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VA MYCORRHIZA 11, EFFECT ON PLANT GROWTH

VA smyoorrhiza ncrosse plant grewth lmpeoving P owptake by the scowerk of
the exteznal myellum associated with e Iofected rool.  The nfecuon dinamycos,
speciffeity and the phyaiology of P oprake of this pssociation ace described In ihis
poper, The effect o plan) growth and natvition are emphasized,

[8TROBECCION

La mavorda de fos trabajos sobre micorrizas VA se limitaben a esio
diar ios aspectos anatdmicss v |a pourrencia de da asocizeldn simbidtica
(Mosse, 1973 8), pero duramie los Gitimos afios ha crecido el interés de
los investipadores sobre of ciecte gue tienen las migorrizas VA sobre el
crecimiento de las plantas, ¥ su alencidn $e ha centrado en ef papel que
jusga el hango cn el incremenio del suministro de nutrientes, particu-
larmente fasforn, o dichas plantas, Jo que ha conllevado a estudiac di-
versos mecanismus fsioldzicos relacionedus con la caplacion de dicho
elements, os{ comp varios processs implicados en el desarrollo de la
asociacion timbidtca, Todo clla encaminady a desarroltar ¢f potencial
de estos organismos como fertilizantes, con objeto de hacerlos aplica-
bies en la sgriculiura.

FratoLoGta

El efecio principal de las micorrizas VA sobre el crecimisnto de laz
plantas s= debe a gue el honge incromenta b copacidad de captar ¥
reanslocnr el fdsforo asimilable del suelo 8 dichas planias (Mosse, 1972
b, 1978 Gerdemann, 1975; Tinker. 1973; Sanders y Havman, 19775

Lu mayor patte del fasfora del suelo e gpenentm en forma insolu-
ble o esta luertementte nbsorbido a particulas del svelo, especinlmente
a minerales de las arcillas (Mosse, 1973 c), E| [osfate s un idn muy len-
1o en s desplnesmisnio hacia la planta ¥y se encuentra en el suelo en
una concentrachon ey bajs (Bieleski, 1973), wnto es asi gue normal
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mente ez mennos dal 3 por 100 de fosforo tomml del suclo el disponible
para las plantas (Hayman, 1975), La planta al caplar fosfaio medianie
sus Tajces ocasiona la formacidn de una zona de agotamiento de Fésforo
alrededor de ésta (Mosse, 1973 a, ¢, 197#: Tinker, 197%), aungue csta
wona de agotamienio es retlenads pur cesidn de fosforo soluble a partir
e I fasc solida segin el equilibrie siguiente;

P insoluble de! =P en solucldn del suelo = P labil Jdel
sueia L suelo
Superficie de |a raiz

Como se deduce del esquema, el fasfata oo la solucidn del suelo es
el unico inmediatamente asimilable para las plantos {Mosse, 1978), e
cual puede ser rencvade aproximadamenie diezr veces ol dia (Stoui ¥
Owestreet, 1950 Sin embargo. en suelos deficientes en [osfatus asimila-
bles, fa velocidad de caplacidn de jones por las rafees de fas plantas
excede a la velocidad & la gque se mueven los fones hacia la superticie de
la raiz, sicndo ésta la causa de gue se origine la 2ona de pgotamiento de
fosfato y Jde gue so siga manteniende dichs zona alrededor de la raiz
duranie ¢l tiempe gue ésta permancee Tuncional,

Por wantn, Ja captacion de Fasfore depende: 1) de la cantidad de fds.
foro presente en la solucidn del suelo, 27 de la reserva de [osfato
ahsarbide que estd en equilibrio con el fosforo de la solucion del suelo,
v 31 de [a velocidad de los iones fosfato desde la solucidn del suedo & la
supeficie de la raiz (Mosse, 1973 ¢}, Ea definitiva, depende primariamen-
te¢ del nimero de jones Posfatc gue aleanzan la superficie de la raiz, lo
cual, a su vex, depende de su velocidad de difusidn en un suelo deter
minado (Mosse, 9781,

Se han sugerido diversos mecanismos por |os que fas micorrizas
pueden inducir un mcremento en [a capacion v suninistro de fosfato a
le planta (Tinker, 19753

| —La infeccion puor ol hongo micerrizico producivia un cambio en
la mwrfologia de la ralz, con 1o que induciria en la planta una mayor
capacidad de zaptacidn de foslato.

2—El} incremento de la caplacion de fésforo pucde deberse s que
las raices micorrizadas lienen mayor longevidad que las no micormica-
das, como drganc absorvente.

3~FEl hongo proporciong una maver seperficie de absorcion a la
planta. 5

4—Las radjces micorrizadas o las hifas tiencen capacidad para milizar
fuentes de [dsfore no disponibles para la ralz no infectada,

En ensayos con P¥ se ha cocontrado que ef (lujo de entroda de fds.
[oro (inflow), es ¢n las raices no micorrizadas aproximadawente de
4 = 10-¥ moles/cm/s ¥ en 1as raices micorrizedns de 18 x 10-" moles/
cm/fs (Tinker, 1973), es decir, gue la coplacion de fasfore por unidad
de longitud de raiz es cuatro veces superior en raices micorrizadas, De
otro lado, no se ha descrito que las micorrizas induzean un cambio
marlnlégico apreciable en la rafy, v si ocurre, debe ser poco significative,
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por lo que an fluje de sntmmda cuatro veces superior no pucde explicarse
basandose sdle on cambios morfolégicos de las plantas micorrizadas.

Ast misme, los cdleulos reahzados sobre ol [lujo de entrada indican
una actividad incrementada de captacidn de fdsforo por un espacio de
tiempo dado, sin necesidad de justificar este incremento por una pro-
longacién del tiempo de actuacion (Tinker, 1975). Por otro lado, median-
te técnicas gque usan isotopos marcados se ha demestrado que s la hifa
la que realmente absorbe fosfuro y lo wansporta a la planta huésped
(Hatlingh et of,, 1973; Peason y Tinker, 1975, Rhodes ¥ Gerdemann, 1975;
Cooper ¥ Tinker, 1978)

La diferencia en flujo de entrada entre las raices micorrizadas v no
micorrizadas elimina Ia posibilidad de que ¢l hongo actie sdlo comio un
simple drganp de absorcidn pasivo, asi como esie mecanismo lampoco
justifica ¢l gran aporte de fésforo por parte del endofito o la planta,
teniendo en cuenta gue ks hifas sdlo ocupan €) 50 por 100 de 1a super-
ficte Lotal de la raiz,

En cuanto a la capacidad de las ralces micorrizadas o de las hifas
para utilizar fuenles de fésforo no disponibles para la raiz no infectada.
Es decir, a la posibifidad de que el hongo podria selubilizar o inducir
u las raices infeciadas o solubilizar ol fosfalo inspiuble, no disponible
para las plantas, se ha demostrade que el hongo es jncapaz de caplar
féstoro de fuentes diferentes a las gue utiliza la planta (Sanders ¥ Tin-
ker, 1971, 1973; Havman v Mosse, 1972, Ross y Gilliam, 1973 Barrow
et al., 19771 De hecha, en experimentos realizados con surlo marcado con
PY (con lo que todo ¢l fosforo asimilable queda marcado) se ubservd
que la propoveion de P2/PY de fa pianta (actividad especifica) en las
plantas micorrizadas [ue idéntica a la de las plantes no micorrizadas
(Sanders v Tinker, 1971; Hayman y Mosse, 1972), o que demuestra que
las plantas micorrizadas y no micorrizadas utilizan fuentes idénticas de
fgsforo, el «pools labil del elemento [Binleskl, 1973), aupgue eslas dlti-
mas aclian menos eficazmente (Nye, 1986, Bavlis, 1970), Sin embarge,
en varios cxperimenios se ha observado que las plantas micarrizadas
crecen mzjor que las no micorrizadas cuando a los suelos se les adicio-
naba fosfale insoluble (Hall, 1976; Fowell v Danicl, 1978), concretamen-
e apatito y fosfato toicdlcico (Daft ¥ Nicolson, 1966, Murdoch e af.
19673, [osfatg de roca {Jackson er al, 1972: Mossc e al, 1976), foshatos
y fitatos de Fe y Al (Hayman y Messe, 1972; Rass y Gilliam; 1973). Tal
vez esto podria explicarse por una caplacién mis efectiva de las peque
fias cantidades de fusfaio soluble que va aspriado con estos fosiatos,
més que por una movillzacién, por parte del hongo, de la fraccibn inso-
luble (Mosse, 1973 ¢, 1978), va que las hifas externas posibilitan a la
planta para obtener fosfate a pariir de un volumen mayor de suelo,
puesta que se extienden mas alld de la zona de agolamiento de fosforo
que se forma alrededor de la rafz (Mosse, 1973 ¢, 1978; Tinker, 1975;
Gerdemann, 1975 Sanders y Havman, 1977).

Pero los pracesos fisiologicos relacionados con la caplacion v trans-
porte de [asforo per la hifa y su translocacidn hacia el hudsped, asi
como los mecanismos implicados en ¢l metabolismo del carbono, se
conccen muy poco; sin embargo, se han sugerido posibles MEecanismos
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que pemiten cstablecer, al menos, un esgquema  ledrico de estos
BrOCesos,

Se sabe gue el honpo necesita una fuente carbonada para su creci-
micnto ¥ desarrollo. Este carbono provicne del fotosintato del hudsped
(8anders ¥ Hayman, 1977}, ya que su suministro se intervumpe en con-
dicienes de bajs luminacids de la planta (Hoyman, 1974). La transloca-
cidn del carbonn hacia ¢ micelin externo s¢ ha demostrado en varios
experimentos realizados con CY {Ho v Trappe, 1973 Cox et al, 1975). Se
ha observado gue, al contrario que cn otrns hongos, el carbono prove-
niente del huésped no es transportade en forma de trealosa o manital,
va que no se han delectado ninguno de estos componentes en micorri-
2 VA {Hevyman, 1974 Bevege et al, 1973). Por un lado se propone cl
inositol v el glicern! (Mosse v Phillips, 1971), mientras gue por otro,
Bevege of af, (1975} proponen lu sacarosa v giucosa, como principales
amcares transferidos al hongo, v que niveles bajos de estos azicares en
¢l hango mantendrian un gradiente de concentracidon sdocuado para gue
haya un movimienio pasivo posterior o de difusion facilitada del azd-
car, La sacarosa, por ejempln, s¢ convertiria en glucogeno, el cuul me-
diante un conjunto de sistemas welabdlicos existentes en ¢l hongo,
tales como TCA, glucolisis, erc, (MacDonald v Lewis, 1978; Cooper y
Lisel, 1978), darfan lugar a lipidos, proteinas, aminodcidos y dcidos
arginicos. Parece ser que son los lipidoes los que actiian como «reser-
vorios de los artcares, con vhjeto de mantener la dilerencia de concen.
tracitin necesaria para su transporte y cvitar que ¢sios voelvan de nuevo
al hudsped, 1al coma indican los trabajos de Cox ef wl, (1975), en los que
obhservan gue el carbono marcade derivade del fotosintate aparece a las
27 horas en los lipidos del micelio externo, siendo més abundantes a
medida que se alejan del extreme de crecimiento del hongo. Pero, por
atro lado, se plessa gue os ] erecimienta active v el metzholismo del
hongo el que pugde actuar como sreservorios de los carbohidratos
{Havman, 1974).

Es dificil imaginar, sin ¢mbargo, que ¢ transporie de carbono el
hugsped al Gongo sea pasive o de difugion facilitada, pues hay que tener
en cuenta que hay un gran flujo en direcciom opuesta, debido, entre
olros factores, 3 los mecanismos doe bansporie del fosfors, como men-
clonaremos més adelante. Por 1o que hay que pensar que el iransporie
del carbuno sea un proceso activo, v gue posiblemenle el pollfosfateo
suministrado por ¢l honpo puede servir en los mecanismoes de fosforila-
cibn pecesarios para este transporte active del carbono del huésped
hacia el arbiscule, mediaoe una foslorilacion directa de los axieares
por un enzima del tipo fosfalasa alcaling, utilizando Ja energia gue sa-
ministraria ¢l [Gsforo inorginico proveniente del hongo, segan el esgue
ma de Kornberg er al, (19367, (ver Woolhouse, 19757,

El transporte de este fosforo se realizaria, segin ¢l esguema pro-
paesto por Woolhause (F873) (Ver figural,

La captacidn de Fasforn por la hifa v su circulacidn por ol interior
de I misma tiene lugar mediante diferencias de presidn originadas en
el interior de esta hifa (Tinker, 1973). Una causa posible que explique
esta diferencia de presiGn seria gue todo el micelio @518 en la raiz o en
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el suelo ¥ no en contacto con ¢l medio externc adren, por o tanto la
transpiracién que tengas esie micelio debe de ser minima. El hudsped,
sin embargo, a través de su parte adrea realiza una gran transpiracion,
lo gue lleva consigo una disminucién del porencial de agua entre las
célutas radiculares del hudsped y la hifa, la cual puede causar el movi
miente neto del contenido de la hilo bacie el huésped, movimiento que
sera bastante rapido, debide a gue las hifas no poseen tabigues que
dificulten el transporte.

S¢ ha calculado que este flujo es del orden de 38 % 10-*—10-*
molfcm-2, s-! {Sanders y Tinker, 1973; Peazson v Tinker, 1975).

El transporte en el intedor de la hifa serd, por tanto, un flujo ma-
sivo de sustancias hacia la raiz, pencrado por esias diterencias de
presion. Sin embargo, este mecanismno no explica el movimiento de
carbonp, en direccion opuesta, en la hifa. De hecho se ha observado
corrientes protoplasmaticas que pueden ser meno o bidireccionales
(ciclosis) (Callow er al, 1978). Por tanle, hay que concluir que ¢l meca-
nismo de transporte a través de o hifa seria una combinacion entre los
mecanismos de ciclosis v flujo (Tinker, 1975},

Una vez que ¢l fosforo penetra en el interior del citeplasma fangico,
las vacunlas fagocitan o) fésforo junto con los componenles citoplismi-
cos, englobando v empaguetando ¢l fésforo en forma de granuios de
polifosfato (Cox y Sanders, 19743, hay evidencins de que el secuestro
citoplasmatico realizado per las vacuolas es especifico (Matile y Wiem-
ken, 1978), este polifosfato representa mas del 40 po 100 de Bésforo
presente en el honge. Estas vacuolas movidas por corrientes citoplas.
maticas (Flujo mds ciclosis) llegan hasta el arbhscule donde descargan
el fosforo, Se han observado vacuolas vacias cn los estremos del ar-
bisculo, pers no en otra parte del hongo. En e! interior de las vacuolas
hay fosfatasas alcalinas [Gianinazzi er af., 1979) v quiza estas [osfatasas
rompan ¢l polifosfato, liberando Pi, v parte e |os preductos de esta
rofurn pueden scr utilizados en la transferencia del faslore, a Lravis
del arbusculo, al hudsped,

Se pensaba que ¢l aporte de fdsforo podia resular de lz digestion,
por porte del hudsped, del arbisculp, pero este mecanisme implicaria
gue sdla habria [/150 del Auje de fdsfore medio por Sanders y Tinker
{1973}, por o que Ja digestion de los orbdsculos no parece jugar un
papel significativo en la caplacion de fosfora por micorrizas (Cox y
Tinker, 1978).

[INAMICA DE LA INFROCTHN

El proceso y desarrollo de la infeccidn de los hongos produclores
de micorrizas VA en la planta sigue un modalo de tres fases; Fasc de
latencia, fase logaritmica de desarrclle y fase de estabilizacion (Peus,
1958 Schraeder, 1958; Sutton, 1973; Rich y Bird, 1974; Khan, 1975 &
Saif, 1977; Sanders v Havman, 1977).

Fase de larencie.—Estd causada posiblemente por el tiempo reque-
rido para la germinacion de esporas, crecimiento del tubo germinal
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¥ penelracion del huésped por el hongo (Sutton, 1973 Saif, [977) La
disminucidn de! numern de esporas durante las primeras semanas des-
puds de la inceafacion es debido, posiblemenie, a 1o germinacion de
céstas vy al posterior decaimiento de las esporas germinadas; sin embar-
go, Clarke y Mosse (1978) en experimentos con ébol inoculado con
esporas de G, macrocsrpus var. Geosporus observan que el numero de
esporas na disminuye cuando germinan ni cuando comienza la Infec-
cign, v, ademas, ¢l nimere de ecsporas aumento rapidamente s medida
que lo hace la infeccidn.

Esta fase tiens una duracidon aproximada de 20 a 30 dias despoés de
realizarse la inosulacién (Surten, 1973: Saif, 1977), aunque varia segim
el tipo de planta hudsped (Pous, 1958 Rich v Bird, 1974), déndose el
caso de plantas en las gue las micorrizas sc desarrollan cuando dstas
estan atn en estado de cotileddn [(Read 2t al, 19980

Fase logariimica—Esta lase se puede asociar con la lormacion de
un micelio extensy en el suelo, producide por Ias sucesivas germina-
ciones de las esporas existentes en él, puesto de manifiesto por la can-
tidad de hifas que permanecen adheridas a las rafees durante su cose-
cha, desde las cuales se producen estrucluras de penetracidén que inician
la infeccion; asi como tambidn se puede asogiar cun los puntos jovenes
de entrada establecidos durante la fase de latencia que se van exien-
diendo de céluta a célula mediante el desarrolla de |z hifa, formande
gran namero de arbiscolos, Despuds de 4-8 semanas de crecimiento
se forman nuevas esporas en fa vecindad de las raices, las cuales pue
den germinar ¢ infectar nuevas raices, causande, por tante, la coloni-
zacion ripida gue caracteriza osta fase (Sutton, 1973; Saif, 1977%

Fase de estabilizacidn.—A partiv de 3060 dias, segun el tipo de plan-
13, 52 produce una limitacion y estabilizacicn del porcentaje de raices
micarrizadas (Peus, 1958; Sutton, (973; Rich y Bird, 1974; Saif, 1977),
las cuales alcanzan normalmente un grado de infeccidn del 50-30 por
100, excediendo rara ver del 80 por 100. Esta estabilizacion puede de-
berse a Jos cambios [isiologicos que se producen en la rafz del hudsped,
normalmenie relacionados con ol crecimiento reproductor del mismao,
que pueden restringir dirccta o indirectamente ¢ crecimicnto del endo-
fite de 1a raiz v prevenir nuevas infecciones (Sutton, 1973; Koske er al,
197%; Sail, 1977). Sin embarga, hay algunas plantas en las que no se ha
encontrade fase de estabilizacidn (Sutton, 1973 Saif, 1977).

La proporcion de arbdsculos a vesiculas iambidn esid influenciada
por el estade de desarrello de las plantas, Durante el perfode de creci-
mientoe activa, la infeccidn es preferentemente arbuscular, debido 2 la
disponibilidad de céluias corticales jovengs de las raices nuevas. Des-
puds, en la etapa de floracidn/fructificacion, la produccion de arbidscu:
los dismimuye y la de veslculas se incrementa {(Saif, 1977),

La produccidn de espores sigue un curse muy =imilar ol desaorrollo
de la infecion (Furlan y Fortian, 1573),

LEste modelo sz da en ¢ invernadero v en ¢l campo, aungue en este
dltimo la intensidsd de infeccidn es menor y el desarrollo de 1as tres
fases es mds variado, coma era de egperar en condiciones mas variables
Y con incidencia de mads factores (Sutton, 1973; Rich v Bird, 1974; Khan,
1975 h; Saif, 1977}
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Seglin los datos obtenidos, la evelucidn de la infeccién parcee de
pender fundamentalmente del tipo v desarrollo de fa planth, pucs hajo
condiciones mas confroladas se observa que ol desarrollo de la curva
de mnfeccidn depende, entre viros faclores, de la luz v de la lempera-
lura, ya gue a temperatuas bajas lo fase de lalencia se alarga (Furlan
¥ Fortin, 1973}, v coando l2 Juz es mas Intensa v riza en ravas ultravie-
letas se produce uny mayor micorrizacitn (Peyronel, 1940) v, pov el
contrario, disminuve cuande la intensidad de Ja luz es muy baja
{(Redhead, 1975), Mo chstante, no se sabe =i estos faclores actoan direce
tamenfe sobre of hango o st le hacen o rravds de la planta, los cnales,
o su ver, reperculen sobre el hongo, va que Hayman (1974) encuentra
que la luz, temperntura v foloperiode, aungue afectan de una forma
mas directa sobre la plamia gue sobre el hongo en si, también actvan
directamente sobre la interaccidn enire hunge y hudsped, produciéndo-
s¢ una mayor infeesidn en plantas que recibian una intensidad de 23.008
lux ¥ ton un [otoperiodo de 12.18 horas v una temperaiura de 23° C.

Para esludiar estos procesos han sido necesarias la utilizacion de
una serie de técnicas que permitieran cbservar ¥ estimar la infeccién
producide por ¢l hongo en ¢l interior de la raiz, las mds comunes son
la de clarificacién y tincion de¢ Phillips v Hayman (19701, combinada
con @ métedo de sroot slides de Micolson (1959), Mas recientomente, s¢
han puesic a puntd olra serie de téenicas cspecialmente de tipe colori-
mitrico, basindose en la produccidn de un pigmento amarilla por
parte de las raices micovrizadas (Becker v Gerdemann, 1377 o en la
produccidn de un colar azul mas intenso, basado en la conversion de la
quitina Ringica en glucesaminag (Hepper, 1977), frenle o los controles no
micorrizadas, pero estas téenicas son atiles ®olo en experimentos cortos
v realizados bajo condiciones controladas, v, ademas, npo permiten la
observacidn de los distintos companentes fongicos.

La mayor o menor infeccion de una planta por micorvizas VA se ha
estimado considerando diversos pardmetros. Unos antores o hacen me-
diante el recuenio de rafces o sepmentos de rajces infectadas (fohns-
ton, 1943 Peus, 1958 Nicolson, 1960, Dafr v Nicolsan, 1986, 1972; Mosse
¥ Phillips, 18713, midiendo la lopgilud de tas rafces mfectadas (Tohns-
ton, 1949; Mossc gr al, 1969), o estimando la densidad o intensidad de
infeccion o desarrolle intracelular (Johnsten, 1949; Siovers, 1935; Mosse,
1959; Rass v Haper, 1973 Havman, 1974}, Mientras que olros aulores so
limitan & estimar la proporcdn de los distinos elemenios Ringicos
comg son ¢l mimero o abundancia relativa de micelio externa ¢ interna,
arbisculos ¥ vesiculas {Nicolson, 1960; Koch, 1961, Hayman, 1970 Mas-
se y Phillips, 1971}, o contande ol namero de puntos e entrada par
unidad de lengitud de rafz (Mosse, 1939). Finalmente, otros autores -
den la infeccidn considerando conjuniamente la densidad e intensidad
de inleccion, abundancia de mivelip externo e Imerne, nomere de ve-
stciias, de punlos de enlrada v proporcison de arbiseulos, por unidad de
longitud de raiz (Ocampa er gl 19800

EFECTO SOMRE EL CRECIMIENTD OE LAS PLANTAS

Los planias micorrizadas crecen mds v mejor gue las no micorriza-
das, debido a que las micorrizas intervienen en Ja absorcidn de elemen
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tos inorginices, a partir del suelo, sobre lodo fésforn, que favarecen e
crecimionto de sus hudspedes (Micolson, 1967; Gerdemann, 1268, 1970,
Harley, 1969), bajo clertas condiciones {Khan, 1972 a), ya que, por cjem-
plo, las micorrizas favorccen més o las plantas hudspedes en suslos
con poco fdsfore dispenible (Mosse, 1973 a). Pero, ademds, en algunes
casns no solo incrementan el crecimiento, sing que influven en fa lon-
gevidad de las plantas infectadas (Janos, 1997,

El efecto sobre ¢l crecimiento por micorrizas se han estudiado y s
sipue estudiando en muchas especies e planias, bajo diversas condi
clones, en diversos lugares y con diferentes razas de endolitos {(Mosse,
973 &, 1976, 1978; Cerdemann, 1975)

Los méiodos de inoculacion realizudos para estudiar ¢] efecto de las
micorrizas VA sobre el crecimicmio de lns planias han sido muy diver-
s05. Se han hecho inoculaciones de suelo estéril con una pequefn canti-
dad de suele no estéril, donde ihan csporas v 1rozes de raices inlecta
das [Asal, 1943; Neil, 15944, Layeock, 1947 Johnstun, 1949; Sievers, 1233},
o inoculando troros de rajces micorrizadas obtenidas a partiv de plan-
tas infecindas (Peus, 1958; Winter v Meloh, 1958; Meloh, 1963; Murdoch
et al., 19571 o bien a partir de un cultive pore de esporas obienido en
macetas [Gerdemann, 19553, o incculande 1rozos de raices infectadas,
lavadas v homogencicadas, las cuales previamente habian sido esterili-
zadas con hipoclorito sodico (Koucheki, 1973, Kouchecki y Read, [976),
Otrv mélodo consiste en trasplantar plantulillas previamente infectadas
al suelo en el que se tealiza ol cxperimento (Mosse y Hayman, 19715
Khan, 1972 b 1975 a}, o haciendo crecer Jas planias en un suelo que ya
tizne el hongo VA (Bayls, 1959, 1967) Otros aulores colocan esporas,
stels lamizado o raices infectadas, cerea de las  plantulillas {Janes,
1975; Redhead, 1975), o suelo infectade empaguetado junta con las se
millas di= fas plantas en tiras de papel celulosico (Hayman, resultados
no publicados), o envaelven lus semillas, hasta formar unas esferas,
con suels infectado, fresco (Hattingh v Gerdemann, 1578), o linfilizadn
{JTackson et al, 1972). Mientras que otros autores utilizan Ia inoculacion
solo e esporas y esporocarpos (Mosse, 1962, 19687; Gedermann, 1964
1965; Duft y Nicolson, 1986: Holevas, 19486; Khan, 1972 b, 1975 a),

HNuo chstante, no parece haber diferencias en los resultados de infec
cion usanda distintos mélodos de inoculacion (Gaunt, 1978),

Los estudios sobre el crecimiento de las plantas s¢ han realizado
principalmente en invernadero con suelo estéril, y s¢e han obienide pe
neralmente respucstas positivas, aungue en algunos casos los réspuestas
han sido negativas o nulas (Mosse, 1972 =z, 1975), siendo las espocies de
plantas v tos niveles de [dsforo disponibles en el medio lug dos facto
res mAs importantes que determinaron la respuesta de la planta a as
micorrizas,

Con suele no estéril ;ambién se han realizado experlmentos, en ma-
cetas (Mosse ¢! of, 196%, Hayman y Mosse, 1971; Mosse y Hayman, 1971;
Koucheki v Read, 1976: Masse, 1977) y en larges conteénedores (Jackson
et al, 1973, Fanos, 1975; Redhead, 19750, inoculadas con micorrizas VA,
lus respuestas oblenidas san menos predecibles v mds variables que on
suclos esteriles (Mosse, 19770, Por otro lade, se han obtenido hucnos



1G58 ARALTS - OF EBARULOGS ¥ AGROHLGLOGIA

resuliados plantando planiadillas previamente infectadas con el hongo
VA (Mosse ef al,, 1969 Hayman y Masse, 1971; Mosse v Hayman, 1971).

En experimentos realizados ¢n el campo las respucstas han sido
menns gspectaculares que en el invernadern, nungue se han obienido
buenos resullados en suelos previamente fumipgados con ohjeto de eli-
minar los endoflitos indigenas (Ross v Harper, 1970; Ross, 1971 Kleinsche
midt y Gerdemann, 1972; Schench v Hinson, 1973 La Rue e al, 1975},
En suelos naturales, no tratados con fumiganies, se han obienido inere
mentos en las cosechas de las plantas micorrizadas de trige v maiz
(Khan. 1975 b) v palata {Black y Tinker, 1977), posiblemente debide a
gue la competicion con las micarrizas autdcionas es muy pegueda, va
gue en suelos no estériles ] nivel de endofitos indigenas mas que o]
fasforn del suelo, parece determinar Ja respuesta a la inocelacion con
micorrizas VA (Mosse, 1977), por lo gue parn cue ia inocolacién en <l
campo seca efectiva, parece ser necesario el emples de un hongo 2fecti-
ver ¥ competitive {(Mosse vy Havman, 1971: Mosse ¢1 al, 1976; Mosse,
1977; Powell, 1977; Azcon er al, 1978 a, b; Powell ¥ Danields, 1978),

En estos 1iltimos afios se ha prestado especial atencion al efecto de
las micorrizas VA sobre las leguminosas, aungue algunos autares ya pos
tularon que las fegumbres que crecen tanfo en suclos cultivadas como
en sucles naturales, forman normalmente micorrizas VA (Jones, 1924,
Samuel, 1926; Asai, 1944; Sireemska, 1969 a, b, 1970) Asai (1944, de-
mosird que varias legumbres crocen pobremenic vy no nodulan on
suelos eslerilizados si no estdn micorrizadas, Y aungue se ha encontrado
quec las especies de leguminosas difieren en su respoesta de crecimiento
u la infeccidn micorrizica, como ¢l casn de Lotus pedumcefatus (Crush,
1974), v Lupinus consenting (Trinick, 1977). que crecen v nodulan hien
en suelos deficienles en fésforo, a pesar de que vo se infectan o se
infectan muy pobremente, la mayarin de las lepumbres no crecen bicn
¥ no forman nadulos, 3 no ser que estén micorrizadas o se jes swninls-
re wna fuente adecuads de fsforo, como s ha comprobudo reciente-
menie (Ross v Harper, 1970; Ross, 19715 Dafr v El-Giahmi, 1974, 1975;
ElGinhmi, e al., 1976, Muosse, 1977; Khan, 1973),

Los efectos de las micorrizas VA sobre ¢l crechmienta y nodulacion
de las leguminosas he sido estudiade en jnvernadero, en suelos este
rilizados v no esterilizados (Mosse af al, 1976; Mosse, 19777 Con sugly
no estéril, hay una relacidn inversa entre el tammano del incremento de
la planta y ta extension de lu infeccidn VA producida por el hongo in-
digena presente en ese suelo, Sin embares, el endofite intraducido
incrementa el crecimiento de la planta, pues casi siempre resulta maés
competitivo.

En @l campo, en suelos fumigados, lambién se han obtenido incre
mentos 2n cosecha (Ross v Harper, 1970; Ross, 1971; Schenck v Hinson,
1973), Por ¢l contrario, en suclos naturalas no fumigados, Jackson et al.
(1972 no obticnen increments en cosesha de soja, mientvas que G. de
Aguilar ef gl (1979), ohservan un aumenta en el crecimiento de las plan-
tas de alfalfa inoculadas conjuntamente con endofitos VA y Rhizobium,
can respectn a los conlroles,

La accidn positlva de las micornizas VA scbre la nodulacion se ha
atribuido a una mejor nutricidn fesforada del hudsped {Crush, 1974
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Daft v ElGiahmi, 1974, 1975}, No ohstante, en cxperimentns con gui-
sante, Daft y FlGiahmi (1974) demuestran que las micorrizas provocan
nodulos gue superaban un [0 por 100 en peso o los oblenidos cuando
se afladia Fésforo. Esto puede indicar que, aungue el principal efecte
de micorrizas sobre las plantos es la captacién de fésforo. pueden exis-
tir otros factores.

En olre orden de casas, s¢ ha ohservado que la respuesta al creci-
micnlo del vegetal estd relacionada v sigue un modelo similar al que
desarrolla la infeccidn. Inicialmente, no huy diferencias enlre plantas
micorrizadas ¥ no micorrizadas, pero o medida qoe aumenia la infec-
cion, a velocidad de crecimientn relativa de las plantas micorrizadas
también se incrementa a valores muy altos. Si ¢l desarrollo de la infec-
cidn se refrasa, también jo hace la respuesia de la planta huésped (San-
ders y Hayman, 1977).

En el campo esta respuesta del huésped sigue un medela similar al
de invernadero, habiendo una correlacidn positiva entre infeccion VA
y crecimiento de ja planta, aungue sélo puede basarse en una suposi-
cion, viv gque ¢n el campo no hay controles no micorrizados, o menos
que s2 realizen tratamicnles drdsiices de esterilizacion (Hayman, 1970,
Sanders v Hoyman, 19770

Esta correlacidn positiva entre ol nivel de infeccidn en la raiz v el
incrementn en el crecmiento de la planta se ha poesto de manificsio
en experimentos con (rign, malz (Khan, 1972 b, 1875 a, h), Lirindendran
(Starkey v Brown, 1977) y algoddn (Rich y Bird. 1974). Sin emhargo,
los datos del porcentoje de la inleccidn pueden llevar a conclusiones
etréneas, va gue los beneficios n partir de upa raza determinada no
extdn siempre en relacion directa con la extensidn de la infeccion de fa
raiz causada por ésia {Mosse, 1972 a; Meyer, 1973; Sutton, 1973; Powel],
1976; Abbotl ¥ Rolbson, 19771

Es mds significativa relaciopar la extension dJde la infeccidn con <]
tameno del sistema radicular coando se cxaminan las respuesias del
crecimiento de las plantas {Meyer, 1973 Abbout v Rebson, 1977). Sutton
(1973) propone que la estimacion del grado de micorrizacién expresada
en funcién del peso seco de ralces micorrizadas v no micorrizadas por
planta darfa ung medida mas realista v significativa del nivel de mi-
corrizas en ¢l huésped; de hecho, alpunos aulores [Azcon-G, de Aguvilar
vy Barea, 1978) utilizan el parametro de emg de malz infecladar como
estimacién de la micorrizacion de la planta.

CAPTACIAN DE DTROS ELEMENTOS
Nitrdpenn

Todavia no se han encentradoe pruchas claras de que los hongos pro-
ductores de micorizas VA sean capaces de Fjar M, (Gerdemann, 1975],
pues los resultados obienides son un lanio contradictorios, ya que por
un ladwe, s¢ ha ebservado gue las plantas micorrizadas posefan una
concentracidn de M, inferior a las plantas conlroles no micorrizadas
i Baylis, 1959, 1967), mientras que por otre se ha oblenido el caso con-
traric (Ross v Harper, 1970; Ross, 1971), ¥ finalmente, Schenck v Minson
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(1973} obtienen un incrementa mayor en el crecimicnlo de Jas planias
micarrizadas, pero, sin cmbargo, la concenlracidon de M; en cstas plan-
tas me Fue superior a la de las plantas no micorrizadas, concluyendo de
esa forma que las micorrizas VA Favorccen el crecimiento de lag plan-
tas, pero no la fijacion de N; por éstas.

Agra

Safir et al. (1971, 1972}, encuentran que las micnerizas meioran la
captacidn de agua por parte de Las plantas. pero mds que por un electn
directo parece gue lo hacen como consecuencia de la mejur capiacian
de [dsforo (Safir et al, 172),

Diros nuirientes

Se han realizado muchos trabajos parn ver la posible influencia de
las micorrizas VA sobre la captacion de B, Ca, Ma, Mg, Fe, Mn, Cn, B,
Zn y Al (ver Mosse, 1973 a), pero no encontraron ningon efecto signi-
ficativo de las micorrizas sohre la captacion de esos elemenios,

Sin embargo, posteriormentc s¢ encuentra gue hay Gna caplacién
significativa por parte de las plantas micorrizadas dey Zn (Bowen et al.,
1974; La Rue ef al, 1975}, S (Gray ¥ Gerdemann, 1973; Rhodes y Gerde-
manrt, 1978 a), Sr (Jackson er af, 1973, . (Powell, 1973, Cu (Mosse,
1973 b), Mo (Daft y Hasckaylo, 19771, Ca (Rhodes ¥ Gerdemann, 1578 b)
¥ Mo (Hayman y Day, 1978), También s¢ ha descrite que las micorrizas
pueden Focilitar |a caplacidn de jones al incrementar la permeabilidad
de las membranas cefulares de la raiz Favorecicndo asi el crecimiento
de la planta (Ho, 1977} Por lu que el papel de las micorrizas ¢n o
captecion de olros elemenfas distintos del fasforo necesita ser estudia-
do mis cuidadosamente. Asimizsmao, las micorrizas parecen Javorecer ¢
inerementar la produccion de algunes fitoesieroies fales come colesteral
y campesterol, aungue no de stigmasters] y B-sitosteroel, los cuales son
precursores de hormonas esteroides (Hao, 19771

EspPrECIFICLIDAD

Experimentos de inoculacién con esporas, cuya superficie habia sido
esterilizada previamente, han confirmade que la mayoria de los endofi-
los son capaces de infectar un especiro muy amplin de huéspedes
(Mosse, 1973 a), por lo que se dudaba & tenian algan tipo de espeo-
ficidad.

En estudios realizados para ver el efecto de diferentes tipos de espo-
ras sobre g crecimiento de las planias huésped, fe encontrd que un
endofite VA mejoraba el erecimiento d¢ maiz ¥ avena en arena Con una
solucion nurritiva determinada, mientras que con ora o disminwa
{Meloh, 1963). De otro lado, Dafi y Nicolsun (1966) encontraron que
tres tipos de esporas de Endogondceas diferian muy poco ¢n sos efec-
tos sobre maix, tomale ¥ laboco cultivados en arena.
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Las primeras indicaciones obienidas sobre la diferencia de efectos
de diferentes endolitos tuvieron lugar al observar que ¢] hongo indigena
era siempre menos efective que el hongo aislado en el laboratorio
(Mosse ¥ Hayman, 1471 Masse, 1975; Powell, 1976), & fncluse se vio que
la infeccion producida por e] endolilc indigena poscla un aspeclo ana-
womico diferenie, con hifas mds estrechas (Mosse y Hayman, 1971). Mds
recientemente se ha puestu de manificsto gue no stolo hay variacion en-
tre distintas cspécics de honges micorrizicos, sino que dentro de una
misma especie hay diferencias en cuanto a su efectividad de germinacion
v morfologia {Carling er al, 1977; Daniels, 19777,

La plenta también jucga un papel en la especificidad, ya que algunas
especies de endofitos son mds beneficiesos, para un huésped particular
en un suelu daddo, que otras (Ramirvez of of., 1975; Sanders el al., 1977;
Schenck ¢f al, 1977). En alpunos vasos la cspecificidad se da incluso
entre variedades de plantas, tal como ocurre con alpoddén, en el cual
MetealF (15977) observa unn gran variacién en la infeccidn cuando se
inoculan con G fasciculatus. 8in embargo, no hay difereacia en la res-
puesta de distintas variedades de soja (Carling er ef, 1977) ni de Festuen
{(Molina er al, 1578) o la infeccldn producida por distinles hongos VA,

Mo obsiante, 52 ha observado esporas que son independientes del
tipo de planta en cuanto a lavorceer el crecimiente. longitud de la raiz
captacion de [dsforc y nitrdgeno e intensidad de infeccion de dichas
plantas (Mosse, 1272 a, b; Abboil ¥ Robson, 1977; Hughes et al, 1978;
Ocampa et o, 1980). A veces los beneficios de una roza particular no
es1dn correlacionzdos con la extensian de la infeccidn de la raiz cansa-
da por ésta (Mosse, 1972 a), tal es lv que sucede, por efemplo, en plan-
tag de Coprosea, en la que las esporas de Glomws infectan a la mayoris
de las plantas utilizadas, mientras que Acanlospora sdélo infectaba una
vuarta parte de éstas; sin embargo, ¢l nivel de fésforo en la parte adrea
de las plantas cosechadas [ue similar en las plantas infectadas con
Glomus que con Acaulespora, a pesar del menor nlvel de infeceldn pro-
ducido por esta altima, 1o gue sugiere que Acaulosporn fue cficiente
una ver gle se establecid, v gue la superioridad de Glomus dependio
silo de una infeccion mis ripida.

Por otro lado, parece se que ¢l sneloe juega un papel mis determinan-
te que |a planta en la electividad de las esporas (Schenck y Tucker,
1974; Starkey y Brow, 1977), por ejemplo, G. mosseae v 7 imacrocdrpus
var. Geosporis, que son independientes del tipo de plania, son depen-
dientes del pH del suelo (Mosse, 1971 h), Por el contrario, hay esporas
independientes dei tipo de suelo [Mosse, 1972 bl

Estos resultados indican que cierto tipo de especificidad exisie en
micorrizas VA, ¥ que algunas especies de Endogondceas son mas bene-
Ficiosas que otras. Pero aumque la efeciividad de una raza parece depen-
der mds de un suelo particular gue de unn planta hudsped determinada,
lus datos gque se conocen no permilen establecer todaviz una conclusien
definitiva sobre qué factores son Jos determinantes de esta especi-
ficidad,
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RESUMEN

MICORRIZAS VA, I1. EFECTG SOBRE EL CHECIMIENTO DE LAS PLANTAS

Las milcomiess VA (nerementan ol crecimicnto e las plantas principalmente
mediante o eaptacion de P opor se micelin externo, En asta revisidn se esiudie la
dingmica v la especificidad de la infoccién, asl como la Fsiologia de [n capiacidn
ge P oen pstan asociacidn simbidtica. También se destaca de forma preferente el
electo de las micormzss VA on o] crecimienio v noiricion de Jas plantas.
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