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Introduccion

El suelo es un sistema vivo, dindmico, que constituye un recurso esencial
para la produccién de alimento y fibra y para el balance global y el
funcionamiento de los ecosistemas (Doran et al. 1996). Un vasto nimero de
microorganismos residen en el suelo y llevan a cabo un amplio rango de
funciones. Entre estos microorganismos se encuentran los hongos formadores
de micorrizas arbusculares (HFMA), los cuales forman simbiosis mutualistas
con las raices de la mayoria de las especies vegetales (Smith, Read 2008). En
estas asociaciones simbidticas se genera un movimiento bidireccional de
nutrientes donde el carbono fluye hacia el hongo y los nutrientes inorganicos
se mueven hacia la planta. Los hongos que forman estas asociaciones son
bidétrofos obligados y se encuentran ubicados dentro del phylum
Glomeromycota (Schiibler et al. 2001). Las micorrizas son las asociaciones
mas frecuentes en la naturaleza debido a su rango de hospedantes y su
distribucion cosmopolita (Harley, Smith 1983), y por ello los Glomeromycota
son usualmente considerados «generalistas» dada su baja especificidad
(Smith, Read 2008). También es importante destacar que los HFMA colonizan
la mayoria de las plantas cultivables y presentan un impacto sustancial en la
productividad de muchos cultivos (Johnson 1993).

El efecto positivo mas significativo de las micorrizas arbusculares
consiste en el mejoramiento de la nutricion de las plantas, ya que las hifas de
estos hongos se extienden en el suelo y pueden absorber y transferir macro y
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micronutrientes hacia las raices. En ese sentido, la mayor captacion de
nutrientes, particularmente los poco méviles como el P, se logra ampliando el
volumen de suelo explorado y alcanzando zonas donde los nutrientes se
encuentran disponibles, es la caracteristica mds conocida de estas
asociaciones (Sieverding 1991). Desde el punto de vista nutricional es
pertinente aclarar que, teniendo en cuenta que los HFMA consumen C de los
hospedantes, el efecto de la micorrizacién sobre las plantas depende de la
relacién costo-beneficio de la simbiosis (Johnson et al. 1997; Grimoldi et al.
2005). Por lo tanto, si bien se asume que las micorrizas arbusculares
constituyen asociaciones mutualistas, el rango de respuesta es afectado por
numerosos factores, entre ellos el estado y especie de planta hospedante, la
especie de Glomeromycota y las condiciones del ambiente rizosférico.

Los hongos micorricico-arbusculares poseen multiples roles en los
ecosistemas naturales y agroecosistemas. Entre otros beneficios de estas
asociaciones micorricicas se pueden mencionar los incrementos en la
resistencia a parasitos de raices (Borowicz 2001), los aumentos en la tolerancia
a la sequia (Augé 2001) y las reducciones del impacto de estreses ambientales
como por ejemplo la salinidad (Ruiz-Lozano et al. 1996). Los HFMA también
tienen una funcién importante en el mantenimiento de la fertilidad fisica del
suelo, al producir una glicoproteina especifica recalcitrante, denominada
glomalina (Wright et al. 1996) que aumenta la agregacion (Wright, Upadhyaya
1998; Wright et al. 1999; Rillig et al. 2001) y promueve disminuciones de la
erodabilidad los suelos (Rillig et al. 2002). Por otra parte, también se ha
demostrado que estos hongos simbiontes pueden redistribuir los recursos
energéticos en las comunidades vegetales a través de redes fungicas que se
extienden tridimensionalmente en el suelo y conectan diferentes plantas entre
si (Read 1997). El mecanismo de formacién de esas redes esta relacionado
con capacidad de las hifas de Glomeromycota para generar anastomosis con
otras hifas de individuos fungicos compatibles, creando asi redes de longitud
indefinida (Giovannetti et al. 2004).

Los HFMA se encuentran agrupados en 14 géneros que incluyen mas de
210 especies descriptas hasta la fecha, y los efectos que tiene sobre los
hospedantes, o «eficiencia», difieren ampliamente entre especies y cepas
(Miller et al. 1985; Modjo, Hendrix 1986).

Teniendo en cuenta los cambios favorables que promueven las micorrizas
arbusculares en agroecosistemas, los hongos que constituyen este tipo de
simbiosis poseen gran importancia econdmica potencial dentro de la
agricultura, y su estudio es relevante tanto para posibilitar el manejo de HFMA
indigenas a campo a través de practicas agricolas apropiadas como para el
logro de inoculaciones exitosas.

El presente capitulo tiene como objetivos sefalar los principales efectos
de prdacticas agricolas habituales en los cultivos extensivos de Argentina, tales
como las rotaciones, las labranzas, la fertilizacién y las aplicaciones de
plaguicidas sobre las asociaciones micorricicas arbusculares, y mencionar los
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resultados de algunas investigaciones efectuadas en agroecosistemas de
nuestro pais.

Practicas agricolas y micorrizas

La agricultura argentina ha sobrellevado grandes procesos de
transformacion. El cambio mas importante en los ultimos 20 afios ha consistido
en el predominio de la soja como el principal cultivo de la regidon pampeana
(Solbrig 2005), en la cual actualmente este cultivo, junto con el maiz, el trigo y
el girasol ocupa la mayor superficie. El area sembrada con soja ha crecido
junto con un paquete tecnoldgico que incluye la siembra directa o labranza
cero y material genéticamente modificado que facilita el control de malezas
con herbicidas totales. La soja transgénica resistente al glifosato facilité
enormemente la siembra directa, permitiendo simplificar el control quimico
de malezas durante el ciclo del cultivo. Por otra parte, se introdujo el barbecho
quimico, es decir el control de las malezas previo a la siembra exclusivamente
a través de herbicidas. La siembra directa ha sido incorporada como una
herramienta que, mediante el mantenimiento de los residuos de cultivo,
permite la disminucion de la erosién del suelo, la reduccién en las pérdidas de
materia organica, y también una mejor economia del agua (Satorre 2005).
Estos aspectos han posibilitado la expansién de la frontera agricola hacia zonas
que eran mayormente destinadas a la ganaderia, como también la
intensificacion de la agricultura mediante el doble cultivo trigo-soja en un
mismo afo.

El cambio tecnoldgico mencionado afecta profundamente a las
comunidades de Glomeromycota. Las asociaciones micorrizicas, debido
fundamentalmente a su cardcter de simbiontes obligados, reflejan
interacciones entre la planta hospedante, los hongos y el ambiente (Brundrett
et al. 1996). Por este motivo, los efectos de cada practica agrondmica son
complejos, ya que pueden afectar directamente a los HFMA como
indirectamente a través de los hospedantes de los que obtienen sus recursos
o en el ambiente suelo donde se propagan. Por lo tanto, las practicas agricolas
constituyen disturbios que afectan tanto la dindmica como la diversidad de
estos hongos. Mientras que en ecosistemas naturales existen plantas de
diversas especies en diferentes estados fenoldgicos y estacionalidad
hospedando los Glomeromycota, en sistemas agricolas con cultivos anuales,
se presentan dos periodos con diferencias muy marcadas: una parte del afio
donde se registra una gran densidad de plantas hospedantes coetaneas y
pertenecientes a la misma especie, es decir el cultivo, y luego de la cosecha
un periodo de barbecho con ausencia de hospedantes o en algunos casos con
presencia escasa de vegetacion espontanea de distintas especies. Las
tecnologias que se aplican en los principales cultivos de Argentina difieren
notablemente de las utilizadas en otras regiones agricolas, donde la siembra
directa se encuentra menos difundida. La ausencia de labranza a través de
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ésta técnica conservacionista permite que el grado de disturbio en los suelos
se reduzca, sin embargo es importante destacar que la mayor utilizacién de
elementos externos como herbicidas y otros plaguicidas, fertilizantes, asi como
intensificacion de las rotaciones generan disturbios de diferente naturaleza
que impactan de diversas maneras a las comunidades de Glomeromycota. El
manejo adecuado de los HFMA, teniendo en cuenta los beneficios que
promueven en los cultivos y en el suelo, debe ser considerado para mejorar la
eficiencia, productividad y sostenibilidad de los sistemas agricolas.

Cultivos y rotaciones

Las especies y la secuencia de cultivos que se desarrollan en un lote
pueden alterar significativamente la estructura de las comunidades de
Glomeromycota. Como hemos sefialado, en Argentina los principales cultivos
gue se desarrollan son soja, trigo, maiz y girasol. Todas estas especies
cultivables poseen la capacidad de formar asociaciones micorricicas, aunque
difieren en su grado de dependencia. El trigo y la soja son consideradas
medianamente dependientes mientras que maiz y girasol son escasamente
dependientes (Jeffries, Dodd 1991). Entre los cultivos extensivos en la region
pampeana se esta difundiendo la colza o canola (Brassica napus L.), con gran
potencialidad de desarrollo para el ambiente edafoclimatico de la zona. Esta
especie pertenece a la familia Brassicaceae y por lo tanto no se asocia a los
Glomeromycota. Gavito, Miller (1998) han hallado retrasos en la colonizacion
de maiz sembrado después de colza, cuando se comparaba con plantas de
maiz que se cultivaban en lotes con especies antecesoras micotroficas.
Teniendo en cuenta la significancia de la colonizaciéon temprana para la
absorcién de P, dicho retraso puede tener consecuencias negativas. Por ello,
en situaciones donde la disponibilidad de P es limitante, las caracteristicas
relacionadas con las asociaciones micorricicas del cultivo antecesor pueden
tener importantes efectos sobre el crecimiento y la absorcion de P del cultivo
siguiente a través de cambios en el potencial inoculo del suelo y la
consecuente colonizacién (Gavito, Miller 1998; Karasawa et al. 2001). A pesar
de esto, existe la posibilidad de que las comunidades de HFMA puedan
reestablecer del efecto inhibitorio de un cultivo no hospedante a través de la
inclusién de especies micotrdficas (Gavito, Miller 1998).

Asimismo, la secuencia de cultivos que se desarrollan dentro de una
rotacidon parece cambiar la composicion de especies de las comunidades
fungicas e impactar en su diversidad, aunque los impactos de esos cambios
no han sido evaluados extensamente (Hendrix et al. 1995). Es importante
destacar que, a pesar de la ausencia de especificidad en las asociaciones
micorricicas, dado que los principales cultivos en Argentina se desarrollan
en distintas épocas del afio, y que ademas poseen diferente estructura, cada
cultivo genera diferentes condiciones en el ambiente suelo que modifican las
comunidades de Glomeromycota.
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Sistemas de labranza: Siembra directa

En Argentina, los sistemas de labranza reducida, especialmente la siembra
directa, se han difundido ampliamente en los ultimos afios, ocupando
actualmente alrededor del 70 % de la superficie dedicada a cultivos anuales
(Fertilizar 2010). Estos sistemas han sido incorporados con el fin de mantener
los suelos cubiertos con residuos vegetales durante la siembra y crecimiento
de los cultivos, y asi reducir la erosion hidrica y edlica (Satorre 2005).

En suelos de la regién pampeana numerosos trabajos han hallado que los
sistemas de labranza generan diversos cambios de naturaleza fisica, quimica y
biolégica en los suelos de Argentina, (i.e. Alvarez, Steinbach 2009; Diosma et
al. 2006; Ferreras et al. 2000; Aon et al 2001), y es de esperar que dichas
transformaciones influyan en las comunidades de Glomeromycota a través
de modificaciones en el ambiente suelo y el estado fisioldgico de los
hospedantes. Sin embargo, es importante aclarar que la accién mecanica sobre
el suelo genera cambios cuali y cuantitativos que impactan en forma directa a
los propagulos de Glomeromycota (McGonigle, Miller 1996a). La colonizacion
de raices por HFMA puede generarse a partir de tres fuentes distintas de
indculo: esporas, hifas pertenecientes a la red de micelio externo y fragmentos
de raices colonizadas. Estas estructuras, que forman el denominado «banco
de propagulos» de Glomeromycota capaz de germinar, crecer y colonizar raices
cuando se dan las condiciones adecuadas (Opik 2004; Schalamuk, Cabello
2010a), sufren alteraciones directas por el laboreo del suelo. Se ha propuesto
que todos los tipos de propagulos de HFMA son afectados, en mayor o menor
medida, a través de diversos mecanismos que actian en forma conjunta: i) la
disrupcién de la red hifal por los implementos de labranza ii) la «dilucién»
del suelo derivada de la mezcla de porciones superiores de suelo con mayor
infectividad micorricica con otras mas pobres en propagulos iii) la
descomposicion acelerada de las raices colonizadas (Schalamuk, Cabello
2010a). En consecuencia, las labranzas reducen la actividad de todos los
propagulos y esto se refleja en disminuciones en la capacidad de los suelos
para inducir colonizacién, es decir lo que denomina infectividad micorrizica
del suelo. En ese sentido, Schalamuk et al. (2004) hallaron mayores niveles
de infectividad micorricica en el suelo en siembra directa que en sistemas
laboreados.

Diversos trabajos han registrado mayor presencia o actividad de
Glomeromycota en suelos bajo siembra directa que en otros previamente
labrados (Douds et al. 1995; McGonigle, Miller 1996a; Mozafar et al. 2000,
Schalamuk et al. 2004). Es de esperar que en un suelo bajo siembra directa se
encuentre una red de micelio externo desarrollada, teniendo en cuenta que
las hifas extraradicales pueden ser severamente afectadas por la labranza
(McGonigle, Miller 1996b; Wright, Upadhyaya 1998). Estudios realizados en
Argentina han hallado valores superiores de colonizacién micorrizica y
porcentajes de arbusculos en siembra directa con respecto a sistemas bajo
labranza convencional en los estados iniciales de los cultivos (Schalamuk et
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al. 2003, 2004). El hecho que los eventos y procesos necesarios para iniciar
la colonizacion hayan sido mas rapidos en sistemas de siembra directa se
relaciond con los mayores niveles registrados de infectividad del suelo. La
expresion grafica de la colonizacidon micorricica en raices a través del tiempo
presenta una curva de tipo sigmoidea, en la cual se reconocen tres etapas:
fase de latencia, fase exponencial y fase de plateau (Sieverding 1991). Una
mayor infectividad micorricica del suelo deberia reducir la longitud de la fase
de latencia, y asi por lo tanto acelerar el proceso de colonizacién micorricica
(Smith, Read 2008).

Mientras que en los primeros estados fenoldgicos de los cultivos existe
una gran influencia de la infectividad micorricica de los suelos, en los estados
fenoldgicos mas avanzados, otros factores adquieren mayor importancia.
Luego de la colonizacion primaria, la longitud de raiz colonizada se incrementa
durante el crecimiento y desarrollo de los cultivos (Land et al. 1993, Mozafar
et al. 2000), y en momentos cercanos a la madurez se determina el valor
maximo, fase de estabilizacion o plateau, que es resultado de la colonizacidn
secundaria, es decir la expansion de las hifas desde los puntos de entrada
primarios hacia otras porciones de la raiz. El nivel de plateau es muy variable,
y varios factores que afectan las tasas de crecimiento relativo del hongo vy el
hospedante pueden cambiar esta situacion de equilibrio (Sieverding 1991).
Wilson, Tommerup (1992) afirman que la colonizacién secundaria estd en gran
medida regulada por el flujo de carbohidratos desde la raiz hacia el componente
fungico de la simbiosis. Por todo esto, es posible que en los estados avanzados
del cultivo variaciones en el ambiente fisico-quimico del suelo, el estado
nutricional y crecimiento de las plantas hospedantes, que pueden determinarse
por distintos sistemas de labranza, tengan incidencia en los porcentajes de
colonizacion, arbusculos y vesiculas relacionados con la colonizacion
secundaria. Por otra parte, Schalamuk et al. (2003, 2004) en un cultivo de
trigo observaron que las diferencias entre los porcentajes de colonizacién entre
siembra directa y labranza convencional tienden a reducirse a medida que
avanza el desarrollo del cultivo, y se hacen minimas en las Ultimas etapas donde
se determinan los niveles de plateau (i.e. llenado de granos).

Es importante aclarar que, tal como ocurre con la colonizacion, las
diferencias en la abundancia de esporas dependen del momento donde se
efectlan los muestreos. En agroecosistemas con cultivos anuales, el nimero
de esporas generalmente se incrementa a lo largo del ciclo del cultivo (Cabello
1987) y por lo tanto la esporulacién esta frecuentemente ligada a la fenologia
del hospedante en el campo (i.e. la produccion maxima de esporas ocurre a
mediados o finales del ciclo de cultivo) (Morton et al. 2004). Varios estudios
han hallado mayores densidades de esporas en siembra directa que en labranza
convencional. (Crovetto 1985; Jansa et al. 2002; Schalamuk et al. 2003). Sin
embargo, mientras que en los estados tempranos de los cultivos, generalmente
se encuentran mayores densidades de esporas en los suelos no labrados, en
estados fenoldgicos mas avanzados las diferencias entre sistemas de labranza
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se reducen (Schalamuk et al. 2003). Es bien conocido que las esporas pueden
sobrevivir varios afios en el suelo (Sieverding 1991). Por lo tanto, el numero
de esporas refleja tanto la esporulacidon como la accién de diferentes factores
que afectan su supervivencia y acumulacién. Consecuentemente, la densidad
de esporas es el resultado de un complejo balance, y mientras la esporulacién
esta relacionada con la actividad reciente de los HFMA, el nimero de esporas
incluye estructuras formadas en momentos anteriores. Por otra parte, mientras
que en sistemas naturales el banco de esporas en los suelos puede decrecer
por causas tan variadas como predatorismo, parasitismo, germinacién, entre
otros factores, (ver Schalamuk, Cabello 2008), en sistemas agricolas otro efecto
que reduce directamente el nimero de esporas en el suelo es la dilucién del
suelo rico en esporas con las partes subsuperficiales mas pobres en estas
estructuras, ocasionada por la accion mecdnica de las labranzas. Por estas
razones, la supervivencia y acumulacion tienen una gran influencia en el
numero de esporas, y las mayores densidades de estas estructuras halladas
en siembra directa en los estados mas tempranos del cultivo pueden ser el
resultado tanto de una mayor o mas rapida esporulacion como de la presencia
de esporas residuales producidas durante el barbecho o el cultivo antecesor.
Teniendo en cuenta que la presencia de esporas no siempre implica la actividad
reciente de los HFMA, y que los disturbios mecanicos pueden cambiar su
distribucién espacial en el perfil del suelo, el nimero de esporas puede ser
considerado como un valioso indicador de utilidad de la presencia de HFMA
in situ, sin embargo debido a que no refleja la actividad reciente de estos
hongos, esta informacidn debe ser tenida en cuenta con cautela.

En relacién a la diversidad de Glomeromycota, la cantidad de estudios
realizados sobre la tematica en agroecosistemas de argentina son escasos. En
un ensayo de siembra directa y labranza convencional en la provincia de Buenos
Aires se hallaron 24 taxa de ese phylum, lo que representa un nimero de especies
alto en comparacion con los registrados en otros sistemas agricolas (Schalamuk
et al. 2006). Asimismo, se observé que los cambios en la composicion del banco
de propagulos de Glomeromycota pueden influir en su diversidad. Como se ha
sefalado, los disturbios relacionados con el laboreo pueden afectar a cada uno
de los tipos de propagulos de distinta manera, y por otra parte, se conoce que
las esporas e hifas externas e internas poseen distinta capacidad para producir
nuevas unidades de infeccion (Klironomos, Hart 2002). Se considera que en
muchos habitats, fundamentalmente los no disturbados, las redes de hifas en el
suelo junto con fragmentos de raices son el principal medio por los cuales las
plantas se colonizan, incluso en las situaciones donde existen poblaciones altas
de esporas (Hepper 1981; Tommerup, Abbott 1981; Jasper et al. 1992). En los
experimentos a campo mencionados se registraron contribuciones mayores de
especies pertenecientes a la familia Glomeraceae sobre otras familias de
Glomeromycota (Acaulosporaceae y Gigasporaceae) en suelos manejados con
siembra directa con respecto a otros previamente laboreados (Schalamuk et al.
2006). A partir de material proveniente de esos experimentos, se efectuaron
plantas trampa utilizando diferentes tipos de propagulos para observar las
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especies y géneros de esporas que se formaban utilizando las distintas fuentes
de indculo (Schalamuk, Cabello, 2010b). Mientras que en los suelos de siembra
directa y labranza convencional se registraban proporciones de esporas
pertenecientes a la familia Glomeraceae de 69.9% y 54.4% respectivamente, los
porcentajes de Glomeraceae encontrados en las plantas trampa que contenian
propagulos compuestos de micelio intra o extra radical provenientes de ambos
sistemas de labranza resultaron mayores al 90 %. Dichos resultados indican que
los miembros de la familia Glomeraceae presentan ventajas en el uso de ese
tipo de propagulos (hifas intra y extraradicales) sobre las especies pertenecientes
a Acaulosporaceae y Gigasporaceae. Por lo tanto, se ha sugerido que la mayores
contribuciones de Glomeraceae halladas en sistemas de siembra directa podrian
ser explicadas, al menos en parte, por la falta de disrupcién de la red de hifas en
ese sistema y una diferente composicion del banco de propagulos en los suelos
que favorecen a especies pertenecientes a Glomus spp.

Fertilidad y Fertilizacion

En la agricultura argentina, el uso de fertilizantes se ha incrementado
notablemente en los Ultimos afios, aunque sigue siendo relativamente bajo
cuando se la compara con el de los paises europeos. Los productos mds
empleados son los que proveen nitrégeno (57%) y fésforo (36%) y se aplican
fundamentalmente en cultivos de trigo y maiz (Satorre 2005).

Es ampliamente conocido que en suelos pobres en nutrientes los valores de
colonizacién micorricica suelen ser altos (Vivekanandan, Fixen 1991; Hayman 1975).
Una de las hipdtesis mas aceptadas para explicar este hecho es la que sefiala que
las plantas invierten y transfieren mas C a los hongos micorricicos en los suelos
donde nutrientes, como el N o el P, son limitantes (Mosse, Phillips 1971).
Consecuentemente, cuando la disponibilidad de estos nutrientes aumenta, se
esperaran disminuciones en la abundancia de micorrizas relacionadas con la
particion de carbohidratos hacia otros destinos de las plantas que no son las raices
y subsiguientes limitaciones en el crecimiento del componente fungico de la
simbiosis, relacionadas con el menor suministro de C (Read 1991). Este
comportamiento ha sido denominado «autorregulacién de la colonizacién»
(Vierheilig et al. 2000; Vierheilig, Piché 2002; Vierheilig 2004a, b), debido a que
muestra similitud con la autorregulacion de la nodulacién en las interacciones
riozobios-leguminosas. El mecanismo de autorregulacién propone que una vez
gue la colonizacién llega a cierto nivel, se suprimen posteriores aumentos en este
parametro (Vierheilig, Piché 2002; Vierheilig 20044, b). Si bien los mecanismos de
autorregulacién no han sido completamente dilucidados, se cree que las
strigolactonas, un grupo de apocarotenoides exudados por las raices en la rizésfera,
cumplen un rol fundamental en esta regulacion actuando como factores de
ramificacion en las etapas de pre-simbiosis (Garcia Garrido et al. 2009).

Diversos estudios en condiciones controladas, con sustratos estériles,
elementos marcados, inhibidores de la nitrificacion, entre otros, han
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confirmado los efectos negativos del agregado de P o N sobre los porcentajes
de colonizacién y otros parametros relacionados con la actividad de las
micorrizas (Hawkins, George 2001), En ensayos a campo, los efectos de las
adiciones de fertilizantes suelen ser mas complejos, teniendo en cuenta que
las respuestas en el crecimiento y el rendimiento de los cultivos y en la eficiencia
de aplicacion y absorcién por la planta estan influenciadas por numerosas
variables, entre ellas la disponibilidad inicial del nutriente y de otros elementos
que puedan interactuar en el suelo y en la nutricién de las plantas, las dosis de
fertilizante aplicadas, las caracteristicas edafoclimaticas de la zona que
determinan el grado de mineralizacion de los nutrientes y sus pérdidas hacia
zonas que estan fuera del alcance de las raices, el tipo de labranza, las fuentes
de fertilizante utilizadas, su tecnologia de aplicacion, etc.

En la regidon pampeana argentina, la produccion agricola se encuentra
limitada por una deficiencia generalizada de P, por lo tanto la fertilizacién con
este nutriente constituye una practica comun (Echeverria, Garcia 1998). Es
ampliamente conocido que la formacién de micorrizas se reduce en suelos con
altas concentraciones de P (Jensen, Jakobsen 1980; Hicks, Loynachan 1987),
por lo tanto varios mecanismos han sido propuestos con el objeto de explicar la
modulacién de la colonizacién micorrizica por el P del suelo, entre ellos: i)
disminuciones en los exudados de la raiz (Kurle, Pfleger 1994) que afectan el
desarrollo de la simbiosis entre los cuales se limitan los exudados de
strigolactonas (Garcia Garrido et al. 2009) vy ii) efectos directos de altas
concentraciones de P sobre el desarrollo de hifas externas de Glomeromycota
(Miranda, Harris 1994). En Argentina, en ensayos a campo efectuados en la
localidad de Balcarce, se registraron reducciones en la colonizacion micorrizica
espontanea en cultivos de trigo en respuesta al agregado de fosforo, y se halld
que aplicacion de dosis crecientes de P en linea afectaron negativamente la
micorrizacion en mayor medida que la aplicacion de P al voleo en cultivos de
trigo tanto bajo labranza convencional (Covacevich et al. 2005) como en siembra
directa (Covacevich et al. 2008). Por otra parte, se encontré que la fuente de
fertilizante fosfatada influye notablemente en la reduccién de la colonizacién,
ya que la colonizacién micorricica de HFMA indigenas disminuyd con la aplicacion
de superfosfato soluble, mientras que cuando se utilizaba roca fosférica como
fertilizante la colonizacidn no se reducia (Covacevich et al. 2006).

El incremento en la utilizacion de fertilizantes nitrogenados en Argentina
estd relacionado con la adopcidn generalizada de la siembra directa, que
requiere de la adicién de N para sostener los rendimientos de los cultivos,
fundamentalmente de gramineas (Alvarez, Steinbach 2009). Diversos estudios
han hallado reducciones en la colonizaciéon micorrizica arbuscular con
aplicaciones de nitrégeno (Hayman 1970; Kruckelmann, 1975; Jensen, Jacobsen
1980; Land et al. 1993). Treseder (2004), utilizando la metodologia de meta-
analisis, comparo los efectos de la adicion de N y P sobre la colonizacién
micorrizica obtenidos en estudios a campo y hallé que las reducciones en la
colonizacidn relacionadas con la aplicacion de N son menos consistentes que
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las relacionadas con la fertilizacién con P. Numerosos factores pueden
explicar la variabilidad de los efectos del N en comparacion con los del P. Se
conoce que el nitrato es mas movil en el suelo que el fosfato, por lo tanto
cuando el N se encuentra en esta forma, la difusién o flujo masal suele
abastecer a las plantas de N en tasas adecuadas y entonces en esos casos la
inversion de la planta en la simbiosis micorricica puede reducirse. Por otra
parte, si bien existe abundante informacion que confirma que las asociaciones
micorricicas contribuyen a la captacion de N, es posible que éstas no sean
tan efectivas en facilitar la absorcion de N inorganico en comparacién con el
P inorganico (Mosse, Phillips 1971; Smith, Read 2008). Es importante
considerar que, ante la presencia de N en forma amoniacal, los resultados
suelen presentar diferencias. Chambers et al. (1980) sostienen que el ién
NH," tiene un efecto mas deletéreo sobre la colonizacién micorrizica que el
NO3. El mecanismo no es conocido completamente, pero Hawkins, George
(2001) afirman que el NH,* afecta el crecimiento de las hifas en forma directa.

En suelos de la regidon pampeana, en un ensayo a campo (Schalamuk et al.
2004) y en un bioensayo en macetas (Schalamuk et al. 2011) observaron que
la fertilizacion nitrogenada generd efectos negativos sobre los porcentajes de
colonizacidn, arbusculos y vesiculas en suelos provenientes de siembra directa.
Las reducciones en sistemas de labranza convencional fueron minimas,
atribuyéndose este hecho a los escasos valores de potencial indculo micorricico
en los sistemas laboreados. Por otra parte, la variabilidad de los efectos del
nitrégeno sobre la colonizacion mencionada por Treseder (2004) ha sido
también registrada en nuestro pais, teniendo en cuenta que en un mismo
ensayo, ante afios con condiciones hidricas muy diferentes, los niveles de
colonizacién se redujeron en menor medida en un afio que presentdé
precipitaciones excesivas que favorecieron las pérdidas de nitrégeno
(Schalamuk et al. 2003) que en otro afio en el que se registraron normales
para la zona (Schalamuk et al. 2004).

Barbecho quimico, malezas y herbicidas

El sistema de siembra directa, ampliamente difundido en Argentina, implica
la imposibilidad de controlar mecanicamente a las malezas, y por lo tanto se
requiere la realizacién de un barbecho quimico. Para el barbecho quimico se
utilizan herbicidas totales que afectan las malezas del lote. Cuando se utiliza
la labranza convencional, En otros sistemas agricolas se deja el suelo desnudo
y disturbado. En siembra directa se eliminan las malezas, que son hospedantes
de HFMA, pero el suelo no es disturbado fisicamente. La presencia o ausencia
de vegetacion impacta fuertemente en las comunidades de Glomeromycota,
debido fundamentalmente a sus caracteristicas de simbiontes obligados. Las
comunidades de malezas, a pesar de presentar diversas interacciones negativas
con los cultivos, son también capaces de actuar como hospedantes de
Glomeromycota. En efecto, existe evidencia que sugiere que la presencia de
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malezas hospedantes en agroecosistemas puede mantener comunidades
diversas de Glomeromycota, promover simbiosis efectivas con los cultivos y
asi compensar los efectos de la competencia (Feldman, Boyle 1998). Por lo
tanto, las malezas hospedantes pueden constituir un puente efectivo para los
HFMA entre distintas estaciones de cultivo (Gosling et al. 2006). En ese sentido,
Kabir, Koide (2000) compararon los efectos de la utilizacion de un cultivo de
cobertura de trigo y los relacionados con la presencia de Taraxacum officinale
previo a un cultivo de maiz, y encontraron que los lotes enmalezados con esta
especie generaban mayores porcentajes de colonizacion, absorcién de fésforo
y rendimiento en el maiz que los no enmalezados. En nuestro pais, la mayoria
de las especies que se presentan como malezas son hospedantes de
Glomeromycota, a excepcion de algunas pocas pertenecientes a las familias
Brassicaceae (Diplotaxis tenuifolia, Raphanus sativus, Brassica campestris,
Rapistrum rugosum), Chenopodiaceae (Chenopodium spp., Kochia scoparia),
Caryophyllaceae (Stellaria media) Amarantaceae (Amaranthus spp.) y
Polygonaceae (Polygonum convolvulus). Por lo tanto, teniendo en cuenta que
la mayoria de las especies de malezas son micotréficas, la utilizacion de
herbicidas puede afectar negativamente las comunidades de HFMA. De hecho,
Kurle, Pfleger (1994) hallaron un menor nimero de esporas en areas de
rotacién maiz-soja donde el manejo pasado habia reducido las poblaciones
de malezas, y parte de la disminucién en el nimero de esporas fue atribuida a
la reduccidon de malezas hospedantes causada por los herbicidas.

Ademas de la eliminacion de plantas hospedantes, los herbicidas pueden
tener efectos directos sobre las estructuras externas de los HFMA o indirectos
relacionados con cambios en la fisiologia del hospedante. Estos aspectos, junto
con otros como la diversidad de principios activos de herbicidas que se utilizan,
formulaciones, dosis y momentos de aplicacion, generan dificultades para
sefialar tendencias relacionadas con sus efectos sobre las asociaciones
micorricicas. Entre los distintos herbicidas que se utilizan en Argentina, el
glifosato es en la actualidad el mas difundido. Existen resultados dispares en
cuanto a sus efectos sobre la colonizacién micorrizica. Varios estudios han
hallado que el glifosato no afecta la colonizacién (Powell et al. 2009, Mujica
et al. 1999, dos Santos Malty et al. 2006, Savin et al. 2009), mientras que
otros sefialan que la reduce (Ronco et al. 2008) o la incrementa (Morandi
1989). En medio agarizado, también se han encontrado diferencias entre los
resultados de distintos estudios: mientras que dos Santos Malty et al. (2006)
hallaron que el glifosato redujo el porcentaje de germinacién de esporas y el
tamanio de los tubos germinativos, Giovannetti et al. (2006) encontraron que
este compuesto no afectd este parametro, incluso cuando se lo aplico a altas
dosis. Sin embargo, ambos trabajos citados registraron inhibiciones
relacionadas con el glifosato en el crecimiento de tubos germinativos. Por
otra parte, Ronco et al. (2008) no han hallado efectos negativos del glifosato
sobre la viabilidad de hifas de Glomus mosseae.

En cuanto a otros herbicidas, por ejemplo la atrazina, producto
ampliamente utilizado para control de latifoliadas en presiembra y

57



Santiago Schalamuk, Magdalena Druille, Marta N. Cabello

preemergencia en maiz, los estudios reportan que la aplicacion de este
compuesto no posee efecto sobre la simbiosis micorricica o incluso puede
favorecerla (Trappe et al. 1984). Los herbicidas del grupo de las amidas,
como el alaclor y acetoclor, que se encuentran muy difundidos para el control
de gramineas en presiembra y preemergencia en maiz, como también los
pertenecientes al grupo de los hormonales, como el 2.4D o MCPA, que son
utilizados para el control de malezas latifoliadas en trigo, pueden inducir a
reducciones significativas en la colonizacidn cuando se aplican dosis altas
(Trappe et al. 1984; Ocampo, Barea 1985). Sin embargo, no se han hallado
efectos negativos de herbicidas hormonales, como MCPA, sobre la germinacién
de esporas in vitro, inclusive a altas dosis (Giovannetti et al. 2006). Los estudios
relacionados con el efecto del herbicida diclofop metil, utilizado en trigo para
el control de gramineas anuales, no han mostrado concordancia. Mientras
que Rejon et al. (1997) hallé reducciones en el porcentaje de colonizacion
relacionadas con dosis muy bajas de diclofop metil, Ryan et al. (1994) no
encontré diferencias en este parametro utilizando este compuesto. Los efectos
sobre las asociaciones micorricicas de los herbicidas de contacto, como el
paraquat, el bromoxinil y el bentazon, presentan también resultados dispares.
Existen estudios que reportan reducciones en el porcentaje de colonizacion
relacionadas con aplicaciones de paraquat en dosis recomendadas a campo
(Abd-Alla et al. 2000), mientras que otros no encontraron efectos negativos
luego de la aplicacion del producto de contacto bentazon (Bethlenfalvay et al.
1996). En relacién al nimero de esporas, se registraron disminuciones luego
de la aplicacion de bromoxinil y paraquat (Abd-Alla et al. 2000).

Enfermedades y fungicidas

Las enfermedades de los cultivos y su control mediante la utilizacién de
agroquimicos pueden generar multiples efectos sobre las comunidades de
Glomeromycota. Gran diversidad de organismos patdgenos afectan las raices
de los cultivos, alteran el transporte, interfieren en los procesos fotosintéticos,
producen un uso anormal de carbohidratos, entre otros efectos. Por lo tanto,
reducciones en los niveles de enfermedad a través de la utilizacion de fungicidas
provocan cambios en la fisiologia de los hospedantes que impactan en su
capacidad para asociarse con HFMA, principalmente teniendo en cuenta que la
colonizacidn es dependiente del flujo de carbohidratos desde la raiz hacia el
componente fungico de la simbiosis (Wilson, Tommerup 1992). Entre los
plaguicidas que se utilizan para el control de adversidades bidticas, los fungicidas
son légicamente los que deberian presentar mayor efecto directo sobre los
hongos pertenecientes a Glomeromycota. Sin embargo, diversos estudios han
mostrado que los fungicidas pueden afectar a las asociaciones micorricicas de
manera negativa, neutral o incluso positiva (Samarbakhsh et al. 2009). Los
fungicidas incluyen una enorme variedad de compuestos que difieren en su
efecto sobre la fisiologia de los hospedantes, modo de accidn, espectro de
control, mecanismo de accidon, métodos de aplicacion y formulacion.
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Consecuentemente, es dificil de generalizar sobre un grupo de compuestos,
incluso sobre la aplicacion de un compuesto en particular. En lo que respecta
a la utilizacion de fungicida, es importante diferenciar fundamentalmente las
aplicaciones al follaje, las que se destinan al suelo, o la que realizan sobre las
semillas. En los cultivos extensivos de la regidon pampeana no es una practica
usual la aplicacién de fungicidas al suelo. Sin embargo los productos en los
denominados «curasemillas» toman contacto con ese medio. Del contacto con
el suelo cabria esperar, ademas de efectos sobre aspectos fisioldgicos y sanitarios
en la planta hospedante, efectos directos sobre las hifas externas y/o esporas,
gue impactaran tanto en la funcionalidad de las asociaciones para explorar los
recursos del suelo como también sobre el desarrollo de las fases presimbidticas
que posibilitan la colonizacién de las raices.

Entre los fungicidas clasicos que se utilizan como curasemillas se encuentra
el thiram, perteneciente al grupo de los dithiocarbamatos, de accién preventiva
y de contacto. Efectos inhibitorios sobre la colonizacion de las raices y la
produccién de esporas de dithiocarbamatos aplicados el suelo o como
curasemillas han sido ampliamente reportados en la literatura (Vijayalakshimi
1993; Sreenivasa, Bagyaraj 1989, Giovannetti et al. 2006, Hernandez-Dorrego,
Mestre Parés 2010).

Los triazoles constituyen un grupo mas moderno de fungicidas sistémicos.
Dentro de este grupo se encuentra el triadimenol, ampliamente utilizado como
curasemillas en trigo. Los triazoles, como el triadimenol, actian como
inhibidores de la biosintesis de ergosterol, un importante componente de las
membranas fungicas. Las cantidades relativas de ergosterol en los
Glomeromycota son escasas en comparacidén con otros grupos de hongos,
por lo tanto su efecto negativo sobre la micorrizacion es generalmente bajo o
nulo (Schmitz et al. 1992, Frey et al. 1994). El metalaxyl es un principio activo
sistémico ampliamente utilizado en curasemillas para soja. Se ha hallado que
aplicaciones de metalaxyl incrementaron la colonizaciéon micorricica y el
crecimiento de las plantas (Groth, Martinson 1983, Sukarno et al. 1996). Este
fungicida es especifico en su control de fitopatégenos oomycetes, y no posee
efectos sobre otros grupos de hongos. Por lo tanto, se ha sugerido que su
efecto favorable para la colonizacién micorricica es basicamente indirecto, a
través de reducciones en las poblaciones de organismos antagdnicos a los
HFMA (Hetrick Wilson 1991) e incrementos en la disponibilidad de azucares
solubles en los hospedantes. Sin embargo, Giovannetti et al. (2006)
documentaron efectos directos de este fungicida, ya que la aplicacion de
metalaxyl estimuld la germinacién de esporas de Glomeromycota y el
crecimiento hifal en la fase presimbidtica in vitro. Si bien estos estudios
muestran tendencias interesantes, las condiciones de los medios de cultivos
estériles son marcadamente diferentes a las que ocurren en suelos con raices
de plantas, a causa de una gran cantidad de factores, entre ellos la absorcidon
de fungicidas por el suelo. Por otra parte, el fungicida fludioxonil, que es
aplicado en curasemillas para soja en combinacidon con metalaxyl, parece
promover la colonizacion a través la reduccion de patdgenos agresivos como
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Rhizoctonia spp., organismos que son controlados por este fungicida (Murillo-
Williams, Pedersen 2008).

Dentro de los fungicidas que se utilizan en aplicaciones foliares, tienen
actualmente gran importancia los pertenecientes a los grupos de los triazoles
y las estrubirulinas. Los triazoles y otros inhibidores de la biosintesis del
ergosterol constituyen un grupo de fungicidas que ha adquirido gran difusién
en los cultivos de grano debido a su eficacia frente a patégenos foliares, y su
efecto sistémico y persistente dentro de la planta. A pesar de su mecanismo
de accién, a menudo se han encontrado efectos negativos de fungicidas
triazoles a altas dosis o en aplicaciones repetidas (West et al. 1993; Kling,
Jakobsen 1997; Schweiger, Jakobsen 1998). Sin embargo, en Argentina se ha
hallado que la aplicacion de triazoles a un cultivo de trigo no afectd
negativamente los porcentajes de colonizacion micorricica (Schalamuk et al.
inédito). En la evaluaciéon de los efectos de los fungicidas foliares sobre los
HFMA deberia tenerse en cuenta no sdlo el efecto del compuesto per se, sino
también la reduccion en las enfermedades que genera, incrementando el area
foliar verde y aumentando el suministro de fotoasimilados hacia las raices.
Otro grupo de fungicidas que estd difundiendose rapidamente en la regién
agricola argentina es el de las estrobilurinas, de accién translaminar o
mesostémica. Los fungicidas de este grupo poseen un amplio espectro de
accion al inhibir la respiracion mitocondrial. Diedhiou et al. (2004) hallaron
que las strobilurinas, a pesar de su amplio espectro, no afectan negativamente
la micorrizacién de los cultivos cuando se aplican para el control de patégenos
foliares a las dosis recomendadas. Schalamuk et al. (inédito), hallaron
resultados similares en cultivos de trigo. Teniendo en cuenta que los fungicidas
de este grupo se aplican en pulverizacion foliar y no son completamente
sistémicos, es cuestionable que las aplicaciones de este grupo presenten algin
efecto detrimental sobre los HFMA. Dentro de los fungicidas clasicos, que se
reemplazan paulatinamente por los mas modernos, se encuentran los
pertenecientes al grupo de los benzimidazoles, como los fungicidas sistémicos
benomyl y carbendazim. Los benzimidazoles son eficaces en el control de
numerosas enfermedades causadas por una amplia variedad de hongos. El
benomyl y otros benzimidazoles se descomponen a metil benzimidazol
carbamato (carbendazim), y este Ultimo compuesto interfiere en la division
de los nucleos de los hongos sensibles. El efecto deletereo del benomyl y su
producto de descomposicion, carbendazim, sobre los HFMA es ampliamente
conocido; se sabe que se une especificamente a las beta-tubulinas, inhibiendo
la funcién de las tubulinas, que son cruciales para el crecimiento fungico
(Boatman et al. 1978; Hale, Sanders 1982; Thingstrup, Rosendahl 1994;
Schweiger, Jakobsen 1998; Kjgller, Rosendahl 2000). Venedikian et al. (1999)
observaron que la colonizacion puede resultar menos inhibida por aplicaciones
de carbendazim que la germinacién de las esporas y el crecimiento de hifas en
medio agarizado. Esto sugiere que las distintas fases de crecimiento de estos
hongos pueden tolerar diferentes concentraciones de fungicidas (Dodds,
Jeffries 1989; Ocampo 1993; Schreiner, Bethlenfalvay 1997).
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En cuanto al efecto de la aplicacién de fungicidas sobre la diversidad de
Glomeromycota, la informacion sobre este tema es escasa, aunque se reconoce
que existen diferencias en la sensibilidad a distintos grupos de fungicidas entre
taxas o aislamientos de Glomeromycota (Dodd, Jeffries 1989; Schreiner,
Bethlenfalvay 1996).

Insecticidas

Al igual que lo ocurrido con otros pesticidas, el efecto de los insecticidas
sobre los HFMA varia en funcién del principio activo, las dosis utilizadas y las
especies involucradas en la simbiosis.

Menendez et al. (1999) estudiaron el efecto de dimetoato, un insecticida
organofosforado de accidn sistémica, sobre el porcentaje de colonizacién
radical en soja. Estos autores hallaron que la colonizacidn no se vio afectada
en ninguna de las dosis utilizadas, cuando la planta crecié en un suelo inoculado
con Glomus mosseae. Sin embargo, al utilizar la comunidad nativa de HFMA el
porcentaje de colonizacion radical se redujo al aplicarse la dosis recomendada
a campo. Con respecto al porcentaje de germinacion de las esporas, el
dimetoato disminuyd este porcentaje en Racocetra castaneae en dosis de 5
ml/L, lo aumentd en Gigaspora roseae en la dosis de 0,5 ml/Ly no lo afecté en
G. mosseae. Menendez et al. (1999) atribuyen esta respuesta diferencial a
que algunos acidos orgénicos y azlcares inhiben la germinacion de esporas
de algunas especies pero estimula el crecimiento hifal de otras.

La mayor tolerancia de G. mosseae a la aplicacién de un insecticida
organofosforado coincide con los resultados de Burpee, Cole (1978). Pavarthi
et al. (1985) encontraron efectos negativos sobre esta especie fungica al aplicar
un insecticida organoclorado (Endosulfan) sobre la misma leguminosa. El uso
de Carbaryl, correspondiente al grupo de los carbamatos, no afecté a la
colonizacidn por G. mosseae. Martinez et al. (1998) demostré que la aplicacion
de triflumurdn, un insecticida del grupo de las benzoilfenilureas, tuvo un efecto
nulo en la germinacién de esporas de G. mosseae, R. castanea y Gigaspora
rosea en las dos dosis evaluadas. Con respecto al porcentaje de colonizacién
radical, estos autores encontraron una disminucion de este parametro con
suelo no tindalizado, ya sea que estuvieran o no inoculadas con G. mosseae.
Sin embargo, en suelo tindalizado e inoculado con G. mosseae, no se observd
ningun efecto del Triflumurdn sobre la micorrizacién, en ninguna de las
concentraciones ensayadas.

Conclusion

Bajo condiciones naturales la mayoria de los cultivos agrondmicos estan
colonizados con hongos micorricico-arbusculares. Sin embargo es dificil
demostrar sus funciones a campo. Las practicas agrondmicas implican cambios
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complejos en los cuales no se conoce en que medida afectan las poblaciones
de HFMA vy su simbiosis. Son necesarios mas estudios a campo para evaluar
su efecto sobre la composicion cuali-cuantitativa de HFMA en los diferentes
agrosistemas. Comprender los diferentes factores que influencian la biologia
de las poblaciones de Glomeromycota es esencial para cualquier intento de
conservacion del ambiente, usos biotecnolégicos o agricultura sustentable.
Para ello: i) es necesario conocer las especies fungicas nativas del sitio
especifico a cultivar; ii) establecer métodos rapidos y precisos para evaluar la
densidad de propagulos del area y la efectividad de las poblaciones de HFMA
nativas; iii) disefiar modelos que predigan el efecto de las practicas
agrondmicas a implementar sobre las poblaciones de HFMA nativas.
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