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1 OBJETIVOS

La simbiosis micorr{izica vesfculo-arbuscular (MVA) es comun
en las rafces de casi todas las plantas y provoca en ellas
cambios fisiolégicos que afectan a su crecimiento y a su
supervivencia.

La relacién beneficio-coste que la inoculacién con hongos
ves{iculo-arbusculares pueda aportar a un cultivo determinado,
dependera de varios factores, entre los que cabe mencionar,
la respuesta de la planta hospedadora, la falta de inéculo
natural en el suelo o medio de crecimiento y el coste y
disponibilidad de un inéculo adecuado al sistema.

Cultivos de alto valor econémico, como muéhas especies
hortofrutfcolas, especialmente las que se someten a
trasplante, podrfan justificar el coste de la inoculacién con
hongos VA. Estos cultivos se desarrollan totaimente o al menos
en su primera fase de crecimiento, en contenedores con medios
de crecimiento carentes de suelo y preparados con sustratos
organicos en mezclas con acondicionadores inorgdnicos. Estos
sustratos carecen de micorrizas VA si no se han inoculado
previamente. Con la wutilizacién de 1la simbiosis VA se
conseguirfa, por un lado, el aprovechamiento mads eficaz de los
nutrientes por parte de estas plantas, con 10 que podr{amos
evitar el acumulo de sales provocado por la excesiva
fertilizacién de estos cultivos, y por otro lado, restaurar

la productividad en viveros que hayan sido fumigados para




eliminar patégenos de rafz, en los que las plantas
micorrizadas tienen sin duda una ventaja para sobrevivir y
desarrollarse.

En cultivos controlados de plantas ornamentales y
hortofruticolas, las micorrizas pueden aplicarse con facilidad
debido a 1la pequefa cantidad de 1indéculo necesaria para
micorrizar pléntulas, plantones, u otro tipo de material
vegetal joven como esquejes o estacas enraizadas.

La informacién acerca del desarrollo de las micorrizas VA
en medios de cultivo en contenedor es contradictoria.
Prdcticamente se desconoce el efecto de 1a composicién quimica
y biolégica de l1os sustratos sobre Ta simbiosis VA. Algynas
de las caracteristicas fisico-quimicas de estos sustratos
organicos son potencialmente adversas para el desarrollo de
las MVA, como la elevada fertilidad de algunas turbas. Ademés,
las propiedades supresivas de algunos composts frente a la
infeccién por organismos patégenos, puede inducirnos a pensar
que también los haga incompatibles con el establecimiento de
la infeccién MVA,

Los objetivos finales de esta Tesis fueron : el
esclarecimiento de las relaciones existentes entre sustratos
orgdnicos y hongos formadores de micorrizas VA, y el estudio
de las interacciones entre la microbiota de los sustratos, los
hongos formadores de micorrizas VA y los hongos patégenos de
rafz en el crecimiento de plantas de interés en

hortofruticultura. A ello se 1l1egé a través de los siguientes



objetivos intermedios:

- Establecer la formacién de 1la simbiosis MVA en
distintas combinaciones hongo-planta-sustrato.
- Evaluar el efecto de las propiedades quimicas Yy
biol6égicas de 10s sustratos orgénicos sobre el desarrollo
de 1l1os hongos VA "in vitro". Teniendo en cuenta 1la
naturaleza y la actividad de la microflora presente.
-Evaluar la influencia de los sustratos en el desarrollo
saprofftico del hongo VA.
- Estudiar las influencias entre la microbiota de los
sustratos y hongos patégenos de rafz.
-~ Investigar las interacciones en un sistema de cultivo
con planta entre hongos MVA, patégenos y nicroorganismos
de 1los sustratos, para aprender a manipular Jlas
poblaciones microbianas en beneficio de la planta.

Cada uno de estos objetivos corresponden en esencia a cada

una de las partes experimentales que constituyen esta Tesis.



IT INTRODUCCION

1 Micorrizas

Las rafces de 1las plantas forman en su mayorfa una
asocjiacién simbiética con hongos del suelo especificos 11amada
"micorriza”. Su existencia es conocida desde hace mas de 100
affos (Frank,1885), y su contribucién al crecimiento y al
desarrollo de las plantas se ha estudiado durante los Gltimos
50 aflos. Actualmente se acepta que las micorrizas son
componentes clave de la rafz y por lo tanto de la rizosfera,
y que cumplen un papel significativo en el funcionamientQ de
la rafz y en el establecimiento de las poblaciones microbianas
en el suelo o sustrato que la rodea.

Los hongos que forman micorrizas viven en el suelo pero son
simbiontes obligados: no desarrollan plenamente su ciclo de
vida si no es en presencia de la planta hospedadora con la que
se asocian. E1 hongo invade el tejido del cértex radical de
la planta, y le proporciona nutrientes minerales y agua,
mientras que la planta, a través de la fotosintesis, es la
fuente de carbohidratos para el hongo, ademés de
proporcionarle un nicho ecolégico.

Las hifas del hongo, elementos filamentosos del aparato
vegetativo o micelio, crecen a partir de la rafz hacia el
suelo que 1la rodea. Aumentan notablemente 1la capacidad de
captacién de nutrientes més alld4 de las zonas de agotamiento

rizosférico que afectan a los iones relativamente inméviles



en el suelo: P, Cu, Zn. Las hifas exploran un volumen de suelo
superior que las rafces no micorrizadas, y de hecho, 1las
plantas responden mejor a la presencia de micorrizas en suelos
o sustratos deficientes en nutrientes o con problemas de
estrés, dénde éstas tienen un papel de supervivencia en la
nutricién de la planta.

En condiciones naturales, la presencia de micorrizas esté
generalizada en casi todas las plantas que se explotan en
produccién agricola y forestal. Su incorporacién a Jlos
sistemas de cultivo significa un acercamiento a la forma de
crecimiento real de estas especies, en equilibrio con nuestros
recursos y compatible con el medio ambiente, que puede
constituir una necesidad cuando 1la planta presenta una elevada
dependencia de l1a micorrizacién para alcanzar su crecimiento
6ptimo,

xonol orfologia ipos_de_micorrizas

Las micorrizas son asociaciones tan prevalentes que resulta
méds sencillo enumerar los grupos de plantas que no las forman
o en los que todavia no se han observado: el orden
Centrospermales y las familias Cruciferae, Cyperaceae,
Fumariaceae, Commelinaceae, Urticaceae y Polygonaceae
(Gerdemann, 1968). Dentro de estos grupos se han citado algunas
excepciones, como miembros de 1a familia Chenopodiaceae, orden
Centrospermales (Williams et al.,1974) y varias especies de
las familias Cyperaceae (Mejstrick,1972) y Cruciferae (Ross

y Harper,1973). Hirrel et al.(1978), y Ocampo et al.(1980),



encontraron que varias especies de Chenopodiaceae Yy
Cruciferae, se infectaban de forma limitada en presencia de
una planta micorrizada, pero no si crecfan en solitario.

Por su anatomfa, las micorrizas pueden dividirse en tres
tipos: ectotréficas, endotréficas y ectendotréficas, siendo
las ecto- y las endomicorrizas los dos grupos dominantes. La
caracterfistica comiun de los tres tipos de asociaciones
micorricicas es que la invasién fungica queda limitada a la
regién cortical de las rafces no suberificadas de la planta
hospedadora.

1.1.1. Ectomicorrizas .

Las ectomicorrizas son comunes entre especies forestales y
ornamentales arbéreas de las familias Pinaceae, Salicaceae,
Betulaceae, Fagaceae y Tiliaceae, as{f como en algunas especies
de Rosaceae, Leguminoseas, Ericaceae y Juglandaceae
(Trappe,1962; Meyer,1973). Los hongos que las forman son
generalmente Basidiomycotina (Marx,1972), como especies de
Rhizopogon, Pisolithus y Lactarius; aunque algunas especies
de Ascomycotina también forman ectomicorrizas, por ejemplo los
géneros Tuber, Elaphomyces y Helvella (Trappe,1969).

Por su estructura, las ectomicorrizas se distinguen porque
forman un conglomerado grueso de hifas compacto: el manto, que
rodea las rafces nutricias de la planta hospedadora. E1 manto
reemplaza a los pelos radicales por hifas o0 cordones
miceliares que incrementan notablemente la superficie de

absorcién radical, ya que a partir de la rafz pueden explorar



regiones de suelo mas apartadas a las que no pueden acceder
los pelos radicales.Las hifas del hongo también penetran a
través de la epidermis a los espacios intercelulares de las
células corticales, reemplazando a la 14mina media y formando
una red de hifas tridimensional: la red de Hartig. Las rafces
ectomicorricicas se reconocen féacilmente por su aspecto:
rafces engrosadas y cortas, de crecimiento limitado, y sus
colores distintivos que varian segin la interaccién entre 1la
especie vegetal Yy sobretodo el asociado fungico. Las
ectomicorrizas se <caracterizan también por el patrén
especifico de ramificacién que siguen, desde monopdédico a
ramiforme o coraloide, dependiendo de 1la especie vegetal
implicada.

Los hongos ectomicorricicos viven en el suelo en forma de
esporas, esclerocios y rizomorfos, o grupos de cordones
miceliares que se extienden desde la ectomicorriza hacia o
cerca de la superficie del suelo, formando cuerpos fruct{iferos
qQue contienen esporas. Estas pueden diseminarse por varios
medios, como viento, agua, o vectores animales. Los hongos
ectomicorricicos son dependientes de sus hospedadores en
hdbitats naturales para obtener compuestos de carbono
reducidos, pero muchas especies se pueden reproducir en
ausencia del hospedador utilizando técnicas de cultivo puro

(Marx et al.,1970).
1.1.2. Endomicorrizas

La mayorfa de las especies fungicas endomicorricicas



pertenecen al orden Mucorales, y concretamente a la familia
Endogonaceae, un grupo primitivo de hongos que cuenta con
representantes del Devénico (Rosendhal,1943). Seis de sus
géneros: Glomus, Gigaspora, Acaulospora, Sclerocystis,
Scutellospora y Entrophospora, forman la clase mds comun e
universal de micorrizas: las vesiculo-arbusculares (MVA)
(Gerdemann y Trappe, 1975 } wWalker y Sanders,1986). Algunos
miembros de otro género: Endogone sensu stricta forman
ectomicorrizas (Gerdemann y Trappe,1974). La capacidad de
formar micorrizas del resto de las especies de Endogone y de
los otros tres géneros incluidos en la familia Endogonaceae:
Glaziella, Modicella y Complexipes se desconoce en 1la
actualidad.

Las Endogonaceae se han situado definitivamente, después de
muchas conjeturas sobre su posicién taxonémica y gracias a
técnicas bioquimicas (Weijman y Menzelaar,1979) en
Zigomycotina.

Algunas endomicorrizas se forman en asociacién con
Basidiomycotina, y se distinguen en su estructura morfolégica
celular por tener hifas septadas. Ese tipo de micorrizas se
encuentra en Orquidaceae, Gentianaceae y Ericaceae.

Las endomicorrizas difieren de las ectomicorrizas en que
esencialmente no se observan cambios morfolégicos en 1la
estructura externa de la rafz del hospedador. No hay manto,
pero s{ una red de hifas laxa que se propaga desde ia rafz y

hasta varios centimetros desde su superficie. Las hifas de los



hongos endomicorrfcicos penetran a través de la epidermis y
de los pelos radicales hacia el 1interior de las células
corticales.

La forma mds comin de micorrizas endotré6ficas es 1la
vesfculo- arbuscular.Egsta simbiosis se encuentra en todos los
climas y condiciones edaficas conocidas, desde ecosistemas
acudticos a desérticos. La forman la mayorfa de las familias
de Angiospermas, lo que 1incluye a casi todas las plantas
cultivadas salvo excepciones como Cariofilaceae , Cruciferae,
Chenopodiaceae y Cyperaceae, dénde son raras o ausentes. La
augencia de manto externo dificulta el reconocimiento de las
MVA, pero utilizando técnicas de clarificacién y tincién
histolégicas (Phillips y Hayman,1970), se pueden observar
facilmente al microscopio éptico las estructuras
especializadas que los hongos formadores de MVA constituyen
en el cébrtex radical de la planta hospedadora: vesiculas y
arbusculos. Estos hongos son simbiontes obligados, no
desarrollan su ciclo de vida plenamente si no es en presencia
de la planta hospedadora con la que se asocian, y no se han
podido cultivar en medios nutritivos. Los endéfitos VA no son
especifficos en cuanto al hospedador aunque existe cierta
evidencia de que algunos endéfitos forman asociaciones
preferenciales con algunas plantas hospedadoras.

Las esporas de l1os hongos formadores de MVA se encuentran
en el suelo agrupadas en esporocarpos, libres o asociadas al

micelio extraradical. Son globosas u ovaladas y casi siempre




se forman en posicién terminal o en ramas laterales cortas del
micelio. Miden de 20 a 150 m de diametro en general, auhque
pueden alcanzar hasta 400 m. Tienen una pared externa gruesa
y un contenido citoplasmatico denso y rico en gotas lipfdicas.
Con la edad aparecen vacuoladas. Los géneros de hongos
formadores de MVA se distinguen precisamente entre ellos por
las caracter{sticas morfolégicas de sus esporas de resistencia
y esporocarpos, que constituyen la base de las claves de
clasificacién (Gerdemann y Trappe, 1974 ; Hall y Fish,1979),
junto con la anatomfa interna de Ya infecci6tn VA
(Abbott,1982). A continuacién se resumen las caracteristicas
morfolégicas bédsicas de los seis géneros que forman MVA.
Glomus: clamidosporas formadas en esporocarpos hipogeos o
epigeos, libres en el suelo o dentro del parénquima cortical
de l1a planta hospedadora infectada. Tienen desde una a muchas
paredes, raramente ornamentadas. La germinacién suele
producirse a partir de una hifa de sustentacién a través de
Ta pared. La infeccién interna estd formada por arbiGsculos y
vesiculas.

Gigaspora: azigosporas ectocarpicas formadas sobre una hifa
de sustentacién de base bulbosa engrosada, con una 0 més
proyecciones laterales de funcién desconocida. La pared puede
tener de una a veinte capas en un solo grupo, con la més
externa a menudo ornamentada. Uno o mads tubos germinativos se
forman directamente a través de la pared cerca de la base. alL

mayorfa de las especies

10



forma arblisculos pero no vesficulas en el parénquima cortical.
Vesiculas externas, en solitario o agrupadas en racimos se
forman en el suelo. Su forma y ornamentacién son criterio
taxonémico de clasificacién de especies.

Acaulospora: las azigosporas se forman en solitario y
ectocédrpicamente en el suelo. La formacién de 1la espora
empieza por la de una vesficula de pared delgada al final de
una hifa gruesa. E1 contenido de esta vesfcula emigra hacia
la hifa de nuevo y se vacfa en una espora de resistencia
sésil. Tienen dos o mas paredes y a menudo ornamentacién
externa. La infeccién interna se caracteriza por la presencia
de vesfculas lobuladas.

Sclerocystis: clamidosporas similares a las de Glomus, pero
siempre agrupadas en esporocarpos muy densos, dénde las
esporas se ordenan en una capa alrededor de un plexo central.
Algunas especies tienen peridio. Infeccién 1interna con
ves{culas y arbusculos,

Scutellospora: género de creacién reciente procedente de
Gigaspora (Walker y Sanders,1986). Se distingue por tener dos
o méds grupos de paredes, con una o mé&s paredes flexibles
membranosas o coridceas en el grupo o grupos internos.
Germinacién por uno o mads tubos producidos cerca de la base
de la espora, a partir de una concha de germinacién formada
sobre o dentro de una pared flexible.

Entrophospora: genero descrito por Ames y Schneider en 1979

recientemente confirmado como formador de MVA (Morton, 1988).

11




Algunas plantas son capaces de formar asociaciones ecto- y
endomicorricicas: 1las familias Salicaceae, Juglandaceae,
Tiliaceae y Mirtaceae, asif como algunas especies de Juniperus
y Chamaecyparis (Gerdemann,1975).

1.1.3. Ectendomicorrizas

Un tercer tipo de micorrizas con caracter{isticas ecto- y
endomicorrfcicas se han clasificado como ectendomicorrizas.
Se ha realizado su sintesis en cultivo puro en condiciones
asépticas (Wilcox y Gunmore-Neuman,1974). Los hongos que las
forman tienen una distribucién 1imitada en suelos forestales,
son mal conocidos, y se han asociado con especies de viwero
que generalmente forman ectomicorrizas (Mikola,1965). Las
caracteristicas de 1las ectendomicorrizas podrfan venir
determinadas por la planta hospedadora (Zak,1976).

Tras esta breve introduccién general sobre los distintos
tipos de micorrizas existentes, nuestro interés se centraré
en las micorrizas endotré6ficas del tipo vesiculo-arbuscular,
las de mds amplia distribucién geografica, y formadas por
plantas cultivadas para produccién agraria, incluyendo

horticultura y cultivos ornamentales.

E1 ciclo de vida de un hongo formador de micorrizas VA

empieza con la germinacién de las esporas de resistencia que
se encuentran en el suelo, cuando las condiciones ambientales

son favorables, o por las hifas que crecen a partir de otros

o i2




propagulos, como rafces pre~infectadas. El1 tubo o tubos
germinativos emitidos penetran por los espacios intercelulares
en el tejido de la rafz a través de la epidermis, formando un
aprensorio en su superficie o por los pelos radicales. A
partir de ahf se forman unidades de infeccién. Las hifas
internas se ramifican en el cértex constituyendo una red
distributiva. En 1a parte externa del parénquima cortical, el
endé6fito forma espirales de micelio intracelulares (“coils"),
mientras que en la parte interna crea hifas intercelulares y
arbisculos. Las vesfculas se forman a lo largo de toda la
rafz, entre las células corticales o dentro de ellas, sujetas
a las hifas internas en posicién generalmente terminal. Se
supone que actiian como 6rganos de almacenamiento o reserva de
1{pidos. La cantidad de vesfculas dentro de una rafz dependeré
de s8u edad fisiolégica. Los arbisculos nacen de ramas
laterales de las hifas distributivas que crecen paralelamente
al cilindro vascular, ocupando gran parte del cértex primario.
Se desarrollan a los pocos dfas del inicio de la infeccién,
ramificdndose dicotémicamente a partir de un tronco por el que
el hongo invade la célula cortical. Las ramificaciones son
cada vez mads finas, hasta alcanzar 1 m de didmetro. Dentro
de una célula cortical hospedadora se forma un Unico
arbusculo, s8in quebrar el plasmalema de la misma, sino
acoplédndose a é1 por invaginacién. Tras una vida corta de 2
0.3 semanas, los arbldsculos degeneran dejando en la célula una

masa de material fuingico desorganizado. Un nuevo arbisculo
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puede sustituir en 1la célula al que ha degenerado. La magnitud
de la infecciédn interna estarfa controlada por el hospedador
(Buwalda et al.,1984).

Las hifas del hongo VA crecen externamente desde la rafz
hacia el suelo o sustrato que la rodea, formando el micelio
extraradical, capaz de explorar un volumen de suelo adicional
al que no acceden las rafces no micorrizadas: de esta forma
aumenta notablemente la capacidad de captacién de nutrientes,
mds all4 de las zonas de agotamiento rizosférico de nutrientes
inméviles.

La formacién de las MVA comporta un sistema de interacciones
entre suelo, planta y hongo. E1 hongo confiere agregacién al
suelo o sustrato, mientras capta P y otros nutrientes, que
transloca hacia 1a planta hospedadora. La planta 1libera
exudados radicales y restos orgédnicos al suelo mientras
absorbe agua y nutrientes minerales, ya sea directamente o a
través del hongo que forma la micorriza, al que aporta
hidratos de carbono.

Grado de dependencia de l1a planta hospedadora

Las plantas dependen en mayor o menor grado de 1a
micorrizacién para alcanzar un crecimiento 6ptimo. La
micotrofia parece ligada en primer lugar a la geometr{ia de la
rafz: las plantas con un sistema radical tipo magnoloide, poco
ramificado, grueso y sin pelos radicales, responden

positivamente a la infecciébn por un hongo VA. Entre 1los
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ejemplos mads claros de este tipo de planta se encuentran
citricos y cebolla. E1 genotipo de la planta hospedadora
condiciona la eficacia de 1a simbiosis (Azcén y Ocampo,1981;
Estaun et al.,1987).
Fertilidad del sustrato

La infeccién MVA es practicamente inexistente en suelos de
cultivo altamente fertilizados, y se ha demostrado que existe
una relacién inversamente proporcional entre la cantidad de
P asimilable en un suelo y la medida de respuesta a la
micorriza en el crecimiento de 1la planta (Hayman y
Mosse,1971; Stribley,1980). La aplicacién de fertilizantes
fosfatados al suelo, como el superfosfato, disminuye 1la
infeccién MVA y el nimero de propAgulos. Esta aplicacién a
menudo no contribuye a la nutricién fosfatada de la planta,
ya que el fésforo puede ser retenido por 10s coloides
arcillosos o precipita formando compuestos de baja
solubilidad. Actualmente se admite que deficiencias de
micronutrientes inducidas por un exceso de fésforo pueden
atribuirse en parte a la reduccién de la infecciébn micorricica
por el uso de fertilizantes fosfatados. La rafz poco o no
micorrizada absorberfa con menos eficiencia algunos nutrientes
que podrfan pasar a ser limitantes, como Cu y Zn.
Egpecificidad relativa del hongo

No existe una especificidad hongo-planta en cuanto a
colonizacién de la rafz hospedadora por el hongo VA, pero sf

se conoce especificidad en 1o que afecta a efectividad de la
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simbiosis, ligada a las caracteristicas f{isico-quimicas del
sustrato o suelo. E1 pH por ejemplo, es un factor determinante
de la presencia y de la efectividad de algunas especies de
hongos VA. La efectividad simbiética de estos hongos depende
de su habilidad para estimular el crecimiento. Los mejores
end6fitos deberfan ser l1os que producen mas micelio externo
para captar nutrientes. No existe una relacién directa entre
magnitud de infeccién 1interna y su repercusién en el
crecimiento de l1a planta (Clarke y Mosse, 1981).
Factores ambientales

La cantidad de 1uz que 1lega a 1a planta hospedadora afecta
a la interaccién hongo-planta-suelo. Cuando la intensidad de
luz o el fotoperfodo se acortan, se atenlla la respuesta a la
micorrizacién (Hayman,1974). La capacidad fotosintética es
menor, el hongo recibe menos carbohidratos, y ésto se traduce

en una reduccién de energfa disponible para captar nutrientes.

Humedad y temperatura afectan directamente a 1a germinacién
de 1las esporas de resistencia, y por lo tanto al
establecimiento de 1a simbiosis.lLas bajas temperaturas pueden
variar el comportamiento del end6fito, desde una forma
beneficiosa hasta parasitaria (Furlan y Fortin,1973).
Tecnologfa agrficola

E1 funcionamiento de las MVA también se vé afectado por las
prédcticas de cultivo, como desinfeccién del suelo, distorsién

del perfil edafico y aplicacién de pesticidas. Los fungicidas
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pueden reducir la infeccién micorricica y la esporulacién del
hongo (Spokes et al.,1981). Las poblaciones autéctonas de
hongos VA son bajas o inexistentes en suelos y sustratos de
cultivo sometidos a fumigacién para controlar quimicamente el
establecimiento de organismos patédgenos. En algunos casos de
desinfeccidén de suelos de vivero con Bromuro de Metilo, la
reinoculacién del suelo se hace 1imprescindible para el
desarrollo 6ptimo de las plantas (Schenck y Tucker,1974).

La erosién es otro factor a tener en cuenta, puesto que

afecta negativamente al desarrollo normal de las MVA,

1.3, Fisiologia de 1 imbios1

Los conocimientos sobre la fisiologfa de 1os hongos VA estédn
1imitados por no poder reproducirlos en cultivo puro, de forma
que la informacién obtenida en investigacidén se refiere al
hongo simbiético, cuya fisiologfa estd modificada por
interacciones con la planta hospedadora.

1,3.1., Fisiologia del endé6fito VA y funcionamiento de la

infeccién Las esporas de resistencia del hongo VA germinan
en agar-agua in vitro, pero el desarrollo de las hifas a
partir del tubo germinativo se restringe a unos pocos
centimetros. El1 crecimiento del micelio es estimulado por
varios compuestos, como sustratos orgédnicos, vitaminas vy
compuestos de azufre (Hepper,1984), as{ como por rafces o
suspensiones celulares en el medio y por microorganismos
puntuales (Carr et al.,1985). Mediante técnicas de citoquimica

y electroforesis, se han determinado actividades enzimaticas
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que prueban que 1los ciclos glucolftico, de 1los 4cidos
tricarbox{licos, y la ruta de las pentosas-fosfato operan en
las egsporas de los hongos VA (Macdonald y Lewis, 1978 ; Hepper
et al., 1986), asf como las rutas de sintesis de aminoacidos
(Beilby,1983).

Las esporas contienen una elevada reserva de l{ipidos, la
maquinaria metabélica y la informacién genética necesarias
para iniciar el <crecimiento de las hifas (Beilby vy
Kidby,1980). Esporas e hifas producen auxinas, giberelinas y
citoquininas endégenas que deben poder inducir cambios si se
secretan durante la formacién de la micorriza (Barea, 1986).
Los tubos germinativos absorben fésforo por un proceso
termolédbil, pero los mecanismos de captaciéh se desconocen.
Existe un flujo citoplasmatico rdpido y bidireccional en las
hifas que se forman a partir de 1a espora (Pons Yy
Gianinazzi,1984).

En la parte externa del cértex radical, la penetracién del
hongo puede ser intra- o intercelular. A este nivel, 1la
membrana plasmdtica del hospedador y la pared fungica estén
siempre separadas por material de la pared del hospedador. La
actividad ATPdsica ligada a 1a membrana del hospedador es baja
en esta interfase (Gianinazzi-Pearson y Gianinazzi,1987), sin
embargo, sif hay actividad ATP4Asica en las membranas
plasmaticas de las hifas en espiral ("coils") y de las hifas
intercelulares. A medida que la infeccién se dispersa por el

parénquima cortical, la formacién de arbusculos crea una gran
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superficie de contacto entre 1las células de 1los dos
organismos. Los 1intercambios de nutrientes entre hongo vy
hospedador tienen lugar en la interfase de l1os arbusculos con
el citoplasma de la célula cortical, entre la pared celular
del hongo y 1a membrana plasmatica de la célula vegetal. La
membrana plasmdtica se pliega alrededor de 1las hifas
ramificadas del hongo (Toth y Miller,1984). La pared fungica
de los arblsculos es mucho mas fina, simple y no es quitinosa
como la pared de las hifas del micelio externo. En 1los
arbusculos, ambas membranas plasmdticas, del hongo y del
hospedador, tienen actividad ATPAsica (Marx C. et al.,1982),
que no se detecta en los arbusculos degenerados, indicando la
existencia de una modificaciébn especializada de la membrana
del hospedador alrededor del arbusculo. Esta interfase
intracelular dénde se reduce al minimo el material de pared
y dénde 1os sistemas enzimaticos capaces de generar gradientes
de energfa para el transporte activo existen en ambos
simbiontes, es propia de las MVA y denota un alto grado de
especializacién. No se encuentra en otras interacciones tipo
haustorio hospedador-pardsito dénde el transporte de
nutrientes es unidireccional.
o o c utricié r

las plantas

Las plantas micorrizadas tienen una mayor tasa de
crecimiento que las no micorrizadas en suelos con bajo

contenido en fésforo asimilable, y la relacién rafz/parte
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aérea en peso seco, disminuye tras la infecciétn VA. La
nutricién fosforada es el aspecto de la fisiologfa de las MVA
que ha recibido mayor atencién. La captacién de P es més
répida en rafces micorrizadas (Smith ,1982), 1o que implica
un incremento en la tasa de crecimiento de la planta as{f como
una mayor concentracién de P total en sus tejidos. La
influencia de las micorrizas en la captacién de P depende de
cuatro procesos bdasicos:

Desarrollo de la red de hifas: varfia segiun la especie de
hongo, el nivel de desarrollo de la simbiosis, y 1las
condiciones ambientales (Graham et al.,1982). E1 desarrqllo
del hongo dentro de la rafz es también importante, ya que
determina el 4rea de transferencia de nutrientes.

Absorcién de fésforo en las hifas: existe un gradiente de Pi
ortofosfato de 1000:1 entre hifas y solucién del suelo, que
indica que el P debe ser absorbido activamente (Gianinazzi-
Pearson y Gianinazzi,1986). Puede que las hifas absorban P
immobilizado en suelos altamente fijadores, pero ha sido
imposible por el momento distinguir una actividad directa del
hongo de una actividad incrementada en la superficie radical
0 en la rizosfera tras la infeccién MVA, en la que puede
intervenir una produccién localizada de sideré6foros, protones,
y enzimas (Young et al.,1986).

Translocacién de P a través de las hifas: tras la captaciédn
de P, se acumula polifosfato en las vacuolas de 1os hongos VA,

actuando como reserva y como sistema de translocacién de P por
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las hifas (Cox et al.,1980). Su sintesis podrfa hacerse
mediante una fosfatoquinasa y su rotura por polifosfatasas o
polifosfatoquinasa 1inversa, presentes en rafces 1infectadas
(Capaccio y Callow,1982). E1 sistema serfa una forma de
regular la concentracién de Pi en el citoplasma. En las
vacuolas se encuentra también una fosfatasa alcalina
(Gianinazzi et al.,1979), que se relaciona con la infeccién
activa, pero se desconoce cuil es con seguridad su funcién en
el metabolismo del P.

Los nutrientes translocados por las micorrizas son Zn, S,
Ca y N ademds de P (Cooper ,1984), dependiendo la tasa de
translocacién de la combinacién hongo-planta. La sfntesis y
rotura de compuestos de fésforo en las vacuolas afecta
directamente al metabolismo del N en la micorriza, puesto que
la arginina y también el Ca, son constituyentes secundarios
del polifosfato (White y Brown,1979).

Transferencia bidireccional de nutrientes entre simbiontes:La
interfase entre ambos organismos es de estructura compleja,
y la transferencia de nutrientes se hace en los dos sentidos,
como prueba la distribucién de ATPasas en las membranas
plasmdticas de cédlulas radicales y arbusculos, que actuarfan
como bombas de protones afectando al movimiento de otros iones
como el K. Existe un transporte bidireccional de Pi vy
carbohidratos solubles, ademd4s de un transporte de N
inorgdnico del hongo a la rafz, aunque se desconoce la

naturaleza de las moléculas transferidas.
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La micorrizacién tiene efectos 1importantes sobre el
metabolismo de l1a planta hospedadora. La tasa de fotosintesis
es superior en plantas micorrizadas (Snellgrove et al.,1986).
La disponibilidad de Pi 1imita la tasa fotosintética "in vivo"
, Y puesto que 1los mecanismos fotosintetizadores de 1las
plantas varfan en su sensibilidad a la deficiencia de P, ésta
podrfia ser una base que explique las diferencias en respuesta
a la infeccidén MVA en distintas especies.

El1 aporte de P afecta a otras actividades enzimaticas: hay
una demanda de N superior cuando se ha aliviado el estrés
fosférico, que puede satisfacerse en parte por una mayor
actividad enzimdtica en la asimilacién de N-amoniacal y N-
nitrico. Se ha comprobado ademds un incremento significativo
en fijacién de nitrégeno y en la captacién de N del suelo en
leguminosas micorrizadas (Barea et al.,1987), y se han
descrito incrementos en la captacién de otros nutrientes, como
K ¥ S , y de micronutrientes como Cu y Zn, (Cooper
,1984) ,debido a una mejor nutricién fosforada, o sencillamente
por efecto directo del hongo. Las interacciones pueden ser
complejas, por ejemplo, la concentracidén de Na y la fuente de
N (NH, o NO;) influyen fuertemente en el requerimiento de K
(Cooper,1984).

Los requerimientos de C del hongo VA los proporciona la
fotosintesis de la planta hospedadora. Los hongos transforman
los metabolitos del hospedador en compuestos tipicamente

fungicos. Los 1{ipidos abundan en arbusculos, vesfculas, e
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hifas maduros, y grédnulos de glucégeno asociados a estas
estructuras se encuentran en hifas jévenes, vacuolas y en las
ramas mads finas de los arblUsculos (Bonfante-Fasolo vy
Grippiolo,1984). En el micelio externo se han detectado
polioles y trehalosa (Cooper,1984).

Las rafces micorrizadas tienen una actividad respiratoria
mids alta que las no 1infectadas (Harley y Smith,1983). Su
actividad metabélica debe ser mds elevada, ya que el volumen
citoplasmatico de 1las células 1infectadas es superior, el
nimero de mitocondrias es mayor, asf como el contenido
proteico y la actividad enzimética (Dehne,1986). Cuando el
fésforo es limitante, se 1incrementan el gasto de C y la
fotosjntesis. Las plantas micorrizadas deben gastar el C de
la parte aérea con mas efectividad,y por tanto tendrdan un %
de materia seca superior, si se comparan plantas con idéntico
peso fresco de hojas, tasa fotosintética y tasa de crecimiento
retlativo (Smith S.E. et al.,1986).

3.3, Efecto ormonales

Los hongos formadores de micorrizas pueden influir en el
crecimiento de la planta hospedadora a través de compuestos
hormonales. Se sabe desde hace tiempo que hongos
ectomicorricicos creciendo en cultivo puro producen auxinas,
giberelinas, citoquininas y vitaminas (Slankis,1973). En e}
caso de infeccibén por endofitos VA, respuestas del hospedador
atribuidas a efectos hormonales no pueden distinguirse de

diferencias en crecimiento y desarrollo (Schultz et al.,1979),
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que son debidas a que las plantas comparadas, infectadas y no
infectadas tienen una distinta edad fisiolégica (Smith,1980).

La produccién de hormonas por hongos micorrficicos se ha
considerado también implicada en un fincremento en el
enraizamiento de estaquillado. Esto ha sido probado para
hongos ecto~ y estacas leflosas (Linderman y Call,1977). La
inoculacién con endofitos VA también promueve el inicio y el
desarrollo de rafces en ausencia de hormona de enraizamiento
y antes de que se produzca la infeccién (Cooper,1983 ; Roldéan~
Fajardo,1985). La formacién de arbuisculos se incrementa al
aplicar AIA (4cido indolacético) en rafces de garbanzo (Gunze
y Hennessy,1980), sugiriendo que las auxinas podfan estar
implicadas en su formacién. También se ha comprobado que la
infeccién micorricica puede aumentar notablemente el nivel de
citoquininas en hojas y rafces de plantas micorrizadas (Allen
et al.,1980). Los niveles mds altos de citoquininas en las
rafces micorricicas podrfan atribuirse a un incremento en la
captacién de fésforo, o simplemente reflejar un incremento
debido a una mayor masa radical. Allen et al. detectaron el
incremento en condiciones estériles, de forma que los efectos
hormonales atribuibles a suelos, exudados radicales, o a otros
organismos de la rizosfera se eliminaron .

No existe todavia ninguna evidencia de que 1los hongos VA
produzcan hormonas. En caso de que las produzcan, se desconoce
s1 podran ser transferidas al hospedador. Tampoco se puede

afirmar que la asociacién simbiética estimule la produccién
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de hormonas por el hospedador.

La infeccién micorricica afecta a 1a acumulacién de hormonas
en los tejidos del hospedador, produciendo cambios en los
niveles de citoquininas, é4cido abcisico y sustancias tipo
giberelinas (Barea ,1986). Se desconoce por el momento si ésta
influencia estd o no ligada al mejor estado nutritivo del
hospedador micorrizado, y parece poco probable que la sfntesis
de fitohormonas por el hongo fuese responsable de 1los
incrementos en su totalidad.

4 os sobre las r i

Existe la posibilidad de que las plantas micorrizadas tengan
una mayor resistencia a la sequfa, pero ha sido diffcil hasta
ahora distinguir entre efectos directos de la micorriza y
aquellos efectos mediados por una mejor nutricién mineral. Los
efectos 1indirectos se pueden reproducir incrementando el
aporte de P. Las plantas micorrizadas tienen conductividades
eléctricas mas elevadas (o menor resistencia al flujo de
agua), especialmente cuando es baja la disponibilidad de P.
Las resistencias del tallo son inferiores, especialmente en
los estomas, de forma que el movimiento de CO, y H,0 se vé
afectado y se 1incrementan las tasas de respiracién y de
fotosintesis (Levy y Krikun, 1980 ; Nelson y Safir,1982) .

Las MVA se desarrollan en hédbitats diversos, desde zonas
dridas hasta ambientes acudticos. En suelos secos, la baja
humedad relativa reduce la tasa de difusién de P, de forma que

Ta infeccidn MVA podria mejorar la nutricién fosfatada incluso
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en suelos con un alto contenido en P,

También debe considerarse la posibilidad de que 1las
micorrizas mejoren directamente las relaciones hidricas de la
planta hospedadora. Las hifas del hongo que se ramifican en
el suelo formando el micelio externo, podrfan mantener una
continuidad 1{q01da a través de la interfase suelo-rafz, como
hacen 1los pelos radicales, pero incrementando la zona de
absorcién de agua, y también podrfan ser capaces de atravesar
las zonas secas que rodean a las rafces de crecimiento lento
en perfodos de sequfa. Las plantas con MVA la soportan mejor
(Nelson C.E.,1987), debido directa o indirectamente a-«un
incremento en la captacién de P, aunque otros factores
fisiolégicos, independientes de la concentracién de P en los
tejidos, estdan implicados en la respuesta al estrés que
ofrecen las MVA (Auge R.M. et al.,1986), asf como la presencia
de hifas externas, cuya eliminacién afecta directamente a las
relaciones hfidricas de la planta (Hardie K.,1985).

1.4. Ecologia de las MVA

La presencia de micorrizas VA es general en ecosistemas
naturales o agricolas, en todos los climas que permiten el
desarrollo vegetal, ya sea en zonas tropicales, templadas o
desérticas, independientemente de las plantas o del cultivo.
Parece evidente que su papel en 1la supervivencia de las
plantas y en la diversidad de especies es critico en muchos
ecosistemas (Reeves,1979).

Cualquier factor que afecte a la estabilidad del ecosistema

26




varfa el potencial que tienen las MVA para apoyar la comunidad
vegetal, y puede tener como consecuencia directa una
disminucién drédstica de productividad y mantenimiento del
ecosistema. Un cambio brusco en las condiciones edaficas puede
provocar que los hongos formadores de MVA nativos, adaptados
al medio anterior, dejen de ser efectivos y no funcionen en
un proceso de repoblaciétn, o funcionen peor que un hongo
introducido (Lambert et al.,1980). Este serfa el caso de la
implantacién de vegetacién en zonas desertizadas y de 1la
recuperaciéon de escombreras en minerfa, en que las plantas
dependientes de las micorrizas no pueden sobrevivir, debido
a la escasez de propagulos MVA en el suelo y el ecosistema
puede que sea repoblado de forma dominante por plantas no
micorricicas. Entre los factores edaficos que pueden influir
en la formacién de las MVA, estdn el pH, la humedad, la
fertilidad, las propiedades fisicas, el contenido en materia
orgdnica, la aplicacién de pesticidas y los microorganismos
del suelo.

Las plantas en comunidades naturales 1legan a compartir el
hongo VA simbionte,y la supervivencia de algunas especies
depende del aporte de nutrientes de otras plantas a través de
las hifas del micelio externo que las interconectan (Francis
et al.,1988).

Las condiciones ambientales extremas son las que imponen un
estrés fisiolégico sobre las plantas. En caso de deficiencia

de nutrientes debido a bajas concentraciones iniciales en un
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suelo, o a su elevada capacidad fijadora para nutrientes
immébiles, las plantas provistas de MVA pueden continuar
creciendo debido a que absorben P a través de sus hifas
externas a partir de un mayor volumen de suelo. La sequfa es
otro tipo de estrés muy comin en ecosistemas naturales.

Las MVA aumentan la tolerancia de la planta a la sequia y
también a la sal, ya sea en suelos salinos 0 en zonas
irrigadas con agua de elevada salinidad. Se ha demostrado que
el efecto mas importante de las MVA en esas condiciones es
también un incremento en la captacién de fésforo (Poss et
al.,1985), pero los efectos secundarios, como un incremento
en los potenciales h{idricos de l1a planta, un mayor aporte de
K o una alteracién en los niveles de fitohormonas también
podrfan ser importantes en la -finteraccién MVA-salinidad
(Estaun,1988).

La ecologfa de las MVA estd ligada a su interaccién con
otros microorganismos del suelo de la rizosfera. Las MVA
inducen cambios cualitativos y cuantitativos en las
poblaciones de la microbiota (Linderman,1988b), y los grupos
de microorganismos especificos pueden funcionar sinérgicamente
con 1las MVA 1incrementando el crecimiento de 1la planta
(Bagyaraj,1984). Los efectos que se atribuyen a las MVA sobre

el crecimiento de las plantas y su desarrollo, probablemente

sean efectos combinados de las MVA con sus microorganismos

asociados.




Se considera que la infeccién MVA puede incrementar el
crecimiento de las plantas en suelos estériles o no, debido
a una mejor nutricién de la planta, como un principio general
para muchos suelos de distintas caracterfisticas, especies de
plantas hospedadoras y endofitos fungicos. En este capftulo
se discutiréa Ta aplicaci6n de los hongos VA en produccién
agricola, enumerando situaciones especificas en campo o en
cultivos bajo invernadero, asi{ como los factores que limitan
en la actualidad su potencial en explotaciones comerciales.
1.5.1. Prod {6 de_ iRGgul ! Toad

La produccién de un inéculo adecuado debe empezar por una
seleccién especi{fica del hongo inoculante, segin su eficiencia
o habilidad en estimular el crecimiento de 1la planta
hospedadora que se desea micorrizar. Esta prueba deberfa ser
previa a la inoculacién masiva de un cultivo (Powell et
al.,1982 ; Azcédn y Ocampo,1981), para evitar que se haga de
forma arbitraria, segin presencia y numero de esporas en un
suelo, sin tener en cuenta la influencia de Tla especie
hospedadora y del inéculo MVA en la respuesta micorricica.

En la actualidad, el mayor inconveniente para la inoculacién
de cultivos en campo con hongos MVA es la cantidad de inéculo
requerido, limitada por la imposibilidad de obtener cultivos
puros de hongos VA. En las pruebas de campo realizadas hasta
ahora, 1la inoculacién ha consistido en colocar suelo pre-
infectado con propagulos MVA bajo las semillas (Powell y

Bagyaraj, 1982), practica no factible para grandes extensiones.
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La cantidad de indéculo deja de ser un problema cuando se
pre-inoculan plantulas, estacas, o esquejes antes de su
transplante a campo, de forma localizada en semillero o cama.
Este es un caso ideal, puesto que cientos de plantas se
infectan con un pequefio volumen de inéculo bruto, esporas o
esporocarpos aislados o también rafces micorrizadas troceadas
(Maronek et al.,1980 ; Plenchette et al.,1981).

E1l 1in6culo bruto se mantiene en plantas hospedadoras
creciendo en maceta bajo condiciones controladas, y consiste
en esporas, hifas, porciones de rafces infectadas y suelo
adherido. Resulta impracticable utilizarilo a escala
agronémica. E1 principal problema que presenta este indéculo
bruto es el control de su calidad (contaminaciones, plagas,
potencial infectivo). Se han estudiado métodos alternativos
de concentracién de 1inéculo, como rafces micorrizadas de
plantas hospedadorases creciendo en cultivos hidropénicos
(N.F.T.) (Elmes y Mosse,1980), pero estas rafces pierden
rdpidamente su viabilidad tras un periodo de almacenamiento
y secado, o bien la produccién de pellets conteniendo inéculo
bruto y semillas en una envoltura de sulfato cadlcico (Hayman
et al. ,1981). Recientemente se ha establecido un sistema de
planta "stock™ en que las plantas inoculadas crecen en un
medio artificial de arcilla expandida fertilizada (Dehne y
Backhaus,1986). E1 hongo VA esporula en los finos poros
superficiales de las partfculas de arcilla, que se separan y

desinfectan fédcilmente, y pueden almacenarse en seco durante
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afos sin que las esporas pierdan viabilidad ni poder
infectivo.

E1 sistema mads reciente de producciédn de inéculo MVA, en
desarrollo todavfa, se basa en 1la utilizacién de rafces
creciendo en condiciones asépticas e inoculadas con un hongo
VA no contaminado (Mosse y Hepper,1975). Se obtienen por este
sistema, una colonizacién de las rafces y una esporulacién
tipicas, y el sistema garantiza pureza de inb6culo Yy
subcultivo. E1 uso de raices transformadas por inoculacién con
Agrobacterium rhizogenes puede incrementar el crecimiento del
cultivo de rafces (Mugnier y Mosse,1987).

espuestas en campo

En pruebas de campo, con cultivos extensivos, es preciso

calcular el beneficio de 1a inoculacién en comparacién con los
costes que representa. Los hongos deben ser seleccionados por
su adaptacién al medio, ya que no todas las especies ni
aislados tienen 1las mismas posibilidades en situaciones
especificas.
Cereales: es necesario establecer 1la respuesta a la
micorrizacién en contraste con una curva de respuesta a
distintas dosis de P, y s61o serd Gtil la micorrizacién si se
obtiene el crecimiento 6ptimo de una planta a una dosis muy
baja de fertilizante (Clarke y Mosse,1981). Casi todos 1los
ensayos de campo se han l1levado a cabo con cebada, algunos con
trigo y con mafz (Khan,1972;1975).

Leguminosas: las MVA estimulan indirectamente la nodulacién
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y la fijacién de nitrégeno a través de una mayor captacién de
P. Respuestas positivas a 1a inoculacién con hongos VA se han
descrito en soja, garbanzo, guisante, tuya y leguminosas
arbdéreas entre otras . La bibliograffa ha sido recientemente
revisada (Barea et al.,1988).

Pastizales: la inoculacién con hongos VA puede incrementar
sobremanera el establecimiento de pastizales en suelos
distorsionados, con poblaciones muy bajas de hongos nativos.
Otros cultivos: se han descrito incrementos significativos en
produccién de varios cultivos en suelo fértil de grandes
extensiones,como cassava y cebolla (Powell y Bagyaraj,1982),
y también en cosecha de tubérculo de patata (Black vy
Tinker,1977).

Las situaciones en que debe de considerarse la inoculacién
artificial con hongos VA de cultivos en suelos no
esterilizados serfian basicamente tres:

- bajo nivel de hongos VA nativos en un suelo dénde han
crecido plantas hospedadoras no micorricicas.

- conversién de suelos no agrficolas en zonas de cultivo o
repcblacién.

- baja efectividad de los endofitos nativos.

ta inoculacién artificial serad probablemente de méaxima
utilidad cuando 1os simbiontes endofitos normalmente presentes
en un Vsue1o hayan sido eliminados o reducidos por
esterilizacion al vapor, fumigacién o aplicacién de

pesticidas, y el balance entre el coste y la disponibilidad
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de un inb6bculo efectivo 1o aconsejen.
c t i e tivos int j 3 s
horticolas vy ornamentales

E1l alto valor comercial de 1l1os cultivos horticolas,
especialmente de los que se someten a transplante, justifica
el coste de 1la 1inoculacién. Los cultivos que crecen en
sustratos distintos del suelo en contenedores carecen sin duda
de MVA, y las practicas de fertilizacidén se cuestionan por la
acumulacién excesiva de sales del fertilizante, que alteran
negativamente las caracteristicas del sustrato , al liberarse
del medio durante el periodo de crecimiento polucionando las
aguas y aumentando el pH. lLa utilizacién méds eficiente detl
fertilizante por estas plantas justificarfa por s{i sola su
inoculacién con hongos VA.

Se citan a menudo ejemplos de plantones de &rboles enanos,
deficientes en P, creciendo en camas de vivero fumigadas para
eliminar patégenos del suelo. Estos sintomas se han
correlacionado con 1a falta de hongos VA eliminados también
del medio por la esterilizacién. La colonizacién de estos
suelos por endofitos nativos es posible pero lenta, dada la
relativa immobilidad de l1as grandes esporas VA, y por €so se
aconsejarfa inocular para reestablecer la productividad del
vivero (Kough et al.,1985), en cfitricos, pies de frutales y
ornamentales lefiosas entre otros.

Una forma eficaz de introduccién de 1las MVA es la

inoculacién de semillas, esquejes o plantulas en contenedores,
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antes del transplante, con la ventaja de que las pléantulas
pequefias se micorrizan con gran facilidad utilizando una
cantidad minima de indéculo por planta, y el simbionte coloniza
las rafces a medida que van creciendo,una vez introducido en
su interior. Las plantas micorrizadas a este nivel, resisten
mejor el transplante (Biermann y Linderman,1983).

Parece ser que las especies en cultivos intensivos son las
que mas podrfan beneficiarse de la inoculacién con hongos VA
cuando estidn sujetas a condiciones de estrés durante el
transplante, o cuando crecen en suelos de baja fertilidad o
tratados con pesticidas. Son necesarios mas estudios .con
plantas creciendo en contenedor, fidcilmente inoculables, sobre
todo perennes, en que la infecciédn tiene mucho tiempo para
establecerse. En viveros de &especies forestales, la
inoculacidén con hongos ectomicorrfcicos es practica habitual
y se estd incorporando rapidamente a viveros de frutales para
las MVA.

La inoculaciébn con hongos VA puede incrementar la
supervivencia de los cftricos en suelos de vivero
esterilizados (Kleinschmidt y Gerdemann,1972). En este primer
trabajo, la micorrizacién de los A4Arboles resultdé en
incrementos de crecimiento del 10 al 142%. Los resultados han
sido corroborados por otros autores y actualmente, 1la
inoculacién se utiliza comercialmente en viveros de cfitricos
de E.U. (Schenck y Tucker,1974 ; Menge et al.,1977). Efectos

positivos de la inoculacién se han descrito también en otros
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frutales: aguacate, con incrementos de crecimiento entre 49
y 254% y mayor resistencia al transplante (Menge et al.,1980)
; melocotonero, en el que se detectd un incremento del 79% en
la altura de 4rboles creciendo en suelos estériles (La Rue et
al.,1975) ; kiwi, con una respuesta a la fertilizacién con P
y resistencia al transplante (Powell y Santhanakrishnan, 1986).
Son necesarios ensayos de campo para saber si los efectos de
la micorriza persisten tras el transplante de vivero a campo.
Plenchette et al. en 1981, lograron un incremento del 142% en
longitud de tallos de plantones de manzano micorrizados a los
3 meses de su transplante a campo, a pesar de la elevada
poblacién de hongos VA nativos.

La utilizacién de las MVA en la industria de la planta
ornamental puede tener una aplicacién immediata, especialmente
por el uso de sustratos distintos del suelo y por Ila
produccién en contenedor (Johnson,1984). Las ventajas de los
contenedores son varias: tasa de produccién réapida, menor
superficie, facilidad en el transporte y control de 1los
niveles de riego y fertilizacién.

La utilizacién de las MVA podria aliviar algunos problemas
causados por técnicas culturales, como 1a acumulacién de sales
debido a 1a elevada fertilizacién, ya mencionada, el coste de
fertilizante y de su aplicacién.

Se han descrito beneficios de 1las MVA en algunas
ornamentales herbdceas: geranio (Biermann y Linderman,1983),

en que las plantas micorrizadas superaron mejor el transplante
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a suelo o a sustratos de turba y vermiculita; en poinsettia,
la pre-inoculacién con hongos VA redujo el aporte de
fertilizante y‘suministré a la planta proteccién frente a
Pythium y Rhizoctonia (Stewart y Pfleger,1977); mejor
crecimiento en crisantemo (Johnson y Menge,1982). También en
ornamentales arbéreas: Magnolia (Maronek et
al.,1980); Rhododendron, Pittosporum y Viburnum (Crews et
al.,1978 ; Johnson,1984).

El1 sistema de propagacién vegetativa de ornamentales lefosas
difiere del de los citricos o arboles forestales en que las
estacas se enraizan antes del transplante en camas de vivero.
Durante la fase de enraizamiento de la propagacién, tiene
lugar la infeccién micorricica. Si los medios de enraizamiento
estdn esterilizados o se preparan con medios artificiales,
carentes de propagulos MVA, las estacas enraizadas listas para
el transplante, no tendrédn micorrizas. Si se transplantan a
un suelo no fumiéado, se infectardn probablemente con hongos
VA nativos, y las plantas crecerédn normalmente si son cepas
eficaces, pero si se transplantan a un suelo fumigado, no
habrad infeccién MVA, y las plantas ho creceradan o morirén
eventuaimente. Se han descrito en la bibliografia numerosas
inoculaciones de material vegetativo con hongos MVA que
apuntan en esta direccién:olivo(Rolddn-Fajardo,1985); kiwi
(Calvet et al.,1989); rosé1 (Davies,1987); e 1incluso con
plantas propagadas axénicamente e inoculadas 7in vitro con

hongos VA (Pons et al.,1983). En todos 1los casos, la
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inoculacién con hongos VA fué favorable para el crecimiento
de las plantas, y es evidente que las micorrizas pueden ser
itiles bajo condiciones de mfnima aportacién de agua Yy
fertilizantes, especialmente en la produccién de plantas en

contenedor.

2. Sustratos de cultivo

E1l cultivo de plantas en contenedor es practica habitual en
horticultura y requiere la utilizacién de sustratos de cultivo
distintos del suelo natural, ya sea separados de su lugar de
origen o producidos artificialmente. Las propiedades ffisico-
quimicas del sustrato afectan muy directamente al desarroilo
radical de 1la planta, puesto que su ciclo de vida se
desarrolla en un recipiente, con limitacién de volumen a
explorar. Desde el punto de vista fisico, el sustrato confiere
un soporte mecanico a la planta, y una cantidad de agua y aire
que depende de su porosidad y de su capacidad de retencién de
agua. Sus caracteristicas quimicas afectardn a la nutricién
de la planta, y se requiere un control riguroso de 1la
fertilizacién y del riego para su crecimiento 6ptimo.

Los sustratos de cultivo son generalmente mezclas a
distintas proporciones de sustratos orgdnicos con materiales
inertes o minerales para obtener una buena estabilidad
estructural. Los méds utilizados son: per1ité, un silicato de
Al de origen volcénico, expandido a alta temperatura y con

baja capacidad de intercambio catiénico; vermiculita, silicato
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de A1, Fe y Mg, obtenido también a alta temperatura, con buena
capacidad de intercambio catiénico; tierra volcénica porosa;
y porexpan, plastico de poliestireno inerte. Todos ellos
mejoran las propiedades fisicas del sustrato, siendo ademas
perlita y vermiculita materiales estériles. Estas mezclas
suelen tener buena aireacién, buen drenaje, permiten el
crecimiento rdpido de la planta, y son mds ligeros en peso y
mds uniformes que 1las mezclas hechas con tierra. Sus
propiedades fisicas incluyen: capacidad de retencién de agua
y aire, y densidades real y aparente. Determinan 1la
disponibilidad de oxfgeno y de agua para el crecimiento
vegetal. Entre las propiedades quimicas hay que controlar: la
relacién C/N, el pH, la conductividad eléctrica, la capacidad
de intercambio catiénico, el contenido en materia orgénica,
Ntotal, NH,, NO;, Ptotal, otros macro- y microelementos. Estas
propiedads estdn tabuladas para muchas mezclas o sustratos de
cultivo artificiales.

La mayorfa de 1las mezclas contienen una proporcién de
sustrato orgédnico del 40 al 50%. Entre los mds utilizados
actualmente se encuentran turbas, cortezas de &rbol y
deshechos agricolas compostados. Tanto corteza como residuos
agrfcolas, han reemplazado parcialmente la utilizacién de 1l1a
turba en medios de crecimiento en contenedor (Cappaert et
al.,1976 ; Hoitink et al.,1980; Calvet et al.,1985). Las
razones que apoyan el reciclado de estos materiales son

varias: el coste de los composts puede ser inferior al de las
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turbas, y los costes de produccién de planta pueden reducirse,
ya que algunos medios con composts son supresivos para los
patégenos del suelo, disminuyendo pérdidas de planta (Chef et
al.,1983 ; Stephens y Stebbins,1985 ; Pera y Calvet,1989).
Esta caracteristica puede eliminar l1a necesidad de esterilizar
al vapor o fumigar estos medios, y ha reducido el uso de
fungicidas (Daft et al.,1979). Actuaimente se han
identificado factores biéticos, fisicos y quimicos que afectan
a la supresividad.

1, Ca eristicas generales de t composts

Las turbas son materiales de origen geolégico, formados por
plantas descompuestas en condiciones anaerobias. Sus
caracter{isticas varfan segin su grado de descomposicién o
mineralizacién: desde turbas rubias o de sphagnum, con un 80
a un 96%¥ de materia orgdnica, hasta turbas negras, con un 50
a un 100%, mas descompuestas, de pH superior.

Los composts de corteza suelen ser de pino, y pueden
utilizarse directamente o tras someterlos a un proceso de
compostage o descomposicién aerébica. Su contenido en materia
orgdnica es del 63 al 76%. Otros composts se obtienen
siguiendo el mismo proceso a partir de residuos agricolas o
incluso industriales. Entre ellos cabe mencionar a los orujos
de uva y aceituna.

E1 proceso de compostage consiste en la descomposicién
biolégica de constituyentes orgédnicos en residuos bajo

condiciones controladas, por parte de microorganismos
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termof{licos y mesofflicos. Se han realizado algunos trabajos
sobre la microbiota presente en las distintas fases del
compostage: 1inicial, termofflica, y de estabilizacién, pero
se sabe poco sobre su actividad especifica (Pera et al.,1986).
Los grados de actividad microbiana son mayores cuando el
compost se mantiene a temperaturas moderadas (38-550C). A
temperaturas superiores, los mads activos componentes de la
microbiota desaparecen.Los composts producidos para medios de
crecimiento en contenedor deben prepararse en condiciones
aerébicas. E1 nivel de madurez se controla antes de 1la
utilizacién del compnst midiendo: el contenido en celulosa,
la capacidad de intercambio catiénico, la relacién C/N, vy
haciendo biocensayos con plantas para detectar toxicidad
(Calvet et al.,1985). La estabilidad apropiada del compost es
también esencial para inducir supresividad de enfermedades.
Los materiales inmaduros pueden causar deficiencia de oxigeno
en la zona de la rafz debido a su elevada tasa de
descomposicién. Los composts excesivamente curados pueden
carecer de propiedades supresivas (Hoitink,1980), tener un

contenido en sales excesivamente alto,y una estructura fisica

deficiente.
2,0 - l ! enduetiyiided ividad d 1
sustratos E1 tipo de compost, su nivel de madurez, y el

proceso de compostage seguido, afectan a 1la s@presién de
enfermedades.E1 control de enfermedades a través del

compostage, incluye eliminar patégenos vegetales presentes en
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los residuos durante y después del proceso a alta temperatura.
Propiedades especificas de los composts: f{sicas, quimicas y
biolégicas, pueden tener una gran

influencia en su supresividad. La actividad de antagonistas
implicados en control biolégico, estd afectada por 1los
nutrientes del compost, por ejemplo la materia orgénica
altamente estabilizada, como la turba de sphagnum, no mantiene
una biomasa activamente supresiva (Hoitink,1986). Por otro
lado, composts bien estabilizados si mantienen dicha
actividad.

Algunas de 1las primeras enfermedades controladas por
composts han sido: Phytophthora spp en fresa, suprimida por
corteza compostada (Vaughn et al.,1954), al igual que un gran
nimero de nemdtodos, como Meloidogyne hapla, M. incognita,
Pratylenchus penetrans (Malek y Gartner,1975).E1 desarrollo
de poblaciones de estos mismos nemdtodos fué estimulado en
medio con turba.

us: ia_de tégenos d e el compostage

La erradicacién de los patégenos durante el compostage puede
ser debida a varios factores (Bollen,1985): la exposicién a
una temperatura elevada, la liberacién de productos téxicos
durante el calentamiento, y el antagonismo microbiano. La
mayorfa de 1los patégenos del suelo se eliminan por una
exposicién de 30 min. a 550C. Esta inactivacién térmica se
alcanza generalmente durante el compostage, y cuando la TQ es

méds baja, el sistema se asemeja a la solarizacién,
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incrementando el tiempo de exposicién a esa TQ(Katan ,1981).
Aparentemente, el antagonismo elimina patégenos de suelo en
zonas de las pilas de compostage con baja TQ durante la
estabilizacién. Por ejemplo, los esclerocios de Sclerotinia
rolfsii, pierdeh viabilidad en zonas de TQ subletal (Yuen et
al.,1984). Bacterias y nemdtodos son mids sensibles al calor
que la mayorfia de los patédgenos fungicos, y los virus que sélo
se inactivan a alta TQ pueden ser dificiles de erradicar de
residuos agricolas infestados.
2.2.2, Factores que afectan a l1a supresividad de los composts
Los fisico-quimicos, como tamafio de particulas, contenido
en N, contenido en celulosa y lignina, conductividad eléctrica
(cont. en sales solubles), pH e inhibidores liberados por los
composts, afectan a 1a incidencia de enfermedades causadas por
patégenos del suelo.La fertilidad en N afecta al desarrollo
de Phytophthora spp. y Fusarium spp.(Schmitthener Yy
Canaday,1983). Extractos preparados a partir de corteza de
conifera fresca inhiben a Phytophthora spp., pero no si es
compostada (Sivasithamparam,1981). Los inhibidores en cortezas
no siempre afectan a los patégenos por igual,y por ejemplo en
el compost fresco de corteza dura, no se suprime el
crecimiento de Rhizoctonia solani, mientras sf es t6xico para
Phytophthora spp.(Nelson y Hoitink,1982)., En composts de
corteza maduros, los propadgulos de R. solani sf son eliminados
por accién de los antagonistas (Nelson et al.,1983). E1 bajo

pH de 1las turbas de sphagnum Yy de algunos composts
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tedricamente podrfa tener efectos colaterales beneficiosos
para algunas plantas. Por ejemplo, 1la podredumbre en
rododendro causada por P. cinnamomi, es suprimida a pH
inferior a 4, que reduce la formacién de esporangios, la
liberacién de zoosporas,y Ta motilidad (Blaker y
Macdonald, 1983). Es un control de enfermedad impracticable,
puesto que muy pocas plantas tienen un crecimiento 6ptimo a
pH 4.

La posibilidad de utilizar un compost para el crecimiento
de plantas en contenedor viene determinada de alguna manera
por su efecto sobre la conductividad hidrdulica, la retencién
de agua, la capacidad de aire, que ejercen una influencia
directa en los niveles de oxfgeno del entorno de la rafz. Los
medios de cultivo con cortezas, supresores de podredumbres,
tienen una capacidad de aire generalmente superior al 25%
(Hoitink,1980), y niveles de percolacién superiores a 2.5
cm/min. E1 efecto supresivo del compost de corteza de
conffera, puede suprimirse si se mezcla con arena silficica que
disminuye 1la capacidad de aire del medio (Spencer y
Benson,1982). Los composts en via de descomposiciédn promueven
un descenso de la tensién de 02 y pueden reducir el
crecimiento vegetal, el tamafio de las partfculas, y por tanto,
la capacidad de aire del medio en contenedor.

Cada tipo de compost debe ser probado para adecuar su
utilizacién con éxito.Por ejemplo, la corteza de confifera se

mezcla con turba de sphagnum, para mejorar la retencién de
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agua.

Las turbas se utilizan como componente de 1los medios de
cultivo debido a sus propiedades fisicas muy satisfactorias,
y a sus propiedades biolégicas, relativamente inertes. EI
inconveniente que siempre se menciona en la bibliograffa es
que son conductoras del desarrollo de enfermedades,
especialmente si han sido esterilizadas antes. En la préctica,
el medio se recontamina rédpidamente y requiere alglin tipo de
control fitopatolégico (Stephens et al.,1983). Algunas
enfermedades no suprimidas en medios con turba son:
Phytophthora spp.(Hoitink et al.,1977); Pythium spp., R.
solani (Stephens y Stebbins,1985); Fusarium spp. (Pera vy
Calvet,1989), y nematodos.

Se han descrito algunas fuentes de turba de sphagnum
supresiva (Tahvonen,1982), pero no dejan de ser la excepcidn.
Su supresividad temporal (6 meses), parece relacionada con el
grado de descomposicién y con la microflora que contiene. EIl
bajo pH de 1a turba de sphagnum 1limita seriamente 1la
diversidad de su poblacién microbiana (Kavanagh y
HerTihy,1975), que tras la preparacién del medio de cultivo
con una subida de pH, puede dejar un vac{fo biolégico.

Existe cada vez més informacién sobre las interacciones de
los antagonistas con materia orgénica en medios de contenedor
sin suelo, y se han realizado varios tratamientos para
convertirlos en supresivos para patédgenos : desinfeccién al

vapor e inoculacién con antagonistas especificos, abonado con
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suelo supresivo, y abonado con compost supresivo. Antagonistas
aislados de suelos supresivos o composts, se han utilizado
para inocular medios de cultivo con turba en contenedor. En
una mezcla de turba-arena esterilizada, Bacillus spp. Yy
Streptomyces spp. indujeron supresividad ante Pythium spp. Yy
Rhizoctonia spp., causantes de damping-off (Broadbent vy
Baker,1971). La 1induccién de supresividad por abonado con
suelos supresivos presenta algunas desventajas. Estos suelos
generalmente afectan sélo a un patégeno, y pueden mantener a
otros no suprimidos. Residuos de herbicidas en l1os suelos,
pueden causar problemas de produccién. La densidad real suele
ser demasiado elevada en medios con suelo y las partficulas de
arcilla pueden blogquear el drenaje. La adicién de composts =a
los medios con turba, ha controlado con efectividad una gran
gama de patégenos del suelo, y para muchos composts, calentar

a 609 destruye 1la supresividad a Rhizoctonia, Pythium,y

Fusarium (Chef et al.,1983; Nelson et al. ,1983).

Los microorganismos aislados son similares a los que se han
asociado con control biolégico en suelos. En los composts de
corteza dura predominan Trichoderma spp. y Gliocladium spp.,
efectivos en supresividad contra "damping-off"” causado por
Rhizoctonia (Neison et al.,1983). Cepas de Trichoderma spp.
se han encontrado como hongos dominantes en composts de
corteza de conffera y en orujo de aceituna supresores para

Fusarium oxysporum f.sp. dianthi (Pera y Calvet, 1989).
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Existe poca informacién acerca del papel de los antagonistas
bacterianos en los composts. Se han recuperado al azar en
composts de corteza, aislados de Pseudomonas, Xanthomonas,
Bacillus, Enterobacter y Flavobacterium. Algunas de estas
cepas son muy eficaces para inducir supresidén de Rhizoctonia
(Kuter y Hoitink,1985). Las combinaciones de antagonistas
pueden ser mas efectivas que los antagonistas aislados en
inducir supresién de “"damping-off" causado por Rhizoctonia o
Pythium (Kuter y Hoitink,1985) y de fusariosis (Trillas-Gay
et al.,1986).

La microflora de los composts juega el papel mds importante
en la supresién de patédgenos del suelo y su incorporacidén al
cultivo de 1las plantas en vivero es primordial. Los
antagonistas tienen efectos de larga duracién en sustratos
abonados con composts maduros y tienen efectos de baja
duracién o son inefectivos en sustratos preparados con turba
de sphagnum como componente orgédnico. Los efectos supresivos
de los sustratos abonados con compost y causados por factores
biéticos son debidos a 1la recolonizacién natural por
antagonistas tras el pico de calor.Esta recontaminacién, ya
sea natural o controlada, es necesaria para convertir en
supresivos a los composts, siendo las mezclas de antagonistas
bacterianos y fungicos mas efectivas que los antagonistas
aislados en inducir la supresién (Kuter y Hoitink,1985).
2.3. MVA en sustratos orgdnicos

La mayorfa de 1los cultivos hortfcolas en invernadero
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incluyendo frutales, crecen en medios sin suelo que son
mezclas de turba, corteza, vermiculita y perlita, y se abonan
con fertilizantes solubles periébdicamente. Los sistemas
radicales de estas plantas carecen de MVA cuando se
transplantan a campo, y por tanto, la inoculacidén con hongos
VA de cultivos en contenedor puede mejorar la captacién de
nutrientes, dar uniformidad a las plantas y reducir el estrés
debido al transplante (Bijermann y Linderman,1983).

A menudo han fracasado 1los intentos para establecer
micorrizas efectivas en medios de crecimiento distintos del
suelo (Graham,1984). E1 efecto inhibidor de algunos sustratos
orgdnicos sobre el establecimiento de la simbiosis se ha
atribuido a su elevado porcentage en materia orgédnica (Menge
et al.,1982) y también a la elevada disponibilidad de P en
estos medios. Se han observado niveles de colonizacién MVA
moderados y respuestas de crecimiento en la planta cuando se
reducen los niveles de P asimilable, o cuando el fosfato de
roca se utiliza como una fuente de liberacién de P controlada
(Graham y Timmer,1984). Sin embargo, se desconoce por el
momento si tos componentes del medio de crecimiento, como
turbas o composts, inhiben las actividades de los hongos VA,
o si el efecto es indirecto y estd4 relacionado con Ta
disponibilidad de P en el sustrato.

Aparentemente, 10s hongos VA son eficaces en medios con alto
contenido en materia organica si se controla el P asimilable

(Graham y Timmer,1985), pero algunos autores opinan que
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sustratos con propiedades supresivas para patégenos también
inhibirfan las MVA (Hoitink, comunicacién personal). Un
estudio sobre la influencia del sustrato en la interaccién
entre Glomus intraradices y F.o. f.sp. radicis-lycopersici en
tomate, confirmé que distintos sustratos son mds ©0 menos
conductivos para el desarrollo de un patégeno y que tienen
distintos efectos sobre la colonizacién micorricica de 1las
rafces y el crecimiento de l1a planta hospedadora. (Caron et
al.,1985).

Los resultados son contradictorios en la bibliograffa y es
probable que sea necesario conocer el efecto de los sustratos
por separado sobre patédgenos y hongos VA, tal como se plantea
en los objetivos de esta tesis, para optimizar un sistema de

crecimiento determinado.

3. Control biolégico de patégenos

Puede definirse como una disminucién de inbéculo o de la
actividad productora de enfermedad de un patégeno, a través
de uno o més organismos. Durante los GUltimos 20 afios se ha
trabajado detalladamente en antagonistas especializados.
Pardsitos depredadores y hongos nemat46fagos han recibido mucha
atencién, y han llevado a planificar el biocontrol de
nemdtodos formadores de agallas y de los quistes. Se ha venido
demostrando la presencia y la importancia de los antibiéticos
en un suelo (Bruehl et al.,1969), y se ha utilizado 1la

inoculacién de semillas con antagonistas como la
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incorporacién de Trichoderma hamatum en semillas de guisante
y rédbano, para protegerlas frente a Pythium y Rhizoctonia
(Harman et al.,1981).

Agentes microbianos pueden controlar con efectividad a gran
parte de 1los pgtégenos del suelo, pero se conocen mal sus
mecanismos de accién. Hay que desarrollar los sistemas de
produccién masiva y de aplicacién, a la vez que hace falta
integrar el biocontrol con otros métodos de control y con los

de produccién vegetal, mientras se trabaja mejorando

genéticamente las cepas aisladas.

Un pre-requisito para detectar la supresién biolégica de una
enfermedad es conocer la biologfa del patégeno y la enfermedad
que causa, su distribucidén, y 1los factores edaficos que
contribuyen a su expresién. La observacién de las condiciones
y distintas situaciones bajo las que las enfermedades son
suprimidas permite detectar y elucidar 1los sistemas de
biocontrol.

3.1.1, Suelos supresivos

Todos 1los suelos naturales tienen cierto potencial de
supresidén microbiolégica de enfermedades, desde la supresién
total pasando por distintos grados de supresividad-
conductividad, hasta alcanzar el extremo de supresién nula de
la enfermedad. La supresividad puede o no ser transferida a
un suelo conductor y se distinguen dos tipos: general o

especifica. La supresividad general se refiere a la biomasa
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total del suelo y a su actividad microbiana, mas que a un
grupo espec{fico de microorganismos. No es transferible a un
suelo conductor. Por ejemplo la supresividad general de 1los
suelos australianos frente a Phytophthora cinnamomi que
controla la podredumbre en aguacate (Broadbent y Baker,1975).
La supresividad especifica es transferible a un suelo
conductor y estd relacionada con un microorganismo individual
o con un grupo especifico que afecta a un patégeno
determinado. Por ejemplo, 1la supresividad a las formae
specialis de Fusarium oxysporum, que es inhibidora de todos
los patotipos de la especie, pero no de otros Fusarium o-.de
F.o. no patogénicos (Alabouvette et al.,1986) y la
supresividad natural de un suelo para Rhizoctonia solani (Chet
y Baker,1981), de dénde se aislé Trichoderma hamatum como

antagonista activo, causando lisis del micelio del patégeno.

Algunas veces el patégeno estd introducido pero no se
detecta la enfermedad, como en suelos supresivos para
Fusarium. A pesar de 1la presencia del patégeno, de la
susceptibilidad de las variedades de plantas utilizadas, y de
las condiciones climAticas y culturales que favorecen el
desarrollo de la enfermedad, ésta no se detecta. La
supresividad es de origen bio?bgico, y e1 componente arcilloso
del suelo no tiene un efecto directo sobre el patégeno, pero
favorece el desarrollo de una microflora antagonista gque

interfiere con las actividades del patégeno. En los suelos
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franceses supresores para Fusarium en el valle del R&édano, se
ha caracterizado el sistema de biocontrol natural: aislados
de Fusarium oxysporum y de F.solani actuando sinérgicamente
con bacterias asociadas, regulan el nUmero y la actividad de
la poblacién de F. solani patogénica (Alabouvette et
al.,1979). La supresividad puede ser transferida a medios
conductores como mezclas para contenedor. Scher y Baker
(1980), probaroh que era sensible a la TQ (542,30 min.) y
también al pH, y que bacterias asociadas al micelio de
Fusarium patogénico, del género Pseudomonas, inducfan
supresividad.

En otros casos, la incidencia del patégeno disminuye con e)
monocultivo,como la podredumbre en trigo causada por
Gaeumannomyces graminis (Bruehl,1975). E1 antagonismo se
induce cuando in6culo virulento del patédgeno infecta al
hospedador, y se produce un incremento de antagonistas
especificos en las lesiones radicales. lLa supresividad se
elimina por calor humedo entre 40 y 609C, asi que se supone
que son bacterias no esporuladoras, como Pseudomonas u hongos.
Otro ejemplo de enfermedad que disminuye por monocultivo es
el del nematodo de los quistes en cereales, Heterodera avenae,
que disminuye a niveles no importantes debido a 1la

parasitizacién de hembras y huevos por 2 hongos: Nematophthora

gynophila y Verticillium chlamydosporium (Kerry,1981).

biocontrol
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Para probar con éxito un agente de biocontrol potencial, hay
algunos factores criticos a tener en cuenta, como el tipo, el
contenido en materia orgédnica, el pH, el nivel de nutrientes
y la humedad del suelo del que fué aislado. Los agentes de
biocontrol son organismos vivos con ciertos requerimientos
ambientales. El1 control biolégico de un patégeno es el
resultado del metabolismo normal de un antagonista, y por 1lo
tanto, es mds lento y tiene un potencial inferior al de los
agentes quimicos para erradicar al patégeno. E1 mayor
potencial del antagonista es su utilizacién como agente
preventivo, de forma que deberfa aplicarse antes de  la
introduccién del patégeno. Por ejemplo, la aplicacién de la
cepa antagonista de Agrobacterium radiobacter para controlar
A. tumefasciens después del transplante, no protege a las
plantas del agallamiento (Kerr,19880).

Mejora de los agentes de biocontrol por manipulacién genética.

Consiste en seleccién de mutantes de agentes de biocontrol
que sean resistentes a antibiéticos o a fungicidas, para ser
utilizados en programas integrados con controles quimicos
(Papavizas y lLewis,1981). Mediante recombinacién genética,
genes de produccién de antibiséticos pueden ser imtroducidos
en organismos que ya crecen y colonizan el lTugar de 1la
infeccién, o por transferencia de plédsmidos, como se hizo con
A. radiobacter.

No existe evidencia clara de que antagonistas aislados

puedan producir un biocontrol tan efectivo como el de 1la
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microflora total en el suelo de origen. Posiblemente sea mejor
buscar microorganismos naturales con caracteristicas
determinadas que tratar de crearlos por mutacién o
manipulacién genética. E1 aislado habréd sido seleccionado por
su estabilidad, adaptabilidad, y supervivencia en condiciones
de campo o de invernadero. La microbiota creada estd sujeta
a restricciones 1legales de registro y otros problemas de
publicidad. Ademas, cuanto mayor sea la complejidad de una
comunidad biolégica, mayor sera su estabilidad. Es
probablemente mejor tener las caracteristicas deseadas en
distintos aislados, que tratar de obtener un solo organismo
por manipulacién genética. E1 control bioldgico empieza a ser
apoyado por intereses comerciales ahora, y su estudio puede
ser muy productivo,ya que no ha sido explotado todavia el
proceso de biocontrol natural.

Sensibilidad térmica de la microbiota.

En viveros conocidos,el tratamiento con calor a 60QC durante
30 min., se utiliza para matar patégenos, pero deja
antagonistas saprofitos con vida, para competir con patégenos
contaminantes. La sensibilidad térmica diferencial de 1los
microorganismos permite eliminar selectivamente algunos grupos
para determinar cudles son activos en una situacién de
biocontrol.

El1 potencial del control biolégico estd todavia en vias de
explotacién. Sus ventajas frente a otros sistemas de control

son: su actividad residual mds larga, ya que forman parte del
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ambiente, su alto grado de especificidad por el patégeno, para
el que parece haber poca resistencia, su coste menor.
Rizobiota promotora del crecimiento vegetal.

La eficiencia de 1a rafz, y por 1o tanto el crecimiento de
la planta, pueden disminuir a causa de exopatdédgenos no
pardsitos que afectan a su sanidad a través de la produccién
de fitotoxinas y hormonas que incrementan la produccién de
exudados y predisponen al decaimiento de 1l1a rafz. Otros
microorganismos, como bacterias, actinomicetes y hongos,
pueden dar proteccién frente a esos exopatégenos,
inhibiéndoles o desplazdndoles. Pueden producir antibiéticos
o sideré6foros (compuestos producidos bajo condiciones de Fe
limitante, que secuestran Fe e 1inhiben el crecimiento,
haciéndolo inasequible para el patébgeno, que se debilita),
destruir las fitotoxinas producidas por los exopatdgenos, o
producir sustancias promotoras del crecimiento vegetal.
Algunos de estos efectos son formas de biocontrol. Trichoderma
harzianum incrementd el crecimiento de la planta a través de
la produccién de sustancias reguladoras del crecimiento
vegetal (Windham et al.,1988). Cepas de Pseudomonas spp.
producen sideréforos (Scher y Baker,1982). Broadbent et al.
(1971-77) demostraron que la capacidad de promocién del
crecimiento y la produccién de antibiéticos de amplio espectro
estaban relacionadas y que las bacterias pueden incrementar
o Timitar la respuesta en crecimiento de la planta.

Hongos antagonistas.
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Son mads faciles de manejar que bacterias y actinomicetes.
Trichoderma, Penicillium y Gliocladium , son productores de
antibiéticos de amplio espectro. Trichoderma, Aspergillus y
Penicillium, solubilizan fosfatos insolubles en el suelo,
mientras que Pythium y Rhizoctonia no son capaces de hacerlo,
crecen con mas dificultad y no esporulan. Marx (1972) observé
que plantones de pino ectomicorricicos eran resistentes a la
infeccién por zoosporas de Phytophthora cinnamomi. E1 micelio
del patégeno aparecfa laxamente ligado a las rafces
micorrizadas pero firmemente a 1las no micorrizadas. La
resistencia era mayor cuando las micorrizas formaban mantos
completos ¥y un buen desarrollo de la red de Hartig. La
densidad del in6bculo de P. cinnamomi ademds disminufa en
contenedores de pinos ectomicorricicos. E1 manto de 1las
ectomicorrizas produce antibiéticos y forma una barrera
fisica, ademds de 1incrementar la produccién de compuestos
inhibidores, volatiles y no volatiles, para los patégenos. Las
micorrizas vesiculo-arbusculares pueden funcionar de digual
forma, pero su potencial en control biolégico de patdégenos no
se conoce bien. Se ha probado que disminuyen los efectos del
estrés ambiental que predispone a las plantas a la enfermedad,
y en algunos casos disminuyen la susceptibilidad de la planta
a patdgenos radicales

Es posible que los hongos micorricicos puedan utilizarse con
ventaja como antagonistas introducidos o manipulados.

De forma natural puede darse el control biolégico por hongos
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en mezclas de suelo de invernadero tratadas al calor o
quimicamente hasta esterilizaciédn. Trichoderma viride, Peziza
y Mucor, entre otros, colonizan rédpidamente y esporulan en
suelo tratado a 1009C, y pueden reducir 1la invasién de
patdgenos vegetales. Algunos de estos hongos se conocen por
ser antagonistas efectivos, pero no se establecen en suelo
tratado a 609C, probablemente porque quedan en el suelo como
supervivientes, actinomicetes y bacterias .

Los actinomicetes son excelentes productores de
antibiéticos, y las bacterias generalmente son efectivas en
competencia, mientras que 1los hongos son efectivos+ en
competencia, hiperparasitismo y algunos en produccién de
antibiéticos. E1 ejemplo mads citado es el de Trichoderma spp.
Debido a su crecimiento rdpido, y a la copiosa produccibédn de
esporas, coloniza sustratos con rapidez tras tratamiento
quimico o térmico del suelo.Entre otras enfermedades
radicales, son capaces de controlar: "damping-off" causado por
Rhizoctonia solani y Pythium ultimum y podredumbre vascular
causada por especies de Fusarium. Los posibles mecanismos de
accién de Trichoderma spp. incluyen 1a' praduccién de
antibiéticos, e1 micoparasitismo y la competencia. Se ha
observado crecimiento de micelio de Trichoderma spp. a lo
largo y enrollédndose alrededor de las hifas de los hongos
hospedadores (Chet et al.,1981 ; Lin y Baker, 1980). Puede
haber o no penetracién del micelio del hongo hospedador, pero

las hifas susceptibles se vuelven vacuoladas, se colapsan y
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finalmente se desintegran. E1 micopardsito crece entonces a
expensas del contenido de las hifas. Algunos aislados de
Trichoderma producen antibiéticos, especialmente a pH bajo
(Dennis y Webster,1971). Se ha probado ademds que T. harzianum
y T. hamatum, que actlan como micopardsitos de R. solani y de
Sclerotium rolfsii, producen una glucanasa y una pectinasa que
causan la exolisis de las hifas del hospedador (Chet y
Baker,1980). T. hamatum también produce una celulasa (Chet y
Baker,1981), lo que quizds pueda explicar su habilidad para
parasitar Pythium spp. T. harzianum no es celulolitica.

2.2, Introduccién de antagonistas para control biologico

Los antagonistas efectivos contra patédgenos especificos no
residen en todos 1los suelos, y puede ser necesario
introducirlos para conseguir un buen contro1 biolégico. Se
requieren ahora avances en tecnologfa para introducir
antagonistas y para mejorarles por seleccién y manipulaciédn
genética.

La aplicaci6én directa de antagonistas al suelo tiene el
mayor potencial para su uso en operaciones comerciales en
invernadero, o métodos de produccién vegetal que impliquen la
utilizacién de una cantidad de suelo o tierra limitada. No
servird de nada introducir antagonistas o cualquier otro tipo
de control para eliminar a un patédgeno en un suelo de vivero
si cuando el matefial vegetal se transfiere a un huerto o a
un Jjardin el patégeno estd4d presente y puede causar la

enfermedad. lLa practica esencial en viveros es eliminar
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patdégenos y 1luego utilizar antagonistas para prevenir su
reestablecimiento. A gran escala puede ser factible para
cultivos de alto poder econémico, como fresa, tomate, y si se

desarrolla un método de aplicacién efectivo.

Los antagonistas pueden ser aplicados al suelo por varios
motivos: destruir el inéculo de patédgeno, prevenir 1la
recolonizacién de suelo tratado por un patdédgeno, proteger las
semillas en germinacién y las rafces de la infeccién. Si el
objetivo es la destruccién biolégica del inéculo, 1los
antagonistas mds efectivos serdn probablemente hiperparéasitos
del patdégeno. Si el objetivo es 1lenar un vacfo biolégico
dejado en el suelo por fumigacidén o desinfecciédbn al vapor,
entonces los antagonistas mads prometedores seréan saprofitos
agresivos adaptados al medio fisico del suelo. Para este

propésito, una mezcla de saprofitos agresivos puede ser mds

efectiva que una cepa aislada.

En control de hongos patégenos, la mayoria de los esfuerzos
se han dirigido a destruir esclerocios o micelio del patédgeno.
E1 hongo més estudiado, Trichoderma spp., controla Sclerotinia
minor en lechuga (Davet et al.,1981), S. rolfsii y Rhizoctonia
solani en judfa, fresa y otros cultivos (Elad et al.,1980 ;
Henis et al. .,1979)

Los factores limitantes en el uso de hiperpardsitos para la
destruccién de inéculo, son en su mayorfa logfsticos: 1la

cantidad de antagonista requerida, la falta de un método para
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su produccién en masa y su aplicacidén. Actualmente se
encuentran productos comerciales de Trichoderma
(Papavizas,1981 ; Ricard,1981). En cualquier tipo de
control biolégico que implique parasitismo o patogénesis de
una especie determinada, el agente de biocontrol debe mostrar
un grado de especificidad, y algunos agentes seran mejores que
otros. Por ejemplo, un aislado de Trichoderma harzianum con
habilidad para atacar y degradar esclerocios y micelio de R.
solani, no tenia efecto sobre esclerocios de Sclerotinia
rolfsii, mientras que otro aislado de la misma especie fué
efectivo contra ambos patégenos (Chet et al.,1979).

En control de nemdtodos se conoce desde hace tiempo la
existencia de hongos parésitos de nematodos, parasitos de
huevos y de nemdtodos predadores, en la regulacién natural de
las poblaciones de nematodos fitopardsitos. Pasteuria
penetrans es un buen candidato como antagonista introducido
para el control de nemdtodos, siendo el pardsito obligado mas
especifico que se conoce (Mankau,1980). Las esporas se pegan
a la cutficula del nemadtodo que es atravesado por el tubo
germinativo. E1 cuerpo del nemdatodo hospedador acaba
eventualmente 1leno de endosporas. Contribuye, debido a su
amplia distribucién en suelos agricolas, de forma

significativa al control naturatl i especialmente de

Meloidogyne spp.

suelos tratados
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E1 tratamiento del suelo con vapor o fumigantes es préctica
comercial comin para eliminar patégenos en cultivos de
invernadero o en viveros. La fumigacién es también comun a
nivel de campo para la produccién de cultivos ornamentales,
horticolas o frutales. E1 establecimiento de saprofitos
competitivos tras el tratamiento del suelo pero antes de la
siembra, es una forma de recolonizar el vacfo biolégico que
dejan 1los patégenos. Fusarium oxysporum f.sp. radicis-
lycopersici, es un ejemplo de patégeno capaz de incrementar
rapidamente su biomasa para atacar al tomate, creciendo a
expensas de los nutrientes liberados por el tratamiento del
suelo. Los hongos no patégenos también colonizan el suelo a
partir de esporas aéreas, y confieren un tampédn biolégico
limitado contra F. o. radicis—- lycopersici. La introduccién
en el suelo fumigado de un inbéculo compuesto por Trichoderma
harzianum, Penicillium fungiculosum y Aspergillus ochraceus,

disminuyé el crecimiento del patégeno y la incidencia de la

infeccidén (Marois y Mitchell, 1981).

La proteccién biolégica de la planta, por proteccién de
semillas en germinacién, rafces o tallos emergentes, puede ser
un método econdbmico y quizas el de més éxito en control
biolégico con antagonistas introducidos. E1 material vegetal
puede tratarse con los tres tipos de antagonistas: hongos,
bacterias y virus.

La proteccién de Ta semilla es esencial para muchos
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cultivos, sobre todo si se trata de semillas grandes
vulnerables al ataque de Rhizoctonia, Pythium o Fusarium spp.
Entre los hongos antagonistas mds efectivos se encuentran
Chaetomium, Penicillium y Trichoderma. Por ejemplo, P.
oxalicum aplicado como cubierta de conidios en semillas de
guisante, las protegié igual que el captan durante 1la
germinacién y ef nacimiento de 1a planta en el campo (Windels
y Kommendahl1,1982). T. hamatum es muy efectiva al ser aplicada
como cubierta de esporas contra R. solani en rdbano y Pythium
"damping-off"” en semillas de guisante (Harman y et al.,1981).
Los antagonistas bacterianos mds utilizados en tratamiento de
semillas, son Bacillus subtilis, Streptomyces spp. y cepas del
grupo Pseudomonas fluorescens-putida. Los pseudomonadales
colonizadores de rafz son habitantes comunes de la rizosfera,
y contribuyen a la proteccién natural de las rafces contra
patdgenos del suelo. Cuando se introducen en semillas, crecen
con la raiz,desplazan a la microflora normal de la rizoplana
y constituyen gran parte de la poblacién microbiana
especialmente en meristemos apicales (Kloepper y Schroth, 1981
; Weller y Cook, 1983).

Otra alternativa es la inoculacién de estacas, esquejes Yy
pléantulas pre~transplante.lLos antagonistas pueden establecerse
en material vegetal de plantas ornamentales, plantulas de
horticolas, jévenes plantones de frutales u otras plantas que
se desarrollan a dos tiempos: la planta es propagada primero

en vivero y luego transplantada a campo.
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ngo (o)
Es otro método para obtener control biolégico mediante la
introduccién de microorganismos, ya sea para proteger a las

rafces de patégenos, o para incrementar la resistencia general
de las plantas a los patégenos. La inoculacién se hace durante
la produccién de plantulas o en el transplante, para que los
hongos micorricicos estén establecidos en las plantas antes
de la exposicién de la raiz al patédgeno.

La infeccién por hongos formadores de MVA puede conferir
indirectamente control biolégico, un incremento en Jla
captacién de P y otros nutrientes, incrementa la resistencia
de la planta a los patédgenos. tas MVA también pueden proteger
las rafces frente a patégenos utilizando carbohidratos de las
rafces, secretando antibiéticos, favoreciendo microorganismos
protectores en la rizosfera, o induciendo cambios morfogénicos
y bioquimicos en el tejido hospedador, no favorables al
patégeno. Barea y Azcén-Aguilar (1982), probaron que Glomus
mosseae sintetiza auxinas y sustancias tipo giberelina-
citoquinina que pueden afectar a la interaccién hospedador-
patégeno.

3.3, Control bioldgico integrado

Combinaciones de tratamientos del suelo: cambios de pH,
secuencia de cultivos/fertilizante, fumigacién, esterilizacién
al vapor, con algun agente antagonista, pueden afectar a1.
control biolégico. Por ejemplo, el control biolégico por

Trichoderma viride de Armillaria mellea se detectd cuando los
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suelos de vivero de citricos se fumigaron. E1 BrMe previene
la formacién de un antibiético protector producido por
Armillaria, que entonces es parasitada por Trichoderma spp.
(Munnecke et al.,1981). Otro ejemplo interesante es el efecto
indirecto de la esterilizacién al vapor sobre "damping-off”.
Rhizoctonia causa la enfermedad en clavel en suelos
esterilizados, por eliminacién de antagonistas a 100QC. La
inoculacién del suelo con T. hamatum induce la supresividad
(Chet y Baker, 1981).

Factores ambientales abi6ticos, pueden afectar directamente
al patdégeno, debilitdndole y haciéndole mds vulnerable a los
antagonistas.La solarizacién en regiones de intensa radtacién
solar, mantiene el calor y concentra compuestos volatiles
inhibidores de patégenos. Este tratamiento, controla con
efectividad patégenos de rafz, incrementando el estrés, y
haciéndoles mas susceptibles a los antagonistas (Katan,1981).
Pero provocar situaciones de estrés sobre los microorgarismos
también puede incrementar la enfermedad, como la inundacidén
de campos supresivos para P. cinnamomi, que puede hacerles
temporalmente conductores.

La introduccién de organismos del suelo rizosférico como
antagonistas, es diffcil si el suelo estd ya biolbébgicamente
tamponado, o la rizosfera totalmente ocupada. Inocular el
antagonista en el suelo immediatamente después de la
fumigacién o de 1la esterilizacién al vapor, y establecer

antagonistas en Ta rizoplana de la rizosfera durante el
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enrajzamiento de estacas y esquejes, la germinacién de
semillas, o el transplante de plantulas, pueden ser las
estrategias UGtiles para preparar el sitio de 1infecciébn
potencial. Para que el sistema de biocontrol sea eficaz, no
hace falta que se trate de uno o mas organismos identificados,
una mezcla natural transferible puede ser utilizada.

Algunos fungicidas pueden ser utilizados en combinacién con
antagonistas 1introducidos en el suelo. Por ejemplo,
Trichoderma harzianum, combinado con PCNB, dié un mejor
control que cualquier componente aislado contra "damping-off”
causado por R. solani en judfa, tomate y berenjena (Hadar et
al.,1979). Nuevos biotipos de 7. harzianum pueden ser
seleccionados por su tolerancia o resistencia a fungicidas
(Papavizas,1982), siendo mejores que los parentales en
conferir control biolégico.La introduccién del antagonista en
suelos de vivero fumigados para establecerlo en la rizosfera
antes del transplante, seria muy factible y préctico para
prevenir la recolonizacién de suelos comerciales fumigados por
patégenos. La facilidad con que el ambiente puede controlarse
en cultivos de invernadero, y la préactica habitual de
esterilizar al vapor o por tratamiento quimico el suelo para
estos cultivos, hace gue sea unha excelente oportunidad para
biocontrol por introduccién de antagonistas. La integracioén
del control biolégico para antagonistas introducidos con
tratamientos del suelo, plantas l1ibres de patégenos (material

vegetal sano) y técnicas de cultivo con garantfias sanitarias,
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tiene un gran potencial para estabilizar y mejorar el control
biolégico de enfermedades en cultivos de invernadero. Que el
método no se haya aplicado comercialmente se debe a 1la
necesidad de que el control de la enfermedad sea perfecto en
estos cultivos de invernadero de alto valor econédmico, pero
hay que considerar la posibilidad del control integrado. E]l
ambiente controlado que interviene en el crecimiento de muchas
ornamentales ofrece oportunidades poco usuales para el control
biolégico. E1 suelo desinfectado al vapor o fumigado se puede
inocular con microorganismos beneficiosos capaces de proteger
a las plantas hospedadoras o de incrementar su crecimiento.
lLas mezclas de suelo pueden ser abonadas con sustratos que
favorezcan a 1los antagonistas y puedan mantenerse a una

temperatura de suelo y humedad favorables para ellos.

4.Interacciones microbianas en la rizosfera

Los microorganismos de la rizosfera estdn expuestos a una
presién selectiva, que favorece a algunos grupos funcionales
para que desarrolilen poblaciones dominantes, que podréan tener
el mayor 1impacto sobre el crecimiento de 1la planta. E1}
complejo de microorganismos en la rizosfera incluye tanto
organismos beneficiosos como patédgenos del suelo en relacién
con el crecimiento de la pianta. Si tratamientos anteriores
hubiesen eliminado a los patégenos, y se hubiese inoculado el
medio de crecimiento con organismos beneficiosos, el proceso

de seleccidn se harfa a partir de esta microbiota beneficiosa
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o neutral, que 1lenarfa el vacfo biolégico creado por el
tratamiento del suelo.

Entre las interacciones que se pueden favorecer con la
manipulaciébn de la microbiota se encuentra la supresién de
patégenos por agentes de biocontrol introducidos, tema tratado
en el capftulo 3 , que deben establecerse en el lugar de
infeccién antes de la introduccién del patégeno (Kommendhal
y Windels,1981). 4.1.Relaciones entre micorrizas y otros

organismos del_suelo

Las rafces de las plantas mantienen el crecimiento de un

complejo de microorganismos que interaccionan en la rizosfara,
influida por 1los exudados radicales. Cuando se forman 1las
micorrizas, ocupando el cértex radical, ocurren cambios
fisicos y quimicos en la rizosfera, debido a la alteracién
fisiolégica del hospedador, asi como a la presencia de 1las
hifas del hongo en el entorno. Se crea un nuevo ambiente
alrededor de 11a rafz micorrizada que se conoce como
“micorrizosfera” (Rambel1i,1973).

Debido a su influencia sobre la actividad microbiana en
el suelo o medio que rodea a la rafz, las micorrizas tienen
que ser consideradas en primer lugar cuando se trata de
maniputar microorganismos y controlar biolégicamente
patégenos. Aunque &1 hongo micorrfcico no sea un antagonista
por sif mismo, el control biolégico réquiere que el agente de
biocontrol se establezca en la 2zona de infeccibén, que

normalmente serd uma rafiz micorrizada.
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La relacién existente entre el hongo micorricico, simbionte
obligado, y la rafz hospedadora, sugiere que l1os hongos pueden
interaccionar indirectamente con patégenos radicales, como los
nemdtodos fitopardsitos, que tienen requerimientos tréficos
similares. Existe un potencial de competitividad por el C y
otros nutrientes, que puede llevar a la reduccién de 1la
infeccién o de la reproduccién del nemdtodo.

Las micorrizas en algunos casos han reducido el efecto de
los patégenos debido a cambios morfolégicos o fisioldgicos en
la planta (Dehne,1982). También pueden mejorar la agregacién
y la estabilidad del suelo alterando su textura (Sutton y
Sheppard,1976). Uno de los cambios mds importantes que se
producen, debido a un incremento en nutricién fosforada
(Ratnayake et al.,1978) es la reducida permeabilidad de
membrana en las plantas micorrizadas. Esto induce un cambio
en la cantidad y la calidad de los exudados radicales (Schwab
et al.,1983), que influird sin duda en la microbiota de la
rizosfera.

1 ef . : ¢ "

Las variaciones en los exudados radicales causardn que se
establezca un nuevo equilibrio microbiano, hay cambios
cuantitativos en las poblaciones de microorganismos como
resultado de una interaccién metabdlica directa entre las
hifas del hongo micorricico y esporas o efectos indirectos
mediados por el hospedador. Las hifas externas de hongos MVA

exudan sustancias que provocan la agregacién del suelo y de
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fracciones organicas (Sutton y Sheppard, 1976). Los
microorganismos se desarrollan en los agregados y de ellos se
han aislado hongos, bacterias, actinomicetes y algas
(Linderman, 1988a).

En la micorrizosfera pueden interaccionar una gran variedad
de hongos y bacterias con funciones especificas que influyen
en el crecimiento de las plantas. Entre ellos habréd anaerobios
estrictos o facultativos, productores de quitinasa,

solubilizadores de fosfato,productores de sideréforos,

productores de antibiéticos, productores de hormonas,
supresores de patégenos, promotores del crecimiento,
exopatdédgenos, supresores de micorriza, etc. Pero la

informacién que se tiene sobre estos grupos es muy limitada.

Algunos cambios cualitativos en grupos funcionales Yy
taxondmicos de microorganismos de la rizosfera de plantas
micorrizadas pueden afectar al comportamiento del patédgeno
tras el establecimiento de Yas MVA. Ejemplos: nQ de
Streptomyces productores de antibiéticos y de productores de
quitinasas inferior en la micorrizosfera. Disminucién del nQ
de esporangios Yy zoosporas de P. cinnamomi formadas vy
liberadas a extractos acuosos de suelo rizosférico de raifces
micorrizadas (Meyer,1985). Las poblaciones de Pseudomonas
fluorescentes, un grupo diverso de bacterias de la rizosfera
que incluye promotores del <crecimiento y agentes de

biocontrol, también pueden verse afectadas por el
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establecimiento de la MVA. Una cepa aislada productora de
sideré6foro, incrementéd el crecimiento de la planta inoculada
en suelo no estéril probablemente por ser buena competidora,
y también mejoré la nodulacidén de Rhizobium en rafces de
trébol. Cuando se afladieron esporas VA al sistema, se observé
un efecto aditivo sobre nodulacibén, crecimiento de la rafz y
parte aérea (Meyer y Linderman,1986). Se puede concluir que
efectos aditivos o actividades concertadas probablemente
ocurren entre hongos VA y otros microorganismos comunes en la
rizosfera que afectan al crecimiento de 1l1a planta en
condiciones experimentales y naturales. De todos 9dos
microorganismos que colonizan la rizosfera, los hongos VA
ocupan una posicién ecolégica Unica, ya que se encuentran
dentro y fuera del hospedador. La fase interna no encuentra
competencia ni antagonismo de otros microorganismos del suelo
y tiene una fuente de nutrientes asegurada desde el
hospedador.

4.1.2. Funcién de la raiz

Las rafces, aparte de su funcién estructural, almacenan
almidén, producen reguladores del crecimiento, como
citoquininas y giberelinas, y proveen de nutrientes a los
microorganismos (Curl y Truelove,1986). Estos nutrientes son
materiales orgdnicos l1iberados a la rizosfera como exudados,
secreciones (productos metab6licos), muc{flagos y productos de
la lisis de células muertas.

La rizoplana y el suelo que rodea a 1a rafz estdn colonizados
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