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RESUMEN

El proceso de salinizacién de los suelos constituye un problema generalizado a nivel global. En este sentido,
los hongos ectomicorricicos tienen una importante participacion en la recuperacion de suelos forestales ya que
involucran una serie de mecanismos celulares que pueden contribuir a la tolerancia a la salinidad en plantas
que habitan los bosques templados o boreales. La participacion de los hongos ectomicorricicos en la
tolerancia a la salinidad involucra la regulaciéon homeostdtica de los iones, la mejora de captacion de agua y la
induccién de genes especificos en las raices colonizadas. Los hongos ectomicorricicos pueden estimular la
presencia de osmolitos como la prolina, azicares y polioles que contribuyen en la proteccion de las células
vegetales. Ademads, estos organismos inducen la sintesis de enzimas antioxidantes y glutatién que participan
en la disminucién de especies reactivas de oxigeno. Esta revisién ofrece una descripcién de la participacién
de los hongos ectomicorricicos en la tolerancia a la salinidad en plantas.
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ABSTRACT

The process of salinization of the soil is a widespread problem at the global level. In this sense,
ectomycorrhizal fungi have an important role in the recovery of forest soil, as it involves a number of cellular
mechanisms that may contribute to the salinity tolerance in plants that inhabit temperate and boreal forests.
The participation of ectomycorrhizal fungi on the salinity tolerance involves the ion-homeostasis regulation,
improving uptake water and inducing specific gene in roots colonized. Likewise ectomycorrhizal fungi can
stimulate the presence of osmolytes as proline, sugars and polyols that contribute to the protection of plant
cells. Additionally, these organisms stimulate the synthesis of glutathione and antioxidant enzymes involved
in the decrease of reactive oxygen species. This review provides an overview of participation of
ectomycorrhizal fungi in the salinity tolerance in plants.
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INTRODUCCION

El proceso de salinizacién del suelo es uno de
los principales factores abiéticos que limitan la
generacién de alimentos, debido a que
disminuye la capacidad de produccién de los
campos agricolas (Flowe 2004). Diversos
estudios han demostrado que casi la mitad de
zonas agricolas bajo riego, principalmente de

zonas dridas y semidridas, son afectadas por la
salinizacion del suelo (Munns 2002, Flower
2004). En plantas, concentraciones excesivas
de iones como Na y CI en las células pueden
generar un estrés osmotico, lo cual puede
comprometer la homeostasis celular en las
plantas, alterando la integridad de la membrana
y ocasionando la muerte celular (Zhu 2002,
Langenfeld-Heyser 2007). Debido a esto, las
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plantas han desarrollado a través de su proceso
evolutivo una serie de mecanismos externos e
internos que involucran diversas adaptaciones
anatomicas y morfolégicas, asi como una
compleja red de mecanismos a nivel
bioquimico. Entre las estrategias internas que la
planta tiene para regular el contenido de iones
se puede mencionar: acumulacién o exclusion
de iones; control de la absorcién de los iones
por la raiz y su transporte a tejido foliar;
compartimentalizaciéon en células de la planta;
sintesis de solutos compatibles; cambios en la
estructura de la membrana e induccién de
enzimas antioxidantes y hormonas (Marcum
1999, Bandou et al. 2006). Lo anterior ha
permitido clasificar a las plantas en base a la
capacidad de crecer en ambientes salinos en
glicofitas y haléfitas, las primeras se
caracterizan por ser altamente sensibles a las
variaciones de salinidad; mientras que, por el
contrario, las haléfitas se caracterizan por ser
tolerantes y desarrollarse en ambientes con
elevadas concentraciones de sales (e.g., 500
mM de NaCl). En base a lo anteriormente
descrito se puede definir el fenémeno de
tolerancia a la salinidad en los organismos
vegetales como el proceso evolutivo que
confiere a distintas especies de plantas la
capacidad de crecer y desarrollarse en
ambientes con presencia excesiva de
electrolitos (Parida & Das 2005). Las
estrategias que la célula vegetal ha desarrollado
para mantener el equilibrio homeostdtico son
en general conocidas; no obstante, son pocos
los estudios sobre la participacién de los
hongos ectomicorricicos (HEM) en la
tolerancia a la salinidad en especies de
importancia forestal.

Recientemente, los HEM han cobrado
interés debido a los programas de reforestacion
o restauracion de suelos mediante el uso de
especies forestales, en donde la presencia de
HEM es de vital importancia para mantener y
estimular la absorcion y retenciéon de agua, la
fijaciéon de CO, y contribuir a la recuperacion
de ecosistemas forestales (Cha-uma et al.
2003).

La simbiosis HEM y plantas forestales
Los HEM se caracterizan por ser asociaciones

mutualistas obligadas entre hongos y raices de
plantas superiores que han evolucionado a través

del tiempo (130-180 millones de afios), lo cual
ha generado una amplia diversificacién de los
micobiontes, principalmente en los bosques
templados y boreales, en donde alrededor del 95
% de las especies forestales establecen la
asociacién ectomicorricica. Los hongos que
forman las ectomicorrizas son principalmente
Basidiomicetos, aproximadamente unas 5.000
especies, y algunos Ascomicetos que se asocian
con unas 3.000 especies diferentes de plantas
(Garcia-Rodriguez 2006). El establecimiento de
la interaccion entre los HEM y las plantas es el
resultado de una compleja red de mecanismos a
nivel bioquimico que se inicia a través de la
germinacion de las esporas que producen hifas
monocaridticas, las cuales se fusionan y forman
el micelio dicaridético que interactia con el
sistema radicular de las plantas. Posteriormente,
las hifas se adhieren a la superficie de las raices
formando una estructura conocida como manto
fingico que tiene generalmente un espesor de
20-100 um. En cuanto al intercambio de
nutrientes entre ambos organismos se realiza
mediante la red de Hartig, que se forma por la
penetracion de las hifas entre los espacios
intercelulares de células epidérmicas en
Angiospermas y entre las capas de células
corticales en Gimnospermas (Pérez-Moreno &
Read 2004), en donde el micelio que estd
vinculado con la hifa extramatricial tiene la
funcién de explorar el sustrato facilitando la
absorcidn, transporte de nutrientes y agua al
tejido radicular de la planta.

Los HEM y la tolerancia a salinidad en plantas

Estudios realizados in situ e in vitro han
observado que la asociacién de los hongos
ectomicorricicos y plantas suele disminuir con
el incremento de la salinidad en el suelo o en el
medio de crecimiento. No obstante, la
tolerancia a la salinidad puede variar entre las
especies de los HEM; por ejemplo, se ha
observado que géneros como Pisolithus,
Laccaria y Suillus son aparentemente mads
tolerantes a las sales de sodio que Thelephora o
Cenococcum. Por otra parte, Reddell et al.
(1986) y Dixon (1993) observaron que especies
de Frankia y Suillus presentaban procesos de
compartimentalizacion de las sales en vacuolas
y en su pared celular, excluyendo a los iones
téxicos de los procesos metabdlicos. Por su
parte, Chen et al. (2001) observaron en especies
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de Pisolithius (18 aislados) una alta resistencia
al NaCl en suelos salinos. Lo cual sugiere la
presencia de un eficiente proceso de
osmorregulacién en el citoplasma, que
mantiene una alta actividad metabdlica y
mantiene los potenciales de agua para evitar el
marchitamiento de la planta. Recientemente, en
los programas de reforestacion de sitios salinos
ha cobrado interés el uso de los HEM, lo cual
ha motivado investigaciones enfocadas a
identificar y aislar cepas de HEM tolerantes a
salinidad.

Estudios recientes indican que los HEM
pueden tener diferencias en el grado de
tolerancia a la salinidad. Por ejemplo, al
exponer diferentes cepas de Paxillus involutus
(Batsch ex Fr.) Fr y Pisolithus tinctorius
(Mich.: Pers.) Coker & Couch a NaCl (500
mM) se ha observado la presencia de
variaciones intraespecificas en la tolerancia
(Matsuda et al. 2006, Langenfeld-Heyser et al.
2007). Por otra parte, se ha observado que
plantas de Picea glauca (MoenchVoss) y Pinus
banksiana Lamb, inoculadas con Hebeloma
crustuliniforme (Bull) Quel. UAMH 5247,
Laccaria bicolor Maire (Orton) UAMH 8232 y
Suillus tomentosus (Kauff.) Sing., mostraron un
incremento del 100 % en su sobrevivencia al
crecer en zonas impactadas por NaCl (Bois et
al. 2006). Lo cual ha incrementado el interés en
conocer los mecanismos de tolerancia a
salinidad que son inducidos por los HEM en las
plantas, mediante el empleo de herramientas
fisiolégicas, bioquimicas y moleculares. Esto
con la finalidad de generar estrategias que
permitan hacer mads eficientes los programas de
reforestacion de los suelos con elevado
contenido de sales.

Mecanismos de exclusion y acumulacion en los
HEM

Entre los mecanismos que los HEM presentan
para proteger a las plantas del efecto téxico de
los iones se pueden mencionar los de exclusién
y compartimentalizacién. Estos procesos actian
como una primera linea de defensa en donde las
estructuras de los HEM funcionan como
extensiones de las raices que retienen los iones
principalmente en vacuolas, sin afectar sus
funciones metabdlicas. Este proceso tiene lugar
principalmente en las hifas externas y micelio
de los HEM en donde la entrada de iones a la

planta es regulada por estas estructuras. El
modo de accién de este mecanismo involucra
de manera general mantener altas
concentraciones de K y baja concentraciones de
Na en el citosol en las células del HEM. Lo
anterior es posible debido a la expresion y
actividad de transportadores de Na y K; asi
como de bombas de H*™ que regulan el
transporte de los iones en las células del HEM
(Corratgé et al. 2007). Esto ha sido
recientemente descrito por Langenfeld-Heyser
et al. (2007), quienes registraron una
disminucién en el flujo del Na y un incremento
de K a través del xilema en plantas de Populus
canescens (Ait.) Sm. (pro sp.) inoculadas con
Paxillus involutus. Por otra parte, Bandou et al.
(2006) observaron que al exponer plantas de
Coccoloba uvifera L., micorrizadas con
Scleroderma bermudense Coker a diferentes
dosis de NaCl, estas presentaron menor
presencia a iones en sus raices reflejandose en
un mejor estado fisioldgico con respecto a las
plantas no micorrizadas.

Mejora en la economia de nutrientes

Los HEM también contribuyen a disminuir el
efecto que tiene la salinidad en la movilidad y
absorcion de nutrientes, en las raices de las
plantas mediante una mejora en la captacion de
nutrientes y agua. Esto debido a que la red de
hifas facilita la absorcién de nutrientes como P
y K ya que existe una mayor drea de
exploracién del sustrato (Munn & Mosse 1980,
Giri & Mukerji 2004, Tain et al. 2004).

Trabajos realizados por Plamboeck et al.
(2007) muestran que la red de hifas participa
activamente en el transporte del agua hacia la
planta. En este sentido, investigaciones
realizadas por Tagu et al. (1996) y Biicking et
al. (2002) en plantas de Eucalyptus globulus
Labill micorrizadas con Pisolithus tinctorius
muestran la expresion de genes que sintetizan
pequeilas proteinas hidrofébicas, llamadas
hidrofébinas, que participan en la agregacién
de la hifa del HEM. La funcién principal de
estas proteinas no se conoce con exactitud, pero
se sabe que evitan la deshidratacién del manto
hifal y generan una barrera que limita la
difusién de elementos como Ca, Mg y K a la
raiz micorrizada, contribuyendo a la
disminucién del estrés salino (Mankel et al.
2002).
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No obstante, aun cuando se han demostrado
los efectos protectores de los HEM en la
disminucidén de la absorcién de sales por la raiz
y la mejora en el suministro de nutrientes hacia
la planta bajo estrés salino, existe una serie de
variables bioldgicas y ambientales que deben
ser consideradas en la seleccion de cepas de
HEM. Entre estos factores se pueden mencionar
la especie de planta, la especificidad de la cepa
de hongo ectomicorricico, las condiciones
edaficas y el manejo del cultivo.

Presencia de osmoprotectores en los HEM

Entre las sustancias osmoprotectoras que
pueden ser estimuladas en los HEM, se puede
mencionar a los polioles, estos se caracterizan
por ser formas reducidas de monosacdridos y
pueden clasificarse en aciclicos (e.g., manitol)
y ciclicos (e.g., pinitol). Los HEM pueden
sintetizar y acumular solutos compatibles u
osmoprotectores en el citoplasma, para
mantener el equilibrio homeostdtico en el
interior de las células del hongo y proteger al
sistema radical colonizado de la planta
(Noiraud et al. 2001). Entre las funciones
fisiolégicas que tienen los polioles se puede
mencionar su  participaciéon en la
osmoproteccién de plantas; asi como en la
disminucién de especies reactivas de oxigeno
(Parida et al. 2007). Entre los polioles, que han
sido evaluados en los HEM, se puede citar al
manitol, que ha sido observado principalmente
en hongos Basidiomicetos, expuestos a
diferentes dosis de salinidad. En donde su
funcién es la de actuar como un soluto
compatible contribuyendo a disminuir el estrés
salino en las células del HEM y evitar el dafio
de las raices colonizadas de las plantas (Bois et
al. 2006). Por otra parte, la presencia de otros
osmoprotectores como la prolina también ha
sido evaluada en los HEM. La prolina es un
aminodcido que en condiciones de estrés salino
aumenta para actuar como un agente osmético,
protegiendo a las células del estrés salino. Esto
debido a que la prolina actia como un
mediador del ajuste osmdtico ya que estabiliza
a las proteinas y membranas, ademds de inducir
genes relacionados con el estrés salino (Khedr
et al. 2003). Lo anterior fue observado en HEM
de las especies Hymenoscyphus spp., que al ser
expuestos a distintas dosis de NaCl se
incrementaba el contenido de prolina que

contribuia a evitar un déficit de agua en la
planta expuesta al estrés salino (Bois et al.
2006).

Asimismo, se ha reportado en plantas
micorrizadas de Nothofagus dombeyi (Mirb.)
Oerst., un incremento de prolina que genera un
mejor ajuste osmoético, que contribuye a la
funcionalidad del aparato fotosintético de la
planta (Alberdi et al. 2007).

Por otra parte, Shi et al. (2002) mencionan
que los HEM tienen una posible participaciéon
regulando el contenido de azucares (e.g.,
trealosa), contribuyendo a la proteccién de la
integridad celular de plantas de Fagus sylvatica
Linneo al estar expuesta a NaCl debido a que la
trealosa actia como osmoprotector Yy
secuestrador de especies reactivas de oxigeno
en las células de las raices de plantas
micorrizadas (Ferreira et al. 2007).

Enzimas antioxidantes

El estrés ocasionado por los iones Na y CI en
las plantas puede generar un déficit en la
absorcién de agua que afecta las actividades
metabdlicas de las células, y genera la
presencia de especies reactivas de oxigeno
como superédxido, perdéxido de hidrégeno y
radicales hidroxilo (ERO), los cuales pueden
ocasionar severos dafios a la integridad de la
membrana celular a través de procesos de
lipoperoxidacién; asi como afectar la integridad
de 4cidos nucleicos y proteinas (Gonzdlez-
Mendoza & Zapata-Pérez 2008). La presencia
de especies reactivas de oxigeno durante el
inicio de la simbiosis de HEM vy plantas,
generalmente son producidas en
concentraciones no toéxicas al inicio del proceso
de reconocimiento, por lo que sus niveles
suelen estar incrementados en las primeras
fases de colonizacién de la raiz por los HEM
(Baptista et al. 2007). Lo anterior permite que
la simbiosis ectomicorricica pueda generar una
respuesta mas rdpida en la biosintesis de novo
de enzimas antioxidantes para contrarrestar el
efecto negativo generado por el incremento de
ERO en plantas cuando estd bajo estrés causado
por la presencia de NaCl. Lo anterior ha sido
reportado por Langenfeld-Heyser et al. (2007),
quienes encontraron que plantas de Populus
canescens, expuestas a NaCl (500 mM) y
micorrizadas con Paxillus involutus (cepa
MAJ), estimularon un incremento mayor en la
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sintesis de enzimas antioxidantes,
principalmente de peroxidasa que esta
relacionado con una disminucién del peréxido
de hidrégeno y una mayor lignificacién de las
paredes celulares de la raiz. Por otra parte,
estudios realizados por Courbot et al. (2004) en
Paxillus involutus, demostraron la presencia de
otros agentes antioxidantes, como el glutation
(molécula rica en tioles) que puede actuar como
agente antioxidante, al reaccionar con las
especies reactivas de oxigeno y formar
glutatién oxidado.

Estudios moleculares en HEM y la tolerancia a
salinidad en plantas

La aplicacién de herramientas moleculares y
bioquimicas en el estudio de la tolerancia a la
salinidad en los HEM es reciente y se ha
observado que estd constituida de una compleja
red de diferentes mecanismos que son
regulados por grupos de genes que inducen la
sintesis de proteinas con funciones especificas.
Lo anterior ha sido discutido por Liang et al.
(2007), quienes al evaluar la repuesta de
Boletus en condiciones de estrés salino
mediante el uso de técnicas bioquimicas
identificaron diversas proteinas que tienen una
funcién de protecciéon en los HEM. Por otra
parte, trabajos realizados por Marjanovic et al.
(2005) identificaron la expresién de genes
relacionados con acuaporinas (proteinas de
canales de agua) en la asociacién
ectomicorricica, en donde la expresion de estos
genes contribuia a generar un mayor
incremento del transporte de agua en la planta y
una reduccién del impacto negativo de la
salinidad. Finalmente, mediante el uso de
herramientas bioquimicas y moleculares, es
posible evaluar con mads detalle los diferentes
mecanismos de tolerancia que los hongos
ectomicorricicos han desarrollado para
sobrevivir en ambientes con elevadas
concentraciones de sales.

CONCLUSIONES

Los hongos ectomicorricicos son organismos
que proporcionan amplios beneficios a la
planta, debido a una compleja red de
mecanismos que le confieren la capacidad de
suministrar nutrientes y crecer en ambientes

salinos. El mejor entendimiento del
establecimiento de la simbiosis entre HEM y
plantas permitird establecer procesos
biotecnolégicos enfocados a la produccién y
propagacién de cepas de HEM vy su aplicacién
en la recuperacién de sitios salinos sédicos. La
presencia de un mecanismo u otro en la planta
colonizada por los HEM no es del todo
comprendido, por lo que es necesario realizar
futuros estudios que involucren la aplicacién de
herramientas moleculares y bioquimicas, asi
como de plantas modelo con el fin de entender
con mayor claridad el modo de accién de los
mecanismos de tolerancia que ocurren en la
simbiosis ectomicorricica.
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