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INTRODUCAO

“Plantas ndo tém raizes, elas tém micorrizas”. Essa sentenca foi proferida décadas
atras por J.L. Harley com o intuito de alertar ecologistas e biélogos para o fato de que, em
condi¢des naturais, a maioria das espécies de plantas se encontra associada a
determinados fungos de solo numa simbiose mutualistica do tipo micorrizico, do grego
mico [fungo] e riza [raiz]. Indo além das relagdes funcionais que se estabelecem entre
plantas e esses fungos, van der Heijden et al. (1998a,b) enfatizaram que “associagdes
micorrizicas devem sempre ser consideradas quando se busca entender a ecologia e
evolucao de plantas, suas comunidades e ecossistemas”. Essa consideragdo estd baseada
em experimentos que demonstram o papel dessa simbiose no resultado da competicao e
sucessdo de plantas, bem como na hipétese de que a evolugdo de plantas terrestres tem
sido dependente da presenca dessa simbiose (van der Heijden et al., 1998a,b; Kiers et al.,
2000; Klironomos et al., 2000; Cairney, 2000; Brundrett, 2002; Allen et al., 2003).

Atualmente, sao reconhecidos seis tipos diferentes de associagdes micorrizicas, sendo
algumas delas muito especificas, encontradas em apenas algumas familias de plantas
terrestres (Arbuscular-, Arbutéide-, Ericéide-, Ecto-, Monotropdide- e Orquidoéide). Para
detalhes sobre esses tipos, ver Siqueira (1996). Neste capitulo serdo enfatizadas as
micorrizas arbusculares, em particular devido a seu carater ubiquo, seu papel vital para
a sustentabilidade da agricultura em regides tropicais e seu potencial biotecnolégico,
com impacto na estrutura de comunidades vegetais e no dreno de C atmosférico.

O caréater cosmopolita dessa simbiose advém de levantamentos que indicam que
80 % das familias de plantas sdo formadas por espécies que formam micorrizas
arbusculares (MA). Ela é encontrada em todas as latitudes e em quase todos os
ecossistemas terrestres (Siqueira & Franco, 1988). A simbiose micorrizica arbuscular é a
mais ancestral dentre todos os tipos de micorrizas conhecidas. Evidéncias fésseis indicam
que as primeiras plantas terrestres j4 estavam colonizadas por fungos que apresentavam
estruturas miceliais e esporos similares aos dos atuais fungos arbusculares (FMA)
(Redecker et al., 2000b). Atualmente, a maioria das angiospermas e muitas gimnospermas
pteridoéfitas e bridfitas formam associagdo com FMA (Smith & Read, 1997). Além disso, é
provével que eles sejam os fungos de solo mais abundantes na maioria dos ecossistemas
tropicais, principalmente nos sistemas agricolas, onde eles podem representar quase
50 % da biomassa microbiana (Olsson et al., 1999). Devido a essa ubiquiidade, essa
simbiose tem sido considerada a mais importante de todas as que envolvem plantas.
Essa associacdo é simbidtica, pelo fato de os organismos co-existirem em um mesmo
ambiente fisico, raiz e solo, e mutualistica, porque, em geral, ambos os simbiontes se
beneficiam da associacdo. Ela é considerada como mutualista nutricional, em que a
planta supre o fungo com energia para crescimento e manutencdo via produtos
fotossintéticos, enquanto o fungo prové a planta com nutrientes e 4gua. Nesse sentido,
essa simbiose amplia a capacidade de absorcao de nutrientes por parte do simbionte
autotroéfico e, conseqiientemente, a sua competitividade interespecifica e produtividade.

A sustentabilidade da producado agricola esta ligada aos efeitos benéficos das
micorrizas sobre a nutricdo de plantas, principalmente com relagdo a absorgao de P, que
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€ um recurso natural ndo-renovavel. Véarias espécies de plantas respondem positivamente
ainoculacao com fungos MA, entre elas café, soja, milho, batata-doce, mandioca, cana-
de-acucar, além de véarias esséncias florestais e frutiferas brasileiras. A contribuicao dos
fungos MA para a nutricao fosfatada de plantas estd amplamente aceita e documentada
na literatura nacional e internacional. No entanto, os servigos prestados pelo fungo vao
muito além da nutricao de plantas individualizadas, pois eles também contribuem para
a estruturacdo de comunidades vegetais. O micélio de fungos MA freqiientemente
interconecta o sistema radicular de plantas vizinhas da mesma espécie ou de espécies
distintas. Nesse sentido, a maioria das plantas esté interligada por uma rede de hifas
micorrizicas comum, durante alguma fase do seu ciclo de vida (Newman, 1988). As
conseqiiéncias dessa trama micelial para a competigdo interespecifica em comunidades
vegetais sugerem que ela seja elemento importante na definicdo da sucessado vegetal,
conforme ainda sera discutido.

Como decorréncia dessa imensa quantidade de hifas produzidas por FMA, existe
significante impacto sobre a estruturacdo e estabilidade de agregados em solos (Jastrow
et al.,, 1998). Essa funcdo é importante, porque a estruturagao do solo modifica a
capacidade de mobilizagdo de nutrientes, o contetido de dgua, a penetracdo de raizes e o
potencial erosivo dos solos. Fungos MA conferem também incrementos a resisténcia de
plantas diante do ataque patogénico (Hwang et al., 1992), a tolerancia ao estresse hidrico,
a eficiéncia fotossintética (Brown & Bethlenfalvay, 1987) e ao intemperismo de minerais
(van Breemen et al., 2000). Como conseqiiéncia, existem evidéncias de que FMAs
colaboram no aumento do dreno de C da atmosfera, variavel importante e pouco estudada
diante dos processos de mudangas climaticas (Leake et al., 2004). Essas caracteristicas
fazem com que a simbiose micorrizica arbuscular tenha potencial biotecnolégico e
ecolégico imenso ainda a ser explorado.

Neste capitulo serdo discutidas essas associagdes em um contexto mais abrangente,
que ultrapassa seus impactos sobre a nutricao mineral de plantas, uma vez que, por mais
importante que eles sejam, aspectos relevantes estdo por ser desvendados. Consideracoes
basicas sdo também abordadas, de forma que possibilitem a leitura por um publico mais
amplo.

EVOLUCAO E CARACTERIZACAO

Fungos MA, sem excecdo, sao simbiontes obrigatdrios; eles dependem da simbiose
com plantas compativeis para sua multiplicagdo. Além disso, ndo existem evidéncias
comprovadas que indiquem que esses fungos se reproduzam sexualmente. Até
recentemente, sugeria-se que estes fungos vinham se multiplicando clonalmente, de forma
puramente assexuada, por centenas de milhdes de anos (Rosendahl et al., 1997; Sanders,
2002). No entanto, sabe-se que organismos que se multiplicam clonalmente por longos
periodos de tempo tendem rapidamente a extingao devido a acumulacao de mutagdes
deletérias originadas durante o crescimento somaético e a incapacidade de elimina-las e
de gerar variabilidade genética, caracteristicas fundamentais para a adaptacdo a
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mudancas do ambiente. Recentemente, evidéncias de recombina¢do em fungos MA tém
sido observadas pela analise de seqtiéncias de DNA, indicando que esses fungos
desenvolveram mecanismos de evolugao que ainda necessitam de elucidagdo (ver
caracterizagao molecular).

Quanto a origem dessa simbiose, sabe-se, pelo estudo de fdsseis, que o surgimento
das plantas na superficie terrestre ocorreu entre 460 e 500 milhdes de anos (Figura 1),
enquanto a divisao Glomeromycota (que contém todos os fungos MA) ja era encontrada
héa 600 milhdes de anos. A simbiose com plantas superiores ja estd perfeitamente
registrada em foésseis do Ordoviciano (Redecker et al., 2000a) (ha 450 milhdes de anos).
Especula-se, portanto, que esses fungos foram fundamentais para a conquista de
ambientes terrestres pelas plantas (Simon et al., 1993b; Simon, 1996) . A presenca de MA
em plantas primitivas (entendidas como plantas nao-vasculares) sugere a possibilidade
de essa associacdo ter evoluido de ambientes aquaticos, uma vez que as primeiras plantas
terrestres encontraram um ambiente inéspito para seu desenvolvimento, ressecado e
infértil (Pirozynski & Malloch, 1975). Além disso, suas raizes eram desprovidas de
pélos radiculares ou ramificacdes. Eram estruturas similares a rizéides, sem tecidos
vasculares, semelhantes aos encontrados em briéfitas e hepaticas (Malloch et al., 1980;
Raven & Edwards, 2001). Assim, como essas plantas poderiam absorver nutrientes
(principalmente P) e evoluir de ambientes onde esses elementos eram mobilizados
facilmente (aquaticos), sem o auxilio da simbiose? Portanto, apesar de a origem da
associagdo ser ainda matéria em debate, ndo se discute o papel central dessa relacao
mutualista na ecologia e evolugdo de espécies vegetais.

Outra hipétese aceita para o surgimento da simbiose micorrizica vem da relagao
mutualistica observada entre fungos e cianobactérias. A endossimbiose formada entre o
fungo Geosiphon pyriformis e cianobactérias tem sido apontada como uma das possiveis
origens da simbiose micorrizica, principalmente porque este fungo apresenta morfologia,
estrutura e fungao préximas as dos fungos MA, inclusive quanto ao fornecimento de P e
ao papel regulador deste elemento sobre a simbiose. Ademais, a filogenia molecular

'_,_-‘,‘-,ﬂ . - S

Figura 1. Féssil de fungo micorrizico, indicando suas vesiculas, associado simbioticamente a
Aglaophyton, Rhynia e Nothia, plantas vasculares. As vesiculas provavelmente se
desenvolviam em esporangias.

Fonte: da pagina: http://www.xs4all.nl/~steurh/engrhyn/eglomit2.html.
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confirma a relacdo evolutiva entre esses simbiontes (Schiifiler et al., 2001). Infelizmente,
ndo sdo conhecidas evidéncias fosseis dessa relagdo, e os tGnicos representantes
conhecidos dessa simbiose foram encontrados em poucas localidades na Europa (Austria
e Alemanha). Atualmente, G. pyriformis é o tinico fungo conhecido capaz de formar
simbiose com cianobactérias. Essas observagoes, portanto, permitem expandir o interesse
da simbiose micorrizica para além das plantas vasculares e bridfitas (SchiifSler et al., 1996).

A relacdao micorrizica é expressao de um evento mutuamente benéfico: plantas
suprem o fungo com compostos com C (fixado via processos fotossintéticos pelo simbionte
autotréfico), enquanto fungos provém as plantas de nutrientes (Moreira & Siqueira, 2002).
A simbiose é possivel gracas ao fato de o fungo produzir hifas intra e extra-radiculares
capazes de absorver elementos minerais do solo e transferi-los ao ambiente radicular, onde
sdo absorvidos. No espaco intra-radicular, a troca bidirecional ocorre principalmente
em uma estrutura presente no cértex radicular, similar a um haustério excessivamente
ramificado, os arbasculos. Arbtsculos sdo estruturas formadas pela interagao de hifas
de fungos MA e a plasmalema de algumas células do cértex. Estas estruturas sao
consideradas “chave” para o desenvolvimento da simbiose micorrizica e sua formacao
depende da completa interagdo genética e funcional entre combinacdes fungo-planta
(Harrison, 1999). Apo6s penetrar a parede celular, a hifa se torna extremamente fina, com
didmetro menor que 1 um, que se ramifica profusamente, formando uma matriz de troca com
a plasmalema da célula vegetal sem, entretanto, ultrapasséa-la. Como conseqtiéncia, aumenta-
se macicamente a superficie de contato entre as membranas dos simbiontes, permitindo
eficiente troca de sinais, nutrientes e compostos organicos entre a planta e o fungo.

Hifas extra-radiculares, por sua vez, sdo mais eficientes que raizes na captura de
nutrientes, por serem estruturas extremamente longas e finas (Figura 2). Em associac¢oes
arbusculares, hifas podem se estender a varios dm da superficie da raiz (comparado aos
1-2 mm de extensao média das radicelas). Por serem finas, com cerca de 2 um de didmetro,
hifas arbusculares podem explorar volumes do solo inatingiveis por estruturas radiculares
(pélos radiculares apresentam valores de 10-20 pm de didmetro e raizes laterais de
100-500 um). Portanto, hifas sdo capazes de absorver os elementos minerais, como uma
raiz, mas de maneira mais eficiente (Figura 3).

Figura 2. Fotografia e diagrama de hifas extra-radiculares penetrando em raiz de trevo. Note
a dimensao da hifa em relagdo ao pélo radicular. Barra 1 mm.

NuTrRICAO MINERAL DE PLANTAS
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Figura 3. Cultura em placa de Petri de Lunularia cruciata (L.) Lindb. em simbiose com Glomus
proliferum Dalpé & Declerck. Vista inferior do talo da hepatica, mostrando extensa
proliferacdo de hifas e esporos (ver detalhe no canto superior esquerdo). Barras 50 pm.

Fonte: Fotografia de Fonseca & Berbara, nao publicada.

Quanto aos mecanismos de absorcao e mobilizagdo de nutrientes, da mesma forma,
FMAs sdo ainda mais eficientes que raizes. Quando se adiciona **P em meio contendo
fungos micorrizicos, percebe-se que todo Pi é em geral absorvido por hifas (Nielsen et al.,
2002). O transporte para as raizes, entretanto, ndo é total, pelo fato de o movimento
bidirecional observado em hifas permitir seu deslocamento para drenos do préprio fungo.
Neste estudo, a maior quantidade de Pi transportada a raiz correlacionou-se ndao com o
comprimento da hifa, mas com o seu namero total (Bago et al., 2000).

Como FMAs dependem do hospedeiro para sua prépria existéncia, ndo ha divida da
importancia central da simbiose para fungos micorrizicos. A condicdo de simbionte obriga-
torio advém do fato de que, ao longo de sua evolugao, esses organismos perderam sua capa-
cidade de fixar C, passando a depender exclusivamente do hospedeiro autotréfico como fonte
de compostos organicos (Gadkar et al., 2001). No caso das plantas, no entanto, existe uma
faixa grande de resposta a simbiose. Espécies vegetais tém sido classificadas quanto a depen-
déncia micorrizica em facultativas, obrigatdrias ou nao-micorrizicas (Smith & Read, 1997).

O carater facultativo pode ser observado em condi¢des de solo com alta
disponibilidade de nutrientes, em que plantas ndo necessitam de FMA. Nessas condigdes,
a simbiose é inibida por meio de mecanismos genéticos controlados pela planta (Lambais
& Mehdy, 1998; Lambais, 2000; Lambais et al., 2003). Neste caso, o hospedeiro perde C
para o micobionte de maneira desnecesséria. Como exemplo, pode-se mencionar Brachiaria
decumbens, a qual é adaptada a solos com baixos teores de nutrientes disponiveis. Esta
espécie tem um sistema radicular bem desenvolvido; contudo, nao é suficiente o bastante
para absorver Pi em condicoes de baixa disponibilidade, comuns em solos brasileiros
(Figura 4). Espécies facultativas usualmente se beneficiam da simbiose apenas em
situagdes nas quais a fertilidade é baixa. Elas, em geral, apresentam um sistema radicular
bem desenvolvido e alta taxa de crescimento, caso tipico de gramineas.
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Figura 4. Resposta de uma espécie micorrizica facultativa - a graminea forrageira Brachiaria
decumbens - a inoculagdao com Glomus clarum CNPAB5 em solo sem adigado de fertilizante
fosfatado. Vasos da esquerda estdo inoculados, e os da direita, ndo inoculados.

Fonte: Francisco A. Souza, nao publicado.

Outras espécies vegetais desenvolvem, obrigatoriamente, simbiose com MA para
poderem completar seu ciclo (Amijee et al., 1993; Peng et al., 1993; Johnson et al., 1997).
Plantas micorrizicas obrigatdrias ndo crescem na auséncia de fungos MA em solos com
teores freqiientes de disponibilidade de nutrientes. Como exemplo, tem-se a leguminosa
arborea nativa da regido amazonica, taxi-dos-campos (Sclerolobium paniculatum) (Figura 5).
Essa caracteristica é encontrada, com freqiiéncia, em espécies nativas de solos de baixa
fertilidade natural, como em boa parte dos solos brasileiros (Siqueira & Saggin-Junior,
2001). Nestes solos, demonstrou-se que intimeras espécies vegetais sdo incapazes de

absorver P na auséncia da MA, como mandioca e batata-doce (Sieverding, 1991; Paula et
al., 1992).

Plantas que nao desenvolvem MA apresentam sistema radicular bem desenvolvido,
com muitas raizes finas e pélos radiculares. Apesar disso, sdo plantas ruderais que se
desenvolvem, em geral, em solos com altos teores de nutrientes disponiveis, apresentando
baixa competitividade em solos pobres em P. A colonizagdo nessas plantas é inibida
devido a incompatibilidade genética, que impede o fungo de ultrapassar as primeiras
camadas radiculares. Hifas chegam a produzir haustérios para ultrapassar a epiderme,
o que ndo conseguem (Allen et al., 1989). Provavelmente, existem dificuldades estruturais,
ou defesas quimicas, que impedem a colonizagdo, uma vez que o fungo consegue produzir
haustérios. Como exemplo, podem-se mencionar as familias Juncaceae, Caryophyllaceae
e Brassicaceae.

E importante mencionar que a dependéncia micorrizica de uma planta varia com a
espécie de fungo inoculada; para uma mesma planta, a resposta pode variar desde
levemente negativa até altamente positiva (Sieverding, 1991). Assim, por parte do
simbionte autotréfico, existem excegdes quanto ao mutualismo da simbiose. Portanto,
stricto sensu, micorrizas sdo associagdes simbidticas, porém nem todas mutualistas. A
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Figura 5. Resposta de uma espécie micorrizica obrigatéria - a leguminosa arbérea taxi-dos-campos
(Sclerolobium paniculatum) - a inoculagdo com o fungo Glomus clarum CNPAB5 em diferentes
doses de adubagdo com P (mg dm?). No painel superior, plantas ndo-inoculadas, e no
inferior, plantas inoculadas. Esta leguminosa apenas se desenvolve na auséncia de fungos MA
quando a disponibilidade de P ¢é alta, o que ndo ocorre naturalmente nos solos da regiao
amazonica.

Fonte: Teles, Souza e Faria, nao publicado.

dindmica entre mutualismo e parasitismo na simbiose micorrizica, por sinal, tem sido
apontada como um dos mecanismos que facilitam a coexisténcia de plantas e a
diversidade floristica em ecossistemas naturais (van der Heijden et al., 1998a,b; van der
Heijden & Kuyper, 2003). Como resultado desses multiplos niveis de dependéncia da
planta ao fungo micorrizico, a associagdo acaba por influenciar a estrutura da paisagem,
sendo um dos componentes definidores da diversidade de espécies vegetais e da
produtividade primaria. Inversamente, plantas influenciam a diversidade e abundancia
da comunidade FMA. Modificacdes ambientais, como na fertilidade, em especial na
oferta de N, também alteram a estrutura da comunidade de fungos micorrizicos (e
plantas), induzindo a predominéncia de espécies cujos esporos apresentam pequenas
dimensodes, como os Glomus, assim como a reducgado da abundancia e riqueza de espécies.
Dessa forma, a estrutura da comunidade FMA é um importante indicador da qualidade
ambiental, bem como de alteracdes climaticas, como as causadas por precipitagoes dcidas
e ricas em Oxidos de N (Jeffries & Barea 2001; Corkidi et al., 2002). Esse tema sera
novamente abordado no item Fungos MA como Determinantes da Diversidade de Plantas.
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CARACTERISTICAS GENETICAS E MORFOLOGICAS

Aspectos Genéticos

Como ja mencionado, FMAs s6 completam seu ciclo de vida quando associados a
plantas compativeis. Essa caracteristica é esperada em simbioses altamente evoluidas.
Provavelmente esses fungos seguem um ciclo reprodutivo assexual (Rosendahl & Taylor,
1997), formando esporos grandes, em relagdo a outros grupos de fungos, variando de 22
a1.050 pm em diametro (Perez & Schenck, 1990). Os esporos sao multinucleados e podem
apresentar centenas a milhares de niicleos. Evidéncias moleculares indicam que o fungo
é hapléide, havendo controvérsias sobre o seu cardter homo ou heterocariético (Hijri &
Sanders, 2004; Pawlowska & Taylor, 2004; Hijri & Sanders, 2005). Ambas as situagdes
podem ser esperadas se o fungo seguir um ciclo parassexual de recombinacao.

O ciclo parassexual é caracterizado pela ocorréncia de anastomose seguida de troca
de ntcleos entre fungos geneticamente distintos, mas que apresentem compatibilidade
vegetativa. Esse processo resulta em um micélio contendo ntcleos geneticamente distintos
(heterocariético). No entanto, a heterocariose é uma condigdo instdvel em que, em geral,
ndcleos diferentes se fundem, formando um ntcleo dipléide, o qual, para retornar a
condicdo hapléide, deve sofrer perdas cromossomais (Schardl & Craven, 2003).
Recentemente, evidéncias da ocorréncia de recombinacdo parassexual em fungos do
género Gigaspora foram encontradas (Souza et al., 2005a). Além disso, outros estudos de
recombinacao ja tinham sido relatados (Pawlowska & Taylor, 2004), indicando que estes
fungos, apesar de se multiplicarem clonalmente, desenvolveram mecanismos de
recombinagdo que operam durante o crescimento somético. A elucidacdo desses
mecanismos é de fundamental importancia para que se possa compreender processos de
evolugdo, especiacdo e adaptacao desses fungos.

Recentemente, foram caracterizados o tamanho, a complexidade e a ploidia do
genoma de trés espécies de fungos MA: Glomus intraradices, Glomus etunicatum e Scutellospora
castanea (Hijri & Sanders, 2004, 2005). Todas as espécies estudadas apresentaram condigao
hapléide e o tamanho aproximado do genoma foi, respectivamente, de 17, 37 e 795 Mbases
(Mb). A grande diferenca entre o tamanho do genoma das espécies de Glomus e o de
Scutellospora castanea se deve a uma grande quantidade de seqiiéncias repetidas: 58 % do
genoma, em contraste com 1,6 % em G. intraradices. O genoma do fungo G. intraradices
estd sendo seqiienciado; resultados preliminares indicam que o fungo apresenta aproxima-
damente 30 % de contetido de guaninas e citosinas (GC) e presenca de pequenos “introns”
entre genes (Shachar-Hill - comunicagdo pessoal).

Morfotipos

O micélio dos fungos micorrizicos é dimoérfico e ndo-septado, ou coenocitico (Perez
& Schenck, 1990). Os septos indicam que o micélio esta senescente. Apesar de cerca de
80 % das plantas superiores formarem simbiose com MA, as associagdes se distinguem
morfologicamente em apenas dois tipos: o Paris e o Arum. Estes termos advém do fato de
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o primeiro grupo ter sido reconhecido ha cerca de 100 anos na espécie vegetal Paris quadrifolia,
e o segundo, em Arum maculatum (Dickson, 2004). No tipo Arum, as hifas crescem
intercelularmente, de maneira linear e longitudinal ao longo do espago cortical, formando
estruturas finas e muito ramificadas nas células - os arbtsculos (Figura 6). No tipo
Paris, hifas mais grossas enovelam-se intracelularmente, desenvolvendo hifas
arbusculares (Figura 7). As estruturas arbusculares sdo similares para ambos os
morfotipos, enquanto, funcionalmente, sugere-se que em hifas enoveladas também possa
ocorrer deslocamento de fosfato para o hospedeiro. Ao que parece, essas estruturas sao
definidas pela planta (Gerdeman, 1965; Bedini et al., 2000; Ahulu et al., 2005; van Aarle
etal., 2005), apesar de Cavagnaro et al. (2001) terem observado na mesma espécie vegetal,
colonizada por seis diferentes espécies de FMA, arbusculos tanto do tipo Arum como
Paris.

Figura 6. Colonizacao tipo Arum: hifas se desenvolvem intercelularmente, de maneira linear e
longitudinal ao longo do espaco cortical, formando estruturas finas e muito ramificadas
nas células - os arbtusculos.

Fonte: Fotografia gentilmente cedida pelo Dr. Larry R. Peterson, University of Guelph, Canada.

Figura 7. Colonizacao micorrizica tipo Paris: hifas mais grossas enovelam-se intracelularmente.
Fonte: Fotografia gentilmente cedida pelo Dr. Larry R. Peterson, University of Guelph, Canada.
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Diversos levantamentos tém registrado que espécies anuais e a maioria das perenes
apresentam morfotipo Arum, como no extenso levantamento realizado por Santos et al.
(2000) com monocotiledoneas da Regiao Nordeste do Brasil. Sugere-se, portanto, que
este tipo esteja mais presente em espécies vegetais de rapido crescimento, pelo fato de
essas plantas apresentarem taxas de crescimento e de colonizagdo micorrizicas mais
altas (Brundrett & Kendrick, 1990). Assim, FMAs seriam capazes de acompanhar o
crescimento das raizes com elevado custo energético. Plantas com taxa de crescimento
menor apresentariam a predominédncia do morfotipo Paris, apesar de Breuninger et al.
(2000) terem encontrado em Araucaria angustifolia o morfotipo Arum. Existem espécies
intermediarias, que apresentam os dois tipos, conforme relatado em Anandenantera
peregrina, o angico-do-cerrado (Gross et al., 2004). O mais provavel é que ocorra um
continuum nas estruturas fangicas de Arum para Paris em uma mesma planta (Dickson,
2004). Como pouco se conhece sobre os aspectos funcionais envolvidos em ambos os
tipos, sugere-se que em estudos de identificagdo da colonizagao tente-se, para futuras
referéncias, determinar o morfotipo do fungo e ndo apenas a presenca ou auséncia da
simbiose, ao longo dos estadios sucessionais do hospedeiro (Figura 8).

Hifas Extra-Radiculares

O comprimento de hifas extra-radiculares é expresso por unidade de massa ou
volume do solo, ou ainda por unidade de comprimento de raiz colonizada. A extensaoe
o impacto das FMAs sobre o volume do solo variam, principalmente, com as
caracteristicas radiculares e de textura do solo; raizes mais finas tendem a induzir
maiores comprimentos de hifa (Figura 6). Por exemplo, em raizes de Lolium perene
(monocotileddnea com raizes fibrosas e niveis elevados de colonizacdo micorrizica),

10
8 X ‘
%) '\%\e(\ )
g g o S
S S N Tipo:
£ :7  EEC N e
3 2 \)c',\'\b\\ | B Arum
e) g 0’65\ |
= © 1 .z
> g_ QQ&Q‘% | Intermediario
1 | |
2 [1 Ausente
po®
Pioneiros Sucessdo Sucessao 0 20 40 60 80 100
inicial tardia
Grupo de sucessdo Proporgdo de espécies de plantas, %

Figura 8. Diagrama sugerindo a distribuicdo dos morfotipos de FMA entre tipos de espécies
vegetais e sua sucessao.
Fonte: de acordo com Ahulu et al. (2005).
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observaram-se 14 m de hifas por m de FMA por g solo, mas apenas 1 m de hifas por m de
raiz colonizada. Por sua vez, raizes de Trifolium repens (leguminosa-trevo, com raizes
bem mais grossas) induziram a producgao de 3 m de hifas por g de solo e 46 m de hifas
por m de raiz colonizada (Tisdall & Oades, 1979). Normalmente, em condi¢des de campo,
observam-se maiores valores de hifas em solos sob pastagem bem conduzidas, onde a
perturbagdo é minima e o solo esta coberto permanentemente.

Para fungos ectomicorrizicos, devido as dificuldades em distinguir suas hifas das de
fungos saprofiticos, os resultados obtidos sao incertos, variando de 30-8.000 m de hifas por m
de raiz ou 3-600 de hifas por g de solo. Finlay & Soderstrom (1989) encontraram, a partir
de correlagdes entre micomassa e respiragdo, valores de 200 m g™ no solo sob floresta de
coniferas, o que é um valor médio em relagdo aos determinados em microcosmos (Leake
et al., 2001). De qualquer forma, pelas caracteristicas do fungo ectomicorrizico, que
gragas a sua exuberante micomassa desloca maiores quantidades de C da planta que
FMA, os valores devem ser superiores aos encontrados para FMA.

CLASSIFICACAO E NOMENCLATURA

A taxonomia dos fungos micorrizicos vem sendo alterada significativamente.
Gerdemann & Trappe (1974) propuseram a primeira classificagdo dos fungos MA. Esses
pesquisadores utilizaram caracteristicas morfolégicas para agrupa-los na ordem
Endogonales (Zigomicota), género Endogone. Posteriormente, Morton & Benny (1990)
utilizaram cladistica para analisar caracteristicas morfolégicas e formular uma nova

Figura 9. Raiz de Trifolium repens colonizada por Gigaspora margarita. Barra 250 pm.
Fonte: Fotografia de Souza, nao publicada.
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classificagdo, em que os fungos MA foram reclassificados em uma nova ordem, chamada
Glomales, composta por duas subordens: Glominea e Gigasporineae. Esta ordem excluia
o género Endogone, que forma ectomicorrizas. No entanto, o filo Zigomicota nao refletia
adequadamente a filogenia dos fungos MA. Em 1998, Cavalier-Smith (1998) criou a
classe Glomeromicetos para englobar os fungos MA dentro do filo Zigomicota. Morton
(1999) lancou uma hipétese segundo a qual os fungos MA teriam uma origem polifilética,
contrariando evidéncias moleculares, que indicavam claramente que os fungos MA
constituiam um grupo monofilético e que Acaulosporaceae era filogeneticamente préxima
da familia Gigasporaceae e ndo de Glomeraceae (Simon et al., 1993a; Simon, 1996).

Morton (1999), com base na andlise filogenética de seqiiéncia de DNA da subunidade
menor do gene ribossomal (SSU rDNA), verificou que seqiiéncias pertencentes a espécies
do género Sclerocystes se agrupavam com espécies de Glomus. Esse autor reclassificou
entdo todas as espécies descritas como Sclerocystes para o género Glomus. A seguir,
Morton & Redecker (2001) propuseram duas novas familias (Paraglomeraceae e
Archaeosporaceae e seus respectivos géneros Paraglomus e Archeospora) com base em
caracteres morfolégicos e moleculares (SSU rDNA). Estas familias sdo consideradas
linhagens ancestrais dos fungos MA. No mesmo ano, Schwarzott et al. (2001) propuseram,
com base na andlise filogenética de seqiiéncia do SSU rDNA, a polifilia do género Glomus,
0 género com maior nimero de espécies descritas. Esses autores agruparam as espécies
do género Glomus em trés grupos, denominados A, B e C. Espécies no grupo C foram
posteriormente reclassificadas para o género Diversispora (Walker et al., 2004). Ainda
em 2001, Schiifiler et al. (2001) propuseram, com base na analise filogenética de seqiiéncia
SSU rDNA, a criagdo do filo Glomeromicota, o qual agrupa todos os fungos MA e o fungo
Geosiphon pyriformis (Quadro 1). Essa anélise confirma que os fungos MA formam um
grupo monofilético e sugere que estes fungos compartilham o mesmo ancestral que os
Basidiomicetos e Ascomicetos, e ndo com Zigomicota, que forma um grupamento artificial.

Recentemente, a familia Pacisporaceae e o género Pacispora foram propostos (Oehl &
Sieverding, 2004) com base em uma nova descricao da espécie Glomus scinthillans e na
descoberta de novas espécies com caracteristicas morfolégicas similares (Walker et al.,
2004), com aspectos de Glomoides (vesiculas e hifa de sustentagdo) e com caracteristicas
encontradas em Acaulosporaceae e Scutellospora (paredes internas flexiveis e escudo de
germinacdo ou orbe). Essas evidéncias morfoldgicas fortaleceram a criagdo da ordem
Diversisporales, que foi criada exclusivamente com base na andlise filogenética do
SSU rDNA. Ela indica que caracteristicas ligadas a presenca de paredes flexiveis e
estrutura de germinagao com formacao de escudo ou orbe sao homologas entre Pacispora,
Acaulosporaceae (Acaulospora e Entrophospora) e Scutellospora. Buscando evidéncias, Souza et
al. (2005b) fizeram uma avaliacdo filogenética do género Scutellospora, comparando
resultados da analise filogenética baseada em seqiiéncias do SSU rDNA com a anélise
morfolégica baseada no padrao de desenvolvimento ontogénico de esporos. A analise
indicou que, para algumas espécies, o padrao morfologico nao coincide com o molecular,
ou seja, espécies com padrdo de paredes similares se agruparam separadamente na
analise molecular. Esse resultado sugere que, apesar de essas caracteristicas morfolégicas
serem Uteis para diferenciar espécies, os agrupamentos feitos com base nesses critérios
podem ndo ser adequados para reconstruir a filogenia deste grupo.
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Quadro 1. Ordens, familias e géneros pertencentes a divisdo Glomeromycota e distribuicdo de
espécies por género

Numero de espécies

Ordem Familia Géneros descritas®)

Diversisporales Diversisporaceae Diversispora 3
Gigasporaceae Gigaspora 7

Scutellospora 32

Pacisporaceae Pacispora® 7

Acaulosporaceae Acaulospora 33

Entrophospora 5

Glomerales Glomeraceae Glomus®) 104
Archaeosporales Archaeosporaceae Archaeospora 3
Geosiphonaceae Geosiphon®) 1

Paraglomerales Paraglomeraceae Paraglomus 2
Total: 4 8 10 197

MO namero total de espécies inclui sinonimias. ®Recentemente, a familia Pacisporaceae e o género Pacispora
foram propostos para acomodar espécies semelhantes a Glomus, bem como novas espécies que partilham germi-
nacao e caracteristicas internas da parede e apresentam aspectos moleculares que as vinculam a espécies de
Scutellospora e Acaulosporaceae (Oehl & Sieverding, 2004; Walker et al., 2004). Pacispora foi descrita na familia
Glomeraceae (Oehl & Sieverding, 2004) e reclassificada na ordem Diversisporales, com base em resultados
morfologicos, citolégicos e moleculares (Walker et al., 2004). © O género Glomus ¢ polifilético e foi dividido em
Glomus grupos A, B e C (Schwarzott et al., 2001). Glomus grupo C pertence agora ao género Diversispora, ordem
Diversisporales. ® Geosiphon ndo forma micorriza arbuscular. Esta espécie estabelece simbiose mutualistica com
cianobactérias, sendo considerada uma possivel precursora da simbiose micorrizica.

Por sua vez, a andlise filogenética baseada em um s6 gene também deve ser analisada
com cuidado, visto que a evolugdo de genes nem sempre segue o processo de especiagao.
No caso dos fungos MA, a analise de outros genes, como betatubulina (Corradi et al.,
2004), fator de alongamento alfa 1 (Helgason et al., 2003), tem comprovado o carater
monofilético dos fungos MA, porém a posicao do grupo ainda continua incerta. A anélise
parcial do fator de alongamento alfa 1 aponta os Zigomicota como grupo irmao (Helgason
etal., 2003). Ja Corradi et al. (2004) verificaram que, pela analise dos genes da betatubulina,
Glomeromicota se coloca como um grupo préoximo ao Chitridiomicota, que engloba
linhagens ancestrais dos fungos. Atualmente, o projeto AFToL (“Assembling the Fungal
Tree of Life” - Lutzoni et al., 2004) esta seqiienciando um conjunto de genes cromossomais
e mitocondriais de representantes de todos os grupos de fungos conhecidos, visando
aprimorar a filogenia dos fungos.

A taxonomia molecular tem sido muito util para elucidar a filogenia dos fungos MA
em nivel de subgénero ou niveis superiores. No entanto, pouco tem sido feito para a
diferenciacao de espécies. Isso se deve, principalmente, a dificuldades em se multiplicar
o fungo em cultura pura. O sistema tradicional de vasos de cultivo ndo garante a auséncia
de contaminantes em esporos, que podem ser de outros fungos, como Ascomicetos
(SchuSler, 1999; Fonseca et al., 2001), ou mesmo de fungos MA. Além disso, vérias
bactérias sdo comumente encontradas no citoplasma de fungos MA. Inclusive, é
reconhecida uma endossimbiose entre bactérias do novo género e a espécie denominada
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Candidatus Glomeribacter gisporararum e os esporos de diversas espécies da familia
Gigasporaceae (Bianciotto et al., 2003). Outra caracteristica que dificulta a analise de
fungos MA em nivel de espécies é o alto grau de polimorfismo entre genes encontrados
em um mesmo fungo (esporo). Recentemente, esta caracteristica foi utilizada para
diferenciar espécies ou até isolados do género Gigaspora; ela parece ser promissora,
também, para diferenciar espécies de outros géneros (Figura 10).
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Figura 10. Identificacdo de espécies de Gigaspora por meio da diferenciacdo do polimorfismo
inter e intra-especifico entre cépias do rDNA pela técnica do PCR-DGGE (Denaturing
Gradiente Gel Electrophoresis). Dendrograma mostrando a similaridade (Jaccard. UPGMA)
entre perfis de bandas de PCR-DGGE de 48 estirpes de Gigaspora e dois perfis divergentes
encontrados em esporos das culturas das estirpes Gi. albida CL151 e Gi. margarita UFLA36.
A escala indica a similaridade entre os perfis de bandas e os nimeros indicam o fator
cofenético de correlagdo.

Fonte: Modificado de Souza et al. (2004).
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FUNGOS MA COMO DETERMINANTES
DA DIVERSIDADE DE PLANTAS

Estudos conduzidos em condig¢des controladas indicam que a resposta em
crescimento da planta inoculada depende da compatibilidade genética e funcional entre
a espécie vegetal e a estirpe do fungo utilizada, bem como das condigdes ambientais
vigentes, como tipo de solo, pH e disponibilidade de nutrientes, em especial o P. Além
dessas varidveis, em condi¢des naturais onde mais do que uma espécie de fungo coloniza
simultaneamente raizes da planta hospedeira, os beneficios da simbiose micorrizica
dependerdo da comunidade de fungos presentes e da competicao que se estabelece entre
eles (Figura 11).

Um experimento cldssico conduzido em microcosmos por van der Heijden et al.
(1998a) ilustra bem os efeitos desse tipo de interagdo sobre o desenvolvimento de
comunidades de plantas. Para condugao do experimento foram isoladas quatro espécies
de fungos MA e 11 espécies de plantas autdctones de uma pastagem de regido temperada
em solo calcareo na Europa. Os tratamentos com maior diversidade fingica resultaram
em maior diversidade de plantas.

Em sintese, fungos micorrizicos arbusculares causam impactos que vao desde suas
relagdes com plantas (processos de absorcao de nutrientes), com comunidades vegetais
(influenciando sua diversidade e abundancia) e, finalmente, com processos relacionados

Planta A Planta B

Figura 11. Coexisténcia hipotética entre duas espécies de plantas, uma com folhas escuras (A)
e a outra com folhas claras (B). O fungo a favorece o crescimento da planta A, que passa a
dominar a comunidade vegetal. Assim, manejos que favorecam a manutencao do fungo a
promoverdo a exclusdo da planta B.

Fonte: Modificado a partir de van der Heijden et al. (1998a).
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a estabilidade de ecossistemas, ao participarem de forma ativa e significante na dindmica
do Ceagregacao do solo, conforme ainda sera enfatizado neste capitulo. Assim, percebida
ndo apenas na perspectiva da planta, mas do solo em suas multiplas rela¢des, fungos
MA séao hoje reconhecidos como um componente integral e fundamental na construcao e
estabilidade de ecossistemas de todo o planeta (van der Heijden et al., 1998a,b; 2003).

MICORRIZAS E A DINAMICA DO CARBONO

O ciclo do C de compostos organicos do solo é um componente fundamental de
ecossistemas terrestres, sendo um dos elementos reguladores dos fluxos de gases entre a
biosfera e a atmosfera. Os principais elementos definidores da magnitude e rapidez
desse ciclo sdo a relagdo entre a produtividade primaria e a distribuigdo do C entre a
parte aérea e as raizes, assim como os processos de mineralizagado e imobilizacao (Brady,
1989). Um dos indicadores utilizados para determinar a eficiéncia desse processo é a
biomassa microbiana e sua atividade. A quantidade de C drenada direta ou indiretamente
da atmosfera pelas fun¢des microbianas é incerta, mas certamente depende de varidveis
como estrutura da cobertura vegetal, manejo, quantidade e qualidade de residuos
organicos adicionados, clima e fatores edaficos - nao por acaso, as mesmas varidveis
que regulam a abundancia, riqueza e atividade de FMA (Lovelock & Ewel, 2005).

Fungos micorrizicos sdo um importante componente do ciclo do C no solo, devido a
sua direta influéncia sobre: (a) a produtividade priméria, gracas ao seu impacto na
absorgao de nutrientes e 4gua por plantas; (b) a estabilidade de agregados do solo; e (c)
por sua imensa biomassa e producdo de glomalinas (Zhu & Miller, 2003), proteinas de
alta estabilidade produzidas por hifas de FMA, conforme discussdo no préximo item.
Apesar do impacto evidente, poucos sdo os estudos, em especial em sistemas tropicais,
sobre o papel desses organismos no ciclo do C. Fungos micorrizicos sao fontes (gragas a
sua respiracdo e a aumentos na taxa de respiragdo da raiz colonizada) ou, bem mais
provavel, dreno (devido a sua imensa biomassa, produgao de glomalinas e modificagdes
na produtividade primaria) de C da atmosfera? Em qual escala e como esse balanco pode
ser mediado pelo ambiente e manejo?

Estudos diversos usando "*C tém demonstrado que fotossintetatos sdo deslocados
da parte aérea as hifas poucas horas apds este elemento ter sido marcado (Bucking &
Shachar-Hill, 2005). Esses resultados confirmam que FMAs sdo dreno importante de C
da planta, podendo impor perdas de até 20 % do C fixado pelo simbionte autotréfico.
Como resposta da planta ao dreno imposto pelo sistema micorrizico, ha aumentos
significativos de sua taxa fotossintética, ocasionando aumentos no potencial da
produtividade primaria e dreno de C da atmosfera (Jakobsen et al., 2002). Estima-se que,
globalmente, FMAs possam ser responsaveis pelo dreno anual de cinco bilhdes de toneladas
(5 Gt) de C aos solos (Bago et al., 2000). As conseqiiéncias desse fendémeno sao ainda
desconhecidas, seja nas propriedades do solo, seja em escala global, nas relacdes
referentes as mudancas globais e ao papel desta simbiose no seqiiestro de C da atmosfera.
Pode-se especular sobre a necessidade de ampliar as linhas de investigacao das MAs
para além de seus aspectos nutricionais.
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Fungos micorrizicos podem, portanto, ser considerados canais de drenagem do C
da atmosfera para o solo, via planta, por terem acesso direto a fontes de C da planta.
Essa caracteristica os diferencia de boa parte dos microrganismos saprofitas, que adquirem
agtcares (energia) a partir de fontes diversas e espacialmente limitadas. Esses organismos
sdo energizados por uma quantidade e qualidade de fontes orgéanicas praticamente
ilimitadas, desde que haja plantas metabolicamente ativas sendo colonizadas. Essa
vantagem competitiva lhes confere uma significativa parcela da biomassa microbiana
do solo (Bago et al., 2000; Graham, 2000). Entretanto, alguns métodos tradicionais de
quantificacdo da biomassa microbiana baseada na técnica de respiragdo induzida pelo
substrato ndo conseguem detectar essa imensa contribuicdo micorrizica, pelas razdes
expostas a seguir.

Os métodos discriminam a detec¢ao da biomassa micelial. Isso porque a técnica da
respiragdo induzida (Anderson & Domsch, 1978) é aplicada a amostras de terra
destorroadas e peneiradas. Nesse processo, hifas micorrizicas sdo fragmentadas e suas
conexdes as plantas, ou seja, a sua tnica fonte de C, destruidas. Como conseqtiiéncia, a
“indugdo” por adicdo de sacarose ao substrato é indiferente ao fungo, uma vez que este
é incapaz de mobilizar agticares que ndo sejam os deslocados por plantas. Dessa maneira,
como os FMAs nao conseguem mobilizar fontes externas de acticares, sendo dependentes
obrigatodrios da planta para este fim, o método subestima a contribuicao fingica.

Os métodos de fumigacao (Voroney & Winter, 1993), da mesma forma, apenas
conseguem detectar a atividade de FMA se as analises forem realizadas apds poucas
horas da coleta.

A insensibilidade desses métodos em detectar a biomassa de hifas de FMA intactas
coloca em duivida os resultados quantitativos obtidos para biomassa microbiana (Leake
et al., 2004) e os cuidados em se considerar este atributo como indicador da fertilidade
biol6égica do solo. Apenas hifas extra-radiculares podem contribuir com até 30 % da
biomassa total do solo em sistemas agropastoris (Hamel et al., 1991; Miller & Kling, 2000;
Olsson & Wilhelmsson, 2000). Os valores de biomassa microbiana encontrados na
literatura provavelmente estao subestimados.

A biomassa de fungos micorrizicos ndo deve ser desconsiderada. Apesar de boa
parte do C transferido ao fungo retornar a atmosfera via respiragao, cerca de 25 % deste
C pode ser acumulado apenas no micélio extra-radicular, o qual pode representar 90 %
da biomassa de hifas do FMA (Olsson et al., 1999). O micélio intra-radicular, por sua vez,
corresponde a 3-20 % do peso das raizes (Smith & Read, 1997). Considerando-se a biomassa
micelial e desconsiderando esporos, vesiculas ou células auxiliares, podem ser
encontrados valores de biomassa proximos aos do proprio sistema radicular. Extensodes
superiores a 70 m de hifas por g de solo ja foram registradas em solos sob pastagem. Em
solos tropicais, esses valores sdo em geral menores (30-50 m g de hifas no solo), talvez
devido a maior taxa de ciclagem ou acidez (van Aarle et al., 2002, 2003). Considerando-
se que mais de 50 % do comprimento de hifas no solo advém de fungos micorrizicos
(Rillig et al., 2002), correspondendo a 0,03-0,5 mg g™ em peso de hifas extra-radiculares
secas, conclui-se que FMAs representam uma grande e funcionalmente significativa
parcela da biomassa microbiana, podendo, apenas as hifas extra-radiculares, chegar a
1 tha”, considerando-se 0s 20 cm superficiais do perfil. Ainda mais, se 0 solo ndo for perturbado
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e os agregados mantidos intactos, a meia-vida de hifas ricas em quitina, uma molécula
recalcitrante e de dificil decomposigdo, pode chegar a 25 anos (Rillig et al., 2001).

Hifas sao, portanto, um importante reservatério de C no solo, ainda ndo incorporado
nos estudos de sua ciclagem. Outro dreno nao desprezivel sdo os proprios esporos. Em
condigdes controladas, em placas de Petri contendo raizes transformadas, podem-se
observar mais de 40.000 esporos (Figura 3). Portanto, nao existe constrangimento, do
ponto de vista genético (da planta ou do fungo), na producdo de imensas quantidades de
propéagulos fungicos. Como de 45 a 95 % do pool de C em esporos é constituido por
lipideos, pode-se concluir que essas estruturas sao potencialmente um importante dreno
de C garantido pelos simbiontes autotréficos em algumas situacdes ainda mais
significantes que as encontradas em hifas (Bago, 2000).

Glomalina

A contribuicdo das hifas extra-radiculares ndo se limita a sua biomassa ou a
aumentos na capacidade de plantas em mobilizar nutrientes. Essas sdo caracteristicas
classicas e fundamentais na simbiose micorrizica. Entretanto, o micélio externo também
é responsavel pela exsudagdo (ou incorporagao em suas paredes celulares, bem como de
esporos) de glicoproteinas hidrofébicas chamadas de glomalinas. Essas proteinas muito
provavelmente sao produzidas por FMA, uma vez que, em sua auséncia, glomalinas nao
sdo encontradas (Leake et al., 2004). Elas apresentam alta estabilidade no solo, podendo
permanecer 42 anos até sua mineralizacdo completa, periodo bem superior ao de hifas,
que nao ultrapassa 5-7 dias (Rillig et al., 2001; Zhu & Miller, 2003), ou raizes que variam
de 10 dias até a morte da planta arborea (Fitter & Moyersoen, 1996). Glomalinas
constituem-se em um importante componente do C organico do solo, podendo atingir
1.45 t ha” de C em florestas tropicais apenas nos 10 cm superficiais, estabilizando-se em
geral na fracdo argila (Lovelock et al., 2004). A funcao das glomalinas é incerta; entretanto,
é provavel que elas tenham impacto sobre a construcao de nichos ao promover a agregacao
do solo e sua estruturagao, com a conseqiiente reducao dos processos erosivos. Dessa
forma, apesar de estudos de hifas fingicas intra-radiculares absorverem maior atencao,
gragas a sua maior facilidade e ao interesse nos mecanismos de transferéncia de
nutrientes, sdo as hifas extra-radiculares que atuam diretamente sobre atributos
relacionados a qualidade do solo, entendida como expressao de um conjunto de processos
que estimulam ganhos de produtividade sem prejuizo das func¢des nele realizadas
(Figura 10). Isso porque, como ja mencionado, estas estruturas ultrapassam em muito o
espago rizosférico, mobilizam nutrientes para bem além da zona de deplecédo e produzem
uma série de compostos quelantes (uma das quais, as glomalinas) e células mortas que
interagem com outros organismos, criando uma “hifosfera” com uma bem caracteristica
e particular comunidade microbiana. Bactérias especificas, ndo encontradas na rizosfera,
interagem com glomalinas, ampliando o efeito rizosférico e criando uma “micorrizosfera”,
com propriedades préprias (Vancura et al., 1990; Bomberg et al., 2003). Se, além destas
qualidades, for considerada a influéncia de hifas extra-radiculares nos processos de
agregacao do solo, a conclusao de que FMAs sdo um fundamental indicador de qualidade
de manejo e cobertura do solo torna-se emblematica.
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Considera-se a agregacao do solo como a forma em que particulas e poros nele se
distribuem. Ela é influenciada pela acdo da biota (em especial, bactérias e fungos em
geral) e pela atividade de cargas superficiais em um contexto de secagem e umedecimento
do solo (Brady, 1989). O papel dos FMAs, em particular, ndo ¢, via de regra, considerado
ou, menos ainda, dimensionado. Nao se sabe qual sua contribui¢ao nesse processo. E
secundario ou absolutamente fundamental? Alguns estudos indicam que a importancia
de FMA é similar a das raizes, enquanto outros apontam que hifas extra-radiculares sao
o componente mais importante entre todos os que atuam nesse processo, com 6bvias
implica¢des na capacidade de armazenamento de 4gua (Thomas et al., 1993; Jastrow et
al., 1998). Se é assim, quais sdo os mecanismos que permitem ao FMA esta agao, tanto
sobre a agregacdo quanto sobre sua estabilidade? Provavelmente sdo dois: um fisico,
com hifas extra-radiculares envolvendo e enovelando particulas minerais e orgéanicas
do solo, e outro quelante, gracas a agdo de glomalinas.

Em estudos realizados em um gradiente de textura e classes de solos, comprovou-se
que existe estreita e positiva correlacdo entre estabilidade de agregados e quantidade de
glomalinas no solo (Wright & Upadhyaya, 1998). Percebeu-se também que essas proteinas
ficam estocadas dentro desses agregados, protegidas entdo dos processos de
mineralizacdo. Dessa forma, glomalinas representam uma forma estavel de armazenar
C no solo (Rillig, 2004). Pelo exposto, é clara a necessidade de criar condigdes que
apontem para o aumento da produgdo desses metabélitos. Sabe-se que o manejo (em
especial a mecanizacao) e a diversidade da cobertura vegetal, além de varidveis fisicas e
quimicas do solo, controlam a producdo de glomalinas. Sistemas que estimulem a
producdo de hifas extra-radiculares devem também induzir a sintese dessas moléculas,
apesar de resultados iniciais serem contraditérios (Piotrovsky et al., 2004). Em solos
agricolas, a quantidade de glomalina detectada é baixa em relacao aquela observada sob
pastagem ou florestas. Isso porque, com o revolvimento e a compactagao do solo, a rede
micelial é destrocada e, com isso, a producdo de glomalinas diminui drasticamente
(Figura 12).

Haé necessidade de ampliar os estudos em condigdes tropicais sobre o impacto dessas
glicoproteinas no pool do C, na agregacdo e estabilidade, bem como na rela¢do glomalina
-FMA, ainda ndo definida.

NUTRICAO MINERAL

Sera dada énfase a nutrigdo fosfatada em razao do seu maior impacto sobre plantas
hospedeiras, apesar de estudos com inoculagao com FMA também ocasionarem, via de
regra, aumentos tanto na taxa de crescimento como nos teores de Cu, Mg e Zn - ndo por
acaso, todos elementos pouco méveis no solo. Micorrizas arbusculares sao reconhecidas
por sua habilidade em estimular o crescimento de plantas, principalmente por meio do
incremento na absorcao de nutrientes em geral, P em especial. Ryan et al. (2003)
identificaram teores elevados de nutrientes em hifas intra-radicais. Os teores de P
variaram de 60 a 170 mmol kg", apesar de valores como 600 mmol kg™ terem sido
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Figura 12. Diagrama indicando as multiplas funcdes desempenhadas pelos FMAs, seja sobre
funcdes do solo, seja sobre a comunidade de espécies vegetais.
Fonte: Zhu & Miller (2003).

detectados. Esses valores correlacionaram-se fortemente com os de K, com cerca de
350 mmol kg™, e Mg, com 175 mmol kg™. Muito pouco Ca foi detectado. Os teores de P em
arbusculos ativos variou de 30 a 50 mmol kg, enquanto os de K foram de 100 mmol kg™
Esses elevados valores sdao muito superiores aos encontrados em solos ou mesmo em
tecidos vegetais, confirmando a capacidade de FMA na absorcdao e acumulacdo de
elementos minerais.

Fésforo é um macronutriente presente no solo em baixas concentragdes e pouco
movel em solos intemperizados, como os tropicais. Sdo nessas condi¢des que as MAs
assumem papel determinante na sobrevivéncia de diversas espécies vegetais, incapazes
de mobilizar este elemento. Nao que FMAs nao absorvam N, por exemplo; eles o fazem,
absorvem e em quantidades superiores aos de P (Gamper et al., 2004). No entanto, a
planta nao necessita do FMA para sua nutri¢do nitrogenada, pois seu préprio sistema
radicular é capaz de absorvé-lo, visto que apresenta grande mobilidade no solo. O P é
um nutriente estrutural na constituicao de dcidos nucléicos, fosfolipideos, assim como
de diversas enzimas (Lehninger et al., 1995). Ele esta envolvido diretamente nos processos
de fosforilacao e, portanto, no metabolismo energético, na transducédo de sinais e na
regulagdo da atividade celular. Sua falta ocasiona significante declinio no contetdo de
ATP (-74 %) e ADP (-91 %), bem como dos contetidos de enzimas (Duff et al., 1989).
Assim, a manutencao da homeostase celular deste elemento é central para organismos
em geral e plantas tropicais em solos de baixa fertilidade em particular.

Como a taxa de absorcao e transporte de P inorganico (Pi) por raizes é maior que sua
taxa de difusdo no solo, uma zona de deplecdo é formada, resultando em uma zona de
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esgotamento para este elemento ainda no ambiente rizosférico. Dessa forma, a planta,
em sua evolugao, desenvolveu mecanismos de captura desse elemento para além dessa
zona, por meio das MAs (Figura 13).

Os aumentos na taxa de absor¢ao do P propiciados pelas MAs podem ser atribuidos a:

- Aumento do volume de solo explorado pelas hifas extra-radiculares do fungo
arbuscular.

- Pequeno diametro da hifa, o que a permite explorar espagos do volume do solo
inatingiveis pela raiz.
- Maiores taxas de influxo por unidade de superficie.

- A formacao de polifosfatos, moléculas orgéanicas sintetizadas pelo fungo MA ricas
em P, as quais acarretam a diminuigdo da concentragdo de Pi no interior das hifas,
com o concomitante acimulo de P em condicdes de alta disponibilidade deste
elemento, com sua remobilizagdo em condi¢des de estresse, permitindo, assim, um
fluxo continuo ao hospedeiro.

- Producao de enzimas como fosfatases, que catalisam a liberacao de P dos complexos
orgéanicos, permitindo sua absor¢do na forma idnica pelas plantas nas unidades
arbusculares (Marschner & Dell, 1994).

O incremento da nutricao de P em plantas colonizadas ocasionara entao: (a) aumento
no crescimento e na atividade fotossintética; (b) aumento na taxa de transferéncia de
carboidratos para as raizes; e (c) aumento no seu efluxo ao apoplasto, em diregdo ao
dreno imposto pelo fungo micorrizico (Bucking & Shachar-Hill, 2005). Devido ao aumento
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deplegdo de Pi
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Apressorio [pi‘]
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Arbusculo externa

4
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Figura 13. Estrutura das hifas intra-radiculares, arbusculos e vesiculas, e extra-radiculares,
com hifas ultrapassando a zona de deplecado de P inorganico (Pi). Como se pode constatar,
a taxa de absorcdo de Pi é maior que a sua taxa de difusdo no solo.
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da absorcao de P (e em menor escala de Zn), o pH da rizosfera normalmente cai na
presenca de FMA, o que pode levar a aumentos da solubilidade de P no solo (Mohammad
etal., 2004).

Como outros nutrientes, o fosfato é absorvido de forma seletiva contra um gradiente
de potencial eletroquimico, partindo de teores no solo da ordem de 1 umol L™, para mais
de 1.000 vezes esses valores no interior da célula. Esse processo de absorcao é, portanto,
energeticamente dependente dos transportadores de P (simporte) e da agdo das H'-
ATPases (Figura 14). Recentemente, alguns desses transportadores foram identificados.
Estudos realizados por Smith et al. (2003, 2004) demonstram que os transportadores de
fosfato envolvidos na sua absorcdo por raizes sdo distintos dos envolvidos pela absor¢ao
por raizes colonizadas. Esse resultado sugere que hd regulacao genética dos mecanismos
de transporte de Pi em sistemas MA e que esta regulagdo é controlada diretamente pelo
fungo, pois sabe-se que genes que codificam para esses transportadores apenas sdo
expressos na presenca do fungo simbionte (Karandashov & Bucher, 2005).

Como nao existe conexdo simplastica entre os simbiontes, nutrientes e fosfato devem
ser absorvidos via apoplasto (Rausch et al., 2001). E provéavel que ocorram transferéncias
tanto de Pi como de carboidratos através da plasmalema de ambos os simbiontes ao
apoplasto matricial (que separa as membranas dos simbiontes). Modelos originais
propunham o que seria mais plausivel: a existéncia de transportadores acoplados de
carboidratos - fosfato (Schwab et al., 1991; Smith et al., 1994), apesar de Nehls et al.
(2001) terem identificado transportadores independentes para P e carboidratos em
associacOes ectomicorrizicas. Estudos com plantas sob limitagdes fotossintéticas mostram

diminuigdes nos efeitos benéficos do fungo arbuscular devido, provavelmente, a
competicao por carboidratos (Son & Smith, 1988). Nessa linha, Bucking & Shachar-Hill
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Figura 14. Células arbusculares de Lunularia cruciata (L.) Lindb. com diagrama indicando a
transferéncia de fosfato (Pi) e estruturas de carbono através da interface micorrizica. Em
circulos fechados, H*-ATPases e transportadores secundarios ja identificados. Circulos
abertos indicam modelos hipotéticos de transferéncia de metabdlitos ou Pi. Barra 10 pm.

Fonte: Modificado de Ferrol et al. (2002) e fotografia de Fonseca & Berbara, nédo publicada.
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(2005), em estudo com raizes transformadas e em placas divididas, demonstraram que
aumentos na oferta de carboidratos, em especial sacarose, estimulam o transporte de C,
através da interface micorrizica, em dire¢do ao simbionte fingico. Nesse momento,
carboidratos diversos (monossacarideos, dissacarideos ou polissacarideos), exsudados
pela raiz, seriam hidrolisados por invertases no apoplasto, em hexoses, principalmente
estruturas que podem ser absorvidas pelo FMA (Bago et al., 2000). Como a atividade da
invertase é pH dependente, deve-se incrementar a agdo das H*-ATPases, as quais, ndo
por acaso, tém sua expressdo génica ativada tanto pela infeccdo micorrizica como pela
concentracao de sacarose (Blee & Anderson, 2002).

Provavelmente, MAs obtém todo o seu C do ambiente radicular, deslocado pelas
raizes, em favor de um gradiente de concentragdo. Nas raizes, FMAs polimerizam os
agucares absorvidos, hexoses principalmente, em trealose e glicogénio, estruturas
encontradas em fungos em geral (Bago et al., 2003). O transporte de C de hifas para a
planta ndo tem sido reportado, sendo ele considerado unidirecional da planta para as
hifas. Os triacilgliceréis (TAG) sdo outra das mais importantes formas em que C é
armazenado pelo fungo (Pfeffer et al., 2004). Entretanto, nas hifas, ocorre rapido fluxo
citoplasmatico nos dois sentidos, com deslocamento de recursos de regides-fonte para
regides-dreno dentro do micélio fingico. Esse fluxo também é responsével pela
movimentacdo de organelas (Bago et al., 2002, 2003).

N

E provavel que a absorcdo de Pi pelo FMA e sua transferéncia a planta sejam
estimuladas pela transferéncia de C da planta para o fungo (Bucking, 2004). Diante da
maior oferta de C, o fungo diminui a sintese de polifosfatases, levando a aumentos nos
teores de Pi citoplasmaticos, bem como a sua incorporagao em fosfolipideos e polifosfatos
(poli P) (Viereck et al., 2004).

Pi é ativamente absorvido por hifas extra-radiculares e metabolizado em acidos
nucléicos, fosfolipideos e outras moléculas fosforiladas, bem como condensado em
moléculas de poli P. Polifosfatos sdo polimeros ricos em fosfatos e presentes em diversos
organismos, como bactérias, fungos, plantas e animais superiores. Em fungos
micorrizicos arbusculares, os poli P sdo armazenados em hifas intra e extra-radiculares,
bem como em esporos, e sdo centrais no metabolismo do fosfato. Apés absorgao de Pi por
hifas, poli P sdo sintetizados antes mesmo de serem detectados em vactolos (Viereck et
al., 2004), denotando a importancia dessa via metabdlica no armazenamento de fosfato
em estruturas moleculares capazes de concentrar grandes quantidades de Pi. Pode-se
especular que arapidez e a quantidade com que poli P é sintetizado e armazenado tenham
como objetivo manter seja o dreno de Pi do solo pelo fungo inalterado, seja a transferéncia
de Pi a raiz. Eventualmente, essas moléculas sdo deslocadas ao espago intra-radicular,
hidrolisadas em Pi e, finalmente, deslocadas ao apoplasto e a células vegetais, devido ao
dreno imposto pela planta (Karandashov & Bucher, 2005).

A hidroélise do poli P provavelmente ocorre nas hifas intra-radiculares e ndo no
apoplasto, ou menos ainda nas células vegetais, uma vez que plantas ndo absorvem
poli P, mas Pi (Ohtomo et al., 2004). Essa hidrélise intracelular induziria incrementos no
Pi do citoplasma fiingico, levando ao seu transporte em dire¢do ao apoplasto interfacial.
A passagem de fosfato através da plasmalema ftngica seria, portanto, passiva em favor
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de um gradiente de concentragdo. Sua passagem pela matriz micorrizica pode se dar por
canais ou transportadores idnicos. Finalmente, o fosfato liberado é transferido as células
corticais através de transportadores de fosfato, conforme ja discutido. Bucking (2004)
sugere que as trocas de C por P estejam efetivamente acopladas. Assim, a absorcao de P
pelo fungo e sua transferéncia a planta estariam diretamente associadas a disponibilidade
de C ao fungo micorrizico.

Da mesma forma que para Pi, FMAs absorvem e deslocam as plantas significativas
quantidades de N, seja na forma de NH,, seja na de NO;. As enzimas de assimilagdo de
N estdo presentes tanto em raizes como em estruturas do FMA. Este elemento pode ser
acumulado em fungos, o que garante gradientes de concentragao entre o espaco extra e
intracelular, bem como entre células do cértex (Jolicoeur et al., 2002).

Os pools gerados pelo acimulo de P na forma de poli P/Pi e de N, na forma de
distintos aminoacidos, NH," ou NO;, tanto em células corticais como em hifas, produzem
gradientes que sdo percebidos pelos simbiontes provavelmente no espago arbuscular.
Estudos realizados por Jolicoeur et al. (2002) demonstram que os teores de Pi (e
possivelmente outros nutrientes), além de actcares intracelulares, regulam a orientacao
do fungo em produzir hifas ou cessar seu crescimento. E comum observar o incremento
no ntmero de esporos de algumas espécies de FMA conforme avanca o desenvolvimento
das raizes (Berbara & Souza, resultados nao publicados, observagdes pessoais).
Estudos de Declerck et al. (2001), em meio de cultura utilizando raizes transgénicas,
confirmam que a producdo de esporos segue uma fase lag, log e estacionaria,
obedecendo a uma curva cldssica sigmoéide, sugerindo que esse processo obedece a
uma dindmica similar a do metabolismo primaério.

MANEJO DE FMA

No contexto da nutri¢do mineral de plantas e otimizagdo das funcdes de ecossistemas,
visando aos aumentos em sua estabilidade e resiliéncia, consideram-se alguns atributos
biol6gicos como centrais: (a) quantidade e qualidade de raizes (finas, terminais, nao-
lignificadas e metabolicamente ativas); (b) riqueza e abundancia de organismos como
FMA; (c) bactérias promotoras de crescimento de plantas (incluindo bactérias fixadoras
e solubilizadoras de fosfato); e (d) minhocas (Hamel et al., 2004; Wardle et al., 2004).
Aqui, considera-se estabilidade como a capacidade que um sistema apresenta para manter
inalteradas suas propriedades diante de um impacto ambiental ou antrépico, enquanto
resiliéncia seria a capacidade de ecossistemas em recuperar suas fungdes apds sofrerem
perturbagao ou estresse, sendo uma fungao do tempo (Lal, 1997). Ambas as propriedades
sdo decisivamente influenciadas pelas associacdes micorrizicas. Isso porque FMA e
bactérias promotoras de crescimento associadas relacionam-se a estrutura de
comunidades vegetais (ver item Fungos MA como Determinantes da Diversidade de
Plantas); portanto, podem ser manejados juntamente com os tratos culturais. Outros
grupos funcionais, como os da mesomacrofauna, da mesma forma, sdo importantes. No
entanto, seu manejo é bem mais complexo ao nao se correlacionarem tao rapidamente
com variacdes ambientais ou antrépicas (Schloter et al., 2003).
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Pelos seus multiplos impactos, ja apontados neste capitulo, estratégias de manejo
que incrementem ndo apenas a diversidade de FMA, mas em especial hifas extra-
radiculares, devem ser buscadas, mesmo porque a maioria dos agroecossistemas
apresenta condigdes ndo-6timas para o funcionamento de FMA. Manejos como
mecanizagado excessiva com alta fertilizacdo do solo, aplicagdo de pesticidas, rotagdes de
culturas com plantas ndo-hospedeiras (ex.: brassicas), poluentes diversos, inclusive
orgéanicos, com uso excessivo de esterco, por exemplo, levam a diminuicao da otimizacao
dessa simbiose, seja pela reducao da atividade fingica, de sua diversidade ou da
producgdo de hifas extra-radiculares. Considera-se que as chamadas modernas técnicas
de manejo do solo vém diminuindo sobremaneira ndo apenas a diversidade, mas a
importancia de FMA nas fungdes ja discutidas neste capitulo, implicando quedas na
resiliéncia e estabilidade de agroecossistemas (Jeffries et al., 2003).

CONCLUSOES

Os primeiros estudos sobre micorrizas realizados no Brasil por Sacco (1958, 1962)
foram descritivos. Avancou-se, desde entdo, de maneira gradual na formacgdo de
pesquisadores que tiveram acertadamente o interesse em estudar o impacto das MAs
sobre o crescimento e desenvolvimento de plantas em solos tropicais. Esses trabalhos
foram importantes, por enfatizarem seu carater fundamental na sobrevivéncia de
inadmeras espécies vegetais, as quais, sem essa simbiose para garantir sua nutricao
fosfatada, provavelmente ndo existiriam. Os novos desafios para a pesquisa nesses
ambientes ndo sdo menos relevantes. Incorporar esse componente fingico as inimeras
funcdes realizadas pelo solo - relacionadas a estabilidade e resiliéncia de ecossistemas
- éimperativo (Fitter, 2005).

Apesar de seus mais de 120 anos de estudos, desde as primeiras descrigdes e
hipéteses formuladas sobre a funcionalidade das associagdes micorrizicas (Trappe, 2005),
suspeita-se que o impacto mais profundo dessa simbiose ainda esta por ser desvendado.
O esforco pela potencializagdo das MAs em campo, bem como pela geracao de técnicas a
elas relacionadas, demanda estudos que incorporem protocolos de multiplicagdo de FMA,
seja em potes, aero ou hidroponia, ou principalmente cultivos in vitro com o uso de raizes
transgénicas (Berbara & Fonseca, 1996), uma formidéavel ferramenta ainda pouco
explorada no Brasil. Implica considerar esse componente em estudos de longa duragao
que busquem detectar ndo apenas seu impacto sobre o crescimento e desenvolvimento de
uma planta, mas sobre a magnitude de sua contribuicao a eventos globais e estruturacao
de comunidades vegetais. Com a perspectiva aberta pelas técnicas moleculares, tem-se a
oportunidade de entender mecanismos de evolugado de espécies vegetais e da propria
simbiose. Resta aos investigadores em MA ampliarem seu leque de investigagdo em um
esfor¢o multidisciplinar, mesmo porque, sem essa abordagem, nao se compreenderéd a
dimensao completa dessa formidavel simbiose.
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