colonizacion por el hongo esta limi-
tada al cortex sin llegar a penetrar
nunca la endodermis y, por tanto, el
cilindro vascular. Como consecuen-
cia de su establecimiento en la raiz,
se induce la actividad de varias
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enzimas asociadas a los mecanis-
mos de defensa en planta, pero a
diferencia de las infecciones produ-
cidas por hongos patégenos la res-
puesta es localizada, transitoria y de
menor magnitud (5).

Pertenecen al grupo de las
endomicorrizas de acuerdo con su es-
tructura, las micorrizas ericoides y
orquidoides, puesto que colonizan
intracelularmente las células de la epi-
dermis y del cértex de la raiz, las que
son formadas por plantas de las fami-
lias Ericaceae y Orchidaceae, respecti-
vamente, siendo los hongos formadores
pertenecientes a los Ascomicetos y
Basidiomicetos (6). También estan in-
cluidas en este grupo las micorrizas
arbusculares, las cuales se describen a
continuacién con mayor detalle.

MICORRIZAS
ARBUSCULARES (MA)

Las MA son el tipo de mas am-
plia distribucion geogréfica y las mas
abundantes en la naturaleza, ya que
se establecen entre el 80 y el 90 %
de las especies vegetales estudia-
das hasta la fecha, entre ellas, la
mayoria de las que presentan inte-
rés agronomico (7). Se encuentran
tanto en ecosistemas naturales como
en los modificados. En contraste con
el alto nimero de especies botani-
cas que forman este tipo de simbio-
sis, se estima que la pueden origi-
nar solamente unas 150 especies de
hongos agrupados (8), como apare-
ce en la Figura 1.

Las plantas y sus micorrizas tie-
nen una historia evolutiva comin, ya
que los registros fésiles de plantas
mas antiguos que se conocen pre-
sentan en sus primitivas raices unas
estructuras similares a las de las
actuales MA. De acuerdo con ello,
estos hongos tendrian una antigtie-
dad de unos 460 millones de afios,
igual que las plantas, es decir, que
se generan en el periodo Ordivicio (9).
Este hecho se ha corroborado en
estudios que utilizan técnicas de
biologia molecular, sobre datacion,
filogenia y evolucién de los hongos
formadores de micorrizas arbusculares
y suasociacion con las plantas (10, 11).
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Figura 1. Clasificacion actual de los HMA y sus relaciones filogenéticos (8)

El largo periodo de vida en co-
mun de las plantas y sus hongos
asociados ha condicionado una co-
evolucién de ambos tipos de orga-
nismos, que se manifiesta por el ele-
vado grado de mutualismo y depen-
dencia que los simbiontes muestran
entre si. Como consecuencia de tal
co-evolucion, la mayoria de las plan-
tas son “micotrdéficas”, ya que nece-
sitan estar micorrizadas para lograr
un desarrollo éptimo, mientras que
el hongo es un simbionte obligado y
que no puede completar su ciclo de
vida en ausencia de una planta
hospedadora (12).

Las plantas dependen en mayor
0 menor grado del establecimiento
de la simbiosis para crecer adecua-
damente. Esta dependencia, deno-
minada grado de micotrofia, es es-
pecialmente relevante en la mayoria
de las plantas arboreas de interés
agricola o industrial (13). El grado de
micotrofia puede llegar a ser extre-
MO en especies con un sistema ra-
dical poco desarrollado, que no es
capaz de aportar nutrientes al ritmo
que la planta necesita para cubrir sus
necesidades fisiologicas.

DESARROLLO
DE LA SIMBIOSIS

La formacion de la simbiosis MA
es un complejo proceso caracteriza-
do por distintos estadios del estable-
cimiento del hongo (Figura 2), donde
se distinguen las siguientes fases (6):
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1. germinacion de la espora, la cual
se ve estimulada por la presencia
de los exudados radicales y esta
influida por determinados
microorganismos del sueloy, fun-
damentalmente, por sus condicio-
nes fisico-quimicas.

2. formacion del apresorio sobre las
células epidérmicas, producto del
aumento de la presion hidrostatica
en la zona apical de la hifa infectiva

3. penetracion radical a través de los
pelos radicales o de las células
epidérmicas, por la combinacion
de procesos mecanicos y
enzimaticos

4. crecimiento intercelular a partir de
la hifa de penetracion que se ex-
tiende entre las células de la epi-
dermis hacia la corteza de la raiz,
sin penetrar el sistema vascular ni
los meristemos radicales

5. desarrollo del micelio extramatrical
en el suelo con la formacion de
las estructuras ramificadas de ab-
sorcion, las que aumentan con-
siderablemente la superficie de
absorcion de la planta y su capa-
cidad para captar nutrientes y agua

6. formacion de arbusculos
intracelularmente, con el consi-
guiente aumento en la superficie de
contacto entre el hongo y la planta.
También se pueden formar vesicu-
las y células auxiliares, en depen-
dencia de la especie flngica

7. formacioén de esporas, cerrando-
se el ciclo de vida de los HMA.
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Figura 2. Desarrollo de la colonizacidn radical por el hongo MA (18)

MECANISMOS DE
REGULACION IMPLICADOS
EN EL RECONOCIMIENTO
Y ESTABLECIMIENTO DE
LA SIMBIOSIS MA

El funcionamiento de la simbio-
sis MA implica un alto grado de co-
ordinacion e integracién morfo-fisiol6-
gica entre los dos simbiontes. Hoy
se sabe que el establecimiento de la
simbiosis es el resultado de un conti-
nuo dialogo molecular entre la planta
y el hongo, ejercido por el intercam-
bio de sefiales de reconocimiento
(14), aunque la naturaleza de las se-
flales implicadas y su modo de ac-
cién apenas empieza a descifrarse.
La identificacién y clonacién de los
genes de la planta implicados, asi
como el conocimiento de los siste-
mas de sefiales que intervienen en la
formacién y el funcionamiento de la
simbiosis, son objeto de gran interés
en la actualidad (15, 16, 17).

Parece que el reconocimiento
entre ambos simbiontes y, por tan-
to, el intercambio efectivo de sefia-
les, se realiza durante las distintas
etapas de la interaccion:

* A nivel rizosférico, que se mani-
fiesta mediante la estimulacion
del desarrollo del hongo por los
exudados radicales de plantas
susceptibles de ser micorrizadas.

* Cuando se producen los primeros
contactos célula-célula, que con-
ducen a la formacién de
apresorios sobre la epidermis ra-
dical de plantas hospederas.

* Anivel de la zona colonizada, ya
gue el hongo experimenta una
morfogénesis diferencial segun la
zona de la corteza radical coloni-
zada.

* En estadios mas avanzados para
alcanzar la integracion de la fisio-
logia propia de ambos simbiontes
y la redistribucion de actividades
enzimaticas (6, 19).

El intercambio de sefales y el
reconocimiento entre ambos
simbiontes comienza durante la fase
extrarradical de desarrollo del hon-
go. Entre los compuestos que han
sido propuestos como moléculas
sefial en estas primeras etapas de
la simbiosis, se encuentran los
flavonoides, isoflavonoides y com-
puestos fendlicos, los cuales, al pa-
recer, promueven la germinacion y el
crecimiento del micelio (20, 21). Sin
embargo, su funcién como verdade-
ros inductores del establecimiento de
la simbiosis esta en dudas, pues
estudios in vitro realizados con plan-
tas transformadas (22) demostraron
que los flavonoides no son necesa-
riamente las sefiales moleculares
que estimulan el crecimiento hifal
dada su ausencia, siendo otros los
metabolitos que la producen en este
caso. En contraste con estos resul-
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tados, se detectd inhibicion de la
germinacion y la elongacion de las
hifas de G. intraradices por
medicarpin, sugiriendo que la colo-
nizacioén de raices de alfalfa por este
hongo probablemente dependa de la
supresion de la produccién de este
isoflavonoide (23).

Las hifas del micelio se ramifi-
can profusamente antes de entrar en
contacto con laraiz, las que solo se
han observado en la vecindad de las
plantas hospederas.

Por otra parte, el uso de frag-
mentos purificados de la pared celu-
lar de plantas hospederas y no hos-
pederas ha permitido concluir que
parala formacion del apresorio no es
necesaria una sefal citoplasmaética,
tan solo se requiere un sitio adecua-
do para la adhesién de la hifa a la
pared, cuyo sitio estaria determina-
do por caracteres quimicos y/o
topolégicos de esta, puesto que se
desarrollaron apresorios sobre las
paredes de células epidérmicas de
plantas hospederas y no en las cé-
lulas del cilindro vascular de estas
plantas ni en la pared de células per-
tenecientes a plantas no hospede-
ras (24).

En un principio, los estudios
sobre los mecanismos bésicos de la
respuesta de las plantas a la coloni-
zacién por HMA se han basado en el
analisis diferencial de polipéptidos
solubles de raices micorrizadas y no
micorrizadas. Estos han demostra-
do la existencia de numerosas mo-
dificaciones cualitativas y cuantitati-
vas en distintos estadios de la
interaccién planta-hongo, al detectar-
se la aparicion de nuevas proteinas
especificas de la simbiosis, asi como
el aumento o la disminucion en la
concentracion de proteinas presentes
en plantas no micorrizadas (25, 26).
Los polipéptidos inducidos por la
simbiosis MA se han llamado
“endomicorricinas” (25) y su origen
resulta muy dificil de dilucidar, ya que
pueden ser fungicos o vegetales.

Es importante destacar que el
genoma de la planta hospedera ejer-
ce cierto control sobre la mayoria de
las estructuras micorrizicas; un ejem-
plo lo constituye el hecho que se
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establezca uno u otro tipo de coloni-
zacion, Arum o Paris, lo cual depen-
de de la combinacién hongo - planta
hospederay es precisamente la plan-
ta, y no el enddfito, quien determina
la relacion (27).

GENES INVOLUCRADOS

Numerosos estudios realizados

evidencian la expresion de varios ti-
pos de genes para el exitoso estable-
cimiento de la simbiosis MA (28, 29).
Segun Harrier (30) los tres grupos
principales son: 1) genes caracteris-
ticos de la nodulacion, 2) genes aso-
ciados con los mecanismos de de-
fensa en planta y 3) genes relacio-
nados con la organizacién de la
interfase y el funcionamiento de los
HMA.
Genes de nodulacion. Las respues-
tas morfolégicas que tienen lugar en
las células radicales al ser coloniza-
das por Rhizobium y por los HMA
resultan diferentes a simple vista. No
obstante, estudios genéticos y
moleculares han demostrado que
ambos procesos de colonizacion son
muy similares, dado que involucran
eventos relacionados. De hecho, se
han identificado algunos genes que
son inducidos durante ambas
interacciones simbiéticas, tales
como: los genes de nodulinas
tempranos ENOD 2y ENOD 40 (31),
ENOD 5y ENOD 12 (28), el gen de
la leghemoglobina VFLb 29 (32) y el
gen que codifica para una
glicoproteina parecida a la lectina
(PsNLEC-1) (33).

La conservacion de ciertas se-
fiales en los dos tipos de simbiosis
ha sido apoyada por estudios reali-
zados con plantas mutantes que han
perdido la capacidad de formar
nédulos y de micorrizarse efectiva-
mente (Nod-/Myc-). Asi, en guisante
se han identificado los genes sym 8,
sym 9y sym 19, que son esenciales
para las primeras etapas de ambas
asociaciones, siendo las plantas
mutantes para estos genes incapa-
ces de formar un corddn de coloni-
zacioén micorrizica (34).

La expresion de genes que par-
ticipan en la simbiosis es constituti-

va en las plantas susceptibles y pue-
de ejercer el control de la expresion
de los genes de defensa en las
interacciones simbidticas (35), mien-
tras que su represién en mutantes
myc pudiera estar asociada a la in-
compatibilidad de la interaccién por
la resistencia de la planta (36).

Genes de defensa. En los dltimos
afios se han llevado a cabo investi-
gaciones acerca de la induccién de
mecanismos de defensa en la plan-
ta huésped durante el establecimien-
to y desarrollo de la simbiosis MA
(37). Es obvio que estos hongos no
pueden inactivar la reaccion de de-
fensa de la planta totalmente, por-
que seria mas vulnerable al ataque
de patdgenos. Por el contrario, el pro-
ceso de reconocimiento como
simbionte (o el bloqueo de la defen-
sa) debera reiniciarse a cada nuevo
contacto celular, resultando en la re-
presion puntual de los mecanismos
de defensa o en su modulacion (38).

Generalmente, la respuesta se
produce de forma transiente y es de
menor magnitud que la inducida por
las interacciones planta-patégeno,
las que frecuentemente son suprimi-
das en los estadios posteriores de
la interaccién (29).

Este patrén de expresién sugie-
re la participacion de compuestos
que pueden actuar como elicitores
en los primeros estadios de la for-
macion de las micorrizas, constitu-
yendo los glucanos, los oligdmeros
de N-acetil glucosamina, algunos
péptidos de bajo peso molecular y
los oligbmeros pécticos posibles
candidatos (39).

La sintesis de fitoalexinas y
otros compuestos de origen similar
constituyen una de las respuestas
primarias locales desencadenadas
por las plantas frente al ataque de
patégenos, la cual involucra enzimas
que intervienen en la via de los
fenilpropanoides, como son: la
fenilalanina amonio liasa (PAL), la
chalcona sintasa (CHS) y la
chalcona isomerasa (CHI), entre
otras. En este sentido, se han reali-
zado estudios en raices de alfalfa
colonizadas por G. intraradices y
por G. versiforme, donde se ha ob-
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servado induccion transiente de
PAL y CHS, asi como la acumula-
cion de ARNm de estas enzimas,
fundamentalmente en estadios
tempranos de la simbiosis (40, 41).

Por otra parte, se conoce que
las quitinasas y B-1,3-glucanasas
son enzimas relacionadas con la
patogénesis (PR-proteinas), ya que
participan en la respuesta de defen-
sa activa de las plantas contra
patégenos fungicos (42). Estas
enzimas catalizan la hidrélisis de
polisacaridos, que constituyen los
principales componentes de las pa-
redes celulares de muchos hongos.

Al respecto, se ha descrito una
induccion transitoria de actividades
quitinasa y p-1,3-glucanasa, en rai-
ces micorrizadas de diferentes es-
pecies vegetales, en estadios
tempranos de la colonizacién (43,
44). En contraste, se detectd la re-
duccion de la expresién en raiz de
una quitinasa béasica durante la sim-
biosis con Glomus intrarradices en
tabaco (45), asi como la acumula-
cién de ARNm de genes de quitinasa
acida clase Il en estadios tardios de
la micorrizacién en Medicago
truncatula (39). Estos resultados
sugieren que existe una regulacién
en la expresién de estas enzimas por
el hongo durante la simbiosis MA,;
sin embargo, se ha explorado poco
acerca de la influencia que pudiera
tener el genotipo de la planta sobre
dicha regulacion.

De forma interesante, se ha ob-
servado que la acumulacién de
ARNmM de CHS, asi como las activi-
dades p-1,3-glucanasay quitinasa se
ven limitadas a las células que con-
tienen arblsculos (46, 47, 48).

En las plantas micorrizadas se
han detectado alteraciones en los
niveles de algunas hormonas, entre
las cuales podemos mencionar el
acido abscicico, el etileno, el &cido
jasmonico, el acido salicilico, las
auxinas y las citoquininas (49, 50).
Estas hormonas constituyen compo-
nentes reguladores de gran importan-
cia durante el establecimiento de la
simbiosis MA, cuyo balance puede
modular la expresion de los genes
relacionados con la defensa (51,52).
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Segun lo expuesto anteriormen-
te, parece necesaria la existencia de
un mecanismo de represion de la res-
puesta defensiva, que permita la co-
lonizacién en las plantas suscepti-
bles, relacionada con la induccién de
algunos genes asociados al proce-
so simbiédtico. Al respecto se han
especulado tres posibilidades:
= que los productos de estos genes,
mediante la activacién por algin
compuesto del hongo, limiten di-
rectamente la expresion de los
genes de defensa

= que los productos de dichos
genes induzcan en el hongo la sin-
tesis de un supresor que bloquee
la respuesta de defensa en planta

= que distintas fitohormonas, cuyas
concentraciones pueden verse al-
teradas en las raices micorrizadas,
sean las que actien como sefial en
la respuesta de defensa (53).

De esta forma, el equilibrio en-
tre los mecanismos de represion o
inhibicién de la respuesta defensiva
y el control del desarrollo del micro-
organismo simbionte en la planta son
la clave de la compatibilidad y
funcionalidad de la asociacion (54).
Genes relacionados con la organiza-
cion y funcién de la interfase. La
interfase se forma en el area de
contacto entre las superficies celu-
lares de ambos simbiontes, por lo
gue esta compuesta por ambas
membranas separadas por una re-
gién apoplastica (55).

La formacion de este nuevo
compartimento apoplastico involucra
la sintesis de novo de las moléculas
de la membranay de la pared celu-
lar, dentro de las cuales se encuen-
tran: a-manosa, -1,3-glucanos,
poligalacturonanos no esterificados,
xiloglucanos, glicoproteinas ricas en
hidroxiprolina y arabinogalactanos
enlazados a proteinas (53, 56).

Los arbusculos constituyen el
sitio donde se produce el intercam-
bio de nutrientes entre el hongo y la
planta, siendo las ATPasas H
membranales las enzimas que con-
trolan, principalmente, el proceso de
transporte iénico y molecular a nivel
celular. Estudios realizados han re-
velado (57, 58) cambios en la distri-

buciéon y activacién de ATPasas
proténicas especificas en las mem-
branas arbusculares, periarbuscular
y periférica, tipicas de la interfase
mencionada.

Se conoce que en las células
de las raices no colonizadas, las
ATPasas se encuentran distribuidas
exclusivamente en la membrana,
mientras que en las células
micorrizadas se concentran en el
plasmolema de la planta hospedera,
que rodea el arbusculo. En este sen-
tido, se aislaron genes considerados
posibles candidatos que codifiquen
para estas ATPasas protonicas (59).

INDUCCION DE RESIS-
TENCIA SISTEMICA POR
LOS HMA

La resistencia sistémica es
aguella que se origina en zonas de
la planta alejadas del sitio donde se
produce la infeccion, la que puede
ser inducida o adquirida. Se conoce
como resistencia sistémica induci-
da (ISR) cuando agentes de
biocontrol pueden proteger las plan-
tas sistémicamente contra
patdgenos, previo a la manifestacion
de los sintomas causales (60). Mien-
tras que la resistencia sistémica ad-
quirida (SAR) resulta de la infeccion
primaria y localizada del patégeno,
la cual se distingue de otras respues-
tas de resistencia a enfermedades
por el amplio espectro de proteccion
patogénicay la expresion de un sis-
tema especifico de genes, varios de
los cuales codifican para PR protei-
nas (61).

En la literatura esté bien docu-
mentada la incidencia de los HMA
enlareduccion de enfermedades pro-
vocadas por patdgenos radicales (62,
63). Se han propuesto diferentes hi-
pétesis para explicar la bioproteccion
por estos hongos, particularmente
(64), se ha sugerido que el bajo nivel
de expresion de genes relacionados
con la defensa, mantenido en la sim-
biosis micorrizica arbuscular, podria
ser suficiente para que las respues-
tas primarias de defensa de la plan-
ta actuen eficientemente contra
subsecuentes ataques patogénicos.
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Para demostrar que en efecto los
HMA son capaces de inducir resis-
tencia sistémica, los experimentos
llevados a cabo se han apoyado en
el uso de sistemas compartimentados
gue permiten la separacion fisica en-
tre las raices micorrizadas y las no
micorrizadas. En este sentido, se
demostré que aungue la colonizacion
por G. fasciculatum reducia signifi-
cativa-mente la infeccion con
Aphanomyces eutiches en plantas de
guisante (65) cuando los dos hongos
estaban presentes en el mismo com-
partimento, y no cuando se inocula-
ba en partes diferentes del sistema
radical, la capacidad de esporulacion
del hongo si se afecté negativamen-
te en ambos casos. Por tanto, pro-
puso que la resistencia inducida fren-
te a la infeccién por el patdgeno era
de naturaleza sistémica pero de al-
cance limitado, quizads mediada por
sefiales de dificil difusién, explican-
do asi que no se manifestara en la
mitad no micorrizada del sistema
radical.

Posteriormente, al estudiar en
un sistema similar (66), el efecto pro-
tector de los HMA G. mosseae y G.
intraradices en tomate infectado con
Phytohpthora parasitica, se encon-
tré una respuesta positiva en la
interaccién con G. mosseae, no asi
para G. intrarradices, y se concluy6
gue esta bioproteccion fue el resul-
tado de una combinacién de meca-
nismos localizados y sistémicos.
Estos resultados fueron confirmados
(67), los que demostraron la existen-
cia de efectos localizados al obser-
var resistencia en las células
corticales con arbusculos, asociada
a la acumulaciéon de compuestos
fendlicos y al reforzamiento de la
pared celular con calosa, y de efec-
tos sistémicos que se manifestaron
en las partes de la raiz no
micorrizadas, caracterizados por la
formacion de engrosamientos en la
pared celular del hospedante, que
contenian pectinas no esterificadas
y acumulacion de PR-1, ademas de
la formacion de papilas ricas en
calosa, todo lo cual previene la proli-
feracion de Phytophthora en las cé-
lulas de la raiz.
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En este sentido, se ha sugerido
el papel de las fitohormonas como
componentes reguladores, pues se
comprobé la capacidad de muchas
ectomicorrizas (EM) y MA de sinte-
tizar hormonas de plantas (50). De
forma similar a como ocurre en las
interacciones planta-patégenos, es-
tas hormonas pueden participar
como sefales, ya sean primarias o
COMo mensajeros secundarios, en la
induccion de resistencia sistémica,
teniendo al parecer, un rol relevante
el etileno, el acido jasmonico y el
acido salicilico, a los que reciente-
mente se les ha unido la hormona
polipeptidica denominada sistemina
(61, 68, 69).

Al respecto, se ha observado
gue la activacién de quitinasa y
B-1,3-glucanasa, asi como la acumu-
lacion de ARNm son suprimidos en
tejidos de tabaco, tratados con dife-
rentes combinaciones de auxinas y
citoquininas, siendo independiente de
la concentracion de etileno (51). Por
otra parte, en caupi (cowpeas) se
encontr6 que el numero de
arbusculos frecuentemente disminu-
ye cuando se remueve el apice de la
planta hospedera, pero se
incrementa cuando se aplica acido
indolacético (AlA) (70).

ESTUDIOS BIOQUIMICOS
CON MICORRIZAS
ARBUSCULARES

En los ultimos afios se han rea-
lizado investigaciones concernientes
alos HMA basadas en el estudio del
ADN, mediante las cuales se trata
de dar respuesta a dos aspectos fun-
damentales: la primera relacionada
con la filogenia y taxonomia de es-
tos microorganismos, asi como su
identificacion y monitoreo en el sue-
lo, mientras que la segunda esta
mas directamente asociada al desa-
rrollo y funcionamiento de la simbio-
sis (71, 72, 73). Con estos mismos
fines, se han puesto también en prac-
tica técnicas inmunoldégicas (74).

Paralelamente a estos estudios
se han realizado otros de caracter
bioquimico, entre los que se desta-

ca la determinacién cuantitativa y
cualitativa de sistemas enzimaticos
involucrados en los eventos que tie-
nen lugar en los procesos de reco-
nocimiento, establecimiento y funcio-
namiento de la simbiosis.

Las determinaciones cuantitati-
vas consisten en la medicion de la
actividad enzimética, siendo nume-
rosos los ejemplos que se conocen
en plantas micorrizadas. Al respecto,
podemos mencionar la induccién de
la actividad malato deshidrogenasa en
raices de pepino inoculadas con
G. intraradices (62, 75); se estudio el
efecto de G. fasciculatum en plan-
tas de cebolla sometidas a estrés
hidrico, a través del comportamien-
to de las actividades nitrato
reductasa y glutamina sintetasa.
De igual forma, durante la
interaccion lechuga-G. mosseae se
estudio la induccién de las activi-
dades: pectin esterasa, endo y
exopoligalacturonasa, asi como
pectato y pectin liasas (76, 77).

Por su parte, las determinacio-
nes cualitativas se basan en el andli-
sis de la expresion de isoenzimas,
cuyo término fue dado (78) para defi-
nir las multiples formas moleculares
de una especie enzimatica, codifica-
das por diferentes alelos del mismo
locus, las cuales se distinguen por
su especificidad hacia el sustrato,
modo de acciéon, Km, peso
molecular, punto isoeléctrico y con-
diciones de sintesis y activacion (79).

Las isoenzimas se estudian a
través de las técnicas
electroforéticas, que nos permiten
conocer su induccion diferencial y asi
poder caracterizan cada interaccion
planta - HMA, a nivel de especie, las
cuales rigen las variaciones
genéticas asi como las similitudes y
diferencias especificas de la simbio-
sis establecida. La informacion que
ellas brindan sobre la evolucion de la
expresioén de los genes asi como la
conexion entre estas y diversos ca-
racteres fenotipicos, constituyen la
base de todas las aplicaciones ac-
tuales o eventuales de estas en plan-
tas superiores (80).El estudio de los
patrones isoenziméticos de raices
micorrizadas han demostrado la ex-
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presion de nuevas isoenzimas o
isoformas, las cuales se consideran
especificas de la simbiosis, pues no
se observaron en las raices sin
micorrizar. En este sentido, se hain-
formado la expresién de varias
isoformas de quitinasa, quitosanasa
y B-1,3-glucanasa en Allium y Pisum
colonizados con diferentes especies
de Glomus (81). Resultados simila-
res fueron detectados en la
interaccién tomate-G. mosseae (44),
donde ademas de quitinasas &cidas
se encontraron isoformas con activi-
dad quitosanasa y otras con activi-
dad dual quitinasa/quitosanasa. Es-
tos también detectaron la induccion
de dos isoformas de f-1,3-
glucanasa, una &cida y otra neutra,
en raices de tomate inoculadas con
G. mosseae y G. intraradices (66).
Asimismo, se ha informado la expre-
sion de isoformas de peroxidasa &ci-
da, especificas para la interaccion
simbiética entre el tomate y especies
de Glomus (82, 83).

Dadas las alteraciones
metabdlicas que ocurren en las rai-
ces hospederas tras la colonizacion
por un HMA, principalmente debido
al control que ejercen estos hongos
sobre la expresion génica, es 16gi-
co que la planta recurra a isoformas
distintas, diferencialmente regula-
dasy con funciones probablemente
complementarias, lo que justifica la
amplia bateria de isoenzimas que se
inducen (44).

El estudio de las actividades
enzimaticas, tanto cuantitativas
como cualitativas, brinda una valio-
sa informacion acerca de estas alte-
raciones metabodlicas, lo cual contri-
buye a esclarecer las bases funcio-
nales que rigen la interaccion plan-
ta-HMA, cuyo desconocimiento, en
muchas ocasiones, limita el 6ptimo
aprovechamiento de estos hongos
como biofertilizantes y ha llevado al
enmascaramiento de posibles resul-
tados positivos. De ahi que se con-
sidere imprescindible la comprensién
del dialogo fisioldgico, bioquimico y
genético que durante todo el proce-
so de micorrizacion mantienen am-
bos simbiontes.
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