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ARTICULO CIENTIiFICO

Recognition Signalling Between Arbuscular
Mycorrhizal Fungi (AMF) and Plants

ABSTRACT

The arbuscular mycorrhizal association has been
instrumental for plant adaptation to terrestrial
ecosystems over the last 400 million years. It is

known that more than 80% of plant families form this
symbiosis .Thus, nutrient exchange and protection
from pathogens are thought to be key elements in the
symbiosis. For the establishment of the association,
harmonic processes for recognition, colonization and
nutrients exchange are required both at temporal and
space level. Plants react against microorganisms attack
by producing defense responses, however, in the case
of AM association, plant responses are weak, localized
and do not stop colonization by the fungus. Signals are
observed along the whole symbiosis process, being the
first one produced by the plant through root exudates
as a response for P stress. Then, AMF activate genes
involved in plant cellular changes required for arbuscle
formation, pre-penetration apparatus and at cortex
level, the formation of periarbuscular membrane for the
bi-directional nutrient exchange. Interestingly, several
hypotheses have been formulated to explain the plant
defense attenuation. For example, the activation of
defense suppressors, the existence of plants with no
defence responses to AMF and the existence of plants
that suppress their defense response, among others. It is
unknown whether the fungi induce low response levels
from the host defense system. This document focuses
on the signaling recognition between AMF and plants in
each symbiosis phase and on the regulation mechanisms
of the plant defense responses for the symbiosis
establishment.

Keywords: Arbuscular Mycorrhiza Fungi (AMF),
Interaction Plant-AMF; Signs of Recognition.

! Ramirez Gomez, Maria Margarita. Ingeniera Agronoma. MPhil. Microbiologia
de Suelos. Investigador Master. Corpoica. Bogota. mramirezgomez@gmail.com

2 Rodriguez Villate, Alia. Ingeniera Agrénoma Ph. D. Universidad Nacional.
Facultad de Agronomia. Bogota. alrodriguezvi@unal.edu.co

© 2010 Corporacion Colombiana de Investigacion Agropecuaria

Sefiales de reconocimiento entre
plantas y hongos formadores de
micorrizas arbusculares

Margarita Ramirez Gomez'; Alia Rodriguez Villate?

RESUMEN

La asociacion entre Hongo formadores de micorrizas ar-
busculares (HFMA) y las plantas ha permitido la adap-
tacion de éstas a ecosistemas terrestres, presentandose en
mas del 80% de las plantas. El hospedero suministra car-
bohidratos al hongo y éste transporta los nutrientes que
la planta requiere. El establecimiento de la simbiosis re-
quiere procesos armonicos a nivel espacio-temporal, que
dependen de sefiales especificas, para reconocimiento,
colonizacidn e intercambio de nutrientes. Las plantas pre-
sentan respuestas de defensa frente a la posible invasién
de microorganismos, sin embargo, en la simbiosis éstas
son débiles, localizadas y no impiden la colonizacién del
hongo. Estas sefiales se observan en todas las etapas de la
simbiosis, siendo la primera sefial enviada por la planta en
exudados de la raiz, especialmente en condiciones de bajo
fésforo. Posteriormente los HFMA activan la expresion de
genes que favorecen cambios a nivel celular para la for-
macion del apresorio, del aparato de pre-penetracion y en
células de la corteza, del arbtsculo y la membrana periar-
buscular, para el intercambio de nutrientes. Un aspecto de
interés esta relacionado con los mecanismos de atenuacion
de las respuestas de defensa de la planta. Se han planteado
diversas hipotesis para entender este fendmeno y aunque
el control de la simbiosis esta regulado principalmente por
la planta, atin se desconoce si los HFMA generan sefiales
que facilitan el debilitamiento de las respuestas de defensa
del hospedero. Este documento esta orientado a hacer una
revision de las sefiales de reconocimiento HFMA - plantas
para cada fase de la simbiosis, asi como de algunos me-
canismos de regulacion de las respuestas de defensa de la
planta para el establecimiento de la simbiosis.

Palabras clave: Hongos Formadores de Micorriza Ar-
buscular, Interaccién planta-HFMA; sefiales de recono-
cimiento.

INTRODUCCION

La simbiosis entre los Hongos formadores de
micorriza asbuscular (HFMA) y las plantas es una de las
asociaciones mas antiguas: mas de 400 millones de afios,
y se sugiere que permitié la adaptacion de plantas a los
ecosistemas terrestres, considerandose la existencia de
coevolucion HFMA-plantas (Remy et al., 1994; Bonfante
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and Genre, 2008). El intercambio de nutrientes es la base
de esta asociacion, en donde la planta suministra al hongo
carbohidratos para su metabolismo y el hongo facilita los
nutrientes que la planta requiere, en ambientes donde la
disponibilidad de éstos, especialmente Pi, es restrictiva
para el crecimiento vegetal (Genre et al., 2005). La
simbiosis favorece la tolerancia de la planta a estrés bidtico
o abiotico (Smith and Gianinazzi-Pearson, 1988; Smith
and Read, 2008), mejora las caracteristicas fisicas de los
suelos (Smith and Read, 2008) y favorece la diversificacién
de especies vegetales en ecosistemas (Smith and Read,
2008; Van der Heijden and Sanders, 2002). Esta asociacion
esta ampliamente distribuida en agroecosistemas y
ecosistemas, y mas del 80% de especies vegetales pueden
asociarse a HFMA (Harley and Smith, 1983). Los HFMA
son simbiontes obligados que desarrollan en las células
de la corteza de la raiz, el arbuisculo, formando una
interfase planta-hongo para el intercambio bidireccional
de nutrientes (Gadkar et al., 2001).

Relacion HFMA - hospedero

Las plantas presentan respuestas de defensa frente a la
posible invasién de microorganismos que impiden o
dificultan la entrada de éstos en sus células; sin embargo,
aunque en la asociacion con HFMA, las plantas generan
respuestas de defensa, éstas son débiles, localizadas
en células especificas y no impiden la colonizacién del
hongo (Garcia-Garrido and Ocampo, 2002). Lo anterior
puede estar asociado a mecanismos de regulacion de las
respuestas de las plantas o debido a la baja capacidad
del hongo de inducir respuestas de la planta (Garcia-
Garrido and Ocampo, 2002).

Con el reconocimiento del hongo formador de micorriza
arbuscular (HFMA) se activa el sistema de defensa
de la planta mediante sefiales especificas, elicitores,
que pueden ser producidos por el microorganismo
(exégenos) o por la planta (enddgenos). Una vez
percibido el elicitor ocurre una serie de cambios
bioquimicos que permiten una rapida respuesta de la
célula del hospedero y llevan a la activacién de genes
relacionados con la respuesta de defensa de la planta
(Somssich and Hahlbrock, 1998).

La compatibilidad de las plantas con los HFMA depende
de senales especificas bioquimicas y genéticas, en todas
las fases de desarrollo de la simbiosis, que permiten
el reconocimiento, la colonizaciéon y el intercambio de
nutrientes (Kogel, 2008). La simbiosis HFMA-planta
requiere de un reconocimiento y una armonizacién de
procesos en el espacio y en el tiempo bastante complejos,
que lleven al establecimiento de la simbiosis (Harrison,
2005; Requena et al., 2007).

Senales de reconocimiento en la fase asimbidtica

La primera senal es dirigida por la planta al hongo
por medio de exudados de la raiz, que se producen
especialmente en plantas sometidas a estrés por Pi y que
no estan previamente micorrizadas (Marsh and Shultze,
2001; Akiyama et al., 2005; Akiyama and Hayashi, 2006;
Giovanetti ef al., 1996; Paszkowski, 2006).

En la fase asimbiética se presentan sefiales bioquimicas
relacionadas con compuestos volatiles que forman parte
de los exudados de las raices. Uno de ellos es el COZ,
que es fundamental para la germinacion de esporas y
el crecimiento de la hifa germinativa (Bécard and Piché,
1989). Estudios fisiolégicos han mostrado que, aunque
la espora tiene capacidad de almacenar carbohidratos en
forma de lipidos y azucares, el CO, es una de las fuentes
de carbono necesario para el crecimiento de la hifa (Bago
et al., 2000).

Sin embargo, éste no es el inico compuesto involucrado en
esta fase. Los exudados de las raices contienen diferentes
tipos de compuestos y hormonas que favorecen la
germinacién de esporas, el crecimiento y ramificacion
de la hifa germinativa y la localizacion de las raices del
hospedero (Akiyama et al., 2005; Hause et al., 2007; Requena
et al., 2007). Antes de que la hifa agote sus reservas debe
ser capaz de localizar las raices e iniciar la formacion del
apresorio (Bécard and Piché, 1989), ya que aunque los
exudados de las raices estimulan el crecimiento de hifas,
no pueden mantener en forma indefinida su crecimiento,
ni inducen la formacién del apresorio. Por lo anterior se
plantea la existencia de sefiales tigmotrdficas o metabolitos
secundarios producidos por la planta, requeridos para
el establecimiento de la simbiosis (Requena et al., 2007).
Aunque la colonizaciéon de las raices es controlada por
la planta (Bonfante et al., 2000), el hongo debe ajustar
su programa celular, lo cual se ha evidenciado con la
identificacién del gen GmGnl, posiblemente relacionado
con sefales de reconocimiento, el cual es sub-regulado bajo
simbiosis (Requena et al., 2002). Este gen tiene similaridad
con GTPasas, que controlan apoptosis, sugiriendo que puede
detener el crecimiento del hongo cuando no se encuentra
un hospedero compatible o puede detectar la ausencia
de senales de la planta, induciendo septacién de la hifa
germinativa (Requena ef al., 2002). La comunicacion planta-
hongo no so6lo modifica la expresion de genes del hongo,
sino que es capaz de inducir modificacién transcripcional
de proteinas del hongo (Requena et al., 2007).

Otros compuestos de los exudados de las raices, los
flavonoides, favorecen ramificacién de hifas (Vierheilig
and Piché, 2002); sin embargo, raices de maiz deficientes
en produccién de flavonoides, son colonizadas por HEMA,

Corpoica Cienc. Tecnol. Agropecu. (2010) 11(1), 53-60



Sefiales de reconocimiento entre plantas y hongos formadores de micorrizas arbusculares

55

mostrando que los flavonoides no son esenciales para este
proceso (Siqueira et al., 1991). Uno de los compuestos
de los exudados de las raices, denominado “factor de
ramificaciéon”, que induce una amplia ramificacion
de hifas, fue identificado en Lotus japonicus como una
strigolactona, la cual ha demostrado ser una sefial de
fundamental importancia en el desarrollo de la simbiosis
(Akiyama et al., 2005).

Las strigolactonas han sido aisladas de raices de un
gran numero de plantas, a pesar de los bajos niveles en
que se encuentran y de la inestabilidad del compuesto,
encontrandose mayor concentraciéon en plantas capaces
de establecer simbiosis y en concentraciones bajas de Pi
(Akiyama and Hayashi, 2006). La primera respuesta de
HFMA eslainduccion de una fuerte actividad mitocondrial
y el incremento en respiracién, antes de iniciar una fuerte
ramificacién de hifas (Akiyama and Hayashi, 2006). Las
strigolactonas también parecen actuar como atrayentes
quimicos, con efectos quimiotroficos a distancias cercanas
a 910um (Akiyama and Hayashi, 2006). Aparentemente,
el estimulo producido por la strigolactona en el hongo es
necesario para que el hongo produzca los factores Myc y
active la expresion de genes ENDO11 (Kosuta ef al., 2003;
Akiyama and Hayashi, 2006).

Hause y colaboradores (2007) presentan un resumen
acerca del efecto de las hormonas en la micorrizacién
de raices, encontrandose que citoquininas y auxinas
tienen un efecto positivo en el crecimiento del hongo, las
giberelinas presentan respuestas tanto positivas como
negativas en el hongo formador de MA, el acido jasmonico
muestra respuestas positivas cuando se encuentra en bajas
concentraciones y negativas cuando las concentraciones
son altas, el etileno presenta respuestas negativas y el
acido salicilico (AS) no afecta la micorrizacion.

Sefiales de reconocimiento en la Fase Simbiotica

La activacion de expresion de genes Endo en el hospedero,
producida por HFMA, permite a la planta localizar las
células en las cuales las hifas del hongo hacen contacto
para la formacion del apresorio (Kosuta et al., 2003). Esta
sefal, acompanada de factores Myc, activa una serie de
cambios celulares que llevan a formar un aparato de pre-
penetracion (APP), especie de canal por donde la hifa
fangica posteriormente va a ingresar a la célula (Genre et
al., 2005). El proceso inicia con la localizacion del ntcleo
inmediatamente debajo del apresorio y su posterior
movimiento a través de la célula, sefialando la zona en
la cual se debe formar el APP dentro de una columna de
citoplasma, acompafada de un manojo de microtibulos
y microfilamentos que se localizan paralelos a la columna
y asociado con una region densa de cisterna del reticulo
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endoplasmatico. Una vez penetra en la célula, la hifa sigue
el camino definido por el citoesqueleto y las estructuras
del reticulo endoplasmatico al interior de la columna.
Paralelamente, se produce la expresién de genes Endo en
las células epidermales (Genre et al., 2005).

Esta sefial es repetida en las células de la epidermis
marcando el camino de colonizacién de las hifas. Una vez
que el hongo alcanza las células corticales se producen
sefales especificas para la formacién del arbuisculo. En
este punto la reorganizacion celular es mas drastica para
permitir la ramificacion de la hifa que genera el arbusculo
y para la formacién de la membrana peri-arbuscular,
lugar de intercambio de nutrientes entre la planta y el
hongo. Se observa fragmentacion de la vacuola, migracion
del ntcleo, reorganizacion del citoesqueleto, modificacion
de plastidios y activacion de genes relacionados con el
transporte de Pi (Genre et al., 2005; Reinhardt, 2007). Una
vez que el arbusculo finaliza su ciclo, la célula recupera
su estructura original (Genre et al., 2005). Los cambios
morfologicos estan acompafiados de cambios bioquimicos,
expresion de genes que permiten la reorganizacion celular,
la formacion de membranas, el intercambio de nutrientes
(Breuninger and Requena, 2004) y la produccion de
proteinas (Mathesius, 2009).

Para que los cambios a nivel de célula ocurran se
requiere de la activacion de genes mediante una cascada
de senales; este proceso es similar al que ocurre en la
simbiosis leguminosas-rizobio, por lo que se le ha llamado
via comtn Sym (Catoira et al., 2000; Parniske, 2000). Esta
similaridad se observa a nivel molecular, citologico y
genético (Gianinazzi-Pearson and Dénarié, 1997; Parniske,
2000). Se ha encontrado que los factores Nod requeridos en
la simbiosis leguminosa-rizobios también son requeridos
en la asociacion planta-HFMA (Oldroyd and Downie,
2006). En Medicago trunculata se han encontrado tres (3)
genes (Catoira et al., 2000) y en L. japonicum, siete (7)
genes, involucrados en esta via Sym y presentes en las dos
simbiosis (Kistner et al., 2005).

Oldroyd y Downie (2006), con base en la revision de este
proceso, proponen un modelo para la via de sefializacion
Sym, con la participaciéon de receptores de quinasas
especificos para rizobios (NFR1 y NFR5) asociados a
la percepcién de los factores Nod (en HFMA deben
existir receptores similares para factores Myc, pero atn
no se han identificado) y receptores DMI2/SYMRK que
participan en las dos simbiosis. Una vez que se produce
el reconocimiento de factores Nod (y posiblemente Myc)
se genera una cascada de fosforilacién en la membrana
plasmatica, posiblemente ligada a los cambios que sufre
el calcio a nivel nuclear, con la participacion de segundos
mensajeros (productos de fosfolipasas C y D — PLC y
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PLD), los cuales, ademds de regular la fosforilacion,
activan los canales de cationes DMI1/Pollux y Castor.
Para la percepcion de los factores Nod en la membrana
plasmatica se requiere la inducciéon de oscilaciones de
Ca en el nucleo y la participacién de un nucleoporin
(NUP133) que permite la entrada del segundo mensajero
al nuacleo, para activar los canales de Ca en el interior y
en el exterior de la membrana nuclear. Las bombas de
Ca requieren ATP para su movilizacién en contra del
gradiente de concentraciéon y para mantener un nivel
adecuado del elemento almacenado. Lo anterior genera
la activacion de proteina quinasa, dependiente de Ca y
calmodulin (CCaMK)), localizada en el nticleo, para regular
la nodulacién por medio de la activacion de la expresion
de genes nodulin. Genes de simbiosis temprana DMIS3,
codifican para la CCaMK, importante en la simbiosis, ya
que regula la morfogénesis del nddulo y es requerida
para la simbiosis con HFMA, posiblemente para activar
la respuesta de la planta (Oldroyd and Downie, 2006). En
la asociacién con HFMA se activan genes que permiten
la reorganizacion de la células del hospedero para la
formacion del APP y metabolismo (Reinhardt, 2007).

Expresion de genes

La similitud en los procesos de infeccion en las dos sim-
biosis, ha permitido conocer en forma mas detallada, con
el uso de plantas mutantes, los procesos de desarrollo de
estas asociaciones (Marsh and Schultze, 2001). En etapas
tempranas de la colonizacién se ha detectado que plan-
tas con mutaciones (Myc) en cuatro locus (SYMS8, SYM9,
SYM19 y SYM30) impiden la penetraciéon de HFMA, debi-
do al bloqueo en la formacién de apresorio y en rizobios,
de hilos de infeccién (Gianinazzi-Pearson et al., 1991).

Por otra parte, mutaciones en los locus DMI1, DMI2 y
DMI3, asociados con procesos de infeccidon en ambas
simbiosis, impiden la formaciéon de genes nodulin y
afectan la produccién de factores Nod que inducen a la
ramificacién de pelos radicales (Catoiraet al., 2000). En L.
japonicum, mutaciones en SYM2, SYM3 y SYM4 afectan la
interaccién temprana planta-HFMA y se considera que
SYM4 participa en la acomodacién del micro-simbionte en
las células de la planta (Bonfante et al., 2000). En mutantes
de arveja, Myc;, la respuesta de defensa de la planta lleva
a la formacion de depdsitos de materiales en la pared de
las células que contienen hifas o arbusculos (Gianinazzi-
Pearson et al., 1996), mientras que en un mutante Myc
(SYM 30), se observa un incremento en el nivel de acido
salicilico (AS) endégeno, sugiriendo que los mecanismos
de defensa asociados con barreras fisicas y expresion de
genes PR, pueden estar mediados por acumulacion de AS
y ser responsables de la incompatibilidad de mutantes
(Nod-/Myc-) con los micro-simbiontes (Blilou et al., 2000a).

Una sola mutacién en genes Sym puede producir
incompatibilidad y resistencia de la planta, ya que
algunos de los genes necesarios para el establecimiento
de la simbiosis estan relacionados con la percepcién de
factores Nod en rizobios (Albrecht et al., 1998; Catoira et
al., 2000); dada la similitud de las dos simbiosis, se sugiere
que en HFMA pueden existir factores similares (Myc)
que disparan el programa simbidtico (aun sin identificar)
(Albrecht et al., 1998, 1999; Catoira et al., 2000; Vierheilig
and Piché, 2002). Adicionalmente, los factores Nod estan
involucrados en la inhibicién de la respuesta de defensa
mediada por el AS, en alfalfa (Martinez-Abarca et al., 1998).
Otro aspecto es la participaciéon de los productos de los
genes Sym en la via de sefales de transduccion (Catoira et
al., 2000). La mutacion genera disrupcion en algunos
de los pasos en la cascada de sehales, que impide la
recepcion, por parte de la planta, de la sefial de simbiosis
y genera respuestas de defensa. Los genes Sym pueden
estar relacionados con la restriccion de la respuesta de
defensa de la planta inducida por el simbionte mediante
dos posibles mecanismos: produccién de un regulador
negativo de la respuesta de defensa o la inducciéon de
supresores especificos de la respuesta (Gianinazzi-
Pearson, 1996).

Respuestas de la planta
Respuestas de defensa

La existencia de plantas no hospederas es una de las
evidencias de que los HFMA pueden generar respuestas
de defensa en las plantas y el uso de mutantes Myc ha
permitido observar la acumulacién de calosa, produccion
de proteina PR1 y fenoles, como respuesta alos HFMA. En
estados tempranos, una vez se percibe el elicitor del hongo,
se presentan sefales de transduccion y activacion de genes
de defensa (Garcia-Garrido and Ocampo, 2002). Glomus
intraradices produce un elicitor capaz de generar sintesis de
fitoalexinas en soya y Medicago truncatula inmediatamente
después del primer contacto con el HFMA (Bonanomi et
al., 2001). En M. truncatula se han reportado respuestas
hipersensibles en células de ingreso de la hifa (Salzer et al.,
1999) y necrosis y muerte celular en puntos de infeccion
de Gigaspora margarita (Doudset al., 1998).

En etapas de formacion de apresorio y penetracion de
hifas se observan otro tipo de respuestas de defensa,
como son el incremento de la actividad de catalasas y
peroxidasas en tabaco (Blilou et al., 2000a), cebolla y frijol
(Spanu and Bonfante-Fasolo, 1988), las cuales pueden estar
acompanadas de acumulacion de AS y expresion de genes
que codifican para proteinas de transferencia de lipidos
(LPT) y fenilalanina amonio lipasa (PAL), como ocurre en
tabaco y arroz, mostrando que la induccién de estos genes
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(Pal y Ltp) esta relacionada con respuestas de defensa de la
planta (Blilou et al., 2000b). Plantas de tomate micorrizadas
muestran alteraciones en patrones deisoenzimas y cambios
bioquimicos de enzimas relacionadas con mecanismos de
defensa, quitinasa, quitosanasas y [3-1,3 glucanasas (Pozo
et al., 1996, 1998).

La respuesta mas fuerte se presenta en las etapas
posteriores, la cual estd localizada en las células que
contienen arbtisculos, posiblemente como un mecanismo
de control de la dispersiéon de hifas y formacién de
arbasculos (Garcia-Garrido and Ocampo 2002). Se
encuentra una acumulacion de mRNA de genes
asociados con respuestas de defensa, dentro de los
cuales es importante resaltar: las enzimas relacionadas
con metabolismo de fenilpropanoides (flavonoides e
isoflavonoides) (Harrison and Dixon, 1994); especies
reactivas al oxigeno (ROS) (Blee and Anderson, 2000) e
hidrolasas de plantas (Lambais and Mehdy, 1998; Salzer et
al. 2000). Los incrementos en flavonoides e isoflavonoides
dependen de los genotipos de los simbiontes (Harrison
and Dixon, 1994), y en la asociacidn con rizobios estimulan
la simbiosis, por lo que se considera que con HFMA puede
ocurrir un proceso similar (Harrison, 1999).

Un aspecto importante es la presencia de transcriptores
de catalasas y peroxidasas en células con arbusculos
(Blee and Anderson, 2000), las cuales pueden estar
asociadas al catabolismo del peroxido de hidrégeno o
en reacciones cruzadas de proteinas-polisacaridos en la
interfase arbtisculo-membrana plasmatica. Se considera
que la expresion de enzimas quitinasas y 5- 1,3-glucanasa
durante la simbiosis, puede estar asociada con el control
del crecimiento intrarradical del hongo (Lambais and
Mehdy, 1998; Blee and Anderson, 1996; Salzer et al., 2000),
observandose que la acumulaciéon de £- 1,3-glucanasa,
pero no de quitinasas, esta inversamente relacionada con
la concentracion de Pi (Lambais and Mehdy, 1998).

La actividad enzimatica y los patrones de acumulacion de
enzimas pueden formar parte de las respuestas de defensa
de la planta. La induccién especifica de genes de la familia
quitinasa clase IIl en M. truncatula juega un papel en la
supresion de respuestas de defensa de la planta en los estados
tardios de la simbiosis (Salzer et al., 2000). Finalmente, en
fases tardias de la simbiosis se encuentran genes relacionados
con senescencia y estrés como glutathione-S-transferase
(Prpl), que pueden estar relacionados con degradacion del
arbusculo (Franken et al., 2000).

Atenuacién de los mecanismos de defensa

Para que la asociacién planta-HFMA pueda establecerse
se requiere una reduccion de la respuesta de defensa de la
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planta. Dentro de los posibles mecanismos, considerados
en la revision realizada por Garcia-Garrido y Ocampo
(2002), se encuentran: la degradacion de elicitores exégenos
y/o prevencion de elicitores endogenos; alteracion de la
via de sefales de transduccion, y flujos de nutrientes y de
hormonas.

1. Degradaciéon de las moléculas elicitoras: algunas
hidrolasas se expresan durante la simbiosis y pueden
actuar rompiendo las moléculas de los elicitores del
HFMA, (Salzer et al., 2000). Estas hidrolasas deben
ser producidas por la planta y estar reguladas por
los niveles de Pi, ya que la primera sefial de recono-
cimiento hongo-planta se produce en condiciones de
deficiencia de Pi (Giovanetti, et al., 1996; Akiyama et al.,
2005). Este factor no ha sido identificado y por tanto
la participacién de quitinasas en la degradacién del
elicitor es objeto de controversia (Salzer ef al., 2000;
Salzer and Boller, 2000). La prevencién de la formacion
de elicitores endogenos no parece ser el mecanismo de
atenuacion, debido a que los HFMA producen cantida-
des muy bajas de enzimas capaces de degradar la pared
celular del hospedero, las cuales son utilizadas para la
penetracion de la hifa (Garcia-Garrido et al., 2000).

2. Alteracion de la via de sefales de transduccion median-
te el bloqueo de alguno de los componentes, como el AS
o ROS, implicados como segundos mensajeros en la
simbiosis con HFMA. La produccién de compuestos
oxidativos en la colonizacion se refleja en alteraciones
en los patrones de enzimas antioxidantes como catala-
sa y peroxidasa (Blilou ef al., 2000a; Lambais, 2000). La
degradacion de perdxido de hidrégeno por catalasas
puede, potencialmente, ser un mecanismo para evadir
la activacién de genes de respuesta de defensa de las
plantas; esta actividad esta regulada por la capacidad
de colonizacién del HFMA vy por las concentraciones de
Pi (Lambais, 2000). En el tabaco se ha observado que los
incrementos transitorios en las actividades de catalasas
y peroxidasas se correlacionan con incrementos tempo-
rales de AS (Blilou et al., 2000a). Aunque no se conoce
claramente el papel del AS en la simbiosis, los incre-
mentos en la concentracién no impiden la formacion de
apresorio, pero producen una reduccion transitoria de la
micorrizacion de raices, sugiriendo que la regulacion de
respuestas de defensas de la planta puede darse a través
de la via del AS (Blilou et al., 2000b). Plantas de tabaco
incapaces de acumular AS (NahG) presentaron mayor
micorrizacién que plantas silvestres, y mutantes Nod" y
Myc de arveja, mostraron acumulacion de AS a través
del tiempo (Blilou et al., 2000b).

3. Flujos de nutrientes y hormonas. Los niveles de fos-
fatos y carbohidratos en la planta estan, respectiva-
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mente, negativa y positivamente relacionados con la
colonizacion de HFMA (Jasper et al., 1979). Aunque el
mecanismo preciso y las bases moleculares relaciona-
das con la posible inhibiciéon de colonizacién en altos
niveles de Pi se desconocen, es posible que exista un
mecanismo de sefalizaciéon que detecte los niveles de
Pi, de forma tal que en plantas con altos niveles de
fosfato se presente una sobreregulacion de los genes
asociados con la defensa de la planta (Lambais and
Mehdy, 1998; Lambais, 2000). Por otra parte, las células
con arbusculos son los mayores vertederos de sucrosa,
debido a las necesidades metabdlicas de estas células
y a los requerimientos del hongo. En estas células se
presenta correlacion positiva de los incrementos en
flujos de sucrosa, glucosa y fructosa con aumentos en
la activacion de genes de defensa (Blee and Anderson,
2000) y con resistencia sistémica (Herbers et al., 1996).

Los niveles de hormonas varian diferencialmente en la
simbiosis, observandose reduccién en los niveles de etile-
no (Vierheilig et al., 1994) e incremento en los de citoqui-
ninas (Ginzberget al., 1998). Las citoquininas actiian como
factores que suprimen la actividad quitinasa (Shinshi et
al., 1987) y los niveles elevados de citoquininas en raices
micorrizadas pueden suprimir la inducciéon de algunos
genes que codifican proteinas PR, especificamente de qui-
tinasa y glucanasa. Sin embargo, el papel de las hormonas
en la regulacion de las respuestas de defensa, en simbiosis,
no es muy claro (Shaul et al., 2000).

La respuesta de la planta se refleja en el tipo de colonizacion
de las células de la corteza radical, encontrandose dos tipos
de estructuras: hifas tipo “Paris” e hifas tipo “Arum” (Genreet
al., 2008). Por su parte, los HFMA también presentan diferen-
tes patrones de crecimiento intrarradical, encontrandose que
Glomus coloniza abundantemente las raices y ubica su micelio
extrarradical muy cerca de la raiz, mientras que Gigaspora o
Scutelospora presentan pequefios parches de colonizaciéon en
las raices y su micelio extraradical se expande ampliamente en
la rizésfera (Dodd et al., 2000; Parniske, 2004, 2008).

La reprogramacion de la planta para lograr la compatibili-
dad con el HFMA, que sigue después de las sefiales de re-
conocimiento, probablemente explica la supresiéon de las
defensas de las plantas, indicando que es la comunicacion
planta — hongo lo que prima en este tipo de interaccion
(Oldroyd et al., 2009).

El control de la simbiosis estd regulado por la planta,
practicamente en todas las fases de desarrollo. Es la
planta la que genera la primera sefial de reconocimiento
y permite la entrada de HFMA a sus células, generando
respuestas de defensa a niveles suficientemente bajos
para no impedir el ingreso del hongo. Sin embargo, ain

se desconoce si HFMA generan sefales que facilitan el
debilitamiento de las respuestas de defensa de la planta.

CONCLUSIONES

El reconocimiento planta-HFMA es un proceso complejo en
el que las senales emitidas y percibidas por cada uno de
los simbiontes, en cada etapa, marcan el progreso y el éxito
en el establecimiento de la simbiosis. Tanto para la planta
como para los HFMA, el reconocimiento, establecimiento
y funcionamiento de la simbiosis es fundamental para su
crecimiento y desarrollo. Para la planta, el asociarse con
HFMA le aporta una serie de ventajas que la llevan a iniciar
la comunicacion con el hongo. La planta prepara las células
de la epidermis y de la corteza de la raiz para recibir al
simbionte, sin que se afecte la célula. Sin embargo, la planta
puede regular sus mecanismos de defensa y localizarlos a
nivel celular para controlar la colonizacion y formacion de
arbtsculos de acuerdo con sus necesidades, de tal forma
que aparentemente es la planta quien controla la simbiosis.
El hongo, por su parte, no puede completar su ciclo de vida
sin el hospedero. Desde este punto de vista, debe garantizar
la asociacién con la planta. Es posible, por tanto, que el
hongo emita sefiales para debilitar las defensas de la planta,
aunque hasta el momento no se ha podido evidenciar la
existencia de este mecanismo.

Si bien el reconocimiento planta-hongo es el primer paso
en el establecimiento de la simbiosis, el aseguramiento de
la asociacion debe superar las barreras de las respuestas
de defensa de la planta, frente a una potencial invasion de
un microorganismo. Las plantas producen respuestas de
defensa de distinta intensidad, encontrandose que plantas
no hospederas, o bien no son capaces de percibir las sefiales
del HFMA o bien impiden por completo la interaccion,
mientras que otras plantas producen respuestas de
mediana o baja intensidad, las cuales bajo simbiosis
pueden atenuarse y localizarse especificamente en algunas
células. Adicionalmente se plantea la posibilidad de la
existencia de mecanismos que puedan inhibir los elicitores
del HFMA para facilitar el establecimiento de la simbiosis.

En el estudio de las sefiales de reconocimiento y de res-
puestas de defensa de la planta en la simbiosis con HFMA,
ha sido de gran ayuda la comparacioén con otras interac-
ciones planta-microorganismo, como en el caso de la sim-
biosis leguminosa-rizobios, y de algunos hongos y nema-
todos patdgenos. Como en otras interacciones, los pro-
cesos de respuesta de la planta a HFMA estan regulados
tanto en el espacio como en el tiempo. Sin embargo, aun
no estan completamente claros los mecanismos de defensa
activados bajo la simbiosis, y si la alteracion de expresion
de genes de defensa tiene un papel particular o funcional
en el establecimiento de la simbiosis.
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