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INTRODUCCION

El estudic de las relaciones microorganismo-planta

&8 un tema  central en la dnvaestigacion sobire fisiologia

1

vegatal . En el

!

uelo nabi1tan AIVETrsSas poblaciones de
MLCPOOrganisSnos, oon un papel imporfante sobre &l crecimlento

Vo onutricion de las piantas Las ralo

o

ltas plantas Lbisnaen
una zona de antlusncia en el suelo. denominada ‘rizoztera’

Eata influenciLa Ets) traduce, & Lve L scoldaglco, &n la

altar

Qb

cidi, tanto cuantitativa como cualitativae, de las
poplaciones de microorganismos: cuyo metabolismo repercute

dlrectamente &n la biologlia de la planta.

Desde

el punto de wvista nutiricional la relacidonm planta-

84

MICroorganismo pusde ser paradsita, muitualista o saprofitica.

Una de las simblosis mutualistas mas extendidas son las

84

micoririzas, Tformadas por asoclzcidn de plantas v hongos del
sualn., Alrededor del 0% de las espscies vegetales conocidas

forman asoclacidon con alaun tipo de hongo micorrizico. Bl

bernaficio en la asociacion es mutuc v repercute i 1a mejor

nutricion de la planta. principaimente fostorada, v del hongo,
a partir de compuestos fotoasimlilados de la planta hospedadora.
Las micorrizas da dividen tradicionalmaents en tires grupos

morfoldgicaments  distintos =0 cuanto & 1a mayor o menor

panetraclion de ilas células radicales, Las Ectomicorrizas las

forman exclusivamante sspascies arbdreas v s Carachsrlzan por

LI diran

arn la supserficie de 1a raiz

nospadadors, ra  cusl  pusdsin 1 a estar completamente

e oun manto Tangloo. aldunasn hifas del manto penaetran




entre los ¢

sAacios intercelulares de laz células mas externas

de la ralz, formando una red wnterce

AT
£1 ssagundo tilpo. v mavoritario. 1o constituven las

daenomilnadas ENAOMLCGr i Lzas, cavatterizadas Py & ] Mmeno

o

i

desarrolio fungico &n 1a

ficlie de la ralz Vo UNa

colonizacldn  anportante de las

fulas  corticales.,

colonizaclion no causa cambios morfolodico

raiz. Se distinguen b

Lipos de @andomioorrizas, diferenciados

seaun &l patron de infeccidon v de olantas hospedadoras. £stos

52

tipos son: aricoide

L, orgurldales v ovesiculo-arbusculares {an

adelants MVAa).

El ultimo i3 qGomilcorei s

prasents Una Yorma

dae tas dos anterioras

con una cublerta superficial

gz Nitas v ouna pe

shracridn intyra 2 antercelular de las células

corticales. LLa formam un limitado

numaro de plantas v hongos
poco conocidos.

La simbiosis MVE esta caracterizada por la colonizacion
ae hifas aseptadss v nmultinuocleadas provenlentes de oiras
ralces 6 de arandes es

v

ras (pusdaen alcanzar un tamaio de 500

umy o oaue o

ancuantran en el sualo. €L desarrolio fungico varia

&

el

3
&

oo la mavoria de léas

RGN WP

ra fTormar arbuscuios

A

intracelulares v vesiculas tanto intira & intercelularses. |

-

T a

extienda considerablaments fuera de 1a vraiz. por 1o gue

21 hongo poses parvte interna v oexi

yf

Cia
fsta azocliacion tieng una larga hilstorla evolutiva, su

ubicuidad (se sencuantra en

de 530%  de las especles

tales) v la torne de sxplorar &l suelo sualeren gus ha sido




Aaria, durante el periocdoe O

lurico, para la colonizacion

BT ra por Dlantas acuaticas sin veirdadars ralz . De hecho

fosiies

MICOrrizas ¥a  provenlientes de  los

doe Davonio

subsiguiantes. Desde antonces

Dlanilas y IO Vi Cformadors CHe MICOrrizas V) narn

Sl G nne

Con Ui tamsn s L Lo gue ha dado ludar a gque se

noleno

aintre ambos simbionbes.

i :

AL muchias plantas raauileirEn astar mLcoryrizadas para

cimrento optimo. v, por otro lado, no se ha

2 clo da vaida en ausencia

Loy cnae Do

Y VY

~

Ia planta NosSoedadora. por 1o gue se

deran simpiontes

Loamsants Dbl 1gacdos .

Hongos formadores de Micorrizas vesiculo-arbusculares.

Los honaos Vo son conponsnites habitualss de la rizosfera,

ECONT &N

2 2n Lodos 1os ambientes, 1ncluso an aguellos gus

han sutrido algan daeteriora (Mosse, B. &t ai.. 1981). La

s obiltengirlos en culbtivo axénico en

\

ausencia de la planta hospedadora dificulta =1 estudio de su

v OGLla.

f_
[y
&

Oras de los hongos VA son los propagulos mas

Laracrteristicos v o los oriterios taxondmicos se basan en l1la
morfologla. germinacian v desarvollo de tubos germinales de
eatas.

Recientemsnts (Morton J.B. &2 &7 1990) se ha propusesto una

clasificacian de hongos va que 1ncluve un solo orden dividido

en  dos  subocdernsa, s Tuncidon  Jds relacionss evolutivas




existentes, originados a partir de un ancestro arbuscular

comun, v dos nuevas familias: Acaulosporeceae v Glgasporaceas.

Division EUMYCOTaA
Grupo: Zygomycotina
clase: Zvgomycetes
arden: Glomales
Suborden: Glomlineae
Familia: Glomaceae
GeENeros: GIomus
Eolerocysils
Famiiia: Acaulosparaceae
Gensros: BCARULOSDOrS
Enlrofhosoera
Suborden: Gilgasporineae
Familia: Giligasporaceae
Geéneros: Gigasoora
Soutellospors
Clasificacion taxonomica de los hongos formadores de micorrizas

Ve, (MORTON, e al. 1990).

Los géneros clomus v Sclesrocysils producen esporas de
recistencia (Clamidosporas) con pargdes gruesas, originadas
asaxualmente en los extremos de hifas vegetativas (Walker, C.

1987) . En Scierccvsiis las esporas se encuentran dentro de

cuerpos fructiferos., denominados esporocarpos, dispusstas de

torma periférica alrededor de un e’js central. En el génerg
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cEs vivas (Meposr, 19

4 Siguslra, 19877).
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Dinamica de la colonizacidn VA.

sirrollo de la colonwzacron ds la ralz por

PONODS VS S aue una Curva  s1damolddal tiplca. &n la que se
Ghsearva uinae Tase de ale i Togaritmica de Ccrecimisnto
v odesarrollo, v ouna fase de establrlizacad

Fase de latencia

Koot

Esta Tase estd causada por €l tiempo reqguerido para

ot
o

germinacion da ESDOras, crecimiento del micelio vy S
pengtracidon en la raiz.

Log principales propagulos de nongos VA dgel suelo son las
esporas, Traamentos de ralz de plantas micorrizadas vy masas de
micelio fungico.

Las  esporas  germinan  en condicionaes favorables de

temperatura v humedad, si1 bilén s& han descrito una serie de

£

tactores aue afectan sste proceso. asi. se produce una
estimuiacion da la derminacion inducida por exudados radicales
(Graham, J. H. 1982) o inhibicion por sustancias volatiles de
viantas no suceptibles de formar micorvizas (El atrach, F., &&
&l., 19897, Jbros factores, COMO 1a poblacidn de
microorganismos del suelo tamblén pusden afectar el ritmo de
gaerminacion de esporas, bign por accidn inductora directa
{Gzeoon—Aquilar, C. et &i., 198%), o por deagradacidn de

compuestos hoxicos del suelo, gue ejercen Una inhibilcidn del

[}




proceso de derminacidn de esporas. (Azcon-Aguilar, C. ef al.,
1986 ).

EL micelio proveniente de la germinaclién de esporas, de
ralces colonizadas 0 de masa tungica que s& encuentra de forma
indepsndiente en el suelo { Warner y Fosse 1980: Ocampo v
Haviman. L9&E1 ). narece tensr un crecimisnto erratico. no

dirialdo, hasta alcanzai

la rrzostera de la planta,. donde. como
38 mencionard mas adelants., procesos de  reconocimiento v

compatibllidad harian posible o no la penstracidn.

Fase logsritmica de crecimignto v desarrollo.

Esta fTase esta directamente asocilada con la formacién de
un micelio extensoe en el suslo con capacidad para penetrar la
raiz. El  numero de propagulos del suelo as un factor
determinante para la extensidn vy velocidad de la colonizacidn,

asi como la velocidad de inicio de las primeras colonizaclones

-

(Daftt v Nicolson, 1969:; Rich v Bird., 1974). Las colonizacionas
iniciales tienen una gran importancia =n la aceleracidn de la
respuasta de crecimiento &n plantas cultivadas. Con  un
incremento en el ntmero de propagulos s& consigue un mavor
porcentaje de colonizacidnm. Sin embargo existe un nivel de
saturacion de 1ndculo, por encima del cual no se consicue
incremantar los niveles de colonizacidn de la raiz (Carling et

&l., 1979: SBmith v Walker, 1981). No s& conoce cual &3 la causs

1

1

de esta saturacion. osuss el potencial de 1ndculo no solo esta

deTinido por la cantidad de piropagulos sino también por su

competitividad en el sualo frente 4 0Lros MICrOOrganismos v por




:

la capacidad de extensidn de la colonizacidn &l intervior de 1

o

raiz, la cual pusde ser diferente segun el tipo de pisanta a

ef

colonizar. No se puede excluir qgue las diferentes especies d

25 o LAl
hongos Va difileran entre si en su velocidad de sextension en el
interior de la ralz vy puedan  alcaniar  una  exiesnsion  de
colonizacion simiiar independientenente de la dosis de 1a6culo

tDantels &8 al.., 19851

La velooidad de desarrollio de la colonizacion, 14

L)

de hondo vy el nivel total de colonizacion pusden ser

importantes en la aefectividad o en la dependsncla e
a la micorriza.
El desarrollo de la colonizacidn de la raiz comlienza oon

penetraclon que crece v se ramifica en

S
3
vy
=%
9]
2
il
e

DS BSDACLOS
interceliulares, v constituve lo que se ha denominado ‘unidad
de infeccidn” (Wilson, 1984 ).

Las hifas c¢recen 1ntercelularmente en 1las capas mas

.
i

e bErNas adel parenguiima cortical pudlsndo formar

i

circunvolbucionss u ovillos de funcion no definida. En las zonas
internas  de  la cortera el hongo se desarrolla de forma

intracelular dando ldgar & la estructura mas caracteristica &n

O
193
=
7
A
}..!,
=
£
G

f
Pt
i

Fed

1 s, 1los arbusculos. &n un estadio posterior se
Torman las vesiculas. gua se suponen gue actuan como Organos

de reserva, v ouva composicion es, Fundamsntalmente, lipidica.

A omedida gue s generaliza la colonizaclén s produce el

i
&

sarrollo de hifas del hongo Va en &l suslo. provenientes ds

la ralz colonizada. Esta extensa red de micelio externo

)
N

capaz de o explorar un volumen de suslio adicional., al gue no

a&Loer

oor 51 solas (Aonot, v Robson, 1985).
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& dae estabilazs

SO,

Alcanzada wuna detarminadae &dad de la simbiosis, qgue

depende sel  tioo  de

¢ G tabiliza el nivel e

ColonlzacldHn, IS Tars

al 80% de la longiltud

COMOCEn Lan

determinan esta

anLlizacifn.,  oero al o Lauat

toda Lla dinamicae de la

COIONLZAacton Ve

depande de las condiciones intrinsecas del
wstema radical v ode las condiciones amblentales &n gue se

encuantra.

Cuantificacidn de la colonizacidn VA.

Fracticaments todos los sstudios gue se realizan con MVA
regquieren una observacion o cuantificacidn de la colonizacidn
en alauna setapa de la investigacidn.,

La mavoria de 1as medidas de la colonizaclidon se
la determinacidon de 1s propoircilon de tejildio del hospedador

susceptible de micorvizarse (cortezas

primariar, ocupado por el
hongo. Otra forma de medicidn., es la determinacldn directa de

la proporcion de tejido fungico presante en la raiz. Esta e

>

¢

Lta bas

4

de la medids de la guitina total, después de su

—

ONVENS1ON a glucosamina [ Hepper., 1977 v madida

colorimetricanente. Este metodo da una buena correlacién entre

]

el nivel de glucosaminag medido v al nivel de tejido colonizado,

DECO DAra e

acionar los resulibados se este ensavo con la masa

fungica reguiers una calibracion del matodo para cada endofito,




y 0lc se utiliza en ensavos llavados a cabo en condiciones
esteriles v cuando se regquiere una medida muy precisa. 0Otro
método (Becker v Gerdemamn. L977) se basa en la medida del
praments amarillo qgus se Tforma en las raices colonizadas de
algunas plantas (cebolla v maiz). Pero rno todas las especies
de plantas forman esrte pigmento v el mé&todo no s siempre
satisfactorio.

Cuarndo la colonizacidon se mide estimando la proporcidn de
la cortezs primaria ocupada por el hongo, las mediciones se
hacen en base a las observacionss del material tefiido. EL
mztodo de tincidn mas comun es el descrito por Phillips v
Hayman (1%707.

Para la cuantificacidn de 1la colonizacidon VA se han
utilizadn wvarios métodos, de estos los mas comunes son 1a
estimacidén de la colonizacidn de raices montadas en
portacbhjetos y observadas al microscopio (NMicolson, 19€0), ©
la estimacidn del porcentaje de londgitud de railz en las lineas
de una placa cuadriculada (Giovannetti y Mosse, 1980).

S1i bien, estos métodos de cuantificacion de la
colonizacion permiten la estimacidn del micelio gue ocupa 1a
ralz de la planta, no permiten determinar el nivel de
funcionalidad del mismo., Por ello se ha desarrollado un método
se estimacion de la cantidad de micelio metabdlicamente activo,
an base a la determinacidon de la actividad succinato
deshidrogenasa fungica mediante técnicas histocuimicas
{(Machonald v Lewis, 1978).

Anatomia v morfologia de las MVA.

10




Los cambios anatdomicos v citoldalicos causados por hongos
Vi en la raiz hospedadora no son apraciasbles a simple vista.

s0lo la presencia, en cigrtas Lilisceas v en malz., de
pldmento amarrillo. soluble e agua (Gardemann. . W, 196171 vy

1a lonag: hud v NMEs (O de los pelos radicales. S0ON

caracteristicas mortoldgircas MECTOSCa010as € Caresen

relacionadas con la micorrizacion.

La colonizacidon micorrizica solo tiene  lugar en

ia
epidermis & exodermo v en el parénguima cortical de la raiz
primaris. Nunca hay colonizacion en la esndodermis, en el
cilindro vascular central., ni en las reglones meristematicas
(Bonfante-Fasolo, 1984). Sin ambargs se han descorito algunos
camblos inaucidos por la micorrizacidn a nivel de organizacion
caelular del maristemo aglical Yy cirlindro vascular. La
micorrizaclidn parecs detener la actividad meristematica por
decrecimianto del indice mitdbtico, formandoss  un  tejido
parenquimatoso en los apices radicales. (Fusconi, &f& al. 1986).

En la simbiosis MVA cabe distinguir dos fases: Tase de
desarrollio TungLoco extiraradical, Y fase dg  desarrollo

intraradical.

Morfolougia de estructuras fungicas extraradicales.

El desarvollo extraradical de hongos ¥4 varia e&n funcidn
del tipo de suelo, planta v sspecie fungica.

L& Tase axtraradical esta repraesentada por las

¥

jul

clamidosporas vy micgiio aexterno. Las clamidosporas de  la

¢ -

mavorla de hongos VA possen una paraed aruesa con dos Capas
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rico en ribosomas (Bonfante-Fasolo v Grippiolo.

i Frecusntemsnte possen un slistema de vacuolas bién
aEsar

rol.ado v aparscen  con un  contenide denso a  los

glecthronss

. Parscldo & los granulos de polifosfato que aparecen

=i LAas matfas inn

(Bonfante-Fasclo., 1954).

CUando La

na antra &an conptacto con 1a ralz pueds

e, Tormando una estruclhura Daraclica a un

¥oo& wvaeces pueds vamificarse en Torma de abanico

trar en la ralz (Glaninazzi-Pearson &b al., 1980).

£l

mumero dae puntos de encrada gue pueden Tformar es variable en

TLURCLOn de tas condiclonss amblentalas v de la sdad de la raiz.
L fa no peneira 1os merists 1

mos aplcales v la colonizacidn

L5

susle tensr lugar antre 0.5 v 1 mm & partir del extremo de la

raiz (Mosse, v Hepper,

_
~l
ut
Z
.

La hafa pusde penstrar la ralz por varias vias (Bonfante-
Fasoio, 1984):

- Directamente & travées de la pared de un pelo

radical o una célula epidarmica. S& ha observado gue

la hifa que pensetra se sstracha an el punto de

penetracion, recuperando posteriorments sy tamaiba

normal (Graipplolo, 1981L: Kinden v Brown, 1975).

- La hifa, originada en gl apresorioc, pueds atravesar

los sspacios vaclos entre células muertas de la capa

externa de la ralz v entiair en la primera capa de
células intactas, formando un ovilio o cirrocunvolucion

intraceliular (Scannerini. v Bonfante-Fasalo, 1983)

- La nifa penetvra antre las células epidérmicas v sa

axtlende intercelularmente (Gilaninazzi-Pesarson, e&f

LS




En la eleccion de una u otra via de penetracidn parece influir

la anatomia de la raiz. De igual modo la extensién de 1la hifa

O
5

el interior de ia ralz parecer depender del tipo de planta

Y ode hongo caue ia colonlza (abbot, 19871,

Morfologia de estructuras furaicas intraradicales,

Hifas intracelulares en la capa externa_de la corteza.

La capa externa de la corteza de la ralz se coloniza. a
menudo, por hifas intracelulares qgue formanm circunvolucionss
dentro de la c&lula hospedadora. Son ni1fas lineales sin ninadn
tipo de ramificacion. La formacion de oyrounvoluciones es un
fandtmano comdn a las ralces micorrizadas de muchas plantas vy
progucido por la mayvoria de especies de hongos YVA. La hifa
puede formar una circunvolucidn intracelulsar en la primera
célula que colonlza, pasando posteriormente a otra capa de
células vecinas., v TfTormando nuevas cilrcunvoluciones. También
puade ocurrir que la hifa penetre la primera célula sin formar

circunvolucidn v las forme en lé

.

s células vecinas. (Bonfante-

0

3

Fasolo, 1984). E1 tamafo de la nhifa intracelular depende del

—

tipo de hongo v su comportamisnto en la capa externa de celulas

corticales posiblemente ssté influesnciado par el hospedador

19862

{Abbott, L. M.
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vagetal aparsce cercano a la hifa
intracelular. Esta natTa contraens pequaenos nUclaos, vacuolas qgue

contisnan grantilos  densos. aotas Lipidios
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2, coma Y., division de una hifa en dos ramas gue se

extiendsa posteriormante de Torma para

o

(Aabbot, v Robson,

2% rntercelulares contiensn peguenos  nucleos,

FOGEAGos  dg manbhirana, arandses

IS RR B N et s

vy oaranulos lapldicos

ltas tafas intercelularss vy Lroncos

APDUSC

SRR @ ale 3 aparacen ordanulos con aspecto de
Acteria 205 &Y Trcluso SE han dascrito

dguie hacen sospechar que sean

16tico (MocbDonald, R. M., & ai

v §]

noooase aonocs 21 papel v funcidn de estas

au aisiamiento v cultivo.

Arhus

Llos

v las capas interiores del parenguima cortical la hifa

celular penetra las células corticales dandoe lugar a un

h

ramiticadas, denominado arbldsculo. El

arbusculo se origlna & partir de una rama de la hifa

intercelular., el hronco arpuscular. gque psnetra en la célula

hospedadora, se ramifica sucesivamente en torma dicotdmica v da
lugar a ramas que proliferan en peguefas hifas corn terminales
cortos bifurcados. Las ramificaciongs arbusculares Ccausan una
twvadglnacion del plasmalens hospedador v se encuentran siempre

rogeadas de aste

Le . La pared de las hifas arbusculares es fina v

con una estructura amorta, donde desaparace la organizacion
fitvilar de la gquitinag v solo aparscen residuns monoméricos de

N-acetilglus

amina (HonTante-~

SOlo. L9822 Hindsn v Birown,




Las hifas arbusculares contienen numerosos nicleos,
minocondrias, aranulios de glucodasno, gotas lipidicas,
abundantes cuerpos polivesiculares v arandlos densos dentro de
paegusnas vacuolas. Entre estos granulos se han encontrado

niveles altos de Tosforo v calcio (Cox, G.. e&f al.. 1980;.

mrasmas $& ha encontrado una gran actividad fosfatass v aThasa
en estas zonas (Gianinazi., $S., &f al.. 197%3; Marx, C. &f al..
19820 .

la pared celular de los arblusculos se va hacliendo mas
delgada conforme se aleja del tronco arbuscular. Estudios
cltoquimicos han puesto de manifiesto la presencia de proteinas
v pallisacaridos en dicha pared.

£l arbldsculo es la estructura mas significativa en la
simbiosis VA, tanto desde el punto de vista funcional, va gue
es el sitio preferencial para el intercambios de metabolitos,
como desde el punto de vista estructural,. pues los arbiusculos
son  elementos decisivos para la  identificacidn de  una
colonizaclon fungica como micorriza VA.

La vida maedia de un arblisculo es de 4 6 5 dias, después de
estos las ramas arbuscuiares se deterioran y colapsan {(Cox v
Tinker, 197¢). El deterioro comienza por las ramificaciones mas
pegueias y se caracteriza por la pérdida vy desorganizacion de
s contenido citoplasmatico. pérdida de integridad de la

membrana v colapsamiento de las paredes celulares.

Vesiculas.

Las vesiculas son cuerpos 9globosos orldinados por  un




Ninchamiento intercalar o terminal de la hifa. Las vesiculas
puaedan ser Lnter O 1ntracelulares, variando en tamaiio v en

namero dependiendo del hongo VA.

Mo 82 han determinado las Tases de desarrollo de las

oy

vesiculas, pero

0
i

ss conoce que inlclialments su protonlasma

COny

ot

l18ne NUerosos NICLeos. gluodHaeno v VACUolas con arandlos
densos v o gue an 2stado maduro presenbtan &n Sy interior i

] Srandges
gotas lipidicas. 5Su pared esta constituilda por vavias canas con
diferente densidad & los siectrones.

Su  tfunpcion es desconocida, si bién su alto contenido
Lipidico v su incremento 2n numero en raices viejas o muertas,
Nace suponsr dna Tuncldn de reserva (Bonfante~Fasolo, 1984). No

obstante, existen indicacionss que apoavan &l papel de ve:
como propsaulos de hongos Va (Bierman v Linderman, 1983).
Morfolodia v funcion de

las 1nterfases hongo-hnospedador.

Un reouisito imprescindible para que se lleve a cabo un

intercambio de nutrientes

gntre simblontas es el desarrcilo ds

i
b

una interfase. cuyvas caracteristicas morfoldgicas v funcicnales
nacen posible =1 transporte de nutbtrientes. La interfass,
formada esntre los dos miembros de la  ascoclacid;n  esta
constituida por componentes de pared, las proplas paraedes

celulares v ias membranas plamaticas de ambos, v puede variar

en estructura v ordganiZzacion durante las distintas fases d

il

desarrallo da la interacoldn simbioti

~
=t
8
%

En la mavoria de los casos de relacidon simbilotica, las

<

interacocilonss

entre ilos miambhros aue la forman estan




localizadas a nivel del apoplasto. Cuando &l microsimbiontes

penstra un organo nospedador, colonizas &) tejido apopliastico,

0

la colonmizacidn es intercelular, o bien coloniza la region

apoplastica dentro de la paired

del  oprotoplasito, si la

La
formacion de la infearfase e

gue  atachtan a [odos sus oomponend Foroun lado hay una

mocdificacion dal Lo, aque afecia su v

corsiauilsntements, la transferencia de nuitrientes. De este

modo, &n las infeccionss de planias por

se
procgucs una deposicion de matsirial de pared celular v camblos

an los COMPDONENTLE

e GLona  paired e 1ncramantan 1a
rasistencia  de la planta a la infsccion vy reducen 1a
transferancia unidiraccional {(planta-parasito) de nutrientes.
En el caso de ascociaciones mutualistas hay una reduccldn de
material de parad en la interfase intracelular, sobre todo &n

ias zonas mas directamsnte i1mplicadas en &l intercambio de

De obtro lado, las membranas plasmaticas gus intevienen &n
la dnterfase sufren tambian modificacionss, por un  lado
incrementan &l area de contacto madiantse invadginacion., v por
otro, s2 redistribuven las enzimas que partilicipan en =21
intercantio de nutrientes v mantenimiento de la infsrfase,

como ATRasas vy fosf

3

2t a

|
{

as neutras, que se concgntran en

la zona de contacto.
Cuando =21 hongo sg encusntra en la fase intercelular hay

paraedes del hongo v de las

0

no Hay respuesta evidente & 1a




nora de la hata, s bilén se han observado alteraciones de
La lamina media Gianinazzi-Pesarson, V. &f al., 1981).

Cuando 1 honao es intracelular la interfase hongo-planta

fornada por la pared funcica, el plasmalema de la célula

pedaddor

AL
&

uina matrur e matarial osmHfrlo rico =i

Diroteiin

{ Scannerini, st al.. 1979

]
H

4., 198171. Las caracteristicas des

{
1
P
fAl]

Uit 1a situacion del hongo. En los tejidos
radicales sxternns, donde se desarcollan  circunvolucionas
Ltntraceiulares la pared de la hifa es relativamente gruessa v

guitinosa, con uma estructuracion fibrilar, v ssta

5

!G

eparada del

plasmalesma nospedadoir por una matriz Lnterfacial parecida a 1la
pared primaria gue acitua comg barrvera fisica dque saepara hongao
v mlanta. Es una interfase gue se asemela a 1la gue se establece
con la hifa intercelular. El contenido citoplasmailco de las
ceiulas rospadadoras  cambia pPOCO  en respusesta a la

colonizaclon (Giraninazzi-Pearson vy Gianinazzi. 19881, En cambio

las celulas corticales parenguimaticas gue contienen los ilos

arolsculos  experimentan cambios apreciabless. El1 contenido

cirtoplasmatico s& incrementa, disminuven las wvacuolas, los

4
£e;
=
&
=
O
]
Q

e almidon desapairace

&
=5

ins organulos caelularaes son mas
numerasos, el sistama de membrans g lncremanta v 21 plasmaliams

dal hospedador prolifera rodeando 1as ramas de 1a hitfa, creandso

=
4]
o]

asl una mavor supsrfici & contacto celular entre ambos

componentes de la simbiosis (Cox v Tinker 1975). Esta situaclion
celular es propla de una (intensa actividad metabdllca, asgclads

a una intsnsa actividad transcoripocional en @l nucleo de la

Hiula hospedadora (Berta, ar al.. 1986).




& mediga qgue la hifa fdngica s ramifica en el protoplasto
del nospedador, la interfase hongo-hospedador se modifica v se
hace mas compleja. La pared celular fungica se simplifica v se
hace mas tina a 1o largo del arbisculo. £l material de
depositado por s celula hospeadadora disminuye en ila mabrils
interfacial gue rodea las zonas mas Tinas de las [t

T 3,

arbusculares, por lo que el apoplasto enitre honao v plasmaliema

de Ja céldla hospedadora se reducs v se @stablsascs una union

rech

)

entre las superficies celulares de ambos simbiontas.
A oo largo del plasmalema del hospedador que rodes las ramas
arbusculares aparecsn gspacificamente localizadas la

fosfatasas

Ui

sintesis de
aparecen gran cantidad de vesiculas de membrana, con contenido
fibrilar, cuva tuncidn parece estar relacionada con la sintesis
de pared celular (Dexheimsar, J el oal., 1985),

Tante la actividad de fosfatasas neutras como  las

vasiculas de membrana permanacan an 1las zonas de senascencil

W
[}
@

las tifas arbusculares. donde &l material del hospedador se

acumula alrededor de los restos celulares fungicos. Por tanto,
es 10gilico pensar gua, =1 plasmalema del hospedador, gue rodes
la hifa arbuscular, tiens una actividad formadora de pared.

perc 1o

i
e

procesos de depdsito vy organizacion de pared se

atectan por la hifa gue esti creciendo activamente (Dexheimer,

e al., 1985). Los precursores de la pared formados & la

hidrdlisis localizada de material de pared podrian suministirar
una fusntse suplementaria de carbohidratos al honao Va.

A lo larago del plasmalesma de las ramas  arbuscularss




..... 2 e C I, o] + o, PO v s 3
ATTIVAs @& ha detectasdo ac

posibilidad de un transporte activo de solutos dentrao del

hongo . También s  han

alcalinas 2107 lLas 1 Tas airbusoud

relacionada con @l meoanlSng

el Nonao & ta Dplanta., a0 1las

e badd LA praseancta

Lacionada con sl proceco d8 elongaclidon yvoor

e la nita (MacDonald v Lewis., 978571,

slema de 1o

celula

gue ss desarrolla

ranss arbuscularas, mOses Uina 1ntensa

Nno relacionady ol

Lamarine

B A T = 9~

sugrare la posaibillidad de un transporte activo de soluto

sirlay v Smith, L9821, La actividad ATRA

olasmalama hospedadar aue rodaa

Lructuras

arbusculares, 1a célula hospsdadora regupera su aspacto

Mormal

(Harley v Smith 1983

Fisiologia de la simbiosis MVA.

La formacidon de ila simbios:

Mya supong 1a altevacidon

fisiologica de la planta cuvo ef

Lo mas  apreciable s una

10N de la misma, pirincipalnents fostforada, oon

ia

consiguianite  reperous

b

incremanto  de




icanente esta asocilaclon mutualista supone tambisn

LIVOos s5chre 8l honao YA, el cual reclibe los

compuestos Cartonsados NeCEsEr10s para sU desarrollo a partir de
Lz planta, los cuales proviensn de la actividad fotosintética

e la wmisma,

Suirman e

Les altaracrones Tisiologicas de la

W I S s
ranta TR

de fipo adtricional, existen otras

modificanionas comg la alteracion de las relaciones hidricas v

Y

1ETeEnCLa & Saldnr

cambios morfologicos v resistencia a

condicionas  de

A e no parecsn daberse a3 causas

ML L CInna

A continuacion se analilzan las principales reparousiones
tisrociddicas gue, sobre las plantas hospedadoras, origina el

gstablescimianto o8 la azociacion MYA:

Fisiologla del fosforo,

EL 16n fosfato es muy lento en su desplazamisnto en 21
sUsic v suele encontrarss an concentracion baja (Biesleski, R.
L. Ll973), por ftanto, =2 muy pooco =1 fostoro total del suelo
disponible paras las plantas. La captacion de Tosforo por la
raiz origina una zona de deficiencia de aste elemento alrededor

T

de ella. lLas hifas aexternas de la micorriza son capaces de

53]

crecer v desarrollarss mads alla de ssta zona de deficiencia,
con lo aus proporcionan & la ralz un incremento en sitios de

absorcion de

s}

aforo v la capacirdad de explorar un voluman

mavor de suslo, superando los problemas de disponibilidad v

§

deficiencia mencionados (Hayvman, D. S, 1983)

{

[




La fisiologia del P en micorrizas VA se puede dividir en
tres fases: captaclidn, transporte por las hifas v transferencia
a las celulas hospedadoras a nivel arbuscular.

La captacidén de P por las hifas fTungicas s& pusde
describir en  términos  de  los  parametros  enzimdticos  de

[V

Michagiis-Mentaen (Besevers, v  Burns, 1980). Dos son las

il

caracteristicas que deflinen esta captacidn: gran afinidad an la

]

bsorcionm cuando la concentracidén de P en el suslo e

i

baja, v
Una gran capacidad de captacidn debido al incremaento de puntos
absorpentaes (consecuencia de una mayor area de captacién)
cuando existe disponibilidad del i6n.

Se supone que la entrada del i6n fosfato a la hifa se
#aliza por un macanismo activo acoplado a la translocacidén de
H+ dependiente de una ATPasa de membrana (Smith, y Smith,
19905 .

El fosforo captado del suslo s transportado por las hifas
fungicas &n forma de granulos de polifosfato, osméticamente
inactivos. Estos granulos de polifosfato., libres o incluidos &n
vacuolas, son formados por polifostfoguinasas especificas
situadas en las hifas sxternas y viajan &n direccién a la raiz
movidos wor corrientes ciltoplasmaticas (flujo + ciclosis)
(Cappacio, y Callow, 1982). Existe un mecanismo de control
seqgun la disponibilidad de P en el suelo, mediante el cual se
fija el P o se libera de los granulos de polifosfato. En este
macanismo intevienen fosfatasas alcalinas asocladas a las
vacuolas del hongo (Glaninazzi-Pearson, vy Azcbn-Gonzalez,

1991,

N

Los aranulos de polifostato no aparecan en la ramas finas

24




arpbuscularas, o) aue indica o

Dreviaments
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Cairoms.

LOs comnpuas carbonados reguer

icios por &l hongo

su cracimiento v o desarcollo son piroporcionados por la olanta
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UCAMmDD Y 848 2a

Los compuestos

transferidos son rapildamente

metabholl

ACOE POr &1 hongo vy orve b d

fundamentalmente &n

Tipidos v glucdaanns (Coopar., K.M. 1984 ).
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voola adentidad de los transportadorss, ni la

eatedulomes - e

Ern 1975, Woolhouss, propuso un
modalo SECGUIN &l cual I a captacion 0ov & nonNgo e
Carbonhldiratos, orovaernisentes del hospedador, sestia acoplada a la

libsracion <= P oor 1a hitas v ol

intercanolio &8s

Reciants

Dyropone  un modelo

]

gurn &l cual &

Pre de arucaras [(sacarosa u obras hexosas ) de la planta

al r1gaual que &)1 de # del hongo a

gue sl transporte de Py azdcares
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& nita respactivamante “E

reallzaria ds forma activa v mediada por actividad AaTPasa

ligada a la sxtrusion de protones (Smith. v Smith, 19907,
Tambign s& ha propussto un modelo de intercambio basada en un

transliocador de P v triosss-fosfato unido a membranas, similar

c\

al sxistents en &l cloroplasto. 3eg aste modslo el P

crovenlente ds la hidralisis de granulos de polifosfato se

1

acumula sn la 1nterfasse v a&s hranslocado por triosas-fosfato

de la célula hospedadora. La hidrdlisis de estas

Lrigsas-P origina Lriosas no cargadas gue son captadas de forma

,
;
:
&
—
fu
e
I ¢
3
91

21 hongo v P ftransportado activamsnte hacla la
olanta. Los rnivelas de P v triosas-© de la matriz interfacial
controlarian &l Tuncionamiento de todo el sistema (Schwab, &fF
&l.. 19%1).

s complicado verificar los modelos postulados, sin
embarac si estda claro qgue la micorrizacidn aitera la tasa

Totosintética de la planta v provoca un incremanto an 1

transtferencra de fotosintato., representado por un Lnoremento &r




la superficlie de membrana celular v del flujo de fotosintato
del simplasto al apoplasto radical. En estos efectos podrian

intervenir de manera activa las hormonas vegetales. cuyos

alteran en los taeiidos vegstales colonizados (Allen,

Captacion de M vy ofros nutrientes.

Las plantas micorrizadas posesn una mejor nutricidn
nitrogenada que plantas no micorrizadas. En el caso de plantas
leguminosas noduladas. el efecto de las micorrizas sobre la
nutricion mitrogenada parsce estar maediado por la estimulacidn
de dla fijacidon simbidtica, bilén por una meior nutricidn
fosforada (Rarea, 1990), por la captacidn de elementos
limitantes de la fijacidnm simbidtica, tanto Fe como Mo (Ral,
1988)., o por un afecto directo sobre la actividad de los
nodulos (Ames, y Bethlenfalvay, 198735.

Se ha encontrado tambian un incremento en la captacion de
compuestos nitrogenados en plantas micorrizadas (Barea &f al.,
198%a v b)), posiblemente de amonio, por ser @ste un 10n de poca
movilidad en el suelo en comparacién corn €l nitrato.

Estudios enzimoldgicos han puesto de manifissto que 1a
asimilaclién de amonio por micorrizas es preferencialmente via
glutamina sintetasa/glutamato sintasa, aungue también se ha
encontrado actividad glutamato deshidrogenasa (Smith, v Smith,
1990 ).

Otros nutrientes de baja movilidad en el suelo como in,

Cu, &, K, v Fe se han sncontrado an concentraciones mas alta

0




an plantas micorrizadas raespecto a no micorriradas, v

efecto parsce  Iindepandients  al oroducidn

nutiricion fosforada {(Coops
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fifas o a un efecto indirecto mediado por la meior nutricidén
del  vegetal (Cooper, 1984). Tambien se aspecula con  la

posibilidad de una alteracion fisioldgica inducida en e

—

vegstal aue le confiera una rasistencia a la seguia v a los

3]

2fectos nocivos de la salinicad.
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TOS. N0 nutricionales.

El balance hormonal en plantas milcorrizadas se aliera

4

respecto a plantas no micorrizadas, tanto &n cuanto a cantidad

]

,.
.
1

como  distribucidn  an 1 tejidos  vegetsales. La auxina

3,

posiblemente influva &n la formacion de arbusculos (Gunze, v

0
[

Hemessy, 1980), al igual gus las citoguininas. cuva actividad

&n hojas v r

L

iz se incrementa 2n plantas micorrizadas (Allen,
e al., 1980).

La alteracion e los niveles % distribucion ae
fitohormonas en plantas micorrizadas puede tensr una gran
importancia en 1oz orocesos de compatibilidad estructural entrea
simbiontes . asi ocome, en =1 crecimisnto v desarrollo de la
planta como respussta a la colonizaclion fungica.

Ditros aspactos fisioldgicos, mediados sn parte por  la
mejor nutricion, causados por la micorrizacldn en la planta.,
son la proteccion Trante a1l atague de microorganismes batogenos

vooun mavor peneflcio en la inits8racclon Con microorganismos

benaficiosos del suelo (Garcila-Garrido, 1987).

Susceptibilidad de las plantas a la colonizacidn VA.

i

Ny




La susceptibilidad de Las plan

—~

LAS & 1la miooirilizacion VA o

dicho de otro modo, la capacidad deg una planta para

]
M
-

colonlzada por un NONGD Va an mavor o manor grado va a dependsr
de los aspectos siguientes:
~Jue haya un raEconociniaento @nbre samblontes. Esto implica

Una serae de interanc:on

entre olanta v hongo.

- @Que sxista un novel de compatibillidad de los genomas ds
amizos simbiontes.

~Pueds 1ntervenlis un cierto arado de espacificidad.
La especifTicidad en sentido estiricto no axiste en la
asociacion VA, tanto desde &l punto de wvista del hongo como de
la planta. Un mismo siztema radical puede ser colonlzado

simul taneamente sIoly Vairlas espaclas fungicas Y

i

tzrinativamante un Misno hongo pusde colonizar
simultaneamente raices de varias especies vegetales (Harley, vy

Smith, 1983).

H

Hay &

i

peclies vagstalegs que no 30n susceptibles de

§
L

micorrizarse (Harley, v Harley. 1987: Newman, vy Roddoll, 1987)

v dentro de las

Cibles, distintas sspecilss, & 1ncluso

[oR

istintas varisdades de una misma especie, pusden mostrar un
grado diferante de suscepitibilidad (&zcdn, v ocampo, 1981).
En un mismo sistema radical también hay wvariacioén en

cuanto usceptibilidad, pues hay raices del sistema gue se

&
i

colonizan v otras no (Harley, vy Smith, 1983).

Factores como el poder colonizador del hongo vy la
dependencis de la planta de la micorrizacidn wvan a incidir en
la susceptibiliidad de la planta (Anderson, 1988), sin olvidar

aus las condicilones amb

=

entales tienen también influencia &R ki




desarrolio de la simbicsis micorriza Va.
El nivel de colonizacidn VA gue pueds soportar una planta

hospedadora blens definido por su genotipo vy por el del hongo

S1

colonizador, pues distintas especies Tungicas difierern en su
arado de colonizacion sobre un mismo hospedador (Lackie, &t
sl., L9RT). De igual modo, la compatibilidad en la asociacion

micorrirzas VA& no es resultado de un simple proceso  de

8

reconocimianto, nl va a depender de la acci

n de un solo gen,
sino  gus  va de dependar de una serie de interrelaciones
compleljas entre simbiontes. La diversidad de tipo v efectividad

i 7

de  las micorrizas V& apovan esta idea {(Anderson, 1588)

b
.

igual que €l hecho del dinamismo de la asocliacidn vy  suU

compleijldad.

Reconocimignto v compatibilidad en el exterior de la raiz.

P

A nivel de la rizosfera puedsn tener lugar procesos
encaminados a promover &l contacto hongo-planta v Tacilitar asi
la fTormacidn de la simbiosis. En esta zona del sueslo el
desarrollo de microorganismos, cuva accion influyve directa o
indirectamente sobre la planta, 2sta potenciado por la propia
raiz. Algunos de estos microordganismos ejercen una accion
activadora de la germinacidn de esporas de hongos vVa (AzcdHn-
Aguilar, &f al., 1986a), vy afectan positivamente el desarrollo
dei micelio (Vidal Dominguez, M. R. 1991).

No existen indicacionss claras de gue las ralces de la
planta influvan an la germinacion v desarvrollo de micelio de

honaos VA mediante mensajeros guimicos. Estos mensajeros puaden




ser exudados solubles 6 volatiles, v eijercerian una accldn de
proliferacion v ramificacion de Los tubos germinales (exudados
solubles) (Phillips. vy Tsau, 1990) v una atracclon de los
mismos hacia la ralz (exudados voléatiles) (Kaoske, 1982). @&
continuacion de la atraccolon de log tubos germinales se produce
Ui dncremsnta rapido de la ramificacidon de las ralces de la
planta &n respussta a un simpie contacto, suglriendo gque la

rezs

i

esta mediada por un mensajero asoclado a la
superticie del tubo germinal. La estimulacidn de la produccion
de ralices originaria nusevos sitios potenciales de colonizacidn
{(Glenn, &t al., 1988; Gemma, vy Koske, 1988). GQueda todavia
mucho por aclarar sobre la naturaleza v papel gue juegan 1los
exudados radicales en 1los procasos de colonizaclidon de la raiz
por hongos VYVa. Uno de Jlos compuestos i1mportantes en  los
fendmenos de reconocimiento en plantas son los fenoles, de los
cuales, sin embargo, no hay estudios de su participacidn en los
procesos de micorrizacion a nivel de la rizostera.

A nivel de rizoplana &l hongo pueds formar un apresorio
sobre la ralz ¥ penetrarla. o bién puade necesitar‘ de  un
cracimiento an la superficis de la misma antes de panetrar. No
se ha descrito adhesidon o unidn estrecha entre la nifa v la
pared del hospedador (Gianinazzi-Fearson, 1984). Sin embargo,
cuando se establece contacto entrs células. la penetraclion de
la raiz va precedida por la formacion de un haustorio, mas o©
menos definido, indicando que tiene aue habsr un reconocimiento
celular en ssta etapa inicial dg formacidn de la micorriza

¢

{Fonfante-Fasolo., 19841, D& otro lado. este contacto inicial

Origuna un orecilmianto acelerado del micelio del honao (Glenn,
27




Bacard, v Piché, 1989). Lo gue apova la idea del

intercambio de sefaless de

NOcimtento &n estas primeras

et

4]
oy
£

La mavor pairte de i ta raiz tirensan

Lugar a pocos mm del extiremo aplcal .. pairo Uuna ramliticacion de
l1a hifa de penstracidon pusde oolonizZar una fona Jde la rals

N y S -

apilical (Glennm, &8 &/.., 198%), Esio suglere gus ja

del axit

emo aploal posibilita la pangtraclon de una
zona de la raiz o gue antes ne respondld a 1la colonizacion.
Detinir las zonas de  inlciacidn de colonizacidon  £s

imprescindible en 21 estudio d

i,
e
i

la susceptibiliidad, va dque

factores como produccion de e2xudados v Organizaclon de par

L

i

C

P

varian & 1o largo de 1a raiz. v son tactorss implicad

O
5]

an dicha susceptit:ilidad.

Un componente de la superficile de la pared celula

i

vadgaetal, las Jectinas, participan activamente en los procesos
de reconocimiento planta-~microorganismos (andarson, L988), sin

SBMDArgo No hay mUchos asit

gus apuntaen &
de estos compuestos &n 2] reconcoimianto de hongos Ya., Tan solo
se ha obsarvado gue. las aglutinaz (lectina especifica para N-

acetilglucosamina) s& wung a Jla pasired ceiular del hongo VA
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Degsarrollo del hongo sn Ja raiz,

Tras la panstracidn del honao en la ralz hospsdadora, por

1os macanlsmos VAN LoNnadns , S

intarcelular @ 1htraceiular ., ety ia formacldan de las




ras & interfases tambilén descritas anteriorments.
No esta aclarado el mecanismo de penetracion intracelular

en las células hospedadoras. Se han

Al respecto {(Harlsy, 1986&):

de las células hospedadoras.

- La peEn2tracion aolo ocdirras e&n oelulas con pared celular an

g

v lan natTas pravianan la polimsrizacion de los

e ST -

ta penetracion de calulas hospedadoras participan enzimas

de  desorganizar vy permeabilizar la pared

La primara hopdtesis por s1 sola no pusde explicar el
Ccrocesn de panstracidn, va gue 8% Uun mecanismo inespecifico no

compatibie con el estado evolutivo de la simbiosis. Sirva comno

aejamplo &l hecho de ¢

£
[y

el hongo no penetra por heridas

Y

producidas &n las railces (Harley, v Smitnh., 1983).
Con respacto a la segunda hipdtesis, hay gque considerar

=G0 de gus la pared del apice de la nafa en desarrollo

0]
e
iy
43

th

eata en contacto con la matraiz Lnterfacial, la cual se compone

de proteinas v polisacaridos provenientes del hospedador. v

similares a ios de la pared celular primaria, por lo gus sa

Llensa gue son pareades en desarrollo (Bonfante-Fasolo., 19845,
v o la hatfa preavians gue estos compuestos polimericen v lleagusn

a Tormar la pared (Harley, 1986). Sin embargd, una veaz que 1a

arfa ha parnsgtrado 1la raiz. tiene un desarrollo longiltudinal an

direcclon tanto acropétala como basipéetala, independientemente

del estadio &n gu

H
Ui

¢4

gncusnbran las paredes caslulares e |

o

{

-

{0
o
P
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Por otro lado, tanto clrounvolucilongs como arbuscu

Lo
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tienen un periodo de vida corto v despuss de su desaparicion la
misma c&lula hospedadora pusde ser inwvadida de nuevo vy
desarrollar otra circunvolucidon o arblusculo (Bonfante-Fasolo,
1984 .

La participacidn de enzimas hidroliticos de pared en los
procesos de penetracion del hongo en las células hospedadoras
gs un tema dificil de resclver. debido a las caracheristicas
simblioticas de la asociacion micorvizica. La compatibilidad de
la simbiosis supong un gran control de la produccidn de estos
2rzlmas, gue deben ser segregados a pbajo nivel vy afectar de
forma muy localizada la pared celular, con el fin de no daiar
de Torma grave dicha pared, 1lo gue originaria una respussta de
rechazo de la planta. Se ha comprobado gue estructuras fdngicas
posean actividad pectindsica (Garcia Romera, &f &l., 1991), v
maediante pruebas indirectas se ha observado que las pecitinasas
pueden estar involucradas =2n los mecanismos de penetracion de
hongos VA (Garcia Romera, &t al., 19%90a). Existen otras
gvidencias indirectas de 1la participacion de enzimas
idroliticos &n los pProcesos de penetracion, V& gque
observaciones  al Mmicrocopio glectrénico han puesto de&
manifisesto gue la penetracisn parece llevar consigo alguna
degradacidn del material del hospedador que sugisre la
exlstencia de una destruccidn enzimatica de la pared celular.
lLa existencia de restos de lamina media en las zonas donde se
desarrollan las hifas intercelulares suglieren la existencia de
una acclon enzimatica sobre 1la pared celular (Kinden, y Brown,

1975: Bonfante-Fasolo, 1984).

O
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Dontrol del desarrveolleo de la colonizacidn VA,

Durante el desarrolio del hongo en ia ralz del hos

tisnan Lugar Una moditfiocaciones anatamico-fisic

ause atectan a componanie

iular AMDOS 21mMhi1on s

TS

cuencla 8s s o SE Una Aasoclacion compatible s

nivel celular v funcilonal . Lazs paredes sjularas, tanntno 7

como vegetal., participan ds modo activo en al desarvolilo de

£,

estructuras companipies. La pared fungica, relativamantes

vy aultinocsa, se wva haciendo mas deldada v desorganizada

Mlegando incluso a alcanzar un aito grado de simplificacion en

las ramas mas ftTinas del arbusculo. guse s donds se centra

fundamentalmante la fisicloula de la simbilosis. Da igusl Torma

la pared wvegstal se  adapta a la situacidon  simi:

G
ot
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o]

principalmnents en la zona de contacto 1ntracseiular s Tolalut="

como tal v o aparece una matriz ilnterfacial fibros

CLYOS  cOmponeniass 150N

tstos componantes varlian en 54

a lo targo e las ranas arbuscuiares v ose suglere

coma Tuanie o

e

arbonada suplamantaria para 1

H

noNao Y

De otro lado s lnducidas an

&l hospecds:

por tanto del ciclo ceslular (Fusconi, &f &7., 1990) v d&
organlzacion de organulos cslulares: plastidios., nuclao v

£

Graanizaciron de cromatina, vacuolas v mambranas (Fusconi., &f

4., 1990 19875 . Una modificacion 1mportanie
s el desarrod asmalbica alrededor de las ramas




arbpusculares con incrementc  &n  actividades enzimaticas,
prancipalmente fosfatasa v ATRPasa, lmportantes para explicar el
intercambico de nutrientes a este nivel.

Todas estas modificaciones son &l resultado de un
permangnte dialioac entre los genomas de los dos simbiontes v
consscuentemante  oridina en  su antegracion morftoldgica v
compatibillidad Tuncional, reguisitos impirescindibles para el
éxito de la azociacion.

Trapaios recientes han puesto de manifliesto cambilos &n 1la
sxpresion proteica durante gl establecimiento de la simbilosis

actomicorrizica {(Hilbert, v dartin 198

P

o0

Erm la simbilosis MVYA tambian se han puesto de manifiesto
proteinas asooladas al sstado simbidtico {(Dumas, &fF &l., 1989).
ITncluso, s& han encontrado polipéptidos especificos de 1la
simbilicosis MVE gua tilanen reaccldn inmunoldgica cruzada con
nodulinas. (Wyss, et al., 1990). Por otro lado, plantas
mutantes de forma espontansa o guimica ofrecen resistencia
gencatica a formar micorvrizas V&. La expresidn del caracter myc-
parsce sstar asociado con el caracter nod v al menos 3 genes
interviaenen an la colonizacidon va (Duc, &8 alf.., 1989).

Toaas estas investigaclionss No son mas gue &1 primer paso
del estudio de las interacciones moleculares de identificacidn
de gsnes responsables del didlogo entre simbilontes en
micorrizas. Sin embargo la dificultad es grande, pues no &s
posible disponer dsl hongo sn cultivo puro y menos aln de
disponer de suU material gengtico an condicionss Optimas de
manipulacidn.

Desde el punto de vista del control de la colonizacidn por




varte de la planta., un tema estudiado en los dltimos afos ha
sido ia posibilidad de gus =21 hongo VA provogue en 1a planta
una respuesta de defensa, al i1gual gue la provovan otros
mLoroorganisnos o situaciones de estrés. Los mecanismos de

detfensa de la planta  son generalmente  de tres Tipos:

oo,

astructurales., gulmicos v enziméaticos. Desde =1 punto de vista

gatructural no se han sncontrado 1ndiclios de gue SUSTancilas,
come callosa vy subsirina, inportantes en el control de la
infeccion fangica en genseral, participen en el contro ce
Nongo va. Tampoco existen =avidencias de qgue la axtensina,

proteina estructural de 1s

By
B

vared celular vegetal, participe an

i

el control de la colonizacidn fungica.

Se han estudiado algunas defensas quimicas de 1la planta,
tales como la produccidn de fenolss v Titoalexinas. Sin
embargo,. no se ha encontrado diferencilras en €l tipo v cantidad
de fanoles en plantas micorrizadas respecto a8 No micorrizadas.
¥ tampoco diferencias =10 actividad fenil-amonio-liasa
{Codianola, e&f af.. 1989, Nunca s2 ha ancontrado fenoles en la
matriz interfacial.

Por otro lado, s ha puesto de manifiesto la produccidn de
una fTitoalaxina (gliceclina)l en la ascociacldn VA, aungue a
niveles muy bajos v en sstadios avanzados de la colonizacidon de
la railz (Morandi & ai., 1984). Sin embargo, no se ha detectado
la presencia de esta filtoalexina an los estadios inicialaes vy
jovenes de la colonizacidn de la raiz por hongos VA (Wvss, ef
al., 1991).

Respecto a Jlos mecanlsmos anzimaticos de defesnsa de la

planta, raciéntemenis se ha sncontrado que protelnas asocladas

S
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Clanta, cuva particapacion en sl antarcamoio de nutrientes esta

demostrada (Marx, &f ai.. 19

La auxinas v obtras hormonas

oroducidas por el nonao

=2stos procesos  de

nomediada por la alteracion

ntarfases de

autladcor del metabolismo

Jde la sambiosis (andsrson. L9
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Pared Celular Primaria.

La presenclia de una pared en las celulas vegetales s un

caracter gue jas diferencilia de las células animales. Existe una

m
i
ot
-

aoha relacidon entre estructura de la pared v funcidn gue

satrallia la  celula. Tradicionalmente se considera la
de aos  tipos de pared celular vegetal: Pared
primaria. propia de cé&lulas Jjovenes en crecimliento y pared

caelular secundaria, que se forma en la superficie interna de la

T

arsd primaria, mucho mas gruesa, vy con  propledadss v
composicion distintas a la primaria.

La pared celular primaria 8std compuesta aproximadamente
por un 90% de polisacaridos v un 10% de proteinas, sobre todo
glucoproteinas; ademas aparecen sustancias como metil-éstares
y ésteres, acetil v feroil ésteres, v minerales.

La pared primaria de todas las plantas superiores contigneg
los mismos polisacaridgos generales 81 blen a wveces en
diferaentes proporciones. Los polisacaridos constituventes de la
pvared vegetal son moléculas complejas, cuya estructurs v
composicion «3tid blen definida, sin embargo gueda mucho por

avariguar sobre las interconexiones e interacclones entre

i
1

ellos. v 85 necesario conocer esto para entendsr como se lleva
a cabo el crecimiento de la célula vegetal.

La pared celular, no solo controla el crecimiento de la
celula, sino también su forma vy tamafico v ha ds ser 1o
suficiéntemente riaida para proporcionar ia forma
caracteristica de la célula vegetal. La capacidad de extendsrse

de la pared celular depende mucho de las propisdades mecanica

A




de  las mismas v estas propledades son consecusncia de la
distribucion molecular de los polimeros gue la constituven, asi
como, de los enlaces existenrtes entre ellos v el arado de

anrrollamiento que present

Zin embargo, las diferenclas qgue

existen entre la extensidn celular v las propiedades mecinicas

de la pared nos indican quig eea exLension N &S UN1oCaments Una

deformaclon S 1D e implica Uina modificacion

Liloguimica Las  auxinas, @en  la mavoria ds  los

Leiidos, gibasrelinas v ciltogulninas en clsrtos tejidos, son
sustancias hormonales implilcadas en la slongacion celular. si
Duen, no  se  conocaen de  forma clara sus mecanismos de
actuacidn. S& supone gue alrededor da varios clentos de genes
gstan implicados &n los procesos de crecimiento de la pared
celular primaria.

For otro lado, la parsd celdlar vegetal tiene funciones
relacionadas con la fTisioclogia de la célula, ya gue actla como
barrara fisica v bioguimica frente al atagus de microorganismos
patdéasnos. S8 sabe gue fraamsntos polisacaridicos de la pared

pueden tenar acocidn reguladora a mivel molscular.

Composicion de la de la pared cg

ar _primaria,

Constituve del 0% a3l 30% dal peso seco de la pared

N

oirimaria. Quimicamsnta, la celulosa, s una cadena linial de

moléculas de gluocosa unidas por enlaces 3 1-4 (-4 D alucano).

L

o

= cadanas de B-4 D glucano se agregan Formando

microfibrillas, el astado en aus se encuentran en 1a
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La mavor variacid tructural en la celuiosa de
108 es su arado de polimsrizacion. En l1a pared

Ulosa tiense un grado de polimsrizacion manor que

SECUNGADLE { vk

= & paraecd DEmar ta Son i3
mared Seounaar s, i vado una cory LOn entre 1a
orient vig M ey Le L Las SR Torman an la Dared
calular v &l sae il K 21 de orecimisnto des  lea célula

{Preston., 19747, siando aste mandiloular a la orisntacion de

ta migrofinmrilia. Fe posibis gue la oriantaclian ds las nusvas

microfibrilias deposi n.

satrole la morfologia de la caliula

&sn Crecimlsnto v, por L

Lla mortolocla de la planta.

:

En paredes  celularas de  monocotiledonas Y algunas

s

dicotiledonas (FMoNell, &f al.. 1984) s& han encontrado G-
glucanos, formados praincipalmente por adregados de residucs B3~4
v B-4 D-glucopiranosil. &©n esstas cadenas lineares suslsen

alternar grupos de 3 o 4 restos ds glucoss unldos por enlace

3~4 separados por un enlace -3

Hamicelulosas.

Son compuestos mal definildos gue aparscen en la paraedes
calulares an forma amoarfa o paracristalina. Todas las

hemlcaelulosas, aungus pusden sstar formadas por azlucares

)
)

distinto

£
i

., Doseen una columna vertebral formadsa por una cadena

H

plana de arucares., unidos casl siampre por enlaces B 1-4. de l1la
aue puedsin salilc ramificacionss nuy cortas. adsends todas posearn

alguna caracitasristica estruchtural gus no les permnite formar

aagreqados etultilo] las cadenas dea celuiossas. Los xilano

(53]




avrabinoxiianos, galactomananos, glucoarabinoxilanos,
glucomananos v xiloglucanos son 1os tipos més frecuentes de
hemicelulosas.

Xiloglucanos. £stan constituido

S
U

por un armazon de -4 D-

glucano al gue se unen restos

)

-xilosa por enlace a ail 06 ae
Las molsculas de glucosa. Algunos de estos restos de -xilosa

extiendan por la adicion de D-agalactosa o L-fucosa-a-Za-D

mediante enlace 3.

La heterogeneildad de los xiloglucanos es resultado de

diferencias en su peso molaecular, distribucidn de ios restos L~

fucosil v fucosil-galactosil v 108 niveles de drupos xilosil
anadidos.

T

H

stos compuestos varian en cantidad v Lipo entre plantas
dicotlledonsas v monocotiledoneas, pero la relacidn
x¥1iloglucano-celulosa se mantisne constante s&n ambos tipos de
vlantas.

Su funcidn es estructural, estando anclados a la celulosa
mediante enlaces de hidrogeno. La unidn de xiloglucanos a las
fibras de cslulosa probablemente limita la asociacidn de estas
fibras entre si v permite la existencia de sitios de unidn
covalente v sntrecruzamiento de las Tibras de celulosa.

Los ®iloglucanos, ademis de su Tuncidén estructural, tienen
probablemente una funcion reguladora en =1 proceso de
glongaclion de la pared celular (lLabavitcoh, 19817.

Xi1lanos. Son moléculas formadas por un esqueleto de 3-4
xilosil residuos altamente sustituldos en las posiciones 02 %

Oy d& la xilosa. Estas moléculas tiensn la capacidad de formar

-

asoclracliones con la celulosa mediante pusntes de hidrogsno.

4.4




Se conoce que l1os xillanos sstan fTerulados,

an los residuos arabinoesil (Smith, &f ai.. 19830 v se supone 1a

formacion de grupos difsrdilicos entre moléeculas de =ilano.

debido a ia

al se producse uUn

Con implicacionss

RIS I I R

de  dla pared celular v ooen  Su

PR RN T u S W

snrtmatica.

Bon  polimerons  constituidos por residuos  dae

gaiacturanico, unidos entre si por enlaces de Tipo a 1-4, En

cadenas de Ao poligalacturdonico K& It

diferentes restos. 1o gue origina la neterogensidad de

1]

grupo de la pectin

~

s . Las orancipales pectinas contituventes da

dlar primaria son las siguientes:

HOmOdal acturonadnos.

polimeros constituidos

priovitariamante por residuos de a-4 D acido galacturanico.

forman astructuras rigidas &n

AR

calcocio, ds ahl GUs s& SUPONE gue jusgan un papal importante sn
la estructura de ja pared cslular (MoMeill., &8 al., 17847,

"y

aunngue tam

reqguladora en la acumdlaclion

iz Fitoalexinas an plantas como respussta a agentes inductoras.

Rhamncaalacturonanoss 1, Son compuaestos formados por 1argas

cadanas da acido D-galaciturdonicon unidos por enlace a-1-4., &n
tas le antercalan restos de -galactosa, o=
v o Lo T FOS GUE La

MANVOE 1A

aungus, 1




v ocontituyentes en la cadana variable.

Rhamnogalacturonanos 1. Estan constifbuidos por residuos
de acido galacturonico unidos por &nlaces a-1-4. En la cadena

Puronioo se dntercalan L-rannosa. L-arabinosa, D-

O MU

coms son 2-C metil

meEnhe por  cadenas -4

inofuranesa, sustituidas =i mEaYor o menor grado. No s

CONoCE

Mgy Dlen Como Ss andarzan astos polimasros an la pared

caiular orimaria.

siduos Feruloll arabin

Emn plantas
dicotiiedones 1 dg cada 250 raesiduos e ancuentran formado
arupos feruldicos v ademas =2stos grupos estan colocados en
sitios esspeciticos de los polisacaridos de la pared {(Fry,
1983). "In vivo' sg encuantrain =2n forma oxidada Fformando
complejos diferuloicos, 1o cual contiribuve a la Tormaecidon de

aniaces oruzados anftre 14

N

fu
vl”}

s molécuias oolisacaridicas. (Fry,

1

W

B4,

s

Clertas  sustancias minsrales, como  la silice vy el

]

carbonato calcico, puasden formar parte de la pared celular.

{

5

Tambign, &n aldunas paraedes, ss detecta la praesencla de tanino

cuva  Tuncion pusds se¢ La de conferir resistencia contra
ataguss de virus v Nongos, v como adente disuasorio de insecios

comadoras de hoias.,

il L




Lipidos.
Suelen estar formados por acidos grasos de cadena larga,

vy sU papel principal parecse ser el de proteger la superficie de

la planta de ataques enrimaticos.

Lignina.

tadios de desarvrollo de la pared

3

frarace en los Jlitimos e

i

celular, v sy sintesis se debe a un mecanismo de detoxificaclidn

\

de sustancias fendlicas.

Proteinas,

La pared celular vegatal primaria contiensg proteinas, que

4]

1 su mayvaria sstan glucosiladas. La proteina mavoritaria v

o

soclada covalentemente con la pared es la extensina. Existen
otras proteinas presentes en la pared, facilmente extraibles.
e incluso excretadas al madio en cultivos de células vegetales
gn suspension (Finche, &f al., 1983).

La extensina &s una glucoproteina rica en hidroxiprolina
vy constituye alrededor del 10% del peso seco de la pared
primaria. 5Su caracteristica principal es la insolubillidad,
nrobablismente debido & su alto grado de entrecruzamianto. Este
se realiza por union covalente, catalizada la peroxidas. de dos
grupons tirosil de diferentes moléculas de extensina, formando
un puente isoditirosil. También puede ocurrir la formacidn da
grupos isoditirosil entre polipéptidos de la misma molécula
{(Fry. 1983).

Lamport v Epstein (1983) propusieron un modelo gue explica

la conexldn entre celulosa, hemicslulosa v extensina. Segln

47




3, las moléculas de exitensinag s allnean ds forma
anticlinal en la pared conectadas entre si por pusntes de
isoditirosinag, definiendo una red porosa através de la cual se

disponen periclinalmente las microfibrillas de cslulosa,

rodeadas por una cublerta de hemicelulosa unlida por pusnies da

Entre laz funciones biclogicas e 1a <tensing cabe

cdestacar su papsel &n

control de la expansion celiular v 1a
resistencia de la célula a la invasion por patogsnos. Estas
funciones son consecuencia de su alto grado de entrecuzamiento

en la pared celular, su resistencia a la accién de protea

A
e
3

7

.
asi como, sy capacidad de aglutinacidn de bacterias., causado
por eu cardgcter policatidnico (Leach, ef ali.., 19827.

Ctro tipo de proteinas abundantes en la pared celular son
las arabinogalactano-proteinas. Estas son glucoprotzinas ricas
ern hidroxiprolina, serina, galactosa vy arabinosa. Difieren de
la extensina tanfto en compozicidn vy sstructura, v su papel

DIOldgico No se Conoce.

Dantro de las protelnas de la pared merecen destac

Ul
H

A1)
)

ROr sy oamportancia,. el grupo de 10s @nzimas. 4 contlnuaclon s

hace referencila a las principales actividades snzimatlicas gus

Malato deshidrogenasa (E.C. 1.1.1.371. El papsl de sste

enzima en la pared celular no asta claro,

propussto su participacion en la cobtencion de poder reducior

neoe

in

ar1o para el proceso de lignificacidan. (Groos, 1977)

Peroxidasas (E.C. 1.11.1.7). Sa ha demostrado la presencia

de Dumeros

1a pared celular. Su




papel . &n la pared celular

relacionado con 10s procesocs

OoxXLGativos ¢

e D TGL NN acoplamientos antra polimsros

{formacion  de diferulaito e isoditivosina).

demostrado aue pus

Cassab Vo Warner 1988 . £

s

aCCcionas pUsden tenar

1nportancia en =1 control odel cracimiento v o dasarroillo de 1la

parad, v o omas  adn Sl taenemos 8n cusinta gus la sintesis oy

acrecion ds

La modulada por fao

Ores anplentalss

oM a iUz, tenmecrabtura,. Salinidad stoc.. v por reguladores

metantlicos del cracimienco

celular (Gasoar, &i oald., 1981).

La funcldn de las fosfatasas en

la parad celular no es clara va que no se han ancontrado

-k
£
i
-
&y
~t
i
i1
o
3]

GANLCOS extracelulares &n plantas. Sin embargo. s

sitgnificativo el hecho de gue

ranciales dg fostato en
los  teijildos produzcan un  incremento de  los niveless de
fosTatasas an la pared celular (McocH=il, =& al., 1984).

Glucohidrolasas v dglucotrans Se han encontrado

tanto sxoglucosidasas como sndoglucosidaszs en las paredes

veaseltales, Su funcidn es variada vy abarca tanto aspectos

mutricionales (obtancion de monosacaridos. captadas por la

comg defensi

-

/0%, hidrolizando moléculas inductoras de
fitoalexinas de las paredes fungicas. Por otro lado, astos
2nzimas tambidén estan implicados an &l recambio de polimeros de

la parad, hecho ilmportante v para &1 crecimiento

celular
Protaeinas inhibidoras. Muchas sspeclss vegeltales possen en
suU paraed celular proteinas capaces de inhibir la accidon de

enzimas Mdroliticos sedgragadas por patdgenns v enzimas que

45




bes parsdes de hongos patdgesnos. (MoNell., & &d.,

iGa1cas de de pared celular.

o on g
[

Hitimos  ARfos s& ha  puesto de manifiesto L

Ry

]

f}

vcacdad de reguiacion gus posean fragmaentos aisl

o
| S

acdos d

{

paraed ceilular

los teiidos vegetales, sin embargo. no se

conoce  todavia cono  estos fraamentos puedesn controlar la

I’y

TUMCLONas BiOLOdLoas e Las plantas. Las principales

actividades raguladoras de los fTragmentos de pared celular

Fraagmeintos inductores de fitoslexinas. Los fTradgmentos de

homogalacturonano inducen en los tejirdos vegetales la

(0]
[,
9]

int

S.1

&

de fitoalexinas., Esta sintesis estad considerada oomo  un
mecanismo  genaral de defensa de las plantas. (Darwiil, v
Alosrshaim, 19845 .

Las molaculas Capacss de inducir la sintesis de

fitoalexinas se han denominado "elicitors”, (inductores). Estas

mol&aculas 1nducen un cambio =n el metaboliszmo de la planta

te

piroduclendo  una sintesis de mRNags vy enzimas

de la oproducciron de fitoalexinas (MoNs1l &

ai..1984).

i

e han encontrado fragmentos oligo-B-glucdsidos de paredes

de  honaos  gue  actdan como 1nductores. Tambidan s& conocan

inductores enddgenns ohtenidos & partir de paredes celulares

sta ] es, FSToS inauctores snchasnos SO0 fraamanios




polisacaridicos  ricos  en restos  de  dcido  galacturdnico.
ootenidos Tin vitro' tanto por hidrolisis acida de la pared
celular veastal, como por tratamiento enzimatico de la misma.,
wbilizando enzimas, de diferentes patogenos, degradabivos de
O11G0aalacturonanos Fete nechio sudgLsre U S axliste Ui
mecanlismos da defensa ganaral acltivado por induchoras anddygenos
sracusidos ooy la acoidn enmimatica, sobre la paired celular
vaagetal , de enzimas pabdgenos 1nVasores.,
Fragmentos inductores de inhibidor de protessas. ODafos
mecanicos causados en la pared celular, inducian la produccion

dg nroteinas inhibldoras de protsasas de inssctos v microblos.

o

sefal gue desencadensa 1a sintesis de oroiteinas inhibidoras

oy 4

na  denaominado Tactor inductor de inhibidor de proteasas

¢f)
g
Y

(FI

=

IPI. Se ha observado aque fragmentos de polisacarido

(‘s

paplticos de la pared celular posesn "in vivo la capacidad de

inducir la inhiblici1on de protsasas. (Rvan, 1984).

Fragmantbos ques

Se han obsairvado
recpusstas de tipo hilipsrsensiibilvo. Que ocasionan la muarts de
la células vegetal., como mecanismoes de defensa de las plantas

frente al ataque de virus v microbios. Este tipo de raspusast

o

)

tiens por obljeto retardar el crecimiento

[y

del microorganlsmo

1nvasor  mientras se ponan  an marcha  otros mscanismos  de

ueros fragmentos, obtenidos por hidrolisis parcial

calularas, paracen seir  Los mediadores en esta

rESDUSS T A

Mipsrsensitiva, siendo 10s agentss LOX1C0os gus Causan

1 Ve

la wmusrte celualsr (Yaonazaki S Ton waivo 2atos

ool oAl
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Fragmentos iniioidor:
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e Floracidan A cracimiento

tructura ds 1a
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Bilidad, aglgestibilidad vy

Capacidad la parad oramaria de S NVR:

vegetales vienen determinadas oor su composicidn molecular 5

oS polimaros, gus an detfinitiva

Lo pared

de enla

Enid valantes:
»_7 i 38 T
f“

Glucosidicos. a cabo’ por
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glucosidas:s

e la pared celular o segragadas por el aparato de
Golgr. Como e’jenplo podemos citar la unidon galactosa-Ramnosa

entre Araplinogalactanos v Ramnogalacturonano 1.

A7 LGl mads

por  transesterificacion en la

caracteristico &8s la union pectina-

o feruloyl-arabinosa-pectina.

o "

Famhdl oo La s unitn entire

catalizada por

la vared celular. Son caracteristicos
las unionss tirosina-tirosina entre moléculas v polipéptidos de
la extansina v la unidén diferuleill entre psctinas.

Puentes disulfuro. Se forman por oxidaclon de la cisteina

léculas pirotelcas de la pared celular.

Enlaces no covalentes:

Puentes de nidrageno. Las uniones celulosa-hemicelulosa se

i

%

alizan mediante este tipo de enlacs.
Enlace io6nicos. Son caracteristicos los formados entre
axtansina v pactina.

Pusntas o

calcio. Los iongs CA actuan en la unidn

[t4
)
Q
1=
-

s"c
T
0
3
o
=
g

-pectina
Iinteracciones hidrofobicas.
Fusrzas de Van der Waals.

Unlonss Lectina-oo0lisacarido.

Modelo sstructural de la pared celulair vegstal,

Lamoort v Epsteiln an 1983 proponen  un  modelo  de

estiructuraclon de 1a pared c=lular vegetal, segun sl cual la

2y
X
Lo
!

nsina define una red porosa a travées de la cual se disponen

las wmicrofibrillas de celulosa, rodeadas por hemicelulosa.




AGlbersheim, en 1976 propusc un modelo estructural, todavia
valido v en concordancia con la teoria de Lamport v los tipos
de enlaces interpoliméricos mencionados, en &l cual las
fibrillas de celulosa, formadas por agregados de cadenas de
celulosa unidas entre si por puentes de hidrogeno, estan
cubiertas por una capa de xiloglucano enlazada por puentes de
hidroasno, Moléculas de xilano v pectinas también se unen a la
ficrillia de celulosa. madiante puantes de hidrdgeno v anlaces
ester respectivamente. Los xilloglucanos madiante su extremo
reductor forman éﬁl&CSS‘ glucosidicos con moléculas de

arablnagalactanos, 10s cuales presentan una disposicidn radial

respecto  al de las fibrillas de ocelulosa. Los Arabino-

3

aalactanos

H

sV ramnodgalacturonanos, interconsctados por uniones

{

glucosidicas galactosa~ramnosa, los homagalacturonanos unidos
entre si por puentes de CA% v las moléculas de arabinoxilano-
arabinoxilano, vy pectina-pectina unidas por grupos diferuloil
comoletan las uniones interponlisacaridicas. Las interconexiones
proteina-polisacarido s realizan a varios niveles Y
principalmente por umonas i16nicas entre pectinas acidas vy

extensina de caracter basico., Quiza

i

esta union id6nica Jjusgue
un papel importante en la orientacidn espacial de la pectina en
la paread.

En el control de la formacidn de enlaces interpoliméricos,
tienan especial importancia dos enzimas, las peroxidasas, gue
catalizan la formacion de isoditirosina v grupos diferuloil v
las pectinesterasas, las cuales producen dominios acidos en las
2

moléculas de pectina capaces de formar enlaces idnicos con Ca’ .

Es interesante sefialar gque anmbas snzimas contlenen o requieren




Ca cara sy oactuacion v 1ntiiban a pHs caijos {Coc

Varnar, 1984)., lo cual puadse ser un macanismo de reguiacion d

papesl de

2Ny imas CEAN la formacion ez

irtternolimér oo

&N La A

o comsaauiant

210N de  la  pared

AanE CHER LN EREAw F11

SIS TG

O SUDGHE Lina

eitan 1a

Oricen v

La nueva pared celular se origina durante el

cltocinas o divisidn del citonlasma. £1

de la nueva pared es la formaclo

el plano smcuatorial dal huso Fibroso qus

orimara manitestacion de la pared

del pilano

75
£
ot

es. Lag
SCUATON 1AL Lrocel I aparato

i % A e

andoplasmatico v muchos

As vasiculas del agarato

ama de las

g

&lulas hijas. En esta

Tiras

L&Emina




meciia, volas dog capas contaniendo celuliosa a cada lado de la

lamina mediaz v que son los comienzos de la pared celular

oOrimaria.

1

Extension dae 1a pared ceiul

fo
=
.

nan propussto varios modelos para intentar explicar la

extans1on o la

Todos consisten basicamente en dos

componentes . modificacidn bloguimica de la pared v extensidn
viscoslastica de la misma, ablandada bioguimicamente v dirigida
por el potancial de presidn. Durante el proceso de crecimiento
Drocaesos metabtlicos que producan
reladacidn an la sstructura de  la pared vy los procesos
metabdlicos v ftisicos wgue producen riglrdez, s decir hay
tfactores de acaleracidn v deceleracidn del proceso de extension
{(Graeen, && al.. 19770 .

Estudios sobre el control Tisloldgico de la pérdida de
rigidez v extension de la pared han puesto de manifiessto la

axistencia de una respuesta rapida de tejidos vegetales al

k]

tratamiento con fitohomonas, sspecialmente con auxinas. La

§

respussta de colaoptilos de avena al bratamiento con auxina es
muy rapida. va gue después de un periodo de latencia de 10-15
minutos comlienza un proceso de elongacidon celular acelerado,
cgua contlnua durante varias horas (Penny, v Penny., 1978). Heyn
{1931) demostro qgue el primer efecto de las auxinas era a1

afiojamiento de 1

k)

» pared, lo cual permitia su extension.

La observacion de que se incramenta &1 contanido &n RNA v

sintesis de proteinas en los tejidos tratadeos con auxinag,

supone gque se sintaetizan "de novol enzimas gua relajan la pared




51 (Cleland, 1971).
Cleland v Hager (1971). propusierén de forma separada la

teoria denominada del corecimiento inducldo por pHs acidos,

saegun la cual. 1

Ry

acCion de las auxinas astaria mediada nor ia
sgtimulacion  de  una  bomba de protones ds  la  membrana

plasmatica, posiblenente una H-ATFasa,. la cual a

1
H
Q
e
—4}‘.
=

jak

{

}.—
s

de la paved celular., por excrecidon de H . Esta acidificacidon de
la pared seria la causa de su aflolamiento.
S8 han  resalizado numerosos trabaljos encaminados a

sncontrar avidenclas de la teoria propuesta, los cuales pueden

resumlrss an gus agentaes gus sstinutan la extrusion de protonss

tambign estimulan 1a slonaacidon ceidvdlar. v gor otro lado. la

£l

Dajada de pH, utilizrando

—

ampones Acldos, provoca la elongacion

celular.
- . . . L + } ‘
ElL mecanismo por &l cual el incremento &n H de la pared

celular provoca su aflojamiento parece estar maediado por la

activacidn a pHs adoidos, os a 5, de enzimas hidroiliticos

an
T
Q\

w2 5
de los polimeros que constituven la pared, cuyva accion
selectiva sobire enlaces del intarior de las cadenas poliméricas
provoca la pérdida de rigidez de la pared vy posibilita su
extension,

£en definitava, la

i

xtensibillidad de la pared celular e

4
—
Qr

"

limitada por uniones covalentes entre polimeros vy por uniones
mas débiles entre estos polimeros & 1ones, y ampos tipos de
unionss deben romperse para Tavoracer la pérdida de riglidez de
la pared.

Desde =1 punto de wvista LHIioduimico, SOMN VAarios

!
3]

Drocascs necesarios ¥y responsables de la exteEnsidn de la pared




celuliar. @& contilinuacidn se

a nivel molscular en

matriz polimérica de la pared cslular.

Goeion enzimatica vy raecanbio ds pol

b
la
Lo enra Lo LG en &l vecanblo de oollsacar idos v
@ la la paredd deban cunpior e oondioion

{Cleland v Raviae, 19771, Una

fa-1-5% glucanasa ), encontrada en coleop

O3

aatas condlicliones v

an i al  tratamiento Ccon auxina (Heyn, 1981). Las

Glucosidasas, talss como B-aal
siao woentificadas en las paredes celulares de tejidos en

crecimiento, 2in embargo, NO s con certeza su Tuncion

de la pared. Huber y Nevins (1982) solubilizaron

una axo B-i-3 glucanasa v una ando-~L-glucanasa oon o

de mais, cuva

mantaba en or

Elomvimer pollimero gue

raemparatura (Tariy

,._
3
%
-
T
%
o
b}
\
2
-~
B}
Y]

aus se trata

vagetalaes en crecimiento,

radar xiloglucanos da

oclismo de l1a

la 1nduccion

ios glucanos

metabolismo

FLOrsES .




la relacion causa-

&

arnrimas hidroliticos de la pared raspecto a 1
la misma, v los antentos de clarificar esta

FEIACION Dasan pov Sl uso de plant mutantes de enzimas

eapeacificos.

Fuptura de andao

T
HLIETVY

interacionss sntre polimeros

de mdrageno son anundantes &n la parsd

madladas por pusnies

celular & importantas., espacialmente, an 1a unidn xiloglucano-

]

celulosa. Sin smbargo. la pardida de rigidez de la parsd

ot
!
X

Drovooada por acidifiacion no es mealiada por la ruptura de

tipo de enlacs (Valent. v albersihsim. 15974).

i

nteracolones 1dnicas. lLa parsd celular tiene una alta
capacidad para intercambiar cabtilonss, debido, principalments,

a la prasancia Jde Acidos urdnicos., no asterificados, en las

moléculas péctins

£l grado da rilalder de la paraed corresponde

dale

el afscto de los lones sobre la viscoslidad v rigidez del

<,y Tade, 19771, 21 mscanismo por el cual

cionan antagbmicamente 21 sfecto de la induccidn acida

DOV OGa

do o por la auxina v origidsz
de  dla misma causada por Los 1ones  Ca N s8  oconoce Con
axactitud, s1 bran  parece existir oun intercambio H /Ca

Linducic orotones (Cohen, v Nadler, 19786,

Al =

151050

fepter v Taylor, (197%) basan la capacidad de cationes
) . Y. 4 , _

divalentes, como el Ca‘, de antagonizar con el crecimiento v

la externsion de la parad, inducido por la acidsez, a la unidn ds

estos cationes a la pactina, Tormando. de esta forma, geles

i
5]

de

§

peEntato tars eshe proceso ss reqguigre la presencia del enzima
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pectin-matii-esterasa.
Lo que parecs importante, en la regulacidn de los efectos
2t

-, s ; ; o o b2
dael CAH en la rigidez de la pared. s la relacion H/uﬁ2 que

existe en 2] 1nterior dea

Extensina & 1nteraccioi

= GBI LA HEr O dass cataliza ia formacidon ol

codiiirosing 8n la molécula de extensina, v grupos diteruloil

it

= oolimsros  pécticos. Estas uniones dificultan

fot
~
Ay

3

extensitiliidad de i

o)
I

parad celular., por tanto, se sespacula con
la idea de que la reaulacién de la actividad peroxidasa en la
pared sea Uun mecanismo dg control de la extensidn de la pared.
Fry (1983b) suglere gue la estimulacidn de la liberacidon ds
pectinas inducida poir dgiberelinas, en un cultivo de células de
gspinaca, se debs a un efecto inhibidor sobre la secrecidn de
paeroxidasa a la pared celular.

trabajos recientss apuntan la idea de aqua el poder
recguctor reqguerido por la peroxidasa, en la pared., provieng de
la accidn del enzima malato deshidrogenasa de pared,. enzima que
decrace en actividad cuando se somgte la pared a una induccidn

de la extension msediada por las giberelinas (Terryv, 1°

Posiblemaente la peroxidasa esté implicada también en la

rigidez de la pared inducida por C&°, va gue aste 10N promusve
su secrecion an la pared {(Gaspar et al., 1983).

5

Sintesis de los componentes de la pared

Las auxinas promuaven la sintesis de polisacaridos de la

parad, tanto en plantas monocotiiedoneas (Baker, v Ravy 195

1

A
)
como dicotilidoneas (aAbdul-Baki, 1971). La deposicion del nuevo

material de pared se realiza en todo el aspesor de la misma,

&0



.

xcepte la celulosa., cuva incorporaclon se lisva

supearficie interna (Ray. 196¢7).

El proceso de sintesis de los

Juaar, por tanteo, un papel imporitante

Tmisnto., (= antroducci

incremsntar el

o
7
:
{u
i
73
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it
-
Su

[BINRZ

R | e,
TElulasa

B-l-d-glucano an la cad&na or

yPrerean N incremanto £

crecimianto de la pared. Por fLanto,

auxinag va acompaiado por la sintesi

S aeno

a lo largo ds la

extensidon de la pared celular.
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s realizaria inteica
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el cual
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del metabolismo de la






