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Microbiologia/ Artigo de Revisao

Interacao da planta com
fungo micorrizico e sua
resposta a inoculacao

com diferentes fungos
promotores de crescimento

Resumo — A interacdo simbidtica entre fungos micorrizicos arbusculares
(FMA) e 70-90% das espécies de plantas ¢ amplamente estudada, mas
fungos ectomicorrizicos, Piriformospora indica, Trichoderma sp. e “dark
septate” endofiticos (DSE), também estabelecem interagdes benéficas com
as plantas. Apesar disso, a discussdo conjunta dos aspectos bioquimicos,
fisiologicos e moleculares da transferéncia de nutrientes, principalmente do
micélio extrarradicular (ERM) para a planta, ainda ¢ limitada. O objetivo
deste artigo de revisdo ¢ apresentar abordagens bioquimicas, fisiologicas
e moleculares da interagdo planta-FMA, bem como analisar a resposta da
planta a inoculag@o com diferentes fungos promotores de crescimento. Aqui
se destacam as caracteristicas de H*-ATPases e de transportadores de NH,"
e H,PO, envolvidos com a absorc¢ao de fosforo e nitrogénio pelo solo através
do ERM de FMA, assim como os aspectos bioquimicos do metabolismo
de ambos os nutrientes no ERM e as suas translocagdes do ERM para o
micélio intrarradicular e para a planta hospedeira. Finalmente, apresenta-
se a eficiéncia de aproveitamento de fertilizantes nitrogenados em plantas
com inocula¢do de FMA, Trichoderma sp., P. indica e fungos DSE. Ao se
examinar, conjuntamente, os aspectos bioquimicos, fisiolégicos e moleculares
da interagdo planta-FMA e a eficiéncia de aproveitamento de fertilizantes
nitrogenados em plantas inoculadas, ¢ possivel concluir que a agricultura de
baixo uso de insumos poderia ser alcangada com o emprego desses fungos
nos agrossistemas.

Termos para indexacio: Piriformospora indica, Trichoderma harzianum,
arginina, fungos endofiticos dark septate, H*-ATPases, transportadores de
nutrientes.

Introduciao

Muitas espécies de plantas estabelecem associagdes com uma série
de microrganismos, as quais podem resultar em intera¢des benéficas
para ambos os simbiontes (Oldroyd, 2013). Estas interagdes entre fungos
e plantas sao diversas, desde mutualistas até patogénicas, que podem
causar doengas devastadoras para as culturas. Embora as doengas de
plantas sejam bem conhecidas e tenham importancia econdémica, o fato
de plantas sem infec¢@o flingica — tanto endofitica quanto micorrizica
— serem raras ou inexistentes ¢ pouco reconhecido.

Uma das mais estudadas interagdes simbidticas que envolvem
fungos ocorre entre plantas e fungos micorrizicos arbusculares
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(FMA) (Oldroyd, 2013). A micorriza arbuscular ¢
uma simbiose muito antiga entre fungos biotroficos
obrigatorios do filo Glomeromycota, como o0s
FMA, e 70-90% das espécies de plantas, mediada
por transferéncia bidirecional de nutrientes entre a
planta hospedeira e os FMA (Smith & Read, 2008;
Smith & Smith, 2012). Acredita-se que essa simbiose
tenha facilitado a coloniza¢do dos solos por plantas
evoluidas do meio aquatico ha aproximadamente
450 milhoes de anos (Redecker et al., 2000). Deve-se
destacar que outros grupos de fungos também formam
simbiose com plantas, como, por exemplo: fungos
ectomicorrizicos (ECM), Piriformospora indica,
Trichoderma sp. e fungos endofiticos “dark septate”;
contudo, diferentemente dos FMA, esses fungos néo
sdo biotroficos obrigatorios.

A troca de sinais quimicos entre a planta e os
FMA possibilita a formag@o da micorriza arbuscular
(Bonfante & Requena, 2011; Oldroyd, 2013). Essa
comunica¢do tem como etapa inicial a liberagdao de
estrigolactona na rizosfera pelas raizes da planta
(Oldroyd, 2013) (Figura 1 A). A estrigolactona promove
a germinagdo de esporos ¢ estimula a ramificagdo da
hifa em FMA (Bonfante & Genre, 2010; Harrison,
2012; Oldroyd, 2013), os quais produzem fatores
micorrizicos, como lipo-quito-oligossacarideos e
quito-oligossacarideos, que sao reconhecidos pela
planta hospedeira e ativam a via de sinalizagdo da
simbiose na raiz, o que leva a oscilagdes de calcio
(Maillet et al., 2011; Genre et al., 2013).

O contato fisico entre os FMA e a superficie da raiz
da planta permite a formagdo de estrutura fingica
globosa de infecgdo, o hifopddio (Figura 1 B), também
chamado de apressorio (Bonfante & Genre, 2010),
cuja penetragdo ¢ facilitada pelos sinais liberados
pela cutina da planta (Wang et al., 2012). Uma vez
que as paredes celulares das células da epiderme sdo
violadas, o fungo cresce inter ou intracelularmente,
0 que cria invagina¢des nos citoplasmas, ¢ vai se
espalhando através do cortex radicular (Bonfante &
Genre, 2010). Em seguida, dentro das células do cortex,
formam ou estruturas de hifas altamente enoveladas,
denominadas pelotdes, ou, entdo, estruturas de hifas
altamente ramificadas, denominadas arbusculos
(Harrison, 2005; Parniske, 2008) (Figura 1 C), os quais
exercem a func¢do de haustorios. O desenvolvimento
dos arbusculos ¢ acompanhado pela invaginagdo da
membrana celular da planta, o que forma a membrana
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Figura 1. Raiz hipotética colonizada por fungo micorrizico
arbuscular (FMA): A, a raiz da planta hospedeira sinaliza
que estd apta a estabelecer a simbiose micorrizica
arbuscular, ao liberar a estrigolactona que promove a
germinacao de esporos fungicos e estimula a ramificagdo
do micélio extrarradicular do FMA, e o fungo responde
com a producdo dos fatores micorrizicos (lipo-quito-
oligossarideos e quito-oligossarideos) que sdo reconhecidos
pela planta hospedeira; e B e C, o contato fisico entre a
superficie da raiz ¢ o FMA permite a formacdo do
hifopddio, que leva a proliferacao intercelular do micélio
intrarradicular nas células do cortex e ao desenvolvimento
intracelular de arbusculos circundados pela membrana
periarbuscular derivada da membrana plasmatica da célula
vegetal.
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periarbuscular (Figura 1 B), distinta da plasmalema
(Pumplin & Harrison, 2009). O arbusculo formara,
com a membrana periarbuscular, uma grande interface
de troca de nutrientes (Parniske, 2008; Bonfante &
Genre, 2010).

Com o estabelecimento da simbiose micorrizica
arbuscular, ocorrem modificagdes na expressdo de
genes da planta e do fungo, acompanhadas pelas
mudancas morfologicas e fisioldgicas necessarias
para a transferéncia bidirecional de nutrientes entre
os simbiontes (Requena et al., 2003). A absor¢do de
H,PO, ¢ considerada um processo fisioldgico chave,
pelo qual os FMA promovem o crescimento das plantas
(Bucher, 2007). Com efeito, os FMA apresentam
transportadores de H,PO, capazes de absorver esse ion
do solo e permitir sua liberagdo para a interface com
a planta (Harrison & Van Buuren, 1995). Além disso,
a planta possui transportadores que sdo especificos
para a interface micorriza arbuscular, cujo papel ¢
absorver ions H,PO, a partir do espago periarbuscular
e libera-los no citoplasma da planta (Guether et al.,
2009). Da mesma forma, os FMA podem promover
o crescimento das plantas através da transferéncia
de nitrogénio (Govindarajulu et al., 2005; Jin et al.,
2005; Guether et al., 2009; Smith & Smith, 2011),
que também ¢ absorvido pelo micélio extrarradicular
(Lopez-Pedrosa et al., 2006) e liberado no espago
periarbuscular pelos transportadores localizados no
micélio intrarradicular (Govindarajulu et al., 2005).
Posteriormente, o nitrogénio ¢ transferido para o
citosol pelos transportadores da planta especificos
para a interface micorriza arbuscular (Guether et al.,
2009).

O objetivo deste artigo de revisdo € apresentar
abordagens bioquimicas, fisiologicas e moleculares
da interacdo planta-FMA, desde a absor¢ao do fosforo
e do nitrogénio pelo micélio extrarradicular até a
transferéncia bidirecional destes nutrientes entre os
simbiontes, além de analisar a resposta da planta a
inoculagdo com diferentes fungos promotores de
crescimento de plantas.

Raizes micorrizicas apresentam duas vias
para a absorcio de nutrientes
Os FMA vivem em dois ambientes: nas raizes
das plantas, onde recebem C organico; e no solo,
onde absorvem nutrientes minerais (Smith & Smith,
2011). O micélio intrarradicular cresce em um

ambiente controlado pela homeostase da planta,
enquanto o extrarradicular vive sob consideraveis
variagcdes ambientais, como pH e umidade do solo e
disponibilidade de nutrientes no solo (Smith & Smith,
2011).

A grande vantagem das raizes micorrizicas em
relagdo as ndo micorrizicas € que as primeiras
apresentam duas vias para a absorcdo de nutrientes
(Figura 2): pela planta e pelos FMA (Smith & Smith,
2011; Biicking & Kafle, 2015). Pelo fungo, essa via
envolve a absor¢do de nutrientes através do micélio
extrarradicular; sua rapida translocacdo, as vezes de
muitos centimetros para o micélio intrarradicular; sua
liberacdo no espaco periarbuscular; e sua transferéncia
paraas plantas (Smith & Smith, 2011; Biicking & Kafle,
2015). A membrana periarbuscular, que cerca tanto os
arbusculos quanto as hifas intracelulares (Pumplin &
Harrison, 2009), contém transportadores de H,PO,
(Javot et al., 2007; Volpe et al., 2016), NH," (Guether et
al., 2009; Pérez-Tienda et al., 2014) ¢ NO;™ (Drechsler
et al., 2018), preferencial ou especificamente expressos

"-fia de_‘ abzorgio da

Via de ahsorgdo da plania L~ micorriza arbuscular
e r

Figura 2. Via de absor¢@o pela planta e pela micorriza

arbuscular.  Simbolos  amarelos  representam  o0s
transportadores localizados na epiderme e nos pelos
radiculares; simbolos vermelhos ou verdes, transportadores
do fungo localizados no micélio extrarradicular; e simbolos
roxos, transportadores da planta induzidos pela micorriza
arbuscular e localizados na membrana periarbuscular.
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nas raizes micorrizicas, além de bombas de protons
(H"-ATPases) que energizam o transporte de nutrientes
(Gianinazzi-Pearson et al., 1991, 2000; Krajinski et al.,
2014; Wang et al., 2014). A planta absorve nutrientes
da rizosfera por meio de transportadores localizados
na epiderme e nos pelos radiculares (Smith & Smith,
2011; Biicking & Kafle, 2015).

Absorcao e translocacao de H,PO, através do
micélio extrarradicular, do arbusculo dos FMA e
do espaco periarbuscular

Em estudo com radiois6topos, concluiu-se que o
micélio extrarradicular € responsavel pela absor¢ao de
ions H,PO, ", posteriormente translocados para o micélio
intrarradicular e, em seguida, liberados para a planta
(Jakobsen et al., 1992; Yang et al., 2012). Mostrou-se
que o micélio extrarradicular da micorriza de cenoura
(Daucus carota L.) e Medicago truncatula Gaertn.,
ambas inoculadas com o fungo Glomus intraradices
(Syn. Rhizophagus intraradices), praticamente esgota
35 umol L' de H,PO, adicionados no meio liquido
apos quatro semanas (Maldonado-Mendoza et al.,
2001). Depois, estes autores adicionaram o *[P]-
ortofosfato no meio e confirmaram que, de fato, o
micélio extrarradicular absorve o ion H,PO, e o
transfere para as raizes colonizadas.

Ap6s sua absorcao, o H,PO4 € acumulado na hifa
em vacuolos tubulares (armazenamento temporario
e tamponamento da concentracdo de H,PO,) na
forma de polifosfato (PolyP-, uma cadeia linear de
mondmeros de H,PO, que pode comprimir milhares de
ions ortofosfato), o qual ¢ posteriormente translocado
ao longo da hifa (Olsson et al., 2010; Tisserant et al.,
2012). A baixa concentracdo de H,PO, no citoplasma
favorece maior absor¢do deste anion do solo (Bapaume
& Reinhardt, 2012). H,PO, e PolyP- possuem cargas
negativas, as quais devem ser balanceadas por cations
no citoplasma fungico (Smith & Smith, 2011); no solo,
K" e Mg?* desempenham este papel (Ryan et al., 2007),
mas, em culturas monoxénicas, com alto suprimento
de sacarose e N, sugere-se que a arginina (Arg") seja
translocada com PolyP-(Jinetal.,2005). O comprimento
da cadeia de PolyP- no micélio extrarradicular é
maior do que no intrarradicular, o que sugere que ha
hidrélises no tltimo, que levam a alta concentracao de
H,POy, o que facilita o seu efluxo, pouco aumentado
devido a oferta de C (Solaiman et al., 1999; Solaiman
& Saito, 2001; Viereck et al., 2004).
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A H*-ATPase HA5 em FMA ¢ induzida pela
micorriza arbuscular

As bombas de protons da membrana plasmatica
(H"-ATPases da MP) desempenham papel-chave
no estabelecimento do gradiente do potencial
eletroquimico de H" necessario para a transferéncia de
nutrientes através da membrana plasmaética de fungos e
plantas (Duby & Boutry, 2009). Uma analise de dados
moleculares mostrou que a maioria dos fungos possui
um a dois genes que codificam para H'-ATPases e
que apenas um destes normalmente codifica para H*-
ATPases da MP (Requena et al., 2003; Balestrini et
al., 2007). Por exemplo, a levedura de Brewer possui
dois genes de ATPases (Kerchove D’exaerde et al.,
1996), enquanto Uromyces viciae-fabae possui apenas
um (Struck et al., 1996). No FMA Glomus mosseae,
a primeira isoforma de H'-ATPases a ser descrita
foi a GmHAS (Ferrol et al., 2000); posteriormente,
foi identificado o gene que codifica para a isoforma
GmPMAI1 (Requena et al., 2003). Essas isoformas de
H"-ATPases tém massa molecular de 105 e¢ 100 kDa,
respectivamente, ¢ dez hélices transmembrana, com
dominio catalitico que inclui os sitios de fosforilagao
E1-E2 (Requena et al.,, 2003). O gene GmPMAI ¢
expresso em altos niveis no micélio extrarradicular,
preferencialmente durante a fase do crescimento
ndo simbidtico, € em baixos niveis durante a fase
simbiotica, com reducgdo de cerca de 5 vezes (Requena
et al., 2003; Balestrini et al., 2007). Ja o gene GmHAS é
pouco expresso durante o crescimento ndo simbidtico
e fortemente induzido na fase simbidtica, com indugao
de 50 e 8 vezes, nos micélios intra e extrarradicular,
respectivamente. O acompanhamento das etapas de
desenvolvimento do micélio intrarradicular aos 15,
20, 23 e 28 dias apos a inoculagdo, com a respectiva
expressdao de GmPMAI e GmHAS, revelou que, embora
poucas estruturas flingicas tenham sido observadas
aos 15 dias — basicamente apenas multiplos apressorios
na epiderme —, a expressdo de GmHAS ja é claramente
detectavel (Requena et al., 2003). De acordo com
este autores, com o avango da infecgdo, os niveis de
expressdo deste gene sdo aumentados e passam a ser
similares aos de GmPMAI.

O sequenciamento de nova geragdo tem permitido
a analise do transcriptoma do genoma de FMA
e a quantificacdo dos niveis de transcritos, o que
possibilita a confirmagao ou a revisao dos resultados
obtidos anteriormente, ou até mesmo o direcionamento
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de novas pesquisas. Com essa tecnologia, por exemplo,
foi possivel identificar a presenca da H'-ATPase da
MP HAS5 no genoma de Gigaspora margarita (Xie et
al., 2016) e de outras H-ATPases no genoma de G.
intraradices, as quais ainda ndo foram completamente
caracterizadas (Tisserant et al., 2012, 2013)

A H*-ATPase da MP da planta, HA1, é induzida
pela micorriza arbuscular

A H*-ATPase da MP da superfamilia das ATPases
do tipo P ¢ a principal bomba de protons da membrana
plasmatica de plantas (Janicka-Russak, 2011). Em
muitas espécies vegetais, a H'-ATPase da MP ¢
codificada por uma familia de aproximadamente 12
genes, subdivida em cinco subfamilias (Arango et
al., 2003; Taiz et al., 2017). MtHAI de M. truncatula,
OsA8 (também conhecido como OsHAI) de arroz
(Oryza sativa L.) (Arango et al., 2003; Sperandio et
al., 2011) e SIHAS de tomate (Solanum lycopersicum
L.), aninhados na subfamilia V, sdo os unicos genes
ortdlogos de H'-ATPases da MP exclusivamente
expressos em células radiculares que contém arbusculos
(Krajinski et al., 2014; Wang et al., 2014; Liu et al.,
2016). A primeira H-ATPase da MP diferencialmente
expressa em resposta a colonizagdo micorrizica foi
descrita em cevada (Hordeum vulgare L.) (Murphy et
al., 1997); logo em seguida, outras duas H*-ATPases
da MP foram identificadas na micorriza arbuscular de
tabaco (Nicotiana tabacum L.) (Gianinazzi-Pearson
et al., 2000). Estas H-ATPases da MP contribuem
para absor¢ao de dnions e outros nutrientes no espaco
periarbuscular, por meio de um processo ativo que
ocorre em simporte com H" (Karandashov & Bucher,
2005).

A expressao do gene HA I durante o desenvolvimento
da micorriza arbuscular propicia uma colonizagdo
adequadados fungos, melhoraaabsor¢do de H,PO, pela
planta e energiza a membrana periarbuscular (Wang et
al., 2014). A HA1 energiza a membrana periarbuscular
de arroz e de M. truncatula para facilitar o transporte
de nutrientes, como H,PO,, provavelmente pela agido
de OsPTI1 e MtPT4, transportadores de H,PO, de
arroz ¢ M. truncatula, respectivamente (Wang et al.,
2014; Volpe et al., 2016).

O periodo, entre 28 e 35 dias apds a inoculagdo,
em que os genes MtHAI (exclusivamente expresso
em células contendo arbusculos) e OsHAI sdo
fortemente induzidos, ¢ consistente com o tempo de
desenvolvimento dos arbusculos (Wang et al., 2014),

quando as trocas nutricionais entre os simbiontes sdo
mais intensas. Portanto, espera-se que o gene SIHAS —
ortdlogo de MtHAI e OsHAI —também seja fortemente
induzido em células que contenham arbusculos e
inativado em plantas ndo colonizadas com fungos
micorrizicos e cultivadas sob condi¢des normais ou de
estresse nutricional ou salino (Liu et al., 2016).

Como os genes MtPT4 e MtHAI sdo coexpressos,
podem desempenhar fungdes associadas. De fato, ao
reduzir os niveis de expressdao de MtHAI, observa-
se reducdo da aquisicdo do fosfato simbiotico pelas
plantas mutantes (Wang et al., 2014). Além disso, os
mutantes mipt4 ¢ mthal-1 exibem o mesmo fenotipo,
especialmente a reducdo do nivel de colonizagdo e
um vertiginoso decréscimo no nimero de arbusculos
totalmente desenvolvidos (Javot et al., 2007; Wang et
al., 2014).

Na micorriza arbuscular, a atividade da bomba
de H" ¢ extremamente dependente da H'-ATPase
HAI1, uma vez que nem a H*-ATPase da MP flingica
e nem qualquer outra H-ATPase da MP da planta
pode compensar um mutante defectivo no gene HA/
(Krajinski et al., 2014). Se os niveis de transcritos
de HAIl sdo aumentados devido a colonizacdo por
FMA, entdo este gene também ¢ responsavel pelo
gradiente de H* (Krajinski et al., 2014), que torna o
espago periarbuscular mais acido. Deve-se destacar
que o gradiente de H" é formado pelos H" da H*-
ATPases da MP da planta, do fungo e dos processos
de desprotonacdo de NH,* (Guether et al., 2009).

Transportadores de H,PO, do FMA induzidos pela
micorriza arbuscular

O H,PO, ¢ essencial para o crescimento ¢
o desenvolvimento de plantas, mas ¢ um fator
frequentemente limitante (Holford, 1997), pois
sua concentragdo no solo é baixa, até 10 pmol L
(Vance et al.,, 2003). Portanto, o acesso ao H,PO,
adicional transportado pela micorriza arbuscular tem
efeito significativo no crescimento e na producdo
da planta (Maldonado-Mendoza et al, 2001).
Estudos com radioisétopos mostraram que o micélio
extrarradicular é responsavel pela absor¢ao de H,PO,,
o qual ¢ posteriormente translocado para o micélio
intrarradicular e, em seguida, liberado para a planta
(Jakobsen et al., 1992).

Transportadores de H,PO4 acoplados ao H* foram
identificados na membrana plasmatica dos FMA e
na membrana periarbuscular da planta (Benedetto et
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al., 2005; Tisserant et al., 2012; Volpe et al., 2016). O
gradiente de H* ¢ conhecido por energizar a membrana
para o transporte de nutrientes (Gaxiola et al., 2007). Os
FMA possuem tanto um sistema de alta afinidade para
o transporte de H,PO,", com K, entre 1,8-3,1 umol L,
quanto um com baixa afinidade, com K, entre 10,2—
11,3 mmol L' (Thomson et al., 1990). GigmPT, por
exemplo, que funciona como transportador de alta
afinidade para o fosforo no micélio extrarradicular
de G. margarita e em células que contém arbusculos,
apresentou K,, de 1,8+0,7 umol L' (Xie et al., 2016).
A partir do FMA Glomus versiforme, foi clonado
um transportador de H,PO, de alta afinidade, GvPTO,
comK,, de 18 pmol L' (Harrison & Van Buuren, 1995),
cujas estruturas e sequéncias sdo similares as de outro
transportador, também de alta afinidade, que atua em
simporte com um H" de Saccharomyces cerevisiae,
mediado pela proteina PHO84 (Bun-Ya et al., 1991;
Tisserant et al., 2012), e de Neurospora crassa,
pela proteina PHO-5 (Versaw, 1995). Em nivel de
aminoacidos, GvPT compartilha 47,9% de identidade
com PHOS84 de S. cerevisiae, 45% com PHOS5 de N.
crassa ¢ 95% com o transportador de H,PO, de alta
afinidade GiPT, dos micélios extra e intrarradicular
de G. intraradices (Harrison & Van Buuren, 1995;
Maldonado-Mendoza et al., 2001; Tisserant et al.,
2012; Fiorilli et al., 2013). GiPT compartilha 73%
de identidade com o transportador de H,PO, de alta
afinidade GmosPT, presente nos micélios intra e
extrarradicular de G. mosseae € que também atua em
simporte com um H* (Benedetto et al., 2005; Balestrini
et al., 2007). GVPT, GiPT ¢ GmosPT absorvem o
H,PO, no solo, apresentam alta similaridade entre si
e filogeneticamente se agrupam aos transportadores
de fungos, os quais sdo separados do grupo de
transportadores de plantas (Harrison & Van Buuren,
1995; Maldonado-Mendoza et al., 2001; Benedetto et
al., 2005). GmosPT e GvPT sdo induzidos no micélio
extrarradicular por concentracdes micromolares de
H,PO, (Maldonado-Mendoza et al., 2001; Benedetto
et al., 2005). GmosPT apresentou niveis de expressao
similares nos micélios extra e intrarradicular;
portanto, tem sido sugerido que poderia controlar o
efluxo de H,PO4 no espago periarbuscular por meio
da reabsor¢do parcial deste nutriente (Benedetto et al.,
2005; Balestrini & Lanfranco, 2006). A reabsor¢ao
de H,PO, no espago periarbuscular também tem
sido atribuida ao GimPT, pois sua inativacdo
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retarda o crescimento de G. margarita e prejudica o
desenvolvimento dos seus arbusculos (Xie et al., 2016),
0 que sugere que o metabolismo de P nos arbusculos
pode depender exclusivamente do H,PO, absorvido
por esse transportador.

Glomus intraradices ¢ capaz de perceber os e
responder aos niveis de H,PO, que cercam o seumicélio
extrarradicular (Maldonado-Mendoza et al., 2001). O
gene GiPT ¢ expresso no micélio extrarradicular em
resposta as condi¢des de baixo H,PO, no ambiente que
envolve este micélio e ao status de H,PO, na micorriza
arbuscular (Maldonado-Mendoza et al., 2001). Estes
autores detectaram aumentos de transcritos de GiPT,
acompanhados da redu¢do da concentragdo de
H,PO, quando o micélio extrarradicular da micorriza
arbuscular do fungo G. intraradices, em cenoura, foi
exposto a 1,0, 5,0, 10, 20 e 35 umol L' de H,PO,,
mas ndo a 0,0 ou 3,5 mmol L, o que indica que esse
transportador opera quando a concentracdo de H,PO,
¢ baixa no meio externo. Além disso, observaram que,
ao fornecer 3,5 mmol L' de H,PO, a essa mesma
micorriza e suplementar o micélio extrarradicular com
35 umol L' de H,PO, 48 horas apos a incubagdo, a
concentragdo final neste micélio, apds outras 48 horas,
foi de 40 umol L, o que mostra que o H,PO, ndo
foi absorvido. Deve-se ressaltar que os mecanismos
moleculares que promovem o efluxo de H,PO,
no micélio intrarradicular, ou seja, nas estruturas
flngicas que estdo na superficie da raiz, ainda nao
sdo amplamente conhecidos (Smith & Smith, 2011;
Tisserant et al., 2012; Biicking & Kafle, 2015).

Absorcao de N por meio do micélio
extrarradicular e do arbusculo de FMA

Cinética de absorcao de NH,*

A absorcao de NH," pelo micélio extrarradicular de
G. intraradices ¢ mediada pelos sistemas de transporte
de baixa e alta afinidade (Pérez-Tienda et al., 2012).
Esses dois sistemas sdo dependentes da energia
metabolica e do gradiente do potencial eletroquimico
de H', gerado pelas H'-ATPases da MP (Ferrol et al.,
2000; Requena et al., 2003; Pérez-Tienda et al., 2012).
De fato, o sistema de alta afinidade e, até certo ponto, o
de baixa afinidade foram inibidos por carbonil cianeto
m-clorofenilhidrazona (CCCP) e inibidor da sintese de
adenosina trifosfato (ATP), 2,4-dinitrofenol (2,4-DNP)
(Pérez-Tienda et al., 2012). Efeitos inibitorios similares
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de CCCP e 2,4-DNP foram observados na absorcdo
de NH,* em outros fungos, como Paxillus involutus
(Javelle et al., 1999).

Nas concentragdes menores que 1,0 mmol L' de
NH,*, a absor¢do de amdnio ¢ mediada pelo sistema
de alta afinidade saturavel, com K, de 2,53+0,25
pumol L', o que indica que o micélio extrarradicular
pode absorver quantidades suficientes de N do solo
quando as concentragdes do nutriente forem muito
baixas (Pérez-Tienda et al., 2012). O sistema de alta
afinidade para NH," tem sido relatado em outros
fungos, como: Laccaria bicolor, com K, de 6,0
pmol L' (Jongbloed et al., 1991); S. cerevisiae, com
K., de 1,0-10 pmol L' (Marini et al., 1994, 1997); e
Agaricus bisporus, com K, de 3,7 umol L' (Kersten
et al., 1999). Deve-se destacar que o sistema de alta
afinidade de G. intraradices tem cinco vezes mais
afinidade por NH;," do que o das plantas, o que
permitiria que os FMA absorvessem NH," do solo
mesmo em baixas concentracdes (Pérez-Tienda et al.,
2012). Os valores de K,, do sistema de alta afinidade
para NH,* sdo tipicamente mais altos nas plantas do
que nos fungos (Howitt & Udvardi, 2000; D’apuzzo
et al., 2004; Pérez-Tienda et al., 2012). No sistema de
alta afinidade, certamente ha uma contribuicdo do
GintAMT], transportador de NH,* de alta afinidade
do micélio extrarradicular de G. intraradices, uma vez
que o seu K, aparente é de 26 pumol L' e dependente da
atividade de ATPase, tipica de transportador de NH,"
de alta afinidade. Nas concentragdes maiores que 1,0
mmol L, a taxa de absor¢do do micélio extrarradicular
de G. intraradices é diretamente proporcional as
concentragdes de "NH,* no meio externo, o que indica
a agdo do sistema de baixa afinidade ndo saturavel,
cujo primeiro representante descoberto é 0 GintAMT?3,
também de G. intraradices (Calabrese et al., 2016).

Transportadores de NH,* do FMA induziveis pela
micorriza arbuscular

Os FMA podem absorver e transportar grandes
quantidades de N para as plantas (Jin et al., 2005).
Em G. intraradices, trés genes de transportadores
de NH," (AMTs), GintAMTI (Lopez-Pedrosa et
al., 2006), GintAMT2 (Pérez-Tienda et al., 2011) e
GintAMT3 (Calabrese et al., 2016), ja foram clonados
e caracterizados. Todos esses genes codificam uma
cadeia polipeptidica de 479, 471 e 454 residuos de
aminoacidos, respectivamente, com 11 dominios
transmembrana (Lopez-Pedrosa et al., 2006; Pérez-

Tienda et al., 2011; Calabrese et al., 2016). GintAMTI
e GintAMT2 compartilham alta similaridade com
AMTs de outros fungos anteriormente caracterizados
e apresentam 50 kDa de massa molecular (Lopez-
Pedrosa et al.,, 2006; Pérez-Tienda et al., 2011).
GintAMT2 ¢ pardlogo de GintAMT3 (Calabrese
et al.,, 2016) e mostra alta similaridade com os
AMTs funcionalmente caracterizados, tais como
GintAMT]1 de G. intraradices (Lopez-Pedrosa et al.,
2006) e HCAMT1 e TbAMTI dos ECM Hebeloma
cylindrosporum (Javelle et al., 2001) e Tuber borchii
(Montaninietal.,2002), respectivamente. A expressao
heterologa de GintAMTI, GinAMT2 e GintAMT3
em levedura mutante — defectiva nas permeases de
amoénia MEP1, MEP2 ¢ MEP3 — complementa o
defeito da estirpe para crescer na presenga de menos
do que 1,0 mmol L' de NH,", o que indica que
esses trés sdo genes de transportadores funcionais
de NH,* (Lopez-Pedrosa et al., 2006; Pérez-Tienda
et al., 2011; Calabrese et al., 2016). GintAMTI1 ¢
induzido por NH," e preferencialmente expresso no
micélio extrarradicular (Lopez-Pedrosa et al., 2006;
Pérez-Tienda et al., 2011). GintAMTI1 e GintAMT2
sdo transportadores de alta afinidade envolvidos
com a absor¢do de NH," em baixas concentragdes
(Lopez-Pedrosa et al., 2006; Pérez-Tienda et al.,
2011). Porém, diferentemente de GintAMTI,
GintAMT?2 ¢ preferencialmente expresso no micélio
intrarradicular ¢ ndo ¢ induzido pelo seu substrato.
Estes dois transportadores sdo expressos nas células
contendo arbusculos (Pérez-Tienda et al., 2011), o
que indica que podem controlar o efluxo de N no
espaco periarbuscular por meio da absor¢do deste
elemento (Bapaume & Reinhardt, 2012). GintAMT3,
localizado na membrana plasmatica e vacuolar, ¢ um
transportador de baixa afinidade que ¢ mais expresso
no micélio intrarradicular do que no extrarradicular
(Calabrese et al., 2016), o que confirma que a
absor¢do de NH," pelo micélio extrarradicular de G.
intraradices também ¢é mediada pelo sistema de baixa
afinidade (Pérez-Tienda et al., 2012). A presenca
deste transportador no micélio intrarradicular sugere
que os FMA podem apresentar um mecanismo para
retirada de um eventual excesso de NH;* acumulado
no espago periarbuscular e o compartimentalizar
em estruturas como os vacuolos, o que neutralizaria
um eventual efeito fitoxico deste nutriente na planta
hospedeira.
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Transportadores de NO; do FMA responsivos a
micorriza arbuscular

Embora os FMA absorvam NO; e NH,", ha
uma clara preferéncia pelo ultimo, o que pode ser
parcialmente explicado pelo fato de parte da energia
do fungo ser dissipada durante a reducdo de NOj
para NH," antes deste nutriente ser incorporado em
compostos organicos (Marzluf, 1996; Gachomo et al.,
2009); o excesso de NH,* ¢ toxico a menos que seja
rapidamente assimilado nestes compostos (Temple et
al., 1998).

Os transportadores de NO;™ (NRTs) de FMA ainda
ndo foram completamente caracterizados, mas estudos
de transcriptoma tém revelado a existéncia de varios
destes transportadores no esporo e nos micélios extra
e intrarradicular do FMA G. intraradices (Tisserant
et al., 2012, 2013). Um provavel transportador de
alta afinidade deste fungo, GiNT, é induzido pelo
suprimento de NO;™ no micélio extrarradicular (Tian et
al., 2010; Koegel et al., 2015).

Com base em mudangas de pH provocadas pelo
micélio extrarradicular quando a hifa ¢ suplementada
com NOs;  ou NH,*, tem sido proposto que a absor¢do
de NO; pela hifa seja um processo ativo que ocorre em
simporte com H*, enquanto a absorcdo de NH," opera
em antiporte com efluxo de H" (Bago et al., 1996).

Assimilacio de N e transporte por FMA

Reducao de NO; em FMA

Apo6s sua absorcao pela planta ou pelo fungo, o
NO;- € reduzido pela nitrato redutase a NO,". Estudos
de transcriptoma tém revelado a existéncia de varios
NRTs no esporo e nos micélios extra e intrarradicular
de G. intraradices (Tisserant et al., 2012, 2013). Os
genes GiNRI e GiNR2, que codificam para a nitrato
redutase, sdo induzidos no micélio extrarradicular
na micorriza arbuscular de G. intraradices, em sorgo
[Sorghum bicolor (L.) Moench] sob privagdo de N ou
suplementacdo de ureia (Koegel et al., 2015). Esses
mesmos genes, mais GiNR3, também sdo induzidos
no micélio intrarradicular quando o extrarradicular
¢ suprido com glicina como fonte Unica de N (Tian
et al., 2010; Koegel et al., 2015), o que sugere que a
nitrato redutase dos FMA também pode atuar de
forma complementar na nutricdo nitrogenada da
planta hospedeira, ao reduzir o NO;” remobilizado dos
vacuolos para fornecer mais NH," para a planta.
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Os fungos utilizam  preferencialmente a
nicotinamida-adenina-dinucleotideo fosfato reduzida
(NADPH) como poder redutor para a formagdo de
NO, (Kaldorf et al., 1998; Tisserant et al., 2013). Por
exemplo, a formag¢ao de NO, catalisada pela nitrato
redutase foi principalmente NADPH dependente nas
raizes de plantas colonizadas por FMA, mas ndo nas
do controle (Kaldorfet al., 1998). A atividade da nitrato
redutase nas raizes (Subramanian & Charest, 1998;
Hawkins & George, 1999; Rani et al., 2017) e na parte
aérea (Faure et al., 1998; Hajong et al., 2013; Rani et
al., 2017) de plantas colonizadas por FMA geralmente
¢ mais alta do que a nas do controle nao colonizado.
Nas plantas ndo colonizadas por FMA, a reducdo de
NO;~ ocorre predominantemente nas folhas, e, nas
colonizadas, nas raizes (Kaldorf et al., 1998; Vazquez
et al., 2001).

Reducao de NO, em FMA

A segunda etapa da assimilagdo de N € a conversao
de NO, em NH," pela nitrito redutase. Um gene
que codifica para a nitrito redutase do FMA G.
intraradices, predita por programa computacional,
mostra a expressdo desta enzima no esporo € nos
micélios extra e intrarradicular (Tisserant et al., 2012,
2013). A expressao de ThNiRI, um gene que codifica
para a nitrito redutase do ECM T. borchii, ¢ induzida
por NO;, mas reprimida quando as fontes de N mais
preferidas, como NH,” ou glutamina, tornam-se
disponiveis (Guescini et al., 2007).

A atividade da nitrito redutase em ECM controla a
expressdo do gene que codifica a enzima na planta.
A expressdo da nitrito redutase da planta ¢ reprimida
quando as raizes sdo colonizadas pelo fungo “wild
type”, mas aumenta quando s3o colonizadas pelo
fungo com esta enzima defectiva (Bailly et al., 2007).
De fato, nas raizes de plantas colonizadas por fungos
micorrizicos, os niveis de transcritos da nitrito redutase
sdo0 mais baixos do que nas do controle ndo colonizado
(Kaldorf et al., 1998; Hildebrandt et al., 2002), o
que sugere que a expressdao desta enzina na planta é
reprimida pela transferéncia de compostos reduzidos
de N do fungo para a planta hospedeira (Bailly et al.,
2007).

Assimilacio de N em esqueletos de carbono de FMA

Normalmente, o NH," absorvido pelo micélio
extrarradicular é assimilado pela via glutamina
sintetase-glutamato sintase (GS-GOGAT) (Koegel et
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al., 2015). Nesta via, a glutamina é produzida a partir
do glutamato ¢ o NH4* pela glutamina sintetase; em
seguida, a glutamina e o 2-oxoglutarato sao convertidos
pela glutamato sintase (também conhecida como
glutamina 2-oxoglutarato aminotransferase) em duas
moléculas de glutamato (Tian et al., 2010; Fellbaum et
al., 2012).

Foram identificadas duas diferentes isoformas
funcionais de GS, GiGS1 e GiGS2, e uma de GOGAT,
GiGluS, de G. intraradices (Tian et al., 2010; Koegel et
al., 2015). GiGS1 tem K,, menor do que o de GiGS2 e ¢
expressa constitutivamente em altos niveis no micélio
extrarradicular, enquanto GiGS2 ¢ fortemente induzida
pela adi¢@o de NO; ao mesmo micélio, o que indica que
GiGSl1 ¢ a principal enzima funcional para assimilacdo
de N em baixas concentragdes ¢ que GiGS2 pode
desempenhar fun¢do mais expressiva em condigoes de
alto suprimento do nutriente (Gomez et al., 2009; Tian
et al., 2010; Koegel et al., 2015). Independentemente
da fonte de N, GiGluS ¢ mais expressa no micélio
extrarradicular do que no intrarradicular (Tian et al.,
2010; Koegel et al., 2015). Como observado na via GS-
GOGAT, a glutamina torna-se fortemente marcada
quando os FMA recebem '"N-NH," e representa um
dos maiores drenos de N (Cliquet & Stewart, 1993;
Jin et al., 2005; Gachomo et al., 2009). A glutamina
desempenha fungdo central no metabolismo de N, ao
doar este nutriente, precursor para muitos metabolitos
essenciais, como acidos nucleicos e aminoacidos
(histidina, tirosina e asparagina, por exemplo), € ao
atuar como regulador dos genes envolvidos (Marzluf,
1996; Javelle et al., 2003; Navarro et al., 2006). Devido
a estas funcdes importantes, os niveis de glutamina
livre em FMA sdo rigidamente controlados (Gachomo
et al., 2009).

Transporte de N do micélio extrarradicular para o
intrarradicular

O N absorvido pelo micélio extrarradicular
¢ rapidamente transformado em aminoacidos,
principalmente em arginina, que ¢ acumulada em altas
concentragdes neste micélio (Govindarajulu et al.,
2005; Cruzetal., 2007; Tian et al., 2010). A assimilagdo
de NO;™ (Govindarajulu et al., 2005; Tian et al., 2010)
ou NH," marcado com N (Govindarajulu et al., 2005;
Cruz et al., 2007) indica que a arginina ¢ a principal
forma de N transportada do micélio extrarradicular
para o intrarradicular. Foram observadas maiores
concentragdes de arginina no micélio extrarradicular

do que nos tecidos de raizes colonizadas e ndo
colonizadas com FMA (Jin et al., 2005). A arginina ¢
o mais abundante aminodcido livre e pode representar
mais que 90% deles no micélio extrarradicular
(Calabrese et al., 2016). Além disso, foram relatados
niveis de arginina acima de 200 nmol L mg™' de peso
seco neste micélio (Jin et al., 2005). Devido a baixa
razdo C/N (6:4), a arginina desempenha importante
papel no armazenamento e na transferéncia de N
do micélio extrarradicular para o intrarradicular
(Govindarajulu et al., 2005; Jin et al., 2005; Cruz et
al., 2007).

No micélio intrarradicular, ocorre a quebra da
arginina através da rota catabdlica do ciclo da ureia,
que libera NH4* e o esqueleto de C (Cruz et al., 2007,
Tian et al., 2010; Tisserant et al., 2012; Koegel et
al., 2015). Enquanto o esqueleto de C fica retido no
fungo, NH," ¢ transferido para as células da planta
hospedeira. Portanto, os aminodcidos das proteinas
de raizes colonizadas ndo foram detectavelmente
marcados com C mesmo com grandes quantidades
de N sendo transferidas do fungo para a planta, o
que mostra que os aminoacidos foram translocados
para o micélio intrarradicular e quebrados, ¢ que o N
inorganico foi transferido para o espaco periarbuscular
(Govindarajulu et al., 2005). Além disso, a forte
marcagdo por N observada em aminoacidos livres
e nos obtidos por hidrolises de proteinas de raizes
colonizadas mostra a translocacédo e a transferéncia de
N do micélio extrarradicular para as células da planta
hospedeira (Govindarajulu et al., 2005).

Estudos de expressdo génica sdo consistentes
em relagdo a biossintese de arginina no micélio
extrarradicular. Logo apos o suprimento com NO;™ ou
outras fontes de N, os niveis de transcritos da carbamoil
fosfato sintetase (CPS), da argininosuccinato sintase
(ASS) e da argininosuccinato liase (AL) sdo induzidos
nesse micélio (Tian et al., 2010; Fellbaum et al., 2012;
Tisserant et al., 2012; Koegel et al., 2015); todas estas
enzimas estdo envolvidas na biossintese da arginina.
CPS catalisa a formacdo de carbamoil-fosfato a
partir de CO,, adenosina trifosfato (ATP) e NH;, que,
juntamente com a ornitina (sintetizada a partir do
glutamato), sdo convertidos em citrulina ¢ H,PO, pela
ornitina transcarbamilase (Cruz et al., 2007; Tian et al.,
2010; Tisserant et al., 2012; Koegel et al., 2015). ASS
converte citrulina e aspartato em argininosuccinato,
e AL em fumarato e arginina (Jennings, 1995; Tian
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et al, 2010; Tisserant et al., 2012). Ao contrario,
no micélio intrarradicular, a arginase, a urease
(que hidrolisa a ureia em NH;* e CO,) e a ornitina
aminotransferase, codificadas pelos genes CARI, URE
e OAT, sao fortemente induzidas para participarem do
catabolismo da arginina (Cruz et al., 2007; Tian et
al., 2010; Tisserant et al., 2012; Koegel et al., 2015).
A biossintese de arginina no micélio extrarradicular
e a subsequente quebra deste aminoacido no micélio
intrarradicular sdo processos espacialmente separados,
mas com sincronismo, que ocorrem em FMA por
meio da rota anabdlica e catabolica do ciclo da ureia,
respectivamente (Cruz et al., 2007; Tian et al., 2010). A
sincronizacdo desses processos sugere que a arginina
desempenha papel importante na translocacdo de
N do micélio extrarradicular para o intrarradicular
(Govindarajulu et al., 2005; Jin et al., 2005; Cruz et al.,
2007; Tian et al., 2010).

Tanto a planta hospedeira como os FMA conseguem
monitorar e discriminar qual dos seus diversos
parceiros ¢ mais ativo nas trocas nutricionais, €
passam a recompensa-lo com mais C ou nutrientes
minerais (Biicking & Shachar-Hill, 2005; Hammer
et al., 2011; Kiers et al., 2011; Fellbaum et al., 2012,
2014). Um aumento na oferta de C pela planta
leva & maior indugdo dos genes envolvidos com a
assimilagdo de N (como GluS, GSI ¢ GS2) ¢ com a
biossintese da arginina (como CPS, ASS e AL), mas
a uma baixa indu¢do de URE, CARI e NRTs no
micélio extrarradicular (Fellbaum et al., 2012, 2014),
0 que reduz o catabolismo e estimula a biossintese ¢
a transferéncia de arginina do micélio extrarradicular
para o intrarradicular. J& no micélio intrarradicular,
ha uma maior indugdo de URE, CARI, OATI e OAT2
e uma baixa indu¢do dos genes envolvidos com a
biossintese de arginina, o que favorece o catabolismo
de arginina e previne a reassimilagdo do NH," liberado
neste micélio (Cruz et al.,, 2007; Tian et al., 2010;
Fellbaum et al., 2012; Koegel et al., 2015). Isto mostra
que a planta hospedeira ¢ capaz de regular a expressdo
génica do fungo com a oferta de C e de estimular o
transporte de N em dire¢do ao espago periarbuscular
(Fellbaum et al., 2012).

Os FMA regulam o transporte de nutrientes para
a planta hospedeira por meio da acumulagdo ou
da remobilizacdo de PolyP- e arginina no micélio
intrarradicular e da quantidade de C oferecida pela
planta hospedeira, o que pode reduzir ou estimular,
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em condigdo de baixo e alto suprimento de C,
respectivamente, a quebra de PolyP- e arginina para
liberagdo de H,PO, ¢ NH," no espaco periarbuscular
(Biicking & Heyser, 2003; Biicking & Shachar-Hill,
2005; Kiers et al., 2011; Fellbaum et al., 2012).

A Figura 3 apresenta um modelo de absor¢do de
N e P pela via de absor¢do por FMA, que inclui seu
transporte e sua liberacdo no espago periarbuscular
e sua associagcdo com o C. O micélio extrarradicular
absorve o P e o N inorgénicos pelos transportadores de
H,PO,, NH," e NO;™ energizados pelas H*-ATPases da
MP. O N ¢ assimilado e concentrado principalmente
sob a forma de arginina pela via GS-GOGAT, pela
asparagina sintetase e pela rota anabdlica do ciclo
da ureia, enquanto o H,PO, ¢ convertido em PolyP-
no micélio extrarradicular. Ainda neste micélio, a
arginina ¢ transportada para o vacuolo fungico, onde
se liga ao PolyP, que, junto como o aminoacido, ¢
transportado para o micélio intrarradicular. Neste
micélio, a arginina, através da rota catabdlica do ciclo
da ureia, e o PolyP- sdo hidrolisados para liberacdo de
NH;" e H,PO,". O efluxo de H,PO, e NH," ¢ dirigido
ao espago periarbuscular, a partir do qual a planta
hospedeira absorve P e N por meio dos transportadores
de H,PO, e NH," e da H'-ATPase localizados na
membrana periarbuscular e induziveis pela micorriza
arbuscular. O P e o N absorvidos estimulam a
fotossintese e a liberagdo de sacarose em dire¢dao ao
espago periarbuscular, onde ocorre a hidrolise da
sacarose pelas invertases acidas da planta hospedeira e
a absorcao de hexoses por meio dos transportadores de
monossacarideos localizados na membrana plasmatica
do micélio intrarradicular.

Transporte de N e P do espaco
periarbuscular para a planta

Transportadores de NH," na planta induzidos pela
micorriza arbuscular

A micorriza arbuscular induz a expressio de
alguns AMTs de plantas, como: LJAMT2;2, em
Lotus japonicus (Regel) K.Larsen (Guether et al.,
2009); GmAMTI1.4, GmAMT3.1l, GmAMT4.1 (mais
fortemente induzido), GmAMT4.3 e GmAMT4.4, em
soja [Glycine max (L.) Merr.] (Kobae et al., 2010); ¢
OsAMT3.1, em arroz (Pérez-Tienda et al., 2014), e seus
homologos, SbAMT3;1 e SbAMTA4, em sorgo (Koegel
et al., 2013). Quatro membros (NPF2.2/PTR2, NPF1.3,
NPF6.4 e NPF4.12) da familia de transportadores de
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NOs/transportadores de peptideos que transportam
NO;, NO,, peptideos, aminoacidos e fitormonios
(auxina e acidos abscisico e jasmonico) também sdo
induzidos pela micorriza arbuscular (Drechsler et al.,
2018).

O gene LjAMT2,2, ortdlogo de GmAMT4.1, e o
SbAMT3;1, ortdlogo de OsAMT3.1, pertencentes
a subfamilia AMT2 e AMT3, respectivamente,
codificam para AMTs de alta afinidade e estdo
localizados em células que contém arbusculos (Guether
et al., 2009; Kobae et al., 2010; Koegel et al., 2013).
Como 0 GmAMTA4.1 esta localizado em ramificagGes

da membrana periarbuscular e ndo na regido do tronco
do arbusculo, a transferéncia de NH,* ocorre, de fato,
nas ramificagdes do arbusculo (Kobae et al., 2010).
A expressdo heterdloga de LjAMT2;2, GmAMT4.1,
SbAMT3;1 e SbAMT4, em levedura mutante (defectiva
em MEP1, MEP2 e MEP3), complementa o defeito
da estirpe para crescer na presenca de 3.0, 1,5, e 1,0
mmol L' de NH,', respectivamente, o que indica
que esses sdo genes de transportadores funcionais de
NH;" (Guether et al., 2009; Kobae et al., 2010; Koegel
et al., 2013). O AMT LjAMT2;2 ¢ pH dependente —
com altas taxas de absor¢do em pH acido —, recruta o

Planta hospedeira

Solo|

NH,
— H‘-
m_NO,

H+
H,PO,
Hi

Micélio extrarradicular

Figura 3. Modelo do transporte de N e P através da via de absor¢do por fungo micorrizico arbuscular. Destaca-se a absorgao
de P e N pelo micélio extrarradicular por meio dos transportadores de H,PO,4 (preto), NO; (vermelho) ou NH," (rosa); a
assimilagdo e a concentragdo de N dentro da arginina (Arg®) e a conversao de H,PO,” em polifosfato (PolyP-); o transporte de
Arg" e PolyP- do micélio extrarradicular para o intrarradicular; a quebra da Arg* através da rota catabolica do ciclo da ureia
e de PolyP- em NH,* e H,PO,, respectivamente, no micélio intrarradicular; o efluxo de H,PO," (verde) e NH," (rosa) para o
espaco periarbuscular; e a subsequente absor¢do de H,PO,~ e NH," pela planta hospedeira por meio dos transportadores de
H,PO, e NH," localizados na membrana periarbuscular da planta.
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NH,;" no espago periarbuscular e o desprotona (retira
um proton) antes do seu transporte pela membrana,
e libera NH; no citoplasma da planta (Guether et al.,
2009; Lamoureux et al., 2010).

Recentemente, dois AMTs de M. truncatula,
AMT2;3 e AMT2;4, foram identificados como tendo
papel no ciclo dos arbusculos (Breuillin-Sessoms et
al., 2015). De acordo com estes autores, arbusculos sdo
prematuramente degradados em mutantes mipt4, em
que PT4 — transportador de H,PO, da planta induzivel
pela micorriza — nao € expresso, o0 que € critico para a
absor¢ao de H,PO, na interface apoplastica. Quando
a planta cresce sob estresse de N, essa degradacio
prematura dos arbusculos é reprimida pela expressao de
AMT?2;3, mas nao pela de AMT2;4. Entretanto, apenas
AMT2;4 foi considerado transportador funcional,
uma vez que foi capaz de auxiliar no crescimento
da levedura mutante, no ensaio de complementacdo
de levedura (Breuillin-Sessoms et al., 2015). Isto
sugere que AMT2;3 e AMT2;4 diferem quanto a sua
fungdo, e que AMT2;3 poderia desempenhar uma
fungdo mais sensitiva ou de sinalizacdo que ndo esta
presente nos outros AMTs (Breuillin-Sessoms et al.,
2015). Tem sido proposto que alguns transportadores
de nutrientes induziveis pela micorriza, localizados
na membrana periarbuscular, também poderiam atuar
como transceptores (Xie et al., 2013).

O transportador de H,PO, da planta, PT4, é
induzido pela micorriza arbuscular

A micorriza arbuscular induz a expressao de alguns
transportadores de plantas como MtPT4 (Javot et al.,
2007)em M. truncatula, OsPT11 em arroz (Paszkowski
et al., 2002) e AsPT1 em Astragalus sinicus L. (Xie et
al., 2013). Esses transportadores estdo localizados em
um dominio especifico da membrana periarbuscular
e permitem que a planta tenha acesso ao H,PO,
absorvido pelo micélio extrarradicular, por meio
da energia do gradiente de potencial eletroquimico
gerado pelas H-ATPases (Krajinski et al., 2014; Wang
et al, 2014). O MtPT4 mostra alta atividade para
transportar H,PO, em condi¢des acidas (Harrison
et al., 2002), sendo considerado um transportador de
H,PO, da familia PHTI, induzivel pela micorriza
arbuscular (Harrison et al., 2002; Volpe et al., 2016),
como o LjPT4, um transportador encontrado em L.
Japonicus (Volpe et al., 2013). A partir da fusdo do
promotor do gene LjPT4 com UidA —um gene reporter
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que codifica a enzima fluorescente P-glucuronidase
(GUS) —, observou-se que a atividade da GUS esteve
concentrada em células que contém arbtisculos, o que
confirma que o transportador LjPT4 ¢ induzivel pela
micorriza arbuscular (Volpe et al., 2016). O LjTP4 ¢
fundamental para o desenvolvimento de simbiose
funcional e facilita a transferéncia de fosfato do fungo
para a planta (Volpe et al., 2016). As células que contém
os arbusculos precisam do LjTP4 para sinalizar uma
formacdo adequada do arbusculo no fungo e para
melhorar a absor¢do do fosfato na planta (Volpe et
al., 2016). Quando este transportador ¢ expresso em
baixos niveis, as estruturas do fungo apresentam
fenotipo anormal, com arbusculos pequenos e tronco
principal inchado e pouco ramificado (Javot et al.,
2007; Krajinski et al., 2014; Wang et al., 2014). Ao se
silenciar o gene LjPT4 por meio de RNA interferente,
70% dos arbusculos apresentaram fen6tipo anormal na
linhagem PT4i, mas observou-se morfologia normal
na maioria dos arbtisculos na GUSIi (controle) (Volpe
et al., 2016). Conforme estes autores, com relagdo a
concentragdo do fosfato na raiz, a linhagem PT4i
apresentou menos P que a GUSI.

Os transportadores LjPT4 e MtPT4 sdo capazes de
perceber as condi¢des externas de H,PO, e também de
regular a formacao de raizes laterais e a interagdo com
FMA (Volpe et al., 2016). O LjPT4 pode ter um modo
de agdo similar ao do AtNRT1.1 (Remans et al., 2006),
um transceptor. Portanto, ao detectar a concentracdo
de H,PO,4 no solo, o LjPT4 poderia ativar os fatores de
transcricdo envolvidos na formacgdo de raizes laterais
e que ainda precisam ser caracterizados (Volpe et
al.,, 2016). A alta ramificagdo do sistema radicular
sob baixas concentracdes de H,PO, eventualmente
aumentaria as chances de se encontrar FMA (Volpe
et al., 2016).

A partir de experimentos de localizacgdo, com a fusdo
do promotor do gene a regido codificante da proteina
reporter GUS e a reacdo em cadeia da polimerase em
tempo real, foi possivel concluir que os transportadores
LjPT4 e MtPT4 também s3o expressos no apice das
raizes, além de na membrana periarbuscular; os niveis
de transcritos destes transportadores foram, ainda,
dependentes dos niveis de fosfato (Volpe et al., 2016).
J& os mutantes mpt4 mostraram aumento na expressao
de um receptor-chave de auxina, METIR1, em baixas
concentragdes de P, o que aumenta a sensibilidade
deste horménio da planta, bem como a formagdo e
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a emergéncia de raizes laterais (Pérez-Torres et al.,
2008).

Efeito conjunto da nutri¢ao com N e P na micorriza
arbuscular

A colonizagdo da planta hospedeira é controlada por
mecanismos de “feedback” de N e P; portanto, estes
dois nutrientes sdo determinantes para a simbiose
micorriza arbuscular (Kiers et al., 2011; Fellbaum et
al., 2012, 2014). A falta de P e N na planta, por exemplo,
induz o transcriptoma de estresse por estes nutrientes,
0 que ¢ favoravel a colonizacdo por FMA (Biicking
& Kafle, 2015). Sob este tipo de estresse, a planta
diminui os niveis de expressdao dos genes de defesa
e aumenta os dos genes envolvidos com a biossintese
de estrigolactona (Bonneau et al., 2013), que serve
como um importante sinal para os FMA no solo, ao
estimular a ramificacdo da sua hifa durante a fase pré-
simbiotica (Besserer et al., 2006). Frequentemente, a
alta disponibilidade de P reduz a colonizagdo da planta
por FMA, mas este efeito inibitorio ¢ invertido pela
falta de N, que desencadeia sinais que promovem essa
colonizagdo (Nouri et al., 2014; Breuillin-Sessoms et
al., 2015). Além disso, sob a falta ou baixas condigdes
de N, respectivamente, os FMA podem escapar da
degeneracdo dos seus arbusculos em mutantes mipt4
e a expressdo dos transportadores de P induzidos pela
micorriza arbuscular ndo € critica para esta micorriza
(Javot et al., 2011).

Fungos promotores de crescimento de plantas:
eficiéncia de aproveitamento de fontes nitrogenadas

Fungos micorrizicos arbusculares

Ha relatos dos efeitos negativos, neutros ou positivos
da micorriza arbuscular na nutricdo nitrogenada
(George et al., 1995; Hawkins & George, 1999; Mensah
et al.,, 2015). Quando o micélio extrarradicular do
FMA Glomus mosseae foi suplementado com 0,2 e 2,0
mmol L' de NH,NO; marcado com "*N, observou-se o
transporte de 1 a 7% deste composto, respectivamente,
para o trigo (Triticum aestivum L.) 'Hano' (Hawkins
& George, 1999). Contudo, estes autores concluiram
que o suprimento de N pela hifa ndo foi suficiente para
assegurar uma adequada nutrigdo da planta hospedeira
sob condi¢bes limitantes de N. Além disso, estudos tém
mostrado que os FMA podem aumentar a aquisi¢ao
de N nas plantas colonizadas, quando comparadas ao
controle ndo colonizado (Azcén-Aguilar et al., 1993;

Jin et al., 2005; Biicking & Kafle, 2015). Cabe destacar
que a habilidade dos FMA de melhorar a nutrigdo
nitrogenada da planta hospedeira foi relativamente
dispersa dentro do filo Glomeromycota e que, devido
a alta diversidade intraespecifica, o alto desempenho
simbidtico de cada isolado independe da espécie de
fungo a qual pertence (Mensah et al., 2015). Ainda de
acordo com estes autores, entre os 31 isolados flngicos
testados, apenas 6 foram capazes de aumentar a
biomassa de alfafa (Medicago sativa L.) em mais do que
170%, em relagdo a média, e promoveram um aumento
de 2,4 vezes na concentracdo de N relativamente ao
controle.

Estudos com raiz de cenoura transformada e
suplementada com NO;~ ou NH,” marcado com N
mostraram que o micélio extrarradicular do FMA
G. intraradices tem a capacidade de transferir de 30
(Govindarajulu et al., 2005) a 50% (Jin et al., 2005) de
N para a raiz transformada, e que grande proporcao
da biomassa da raiz é formada apds a marcacgdo.
No milho, 75% do N nas folhas foi absorvido pelo
micélio extrarradicular de FMA (Tanaka & Yano,
2005). Além disso, o ®N de aminoacidos livres foi
muito alto em raizes colonizadas apds a adicao de
NO; ou NH," marcado com N ao compartimento
fingico, mesmo quando os niveis de N suplementados
nas raizes colonizadas foram trés vezes mais altos,
ou seja, passaram de 4 para 12 mmol L' de NO;™ ou
NH,". Isso mostra que a absor¢do de N pelo micélio
extrarradicular e a sua translocacdo para as raizes
colonizadas ocorre independentemente de as raizes da
planta hospedeira estarem em condi¢des limitantes de
N ou néo (Govindarajulu et al., 2005).

Saia et al. (2014) observaram aumento da biomassa
do trigo duro (7riticum durum Desf) durante a
fase de perfilhamento quando inoculado com
FMA, em comparagdo ao controle ndo inoculado,
independentemente da fertilizagdo com N. A micorriza
arbuscular tem tido efeito positivo sobre o crescimento
do trigo: a planta colonizada produziu mais do que 7 e
20% de biomassa que o controle ndo colonizado, sete
e nove semanas apos o transplantio (Saia et al., 2014).

Piriformospora indica

O fungo endofitico P. indica foi isolado do deserto
de Thar, na India. Pertence & familia Sebacinaceae
(ordem Sebacinales) e coloniza raizes de diversas
espécies de plantas, promovendo seu crescimento
(Varma et al., 1999; Kumari et al.,, 2003). Assim
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como acontece na simbiose micorrizica arbuscular
(Biicking & Kafle, 2015), a simbiose de P. indica
com raizes de plantas ¢ acompanhada por uma alta
aquisicdo de N (Sherameti et al., 2005). De fato, Cruz
et al. (2013) observaram que a taxa de absorcdo de
NH," marcado com N pelo micélio extrarradicular
foi maior na interacdo tomate-P. indica do que na
tomate-G. intraradices, mas similar a quantidade de N
transferida para as raizes de tomate. Da mesma forma,
Sherameti et al. (2005) verificaram que as plantulas
de tabaco (Nicotiana tabacum L.) inoculadas com P.
indica foram maiores e mais pesadas, com incremento
de 41,0+4,0% na massa seca, 42,2+3,1% no contetdo
de proteina, 21,4+4,4% no conteido de N da parte
aérea, ¢ 50,2+4.,2 e 12,2+1,2% na atividade da nitrato
redutase NADH dependente da raiz e da parte aérea,
respectivamente. Estes efeitos foram atribuidos a
maior absor¢do de NO; e expressdo dos genes Nia2
e SEXI que codificam NO;™ redutase e glucano-agua-
diquinases, respectivamente, envolvidas no processo
de degradagdo do amido. A expressdo desses genes
foi observada na raiz e na parte aérea de plantulas
inoculadas com P. indica.

Trichoderma spp.

Trichoderma spp. sdo fungos endofiticos simbiontes
de plantas, capazes de colonizar suas raizes (células da
epiderme e de cortex exterior) sem causar patologias,
ao atuar como agentes de biocontrole de doencas e
como promotores de crescimento de plantas (Harman
et al., 2004; Shoresh et al., 2010; Harman, 2011). Esses
fungos melhoram o crescimento e o desenvolvimento
de plantas por meio da exsudacdo de auxina ou outros
metabolitos (Contreras-Cornejo et al., 2009, 2014)
que aumentam a hidrélise de ATP em H"-ATPases da
MP, o que resulta em maior atividade da enzima ou
em maior acidificagdo extracelular (Lopez-Coria et
al., 2016). As auxinas e H"-ATPases da MP estimulam
a elongacdo de pelos radiculares (Lopez-Coria et al.,
2016) e a ramificagdo de raizes laterais, o que amplia
a superficie radicular a ser colonizada pelo fungo e
de absor¢do de agua e nutrientes (Contreras-Cornejo
et al., 2009); as H*-ATPases da MP ainda energizam
os sistemas de transporte de nutrientes. Portanto, as
plantas inoculadas apresentam melhor desempenho
em diversos processos fisiologicos e indicadores de
crescimento, o que se traduz em maior produtividade.
De fato, em lavoura comercial de milho nos EUA,
as plantas inoculadas com o agente de biocontrole
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Trichoderma  harzianum T-22 (Ascomiceto), a
diferentes doses de N (20, 40, 80, 150 e 240 kg ha
", responderam mais rapidamente a doses menores
ou iguais a 150 kg ha', estando mais verdes ¢ altas
na fase do pendoamento ¢ com maior rendimento de
silagem e grios na maturagdo, em comparacdo ao
controle ndo inoculado (Harman, 2000). Este mesmos
autores também relataram que as plantas inoculadas
com T-22 apresentaram maxima produtividade com
menos de 38% de N, quando comparadas ao controle
ndo inoculado. Da mesma forma, indicadores de
crescimento (altura da planta, nimero de folhas,
area foliar ¢ massa seca da parte aérea e da raiz),
contedo de clorofila, acidos nucleicos, proteina,
amido e fitormonios foram incrementados em plantas
de milho inoculadas com micélio seco ao ar ou com
solucdo metabolica de T-22 (Akladious & Abbas,
2014). Além disso, as plantas de arroz inoculadas com
Trichoderma spp. e cultivadas em condigdes de solo,
em casa de vegetacdo, apresentaram incrementos na
altura da planta, no numero de folhas, no nimero de
perfilhos, no comprimento de raiz, na massa fresca de
raiz e em diversos processos fisiologicos, como taxa
fotossintética, condutincia estomacal, transpiragdo,
concentragdo interna de CO, e eficiéncia do uso da
agua (Doni et al., 2014).

Dados obtidos em condicdes de campo com
varias monocotiledoneas indicam que a quantidade
aplicada de fertilizantes pode ser reduzida em 40—
50% na presenga de Trichoderma, sem reducdo de
produtividade (Harman, 2011). Al-Ezerjawi & Kadhim
(2014) encontraram aumentos em altura da planta, N
total, contetido de clorofila a e b, peso de 1.000 graos
e rendimento de graos em plantas de trigo cultivadas
em condi¢des de campo, com palhada de arroz tratada
com T. harzianum.

Fungos endofiticos “dark septate”

Os fungos endofiticos “dark septate” (DSE) sdo
ascomicetos, caracterizados por pigmentagao escura,
hifas septadas, microesclererédios que colonizam a
epiderme e o cortex radicular inter e intracelularmente
(Figura 4), e ubiquidade em raizes saudaveis de
diversas plantas (Jumpponen & Trappe, 1998). Esses
fungos foram inicialmente descritos por Melin (1922)
como Mycelium radicus astrovirens, € o termo “dark
septate endophytes” foi eventualmente introduzido
por Stoyke & Currah (1991).
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Figura 4. Raiz hipotética colonizada por fungo endofitico
“dark septate” (DSE): A, ramificacdo, em direcdo ao
sistema radicular, do micélio presente no disco do meio de
cultura; B, penetragdo da hifa por meio do pelo radicular,
para acessar as células do cortex; e C, formagao de diversas
estruturas do fungo DSE em células do cortex, com hifa
septada melanizada e intracelular (hsmi), microesclerédios
melanizados (mm), microesclerédios corados no estadio
jovem (mj), hifa hialina septada e intracelular (hh) e hifa
septada melanizada e intercelular (hsm).

Os fungos DSE constituem um grupo parafilético
(Yuan et al, 2011), com espécies saprofiticas e
simbioticas (Mandyam & Jumpponen, 2005) que
frequentemente habitam solos oligotroficos em
todas as regiGes climaticas, como ambientes aridos,
semiaridos (Barrow & Aaltonen, 2001; Barrow, 2003),
polares (Gardes & Dahlberg, 1996) e tropicais (Pereira
et al., 2011; Bonfim et al., 2016; Vergara et al., 2018a).

A forma como os fungos DSE estabelecem
associacbes com a planta hospedeira ainda nao
¢ totalmente compreendida. No entanto, estudos
indicam que a promogdo do crescimento pode se dar
tanto de forma indireta ou direta. A primeira ocorreria
por meio da protecdo da planta a estresses abidticos,
como seca (Santos et al., 2017; Zhang et al., 2017),
salinidade (Qin et al., 2017) e altas concentracdes de
metais pesados (Wei et al., 2016), bem como por meio
da produgdo de fitormonios ou substancias analogas
(Berthelot et al., 2016). Ja a segunda ocorreria pela
facilitacdo de absor¢do de nutrientes, principalmente
a partir de fontes organicas (Usuki & Narisawa, 2007,
Vergara et al., 2018b). Em Brassica campestris L., foi
constatada associacdo mutualista com o fungo DSE
Heteroconium chaetospira, na qual o fungo fornece N
para a planta e a planta C para o fungo, o que acarreta
incrementos significativos na biomassa da planta
(Usuki & Narisawa, 2007).

As melhores respostas de promog¢ao de crescimento
pelos fungos DSE sdo observadas quando se utilizam
fontes orgénicas de N (Newsham, 2011; Qin et al.,
2017). Contudo, devido a ocorréncia generalizada
desses fungos nos mais diversos ambientes (Gardes
& Dabhlberg, 1996; Sharma & Jha, 2012), ¢ provavel
que também sejam capazes de auxiliar a planta na
absorg¢do de nutrientes de fontes inorganicas (Usuki &
Narisawa, 2007).

Usuki & Narisawa (2007) avaliaram a capacidade de
H. chaetospira utilizar diferentes aminoacidos e fontes
inorganicas de N, e observaram aumento significativo
na massa seca do fungo nos meios modificados com
fontes orgénicas do nutriente, comparativamente ao
suplementado com NH,NO; ou sem N. Os mesmos
autores, ao inocularem esse fungo em plantas de B.
campestris suplementadas com as mesmas fontes de N,
verificaram que a inoculagdo promoveu o uso de todos
os aminoacidos e NaNO;, com efeitos no crescimento
da planta. Resultados semelhantes tém sido relatados
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na literatura (Diene et al., 2013; Mahmoud & Narisawa,
2013).

Em contraste, em pepino (Cucumis sativus L.)
inoculado com o DSE Pseudosigmoidea ibarakiensis
e suplementado apenas com leucina, houve reducgdo
de 44% na massa seca da planta (Diene et al., 2013).
Entretanto, em plantas de arroz inoculadas com
fungos DSE, crescidas em condigdes controladas
e suplementadas com NH,NO;, foram observados
incrementos significativos em matéria seca da planta,
N-amino livre, agticares soltveis e numero de perfilhos,
bem como alteracdo dos parametros cinéticos (K., e
Vinix) da absorcao de NO;- (Vergara et al., 2018a). Estes
autores, com base em Zhang et al. (2012), deduziram
que os acumulos de agucares soliveis relatados podem
estar relacionados ao aumento do contetido de clorofila
e a eficiéncia quantica do fotossistema II em plantas
inoculadas com fungos DSE, o que indica que estes
fungos também podem melhorar a eficiéncia da
atividade fotossintética da planta hospedeira.

Agricultura de baixo uso de insumos

A revolucao verde foi necessaria para a resolugao
dos problemas de fome que permearam a humanidade
logo ap6s a Segunda Guerra Mundial (Chardon et al.,
2012). Entretanto, como nao foram bem avaliados ou
simplesmente negligenciados na época, os impactos
negativos das técnicas usadas para aumentar a
produtividade dos agrossistemas comegam a emergir
somente agora, com destaque para mortandade de
peixes pela eutrofizagdo de cursos de agua (corregos,
lagos e rios), descobrimento de nitrosaminas
(substancias cancerigenas) nos seres humanos
(Alaburda & Nishihara, 1998) ¢ emissdo de gases de
efeito estufa (Cerri et al.,, 2007). Esses efeitos, aos
poucos, despertam a humanidade para o uso de menos
insumos na agricultura, o que também ajuda a diminuir
as altas despesas dos agricultores devido ao uso
excessivo de fertilizantes (Chardon et al., 2012). Além
disso, os recursos ndo renovaveis rochas fosfatadas
e depositos de fosfato utilizados para a produgdo de
fertilizantes fosfatados estdo se esgotando; inclusive,
algumas analises indicam que, se a taxa atual de
consumo continuar, as reservas mundiais devem durar
por apenas aproximadamente 125 anos (Gilbert, 2009).
Embora a producao de um inoculo de qualidade, isto
¢, livre de impurezas, de FMA seja limitada por eles

Pesq. agropec. bras., Brasilia, v.54, 25140, 2019
DOI: 10.1590/S1678-3921.pab2019.v54.25140

serem biotroficos obrigatorios, estes fungos sdo uma
excelente estratégia para contornar os problemas
supracitados.

Os FMA apresentam, portanto, enorme potencial
para exploracdo de solos oligotroficos, sem precisar
aumentar o nutriente na solugdo do solo, pelas
seguintes razoes: alta afinidade dos transportadores
do micélio extrarradicular do fungo para absorver N
(Pérez-Tienda et al., 2012) ¢ H,PO, (Thomson et al.,
1990; Maldonado-Mendoza et al., 2001); transporte de
N para o micélio intrarradicular através da arginina
(Govindarajulu et al., 2005; Tian et al., 2010); e inducgao
de H-ATPases da planta (Ferrol et al., 2002; Krajinski
et al., 2014; Wang et al., 2014). Como esses fungos
sdo capazes de contribuir com 20-75% do N total da
planta (Govindarajulu et al., 2005; Jin et al., 2005;
Tanaka & Yano, 2005), sdo uma abordagem potencial
para reduzir a emissdo de gases de efeitos estufa e a
contaminacdo de mananciais de 4gua. Estes atributos
dos FMA podem ser ainda mais importantes para
assegurar um fornecimento adequado de alimentos
aos paises em desenvolvimento, onde os custos com
fertilizantes sdo muito altos, especialmente para os
pequenos agricultores.

Consideracgoes finais

Apesar de os FMA serem biotroficos obrigatorios,
apresentamum genoma, ja sequenciado e caracterizado,
com repertdrio enzimatico envolvido com a absorgdo e
o metabolismo de N e P, o que mostra a especializacao
desse grupo de fungos para extrair nutrientes minerais
do solo. Isto tem levado ao aumento de pesquisas
sobre outros fungos biotroficos facultativos como P.
indica, Trichoderma sp. ¢ fungos DSE, ainda pouco
estudados. Em FMA, a aquisi¢do de nutrientes pelo
micélio extrarradicular depende da H'-ATPase da
membrana plasmatica HAS e dos transportadores de
NH,*, AMT]I, e de H,PO,, PT. Enquanto o N absorvido
pelo micélio extrarradicular de FMA ¢ assimilado
e concentrado na forma de arginina por meio da via
glutamina sintetase-glutamato sintase, da asparagina
sintetase e da rota anabolica do ciclo da ureia, o H,PO,
¢ convertido em polifosfato. A arginina e o polifosfato
sdo transportados para o micélio intrarradicular, onde
sdo hidrolisados e convertidos em NH,* e H,PO,". Estes
nutrientes sao liberados no espaco periarbuscular e
induzem a H*-ATPase HAl e os transportadores
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de NH,", AMT4.1 ¢ AMT3;1, ¢ de H,PO,, PT4,
localizados na membrana periarbuscular, para que se
inicie a transferéncia bidirecional de nutrientes, em
que a planta hospedeira recebe os nutrientes minerais
e o fungo, o C. Embora ainda sejam necessarios mais
estudos, como, por exemplo, para caracterizagdo de
transportadores de NO;™ no micélio extrarradicular de
FMA e na planta hospedeira, esta claro que este grupo
de fungos pode afetar o crescimento da planta pela
absor¢do de N e P, bem como alterar as caracteristicas
agronomicas de uma determinada cultura. Entretanto,
deve-se investigar com qual manejo o agrossistema
poderia maximizar os efeitos benéficos desses fungos.

Os parametros cinéticos mais favoraveis, como
os baixos valores de K, do micélio extrarradicular
dos FMA para a absor¢do de N ¢ P ¢ a indugdo de
H*-ATPases da planta, mostram o enorme potencial
dos fungos endofiticos para exploragdo de solos
oligotroficos, sem precisar aumentar a concentracao
de nutrientes na solucao do solo. Além disso, esses
parametros podem ajudar melhoristas de plantas a
selecionar gendtipos com parametros cinéticos mais
sensiveis na detecgdo de nutrientes presentes no
solo, o que melhoraria a eficiéncia de recuperacgio
dos fertilizantes aplicados, reduziria gastos com
fertilizantes e aumentaria a dependéncia da planta nos
fungos simbiontes.

O conhecimento construido a partir de estudos com
a simbiose micorrizica arbuscular pode auxiliar no
entendimento de outras interagdes entre plantas e outros
fungos, como P. indica, Trichoderma sp. e fungos
DSE, que tém sido identificados como promotores
de crescimento. Também pode, eventualmente,
possibilitar comparacdes entre essas diferentes
simbioses, para avaliar qual delas ¢ mais viavel em
termos agrondmicos, ¢ at¢é mesmo complementar os
beneficios de cada uma por meio da coinoculagdo de
diferentes fungos em uma unica planta. Cruz et al.
(2013), por exemplo, empregaram raizes transformadas
de tomate e a técnica isotopica com "N para comparar
as taxas de absor¢do e a quantidade de "N transferido
do micélio extrarradicular do FMA G. intraradices e
P. indica para a planta hospedeira, e observaram que
P. indica apresenta maior taxa de absor¢do de '"N;
no entanto, ambos os fungos transferiram a mesma
quantidade de "N para a planta hospedeira. Além
disso, a coinocula¢do de fungos micorrizicos ¢ DSE
jé& ocorre de forma espontanea na natureza, e hé varios

relatos na literatura da coexisténcia desses fungos
no mesmo sistema radicular (Das & Kayang, 2010);
contudo, o sinergismo entre a planta hospedeira e
esses fungos ainda ndo esté claro.
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