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RESUMEN

El objetivo de este trabajo fue determinar la existencia de interacciones
mutualistas entre el hongo Trichoderma harzianum Rifai (Moniliaceae) vy
Triticum aestivum Lineo (Poaceae) y como el estrés hidrico puede modular la
magnitud y signo de esta interaccién. Se cultivaron plantas de trigo var. Alifén
bajo condiciones de ausencia/presencia de estrés hidrico y ausencia/presencia
de T. harzianunr, se midid el volumen de raices, la biomasa seca y la
fecundidad de la planta y se estimd el tamarfo poblacional y tasa de

crecimiento poblacional del hongo.

Solo las plantas bajo condiciones de estrés hidrico mostraron un efecto positivo
significativo ante la presencia de T. harzianum. Por ejemplo, la fecundidad del
trigo (nimero semillas/planta) fue significativamente menor sin hongos que en
presencia de hongos. Por su parte, el hongo mostré la mayor tasa de
crecimiento poblacional en presencia de trigo y bajo condiciones de esirés en
comparacién con la condicion de estrés y sin plantas. Estos resultados
corroboran el planteamiento general que las interacciones mutualistas deberian

expresarse con mayor fuerza bajo condiciones de estrés.
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ABSTRACT

The aim of this study was to assess the mutualistic interactions between
Trichoderma harzianum R. (Moniliaceae) and Triticum aestivum L.(Poaceae)
and to what extent hydric stress modulated the magnitude and sign of this
ecological interaction. Wheat, was cultivated under the presence/absence of
hydric stress and under the presence/absence of fungus; Response variables in
wheat were root volume, dry biomass, and fecundity while population size and

growth rate was evaluated for the fungus.

Only plants submitted to hydric stress, showed a significant positive effect of the
presence of T. harzianum. For example, the fecundity of wheat (number of
seeds/individual plant) significantly decreased in the absence of the fungus. On
the‘ other hand, the fungus reached its highest population growth rate in the
presence of wheat and under hydric stress. These results confirm the general
assertion that mutualistic interactions are context-dependent and that they will

occur with more strength under stress conditions.
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INTRODUCCION

Los mutualismos se definen como aquellas interacciones biologicas gue
incrementan la adecuacion biologica de las especies interactuantes (Begon et
al. 1999). En esta interaccion, los organismos pueden mejorar la obtencion de
recursos, la dispersion de los individuos, o bien la proteccion frente a
depredadores (Boucher 1985, Begon ef al. 1999, Vandermeer & Boucher 1978).
[ a existencia de mutualismos tiene consecuencias importantes que afectan las
dinamicas poblacionales de las especies interactuantes y son factores claves en

la estructuracion de las comunidades naturales (Begon et al. 1999).

Para la comprension de los mutualismos no basta con evaluar sélo la
adecuacién biclogica de los organismos. El contexto ecologico en que estas
interacciones ocurren (bidtico/abiético) condicionaria la intensidad e incluso el
signo de ella (Price 1986). Se han desarrollado hodelos conceptuales, con el
objetivo de predecir como las interacciones cambian de signo, cuando estan
sometidos a gradientes de productividad y/o disponibilidad de recursos
(Maestre, 2005). Sin embargo, los pocos estudios sobre la naturaleza
condicional de las interacciones, han estado centrados en parasitismo vy
depredacion (Schall 1992) y solo en afios mas recientes, se ha estudiado el
caso del mutualismo (Cushman & Whitham 1988, Breton & Addicot 1992). Asi,

en modelos de facilitacion planta-planta, el grado de estrés como modulador

del signo e intensidad de estas interacciones ha sido modelado por varios




autores (Bertness & Callaway 1994, Callaway ef al. 2002), aungue son escasos
los experimentos de laboratorio y de campo que ponen a prueba estos modelos

(Maestre et al. 2005).
1

El ejemplo clasico de mutualismos entre plantas y hongos, es el caso de las
asociaciones con endo y ecto micorrizas . En las ectomicorrizas las hifas
fungicas penetran a través de los espacios interceluiares de la epidermis sin
invadir las células y forman una vaina externa; en las endomicorrizas el hongo
invade las células de la raiz. Producto de esta interaccion, la planta aumenta la
absorcion de nitrogeno (Plassard ef al., 1991), de fosforo (Mousain ef al. 1997)
y de agua (Joffre 1988). En otros casos, las micorrizas favorecen a las plantas
pues aumentan su tolerancia a la salinidad del suelo, permitiéndoles asi
aumentar su area de dispersion (Poss & Jarrel 1985, Ruiz-Lozano ef al. 1997).
Por su parte, el hongo se beneficia captando nutrientes de las células

radiculares.



Interaccién Trichoderma — planta.

Otros hongos que establecen interacciones mutualistas con plantas son los
pertenecientes al género Trichoderma, destacando Trichodenma harzianum
(Moniliaceae), un habitante comtin del suelo, con una distribucién cosmopolita,
saprofito y capaz de colonizar la rizosfera (Harman 2003). Ademas de los
innumerables reportes como controlador bioldgico de fitopatdégenos, se ha
documentado que este hongo es capaz de generar efectos benéficos directos
en la planta, tales como, aumento en la capacidad de exploracién de las raices,
aumento en biomasa (Bjorkman et al. 1998, Blanchard & Bjérkman 1996),
mayor largo de brote y area foliar (Altomare ef al. 1999; Blanchard & Bjorkman
1996), incremento en la produccion de frutos y mayor tolerancia al estrés hidrico

y a la baja radiacion fotosintéticamente activa (Rabeendran et al., 2000).

Todos estos efectos positivos inciden directamente sobre el éxito reproductivo
de la planta. Los mecanismos por los cuales Trichoderma logra este aumento
del vigor de las plantas atn no estan del todo claros (Altomare ef al. 1999,
Bjorkman et al., 1998, Harman 2003). En la tabia 1 se nombran algunas de las
especies en las que se ha documentado una estimulaciéon del crecimiento por

efecto de Trichoderma spp.



Tabla 1, Especies de plantas en las que se ha reportado estimulacion de

crecimiento por Trichoderma spp.

Especie Efecto Especifico Autores
Lycopersicum esculentum|Aumento en largo y peso de | Windham ef al. 1986
(Tomate) raices y peso de frutos.

Nicotiana tabacum|Aumento de masa radicular y|Kleifeld & Chet 1992
(Tabaco) largo de brote.

Cucurbita maxima

(Zapallo)

Petunia hybrida (Petunia)

Aumenio de la relacién

brotefraiz.

Qusley ef al. 1993

Zea mays (Maiz)

Aumento en tamarfio de raices y
brotes.

Blanchard & Bjorkman
1996; Bjorkman et al.
1998.

Capsicum annuum | Mayor volumen de raices y peso | Bjsrkman ef al. 1998
(Pimenton) de frutos.

Phaseolus vulgaris | Aumento de peso seco de rafces | Bjorkman ef al. 1998
(Porotos) y largo de brotes. Harman & Bj6érkman
Tuberum suberosum|Aumento del area foliar y del|1998

(Papas) rendimiento,

Chrysanthemum indicum |Incremento en largo de vara y{Mackenzie ef al. 2000
(Crisantemo) peso fresco de raices.

Lactuca sativa (lechuga )

Aumento de peso seco de
raices, peso fresco y area foliar.

Lynch et al. 1991
Baker 1988

Qusley ef al. 1994
Rabeendran ef af, 2000

Brassica oferacea

(Repollo)

Incremento del area foliar y peso
seco de brotes y raices

Rabeendran 2000
Ousley ef al. 1994

Pisum satiuvum (Arveja)

Aumento de peso y largo de
rafces y peso fresco de brotes.

Naseby et al. 2000

Triticum aestivum (Trigo)

Aumento de la masa radicular y
largo de entrenudos.

Duffy & Simond 1996




Interacciones planta — hongo: el caso de T. harzianum y trigo

Es ampliamente conocido que T. harzianum vy trigo (Triticum aestivum)
establecen interacciones de facilitacion. Por ejemplo, Trichoderma actua
controlando algunos patégenos de la planta (Perello ef al 2003, Duffy &
Simond 1996, Perello ef al. 2003). Por otro lado, Trichoderma también es capaz
de estimular el crecimiento de ella (Duify et al. 1996). Se ha documentado
también que Trichoderma incrementa el largo de raices, la biomasa total y Ia
produccidon de semillas, probablemente como una consecuencia del
mejoramiento de la absorcién de fosforo y nitrégeno (Gupta 2001, Behl et al.

2003).

El sistema biolégico conformado por T. harzianum y trigo es un muy buen
modelo para explorar la naturaleza de las interacciones mutualistas, asi como
para analizar el rol modulador del ambiente abidtico. En este escenario
ecoldgico, es posible suponer que los efectos positivos de los microorganismos
sobre el trigo van a ser mas intensos bajo condiciones de estrés hidrico, si es
que estos efectos hacen a esta especie temporalmente mas eficiente en el uso
de los recursos hidricos. De hecho, pese a existir evidencias indicando que
Trichoderma es capaz de estimular el crecimiento del trigo (Duffy ef al. 1996),
estudios con otras especies sugieren que este efecto estimulador seria
mediado por condiciones ambientales estresantes para la planta. En efecto,

cuando las condiciones de estrés para la planta desaparecen, la estimulacion




de crecimiento declina en intensidad, incluso dejando de existir diferencias entre
plantas inoculadas y no inoculadas con Trichoderma (Rabeendran ef al. 2000,
Harman & Bjorkman 1998, Harman 2000, Chang ef al. 1986, Inbar ef al. 1994,

Windham ef al. 1986).

El conocer si el estrés hidrico ejerce un rol modulador sobre el desempeno
biologico de una planta de interés econdmico como T. aestivum, es una tarea
importante en un escenario de cambio global, se espera que las mayores
fuentes de estrés para las plantas provengan de limitaciones crecientes, en la
disponibilidad de agua, en especial en areas aridas y semi-aridas (Mueller ef al.
2005, Hanson & Weltzin 2000), lo que tendrfa graves consecuencias en el
secano interior de Chile donde el cultivo de trigo se realiza sin riego artificial, ya
que el estrés hidrico puede reducir el vigor de las plantas y la produccion de
semilias. En efecto, mientras un cultivo bajo riego es capaz de producir sobre

las 100 ton/ha, un cultivo sin riego solo llega a las 30 ton/ha. (Mellado &

Madariaga, 1992).

De acuerdo a lo propuesto en esta tesis, la asociacion que establezca

Trichoderma con el trigo permitiria mantener una actividad agricola incluso bajo

escenarios de creciente estrés hidrico.




Los objetivos del presente estudio fueron: examinar experimentalmente la
existencia de interacciones mutualistas entre T harzianum y T. aeslivum y
evaluar el rol modulador del estrés hidrico sobre {a intensidad y magnitud de la

interaccion entre 7. harzianum y T. aestivum.

Hipotesis.

Si Trichoderma harzianum y Triticum aestivum establecen una interaccion
mutualista, entonces (i) el desempefio de plantas inoculadas con hongos
(evaiuado por biomasa, y fecundidad) ser& significativamente mayor que el de
plantas no inoculadas, (ii) la tasa de crecimiento poblacional de este hongo sera
mayor en presencia de Triticum aestivum, y (iii) el estrés hidrico intensificara la
interaccion mutualista entre Triticum aestivum y Trichoderma harzianum, y lod

efectos positivos mutuos seréan comparativamente mayores bajo una condicion

de estrés hidrico.




OBJETIVO GENERAL
Determinar la existencia, de efectos mutualistas entre Trichoderma harzianum
R.y Triticum aestivum L. su magnitud y el signo en funcién de la disponibilidad

de agua.

OBJETIVOS ESPECIFICOS

1-. Evaluar los efectos de Trichoderma harzianum sobre Triticum aestivum, bajo
dos condiciones contrastantes de disponibilidad de agua, a fravés de
parametros de vigor como biomasa y volumen de raices y parametros
reproductivos como fecundidad.

2_ Evaluar los efectos de T. aestivum sobre T. harzianum, bajo condiciones
contrastantes de disponibilidad de agua, a través de la tasa de crecimiento

poblacional.




MATERIALES Y METODOS

Las semillas de trigo (7. aestivum) var. Alifén, fueron suministradas por
Hermann Niemeyer, del Laboratorio de Quimica Ecologica de la Facultad de
Ciencias de la Universidad de Chile. Las plantas de este estudio se obtuvieron
por germinacion de las semillas en tubos de polietieno (Termomatrices ®,
Santiago Chile) de 125 ml de capacidad con un sustrato estéril (autoclavado a
121° C, por 30 min., dos veces separadas por 12 horas), compuesto por
compost, arena y turba (1:1:1) en el que se sembro una semilla de trigo por

tubo.

Para los indculos del hongo se utilizé la cepa Queule de Trichoderma
harzianum, asilada de la Reserva Nacional Los Queules (altitud 503 m.s.n.m.
35° 59°10,5”° S 72° 41°35,9° W) la cual esta depositada en la coleccién del
LLaboratorio de Fitopatologia de la Universidad de Talca. Se cultivoé el hongo en
una mezcla de cereales estériles, que después de la inoculacién se dispusieron
a 25° C por 5 dias, diez g de estos granos, cubierfos de conidias maduras de
Trichoderma, se colocaron en 11 de agua estéril y en agitacion a 250 r.p.m. por
30 min, luego de lo cual se extrajo una muestra para conteo en camara de
Neubauer. Finalmente se ajustd la suspension a una concentracion de 10°
conidias/ml, mediante diluciones seriadas. El medio selectivo para Trichoderma

(TSM) esta compuesto por (g/l): Ca(NOs)2 — 1,0; KNO; — 0,26; MgS0O, 7H20 —

0,26; KH,PO4—0,12; CaCly 2H20 ~1; acido citrico — 0,05; sucrosa — 2,0; agar-




20,0; Flint 50% WG (Trifloxystrobin, Bayer Alemania) -1;0; clortetraciclina —
0,005; captan 80% WG (Captan, Arvesta Corporation USA} — 0.004; Previcur N
(Propamocarb HCI, Aventis Crop Science Alemania) — 0,0025. (Modificacion del

medio de Smith ef al. 1990).

Se realizaron experimentos de laboratorio para cuantificar los efectos
mutualistas entre  Trichoderma harzianum cepa Queule y trigo bajo dos

condiciones de disponibilidad de agua contrastantes.

Se realizd un disefio completamente al azar, con arreglo factorial 2 x 2 donde
los factores fueron presencia/ausencia del hongo y presencia/ausencia de
estrés hidrico. Cada tratamiento constd de 27 repeticiones (n muestral = 108
réplicas). En los tratamientos con hongo se aplico una suspension de conidias,
a una concentracion de 1 x 10 conidias/ml, en una dosis de 10 mi por tubo,
dando una concentracién final de 2,5 x 10° conidias/g. de suelo. Esta aplicacion

se realizd inmediatamente después de la siembra del trigo.

Para generar las condiciones contrastantes de disponibilidad de agua, se usod la
metodologia utilizada por Opazo (1999), quien determiné variedades de trigo
resistentes a estrés hidrico. Asi, durante el perfodo comprendido entre la
siembra y la primera hoja verdadera, todos los tratamientos tuvieron el mismo
régimen de riego, el que consistié en riego a capacidad de campo cada vez que

la humedad aprovechable en el suelo disminuy6 en un 40% (ver anexo ). A
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partir de la primera hoja, los tratamientos sin estrés continuaron con el régimen
ya descrito, mientras que los sometidos a esirés, fueron regados a capacidad
de campo cada vez que la humedad aprovechable del suelo disminuyd un 80%.
Los distintos regimenes de riego se suplieron con sistemas independientes de
irrigacion que entregaban la cantidad de agua necesaria a cada planta en forma
individual. Para la realizacion de los riegos, se utilizd una bandeja de
evaporacién, modificada para invernadero, la que entregaba la cantidad de
agua evaporada por dias, utilizando los coeficientes estandar de trigo. Se
calculd la evapotranspiracion de la planta, lo que asociado a la capacidad de
estanque del suelo, indicé el consumo de la humedad aprovechable,
determinando de esta forma los momentos de riego, tanto para la condicion con

estrés como sin estrés (Ver Anexo ).

los datos de biomasa fueron ajustados Ln (x +1) para obtener varianzas
homogéneas y posteriormente fueron sometidos a un ANDEVA de dos vias
(Sokal & Rholf 1995) y luego a una prueba a posteriori para muestras
desiguales, debido a que al finalizar el experimento, en algunos tratamientos se
redujo el tamarfio de las muestras debido a un Unico ataque de mirlos (obs.

pers.).

En el estado de madurez fisiologica de semillas, es decir cuando [as semillas
alcanzan viabilidad germinativa, se midié para cada planta la biomasa seca

total, la biomasa aérea y radicular y fecundidad expresada como ndmero de

11




semillas por planta. El volumen radicular fue estimado indirectamente a través
de la inmersion de las raices en una probeta con agua, midiendo luego el

volumen de agua desplazado.

Para evaluar el efecto de trigo sobre Trichoderma, se disefiaron los siguientes
tratamientos: Tq: trigo sin estrés hidrico, T2 trigo con estrés hidrico, Ta: sin
planta y con estrés hidrico T4: sin planta y sin estrés hidrico. Este es un disefio
estadistico completamente al azar, con arreglo factorial 2x2, donde los factores
son planta (trigo y sin planta) y nivel de estrés (con y sin). Cada 15 dias se
tomaron muestras de 1 g de suelo, de 5 tubos, cada uno correspondiente a una
repeticion, para determinar las unidades formadoras de colonia (UFC) por
gramo de suelo, como una medida del tamafio poblacional del hongo. La UFC
incluye las unidades vegetativas (trozos de micelio), las unidades reproductivas
(conidias) y las unidades de resistencia (clamidosporas). El tamario poblacional
se obtuvo simplemente sumando estos fres tipos de estructuras. Las muestras
de suelo se disolvieron en 200 mi de agua estéril, se agitaron a 150 r.p.m. por
30 min, y se sometieron a diluciones seriadas hasta 1:1.000 de. De dichas
muestras se exirajeron 500 pi, los que fueron sembrados en placas Petri
(Phoenix, USA) de 8.5 cm de diametro, con el medio de cultivo TSM descrito
anteriormente. Las placas fueron puestas en incubacion a 25° C por 7 dias,
antes de contar las UFC. Los datos fueron sometidos a un‘ajuste logaritmico
flog (x+1)] para obtener varianzas homogéneas, luego se estimo el parametro

poblacional A, basandose en la formula A= poblacion final/poblacion inicial, y
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finalememnte de acuerdo con éste la tasa intrinseca de crecimiento 1, v,

posteriormente sometidos a un ANDEVA y a una prueba a posteriori de Tukey

HSD.




RESULTADOS

Efectos sobre la planta

E! volumen de las raices se incremento significativamente en presencia de
hongos (ANOVA: F101= 13,53; P= 0,0004); no se observaron efectos del estres
(ANOVA: Fio1 = 1,61; P= 0,21) se detectd una interaccion significativa entre
ambos factores (ANOVA: Fy 91 = 6,21; P = 0.01). Concordante con lo anterior
hubo diferencias significativas solo bajo la condicion de estrés (Tukey HSD, P<
0,01), siendo el tratamiento sin presencia del hongo y bajo condiciones de
estrés el que mostrd un volumen de raices significativamente menor que el
tratamientos con presencia de Trichoderma 'y estrés y que los tratamientos sin

estrés. Estos tres tratamientos no difirieron entre si (Figura 1).

La biomasa seca fotal de las plantas, no fue afectada por la presencia del
hongo (ANOVA: Fig1= 1,72 P= 0,19); ni por la interaccion entre ambos
factores (ANOVA: Fjg:= 0,40; P= 0,525) (Figura 2), pero si por el estrés hidrico

(ANOVA: F1¢¢= 67,00; P=0,001).

El numero de semillas por planta se incrementd significativamente en presencia
de hongos (ANOVA: Fig91 = 9,39; P = 0,003); no se encontraron diferencias
significativas debidas al estrés hidrico (ANOVA: Fig= 2,99; P= 0,086) y se
detectd una interaccion entre ambos factores (ANOVA: F10= 4,46; P= 0,04). Al
igual que en el caso de volumen de las raices, que existen diferencias

significativas sélo bajo la condicion de estrés (Tukey HSD, P <0,04), siendo el
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tratamiento sin presencia del hongo y bajo condiciones de estrés el que mostro
una fecundidad menor que las obtenidas en los tratamientos con presencia del
hongo y de estrés y que los tratamientos sin estrés. Estos ultimos tratamientos

no difirieron entre si (Figura 3).

Efectos sobre el hongo

Ia tasa intrinseca de crecimiento poblacional (r) del hongo no varié a causa del
estrés hidrico (ANOVA: Fq6 = 0,1, P = 0,754); esta tasa se incremento
significativamente en presencia de plantas del trigo (ANOVA: Fy,15 = 77,05, P =
0,00001) y se detectd una interaccion significativa entre ambos factores
(ANOVA: Fy 16 = 16,27; P = 0,0009). Al analizar cada uno de los tratamientos, se
observa que hubo diferencias significativas solo en presencia de plantas
(Tukey HSD, P <0,0001), siendo el tratamiento con presencia de planta y bajo
condiciones de estrés el que mostrd6 una tasa de crecimiento  {r)
significativamente mayor que la alcanzada en presencia de plantas pero sin la
condicion de estrés hidrico. A su vez, ésta fue significativamente mayor que la
encontrada en los tratamientos sin presencia de planta, independiente de la
existencia de estrés hidrico, no existiendo diferencias entre estos dltimos

fratamientos (Figura 4).

El tamafio poblacional del hongo {(evaluado como unidades formadoras de
colonia/g de suelo) se incrementd significativamente en presencia de plantas

(ANOVA de medidas repetidas: F1,16 = 48,87, P = 0,000003); no se detectaron




diferencias significativas a causa del estrés hidrico (ANGVA de medidas
repetidas: Fq46 = 0,707, P = 0,413) y se detectd un efecto significativo de la
interaccion entre presencia de plantas y presencia Jausencia de esirés hidrico

(ANOVA de medidas repetidas: F116 = 5,148; P = 0,000003) (Figura 5).
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Figura 1. Volumen de las raices (en ml) de Triticum aestivum var. Alifén, en
respuesta a tratamientos con presencia/ausencia de estrés hidrico y la
presencia/ausencia de Trichoderma harzianum cepa Queule.
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Figura 2. Biomasa seca (g} de Triticum aesfivum var. Alifén, en respuesta a
tratamientos con presencia/ausencia de esirés hidrico y la presencia/ausencia
de Trichoderma harzianum cepa Queule.
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Figura 3. Fecundidad, expresada como numero de semilias/planta de Triticum
aestivum var. Alifén, en respuesta a fratamientos con presencia/ausencia de
esirés hidrico y la presencia/ausencia de Trichoderma harzianum cepa Queule.
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Figura 4. Tasa de crecimiento (r) de Trichoderma harzianum cepa Queule, en
respuesta a fratamientos con presencia Jausencia de plantas de Trilicum
aestivum var. Aliféen y ausencia/presencia de  esirés hidrico.
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Figura 5. Poblacién de Trichoderma harzianum cepa Queule expresado como
logaritmo de unidades formadoras de coloniasly de suelo, en
presencia/ausencia de Triticum aestivum var. Alifén, bajo dos condiciones de
disponibilidad de agua, presencia (A) y ausencia (B) de estrés hidrico.
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DISCUSION.
Los resultados indican la capacidad del hongo de estimular el vigor de las

plantas (Figuras 1 y 2) y ademas incrementar su adecuacién biologica (Fig. 3).
Por su parte, el hongo se ve beneficiado por la presencia de las plantas, tanto
en sus poblaciones finales (Fig. 5), como en su tasa de crecimiento poblacional
(Fig. 4). Estas observaciones sustentan las primeras dos hipdtesis planteadas,
y establecen la existencia de una relacion mutualista entre plantas de trigo y

Trichoderma.

La interaccion mutualista mostré una dependencia del contexto ambiental
donde se desarrolld, expresandose con beneficios para la planta bajo
condiciones de estrés hidrico (Figuras 1,2 y 3), mientras que para Trichoderma
el estrés hidrico en presencia de plantas aumentd significativamente la tasa de
crecimiento, mientras que en ausencia de plantas no hubo efecto del estrés
(Fig. 4). Estos resultados validan la tercera hipétesis que planteaba que el
mutualismo deberia expresarse con mayor intensidad frente al estrés. Es
necesario destacar que en ausencia de estrés no se expreso mutualismo desde
el punto de vista de la planta, mientras que bajo esta condicién se incremento el
beneficio para el hongo, lo cual es evidencia de la importancia de los

mutualismos bajo condiciones ambientales limitantes.

Un resultado destacable de esta investigacién es haber obtenido evidencia

cuantitativa del beneficio obtenido por T. harzianum de su interaccion con una




planta, en este caso T. aestivum. Una de las razones de esta escasez de
estudios se debe, enitre ofras razones, a las dificultades para lograr
evaluaciones de desempefio. En este estudio se pudo evaluar la tasa infrinseca
de crecimiento de los hongos como una de adecuacion biolégica a nivel

poblacional.

La mayor parte de los estudios que sugieren efectos facilitadores de plantas
sobre hongos son correlacionales. Por ejemplo, en suelos de bosques nativos
del Japén las poblaciones de Trichoderma presentan maximos de densidad
poblacional durante el maximo crecimiento de las raices de los arboles,
supuestamente porque las raices les proveerian mejores condiciones Yy
recursos para su desarrollo (Jha ef al. 1992). De hecho, el microambiente
existente a nive! de las raices es favorable para los hongos debido a que existe
mayor concentracion de oxigeno, un pH entre 5y 7 y una mayor disponibilidad

de carbono organico (Eastburn & Butler 1988, Cook & Baker 1989).

En otros taxones existen otros ejemplos de interacciones mutualistas
condicionadas por el ambiente. E! trabajo de McCreadie et al. {2005) muestra
la naturaleza contexto-dependiente de la asociacion entre hongos del género
Trichomycete, que coloniza el sistema digestivo de larvas de simuliido (Diptera).

Se observé que la interaccion era mutualista, pero sélo bajo condiciones de

estrés alimenticio para el hospedero.




En el caso de interacciones plata-microorganismos se puede citar el caso del
mutualismo entre leguminosas y bacterias del género Rhizobium, donde la
formacién de nodulos bacterianos se produce en las raices de la planta sélo si
existe deficiencia de nitrégeno en el suelo (Begon et al. 1999). Otros autores
han reportado la importancia de las condiciones del suelo sobre la capacidad de
la bacteria de infectar los pelos radicales de la planta (Atlas & Bartha 2002). El
clima donde se desarrollan estas interacciones también juega un papel
importante. Asi, la simbiosis planta-rizobio o planta-cianobacteria se da con
mayor frecuencia en climas tropicales y las asociaciones actinomiycete-pianta

se dan en climas templados (Benson & Silvester, 1993).

En interacciones hongo-planta se ha estudiadd el caso de Ia relacion entre
gramineas del género Fesfuca (Festuca arudinacea) y hongos enddfitos, los
cuales bajo condiciones de baja disponibilidad éje recursos (i.e. sequia) o
herbivoria generan un mutualismo de proteccion sobre la planta, frente el

ataque por afidos y larvas de lepidoptero (Bultman & Bell, 2003).

Algunas especies de orquideas generan relaciones simbidticas con los hongos
Armillaria mellea y Rhizoctonia solani, generando una mayor capacidad de
germinacion de las semillas de orquidea. Los hongos en condiciones de estrés
nutricional o hidrico pueden llegar a ser patégenos de la planta, en tanto la

planta es capaz de digerir parte del micelio del hongo (Atlas & Bartha, 2002). En

relaciones micorriza-planta, también se han observado variaciones en la




generacién del mutualismo debidas a factores bidticos y abidticos (Setala ef al.
1997). En el caso especifico de la interaccion Trichoderma-planta, existen
varios reportes sobre la capacidad de Trichoderma de estimular el crecimiento
de plantas bajo condiciones de estrés, tales como c;éﬁcit hidrico y de nitrégeno
en el caso del maiz (Harman 2000, Harman & Bjorkinan, 19988) y déficit de
radiacién fotosintética en lechuga y repollo (Rabeendran et al. 2000). También
se ha detectado que los factores ambientales, tales como contenido de agua del
suelo y pH, afectan la capacidad biocontroladora de Tricéhoderma (Clarkson et

al. 2004, Kedrics ef al. 2004).

Estos efectos mutualistas condicionados por el contexto ambiental forman parte
de un modelo mas general, en el cual otras interacciones biologicas parecieran
ser contexto-dependiente. Por ejemplo, en el caso de relaciones de
parasitismo, se ha desarrollado el modelo de Triangulo de enfermedades,
utilizado en fitopatologia, donde los requisitos para el desarrollo de una
enfermedad son: 1) Patégeno en estado virulento, 2) Hospedero en estado
susceptible y 3) Condiciones ambientales pre-disponentes. Asli, solo cuando
estas tres condiciones coinciden en tiempo y espacio, se desarrolla la
interaccion entre patdgeno y hospedero, en este caso el estado de enfermedad

(Agrios, 2005).

Los ejemplos al respecto son numerosos. En el caso de la sarna del manzano,

causada por el hongo Venturia inaequalis (Ascomycete). El hongo inicia su ciclo




con la liberacion de ascosporas, después de acumular cierto nimero de horas-
frio y posteriormente grados-dias. Una vez maduros y en condiciones
ambientales de agua libre y cierta temperatura, estos pseudotecios liberan las
ascosporas, las que germinan e inician la infeccién primaria, generando
conidias que se liberan e infectan la epidermis tanto de hojas como de frutos,
también bajo condiciones de agua libre, pudiendo completar varios ciclos
durante la temporada de crecimiento dependiendo de la ocurrencia de Huvias o
nieblas intensas. De esta forma se puede dar el caso de que si no se producen
lluvias o no existen condiciones de agua libre, pese a la presencia del hongo
sobre tejidos susceptibles de la planta, la enfermedad no es capaz de

expresarse {(Agrios, 2005).

Este modelo propuesto, al aplicarlo a nuestro caso de estudio, nos lleva al
concepto de mutualismo condicional definido por Herre et al. (1999) como el
mutualismo que, a causa de fuerzas ecologicas (abioticas y bidticas), varia en €l
tiempo y espacio. Asi, Bronstein (1994) expone que la variacion en los
beneficios obtenidos por los miembros del mutualismo se cumple cuando: 1) el
mutualismo es condicional antes que obligado; 2) una tercera especie esta
intimamente involucrada en la interaccién y 3) el beneficio de la interaccion es
funcién de la abundancia relativa de los mutualistas. Sin embargo, estos
modelos se han desarrollado principalmente eﬁ interacciones multitroficas

insecto-planta (Bronstein 1994, Del-Claro 2004, Reithel 2002). Nuestros

resultados mostraron que el mutualismo entre Triticum y Trichoderma no es




obligado y esta condicionado por el efecto del estrés hidrico, pero no existen
antecedentes de la influencia de una tercera especie. Asimismo, debido a la
utilizacion de las mismas abundancias iniciales en todos los tratamientos no se

pudo a prueba la tercera condicion.

Los resultados de esta tesis indican ademas que frente a cambios ambientales
bruscos, las especies dispondrian de posibilidades de sobrellevar el estrés al
fortalecer interacciones mutualistas no existentes bajo otras condiciones
ambientales. El calentamiento global, por ejemplo, podria inducir incrementos
en el numero de mutualismos condicionales, y por lo tanto permitir a las plantas

sobrevivir frente a estas nuevas condiciones ambientales.
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CONCLUSIONES

1. Existe una interaccion mutualista entre Trichoderma y Triticum, que se

manifiesta en incrementos en la adecuacion biolégica de ambos.

2 _ la interaccién mutualista no depende solo de la presencia de ambos
organismos, sino que esta interaccion se desencadena por la presencia de una
situacion de estrés, en este caso falta de agua, por lo que seria un mutualismo

facultativo.

3.- En consideracion a la segunda conclusion, el modelo conceptual de
mutualismos deberia incluir un elemento ambiental, que modularia fa

generacion e intensidad de la interaccion.

4) Los mutualismos condicionados por coniexto ambiental podrian

incrementarse en un futuro escenario de incremento del estrés ambiental a

causa del calentamiento global, que disminuiria Ia disponibilidad de agua.
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ANEXO |

Formulas y cleulos utilizados en la dfinicion de los regiimenes de riego.

Sobre la base de las caracteristicas del sustrato utilizado, que se detallan abajo,
se calculd la_humedad aprovechable (HA), equivalente en mediante fa formula
HA = (CC-PMP) x Da

Profundidad 15 cm

Densidad aparente (Da) 0,9

Capacidad de campo (CC) 86,7 %

Punto de marchites permanente (PMP)75 %

Humedad aprovechable (HA) 10,63 %

Capacidad de estanque (Ce) 15,79 mm.

Los andlisis fueron realizados por el Laboratorio de Suelos de la Universidad de

Concepcion.
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Una vez determinada HA, se determind la cantidad (mm) de agua consumida,

correspondientes a cada régimen de riego.

Régimen sin estrés: 40% de HA, correspondiente a evapotranspiracion

EVT = HA x Ce x 0,6 = 0,99 mm.

Régimen con estrés: 20% de HA, correspondiente a evapotranspiracion

EVT =HA xCe x 0,8 =1,33 mm

Una vez determinada EVT, para cada régimen de estrés se determiné la

evaporacion de bandeja (Eb), utilizando la formula 2

*

EVT = Kc x Kb x Eb (2)
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Donde:
EVT: Evapotranspiracion
Kc: Coeficiente de cultivo

Kp: Coeficiente de bandeja

En la tabla 2 se detallan las Eb en mm, para cada régimen de riego en cada

fase del cultivo.

Tabla 2 Evaporacion de Bandeja (Eb), en mm, para las distintas fases del

cultivo de trigo, bajo condiciones con y sin estrés hidrico.

Fases del cultivo

Régimen Inicial Desarrollo Mediados Finales Cosecha
Sin estrés 7,92 3,39 2,26 3,65 11,88
Con estrés 5,94 2,54 1,70 2,74 8,91

Tabla 3. Coeficiente de cultivo referencial (kc)

Desarrollo NMediados Finales

Inicial del cultivo del periodo del periodo Cosecha

Trigo 0,3-0,4 0,7-0,8 1,05-1,2 0,65-0,7 0,2-0,25

Nota: Valores exiraidos de requerimiento de los cultivos, Dorembos y Pruitt,
1976(Citado por Mellado y Madariaga, 1992).
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