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Resumen:
							                           
Las ectomicorrizas generalmente se consideran la asociación simbiótica más avanzada entre plantas superiores y hongos porque, aunque involucran solo alrededor del 3% de las plantas con semillas, todas estas son especies leñosas, árboles y arbustos, incluida la mayoría de los árboles forestales. Por lo tanto, la asociación ectomicorrízica es importante a nivel mundial debido a la gran área cubierta por estas plantas y debido a su valor económico como fuente de madera. En la presente revisión se hace referencia a las características de la asociación, teniendo en cuenta la morfología de la simbiosis, los mecanismos empleados para establecer la asociación y como influencia en la nutrición de las plantas.



Palabras clave: Transporte de nutrientes, fósforo, nitrógeno.
		                         


Abstract:
						                           
Ectomycorrhizae are generally considered the most advanced symbiotic association between higher plants and fungi, because although they involve only 3 % of seed plants, all plants species are woody species; trees and shrubs, including most fruit trees. Therefore the ectomycorrizal association is important worldwide due to the large area covered by plants and due to its economic value as source of wood. In this review, references are made to the characteristics of the association, taking into account the morphology of the symbiosis, the mechanisms used to establish the association and how they influence plant nutrition.
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			Introducción

			Los hongos micorrícicos se encuentran ampliamente extendidos por la mayoría de los hábitats terrestres y forman una asociación simbiótica mutualista con más del 80% de las especies de plantas (1). Existen dos tipos de micorrizas en función de la relación que establecen las hifas con las células de las raíces de las plantas: las endomicorrizas, que forman sus asociaciones dentro de las células de la raíz de la planta hospedera y las ectomicorrizas, que se asocian externamente (2).

			Las micorrizas arbusculares se asocian con el 80 % de las plantas, mientras que las ectomicorrizas (EcM) lo hacen con alrededor del 2 % de las especies de plantas vasculares. Generalmente, en plantas leñosas, incluidas especies de los géneros Betula, Dipterocarpus, Myrtus, Fagus, Salix y Pinus También, especies del género Quercus, como los encinos y Rosa (2). Sin embargo, debido a los procesos de degradación antrópica que sufren los sistemas boscosos del planeta (3), que conlleva a la disminución de la biodiversidad y por tanto a la disminución de los servicios que estos proveen (4, 5), estas asociaciones han cobrado vital importancia. En los bosques tropicales y templados, la mayoría de las especies de plantas maderables son simbiontes obligados de las ectomicorrizas, las cuales proveen nutrimentos y agua a cambio del carbono fijado fotosintéticamente (6).

		

		
			Desarrollo

			La deforestación es uno de los grandes retos que enfrenta la tierra con impactos que pueden ir desde la destrucción del hábitat de diferentes animales y plantas, limitar la diversidad genética por el aislamiento de poblaciones y hacer difíciles a algunas especies sobrevivir y reproducirse. La deforestación libera cantidades de carbono a la atmosfera que contribuyen al calentamiento global, cambiando los patrones climáticos, lo que impacta directamente en la agricultura y las fuentes de agua. Los bosques juegan un papel importante en el ciclo de la regulación del agua y la temperatura del planeta, así que el mantenimiento de la salud de los bosques permitiría una mejora en las condiciones de vida. Los proyectos de reforestación son esenciales para combatir el cambio climático y preservar la biodiversidad. En estos proyectos el uso de Ectomicorrizas cobra una vital importancia dado que estos microrganismos tienen una función importante en aliviar los estreses bióticos y abióticos de las plantas. En esta revisión proponemos acercarnos al mundo de las ectomicorrizas y conocer las ventajas que le brindan a sus plantas hospederas.

			
				Evolución

				En el Devónico, hace unos 380 millones de años apareció la lignina, lo que permitió que algunas especies de plantas alcanzaran grandes dimensiones (7). Al descomponerse, los tejidos de estas plantas proveyeron de grandes cantidades de desechos de madera. Casi al mismo tiempo, los hongos basidiomicetos y ascomicetos, que podían descomponer la lignina, se diferencian de los glomeromicetos, que ya formaban las micorrizas arbusculares, según análisis taxonómico de las líneas de EcM. Sin embargo, en al menos cinco ocasiones, las EcM evolucionaron de ancestros no micorrícicos o micorrícicos facultativos (Coccoloba, Persicaria vivipara, Gymnopodium y Pisonieae dentro de los Caryophyllales y Kobresia dentro de los Poales) (8). Este planteamiento entra en contradicción con lo planteado por Maherali et al., (9) quienes sugieren que solo las MA pueden ser los ancestros de las EcM, no obstante, este último autor excluye a los grupos mencionados entre paréntesis (8). 

				En cualquier caso, las especies de plantas que evolucionaron para formar simbiosis con estos hongos, tenían la habilidad de colonizar sustratos desfavorables a las micorrizas arbusculares, es decir sustratos ricos en fenoles y taninos, lo que les permitió la acumulación de materia orgánica preservando esta asociación (10).

			

			
				Características de las EcM

				Como su nombre lo indica, la simbiosis ectomicorrízica no implica el ingreso del micelio dentro de las células de la raíz de la planta. Las hifas del hongo envuelven la raíz de la planta hospedera en un patrón de penetración intercelular, donde la hifa forma una red entre las células corticales llamada Red de Hartig (11, 12). Esta red constituye el lugar de intercambio con la planta, que proporciona carbono orgánico, y el hongo, que proporciona diversos nutrimentos y agua (6) A diferencia de las hifas de los hongos micorrícicos, que son cenocíticos (citoplasma común a muchos núcleos, sin septos), las hifas de los hongos ectomicorrízicos son septadas.

				Las raíces ectomicorrizadas son morfológicamente diferentes de las raíces no ectomicorrizadas. En primer lugar, la producción de pelos es inhibida (13) y la efectividad de estas estructuras es ampliamente superada por la del micelio. En segundo lugar, la corteza es hipertrófica, lo que aumenta el espacio disponible para la red de Hartig. En tercer lugar, las raíces se ramifican más y su crecimiento longitudinal es menor (14).

				En las EcM, las hifas atacan las células epidérmicas de las raíces laterales emergentes. Esta hifa prolifera y se diferencia en una serie de capas de hifas para formar un tejido psudoparenquimatoso, que es el conocido como vaina o manto de Harting. Esta estructura contiene canales de agua y aire que transportan los nutrientes a las células simbióticas y se desarrolla alrededor de las células corticales en las angiospermas y tanto en las corticales como en las epidérmicas en las gimnospermas (12). 

				El manto de Hartig (que resulta en un complejo laberinto de ramificación hifal y por tanto una gran área de superficie) forma una interfase eficiente para el transporte bidireccional de nutrimentos a través de las células que forman la superficie del hospedero (15, 16).

			

			
				Especies de hongos involucrados

				A pesar de que las micorrizas arbusculares son la forma más común de simbiosis micorrícica, el número de especies de hongos involucrados sigue siendo limitada (aproximadamente 200), en comparación con el número de especies de hongos ectomicorrízicos que ascienden, según algunos autores, a decenas de miles, distribuidos en unos pocos cientos de géneros (17-19).

				La mayoría de las especies de hongos en las asociaciones ectomicorrízicas forman parte de la división de basidiomicetos, ascomicetos y algunos del género Endogone (Mucoromycotina) (20).

				En contraste con los hongos arbusculares, que aún no han tenido éxito en el cultivo axénico, algunas especies de hongos ectomicorrízicos son fáciles de cultivar en tales condiciones. Este es particularmente el caso de Boletus, Amanita y Lacaria. Otros géneros, como Tuber (las trufas) y Lactarius, son más difíciles de cultivar, mientras que con otros se sigue sin poder conseguirlo (2).

			

			
				Mecanismo de infección por las EcM

				Se ha descrito un modelo por el cual los hongos EcM logran colonizar a las plantas hospederas. Este modelo contiene varias etapas.

				
Primero: la planta hospedera tiene un restringido set de genes que se inducen durante la fase de preinfección y durante la colonización del espacio apoplástico (21, 22).

				
Segundo: los hongos EcM pueden alterar el metabolismo de la raíz para que la hifa sea acomodada en esta, similar a lo que ha sido observado para la simbiosis MA (23, 24).

				Antes del contacto físico, la hifa colonizadora altera el metabolismo de las auxinas endógenas, las moléculas señales de la raíz y las respuestas celulares de la planta colonizada, a través del uso de mecanismos que incluyen una variedad de moléculas difusibles (tales como auxinas de plantas y sesquiterpenos fúngicos) de forma tal que se producen más raíces, proveyendo al hongo una amplia área de colonización (25, 26, 27).

				
Tercero: se atenúa la función génica asociada con respuestas de defensa durante las primeras etapas de la invasión EcM, por la secreción de un efector fúngico denominado MiSSP. En el núcleo, MiSSP interactúa con el represor transcripcional JAZ 6 (JASMONATE ZIM DOMAIN) el cual es la clave reguladora de la vía de señalización del jasmonato. En el resto de la célula, cuando los niveles de jasmonato son bajos o están ausentes, JAZ6 inhibe la activación transcripcional de los genes responsables de la síntesis de ácido jasmónico, similar a lo que ocurre en la simbiosis MA con la proteína efectora Sp7, lo cual permite al hongo EcM colonizar la raíz mientras se "escapa" o subvierte la defensa de la planta (25, 28). 

				Estudios moleculares han mostrado que estas proteínas efectoras son secretadas en las células de la planta hospedera y se translocan al núcleo, donde suprimen la expresión de los genes de defensa por interactuar físicamente con sus proteínas blanco (29). Estos mecanismos de debilitación de las respuestas de defensa son cruciales para lograr la penetración hifal en los espacios apoplásticos (28, 30). Por otra parte, la planta hospedera responde, para desarrollar su interacción ectomicorrízica, secretando su propia proteína efectora y señales químicas, en respuesta a los efectores fúngicos (30).

				
Cuarto: los efectores del hongo, al regular las enzimas que degradan paredes como parte del sistema de defensa de la planta, modifican el contacto célula-célula para permitir el acomodo de las hifas del hongo en la raíz (31, 32). 

				Finalmente, una vez en el espacio apoplástico y seguido del establecimiento del transporte bidireccional de nutrientes con la planta hospedera, la hifa se protege continuamente de la detección de la defensa de la planta a través de proteínas de enmascaramiento (como las hidrofobinas (33)) o señuelos (MiSSPs) como tácticas de entretenimiento. 

			

			
				Funcionamiento de las EcM. Toma y transporte de nutrimentos

				
					Transporte de nitrógeno (N)

					Para suplementar los tejidos de las plantas con N, los EcM deben primero tomarlo de su ambiente circundante. Los hongos EcM codifican transportadores para la adquisición de nitrato y amonio del suelo, así como un set de enzimas y transportadores para la utilización de fuentes de N orgánico (34-36). 

					El amonio es la fuente de nitrógeno inorgánico que toman preferentemente los EcM, dado que, como nitrato, se reduce inmediatamente a amonio y requiere más energía (37). AMT1 y AMT2 son transportadores de amonio que han sido bien caracterizados en varias especies de EcM, entre las que se encuentran Hebeloma cylindrosporum (38, 39), Tuber borchii (40) and Amanita muscaria (41). Homólogos de estos genes han sido identificados en otros hongos EcM a partir de estudios transcriptómicos (42, 43). Estos transportadores han sido caracterizados como de alta afinidad y su expresión está regulada en bajas concentraciones de amonio (39, 41).

					También se han encontrado transportadores de nitrato tales como LbNRT2 en Laccaria bicolor (44) y HcNRT2 en H. cylindrosporum (45), y su regulación esta usualmente regida por la enzima nitrato reductasa que se requiere para su asimilación (46, 44) La toma de nitratos se deprime en presencia de amonio, pero no por la presencia de otras fuentes orgánicas de N, lo que permite la toma simultanea de fuentes orgánicas e inorgánicas (45, 44).

					Estos hongos también secretan peptidasas para utilizar las proteínas del suelo y presentan transportadores para amino ácidos, oligopéptidos y dipéptidos (34, 47). La expresión de estos transportadores de N orgánico, así como la secreción de peptidasas, también se reduce en presencia de amonio, lo que indica preferencia fúngica por esta fuente (48, 47).

					Una vez tomado el nitrógeno de suelo, se metaboliza, se almacena y se transporta a otras células del hongo (47). Una parte de este N es intercambiada con la planta. Para ello se requiere una alta coordinación entre la expresión y actividad de los transportadores del hongo y de la planta. 

					La mayoría de los estudios han demostrado que el intercambio entre los simbiontes no es reciproco (49-52). La planta asigna al hongo C cuando este se produce en exceso, sin embargo, lo continúa transportando al hongo aun cuando se ve afectado el transporte de N del hongo a la planta (49). En este sentido, Näsholm et al. (53) encontraron que en las condiciones limitadas de N en un bosque boreal, las plantas podían incrementar la transferencia de C, pero no eran recompensadas con un aumento del transporte de N por parte del hongo. 

				

				
					Transporte de fósforo (P)

					La mayor parte del P en los bosques se encuentra formando parte de complejos. La mayoría en forma de esteres de fosfato (54). Se considera que los EcM pueden adquirir este P como una molécula completa (55). La identificación de tres genes que codifican transportadores de glicerofosfoinositol, soportan esta teoría, sin embargo, no se ha podido demostrar la actividad de estos transportadores (56), para ello el fosfato debe ser liberado de este enlace por enzimas fosfatasas (57). Los fitatos es la forma en que se encuentra el P en la mayoría de los ecosistemas incluyendo los bosques (58). Es la forma en que se amacena el P en las semillas (59) y se hidroliza durante la germinación por fitasas intracelulares para suministrar P a las plántulas, sin embargo, si este fitato no se hidroliza pasa a formar parte del contenido de P en el suelo. La eficiencia de los organismos en movilizar fitatos de la solución de suelo depende de su habilidad para producir fitasas (56).

					La capacidad de los hongos EcM para liberar fitasas es aún un tema de investigación y hay contradicción en la literatura; algunos estudios han informado EcM con una alta habilidad para esto (60, 61), sin la habilidad (62) o muy baja (62, 63) en medios axénicos. La mayoría de los estudios han dejado claro que estos hongos mejoran la nutrición fosforada utilizando otras fuentes además de los fitatos (64, 65). 

					La adquisición de P por las EcM se realiza a través de transportadores de la membrana plasmática. El primer transportador de P de las EcM se identificó basándose en la homología de este transportador con los transportadores de P de levaduras (66). La mayoría de las EcM tienen de tres a cinco transportadores que pertenecen a la subfamilia Pht1 (67; transportadores del tipo P/H+). Sin embargo, los transportadores codificados por el gen TmPT3 se clasifican como P/Na+ transportadores (Pht2). Este último tipo de transportador ha sido identificado en la levadura Saccharomyces cerevisiae (68). Esto sugiere que la eficiencia en la toma de fosforo por la hifa externa de estos hongos está influenciada por el pH del medio circundante (56). De todos los transportadores de P identificados en EcM, HcPT1.1, HcPT2, y BePT se han caracterizado por su expresión heteróloga a los de levadura (69, 70).

					Estos transportadores responden de forma diferente a las distintas concentraciones de P. HcPT1.1 se expresa fuertemente cuando las concentraciones de P son muy bajas o existen solo trazas del elemento (66, 70), sin embargo, los niveles de transcripto de HcPT2 son independientes de la concentración de P de la solución (69).

					La interacción con los hongos micorrízicos está basada en la transferencia bidireccional de nutrimentos. Dado que no hay una continuidad simplástica entre las hifas del hongo EcM y la raíz, el P debe moverse al espacio interfacial apoplástico antes de ser absorbido (71). Este transporte involucra el movimiento pasivo de P y C a través de las membranas del hongo y la planta respectivamente, al especio interfacial y la absorción activa de nutrimentos por ambos simbiontes empleando una bomba protónica (H+/ATP asa) (72). El P se mueve dentro de las hifas para suplir las demandas de la planta (72) y se ha sugerido que este movimiento pasivo de P a través de las membranas fúngicas se asegura por mantener bajas concentraciones de P citosólico, como se ha sugerido para asociaciones MA, manteniendo un gradiente de P a expensas de la degradación de poli-P en el citosol y la toma eficiente a través de transportadores de la membrana plasmática (73, 74). Además, se ha encontrado que este eflujo de P de la hifa puede verse afectado por la presencia en la zona de intercambio de K+, Na+ y carbohidratos (75). De forma alternativa, la salida de P del hongo hacia el apoplasto puede emplear un mecanismo activo que involucra transportadores de P y cuya presencia y actividad se regula por la demanda del hospedero (76). 

					En contraste con la simbiosis MA, se conoce poco de los transportadores responsables de la adquisición del P por la planta hospedera (56). Sin embargo, se ha documentado la expresión y activación de genes Pht1 que están involucrados en la adquisición de P por la planta (77, 78). Y, al igual que en la simbiosis MA, se ha observado que en la medida que el hongo EcM suple las necesidades de P de la planta, los transportadores de absorción activa de la solución de suelo de las raíces, comienzan a ser apagados como un mecanismo de economía celular (79)

				

			

			
				Perspectivas del uso de las EcM

				Hay evidencias de que el uso de estos hongos como herramientas para la reforestación podría ser efectiva (6). Las actividades antrópicas afectan negativamente la abundancia y riqueza de las comunidades EcM, debido a la erosión, cambios en el uso del suelo, introducción de químicos, el fuego y la invasión de plantas no nativas (6, 80, 81). La inoculación de estos microorganismos podría facilitar el establecimiento y crecimiento de especies de interés en ecosistemas degradados, a la vez que mejoran la calidad del suelo (82, 83). Los proyectos de reforestación y restauración de ecosistemas no siempre tienen éxito inminente, sin contar que en la mayoría de los casos son contextos dependientes (6). Hay un número bajo de estudios que usan las EcM para restaurar bosques boreales y tropicales, sin embargo, hay numerosos informes en la literatura de evidencias que al restaurar los microbiomas, a menudo se recuperan plantas que se consideraban pérdidas para esas comunidades (84), lo que abre una puerta para el uso potencial de estos hongos.
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