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INTRODUCCION

Continuamente surgen nuevas amenazas para los cultivos,

orque la estructura actual de los agrosistemas agricolas
Pacilita la aparicion, evolucion y dispersion de parasitos y
patogenos de plantas. Ademas, el comercio internacional, la
movilidad humana y el cambio climatico han acelerado la
aparicion de nuevas amenazas a las que las plantas deben
anticiparse para minimizar las pérdidas de cultivos y optimizar
sus métodos de control.

La agricultura sostenible se enfrenta a un desafio relevante:

roporcionar alimentos para las crecientes demandas
ﬁumanas y, al mismo tiempo, minimizar los impactos en los
agrosistemas cuya biodiversidad a menudo se ha empobrecido
por practicas agricolas intensivas y agresivas. Los ecosistemas
agricolas pueden verse agravados por el cambio climatico, que
aumentaria la frecuencia de las perturbaciones, modificaria
la idoneidad de los habitats y cambiaria la forma en que
interacttan las especies. En ese contexto, el control bioldgico
de los factores hidticos de los sistemas planta-microbiota
del suelo contribuira a la estabilidad y diversidad de las
comunidades agricolas.

En el caso de la judia comdn (Phaseolus vulgaris L.), su
interaccion con la microbiota del suelo tiene diversos aspectos
de relevancia para el cultivo y para el medio (De Ron, 2015).
Por una parte, la simbiosis con rizobacterias da lugar a la
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fijacion simbidtica de nitrogeno, del cual se beneficia tanto Ia
planta de judia como el suelo y el medio, al limitarse el uso de
fertilizantes nitrogenados responsables de la emision de gases
de efecto invernadero (dxidos de nitrégeno) (Rodifio et al,,
2011). Por otra parte, los hongos del suelo como las micorrizas
enddgenas y las especies del género Trichoderma contribuyen
a la defensa contra enfermedades y ademas promueven el
crecimiento vegetal (De Ron et al., 2019).

Trichoderma es un %énero de hongos de la familia Hypocreaceae.
Se encuentran en el suelo y pueden crecer en distintas partes de
la planta, pudiendo incluso desarrollarse en el tejido intercelular
(Carro-Huerga et al,, 2020). El género Trichoderma es valorado
por sus efectos beneficiosos en plantas, como su capacidad de
proteccion frente a plagas y enfermedades (Benitez et al., 2004)
y promocion del crecimiento, entre otros (Harman et al,, 2004;
De Ron et al., 2019).

Se han seleccionado especies de Trichoderma para su uso
como agentes de biocontrol. Sus principales mecanismos
frente a fitopatdgenos son el micoparasitismo, la antibiosis y
la competencia por los nutrientes (Harman et al., 2004).

Trichoderma coloniza la superficie de las raices de las plantas,
provocando cambios sustanciales en su metabolismo (Shoresh
et al, 2010). La relacion biologica se limita a la primera capa
celular de la epidermis y la corteza de la raiz. Ademas,
Trichoderma es capaz de inducir la expresion de genes



implicados en la respuesta de defensa y también promover el
crecimiento de las plantas (Hermosa et al, 2012; Mayo et al,
2015, 2016, 2020, 2021).

COMPETENCIA Y MICOPARASITISMO

La competencia entre Trichoderma y los fitopatogenos se
establece sobre la base de la obtencion de nutrientes, oxigeno,
luz, etc. (Paulitz, 1990), ya que se trata de un exce%ente
competidor por espacio bioldgico y recursos nutricionales.
Ademas, algunas especies muestran una gran versatilidad
metaholica que les permite crecer utilizando una amplia gama
de fuentes de nitrégeno y carbono.

El micoparasitismo consiste en el reconocimiento del patogeno
y su penetracion posterior. Inicialmente, Trichoderma localiza
el patdgeno sin contacto previo, comenzando a crecer hacia
él por tropismo (Chet et al,, 1981; Lu et al,, 2004). Durante este
proceso, Trichoderma secreta enzimas que hidrolizan la pared
celular del patdgeno (Howell, 2003; Woo et al,, 2006). Algunas
enzimas pertenecientes a estos hongos se han purificado y
se han utilizado para el biocontrol de hongos patdgenos de
los cultivos como Fusarium, Rhizoctonia, Alternaria, Ustilago,
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Ventu)ria y Colletotrichum (Lorito et al, 1993, 1994) (figuras
1y2).

Algunas especies de Trichodermase han seleccionado
debido a su capacidad micoparasitaria, pero las cepas de
biocontrol mas eficientes muestran mas de una estrategia de
biocontrol (Howell, 2003). Trichoderma también puede ejercer
una marcada actividad antimicrobiana (Vizcaino et al,, 2005)
debido a la produccion de mezclas de metabolitos secundarios
(Cardoza et al., 2005; Reino et al., 2007).

PROMOCION DEL CRECIMIENTO VEGETAL

Una de las mdltiples formas que tiene Trichoderma de
beneficiar a la planta de judia es un incremento de su
desarrollo, aumentando los nutrientes disponibles para ella.
Trichoderma produce acidos organicos, como dcido citrico
o fumarico que reducen el pH del suelo y permiten Ia
solubilizacion de fosfatos, micronutrientes 7 cationes como
hierro, manganeso y magnesio (Benitez et al,, 2004; Harman,
et al, 2004). Se ha observado que T. harzignum generalmente
reduce la presencia de Fe, Mn, Zn y Cu en la biomasa foliar
de la judia pero que se incrementa el contenido de Cu en

Figura 2. Ensayo de cultivo dual en el que aparece Fusarium oxysporum
(izquierda) y un aislado de Trichoderma (derecha) separados 5,5 cm en
placa Petri con medio PDA (patata-dextrosa-agar) a los 5 dias tras la
siembra.

Figura 1. Ensayo de cultivo dual en el que aparece Rhizoctonia solani
(izquierda) y un aislamiento de Trichoderma (derecha) separados 5,5 cm
en placa Petri con medio PDA (patata-dextrosa-agar) a los 5 dias tras la
siembra.
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las semillas (Ogfit y Er, 2006). Los nutrientes, y en particular
el P, podrian incrementar su disponibilidad, favoreciendo
asi el crecimiento de Ia Flanta. En el caso de solubilizacion
de compuestos insolubles o con baja solubilidad, se ha
descrito que Trichoderma podria solubilizar Fe,0, Mno,,
In y fosfatos, en condiciones in vitro, gracias a procesos de
quelacion y la actividad de oxidacion-reduccion (Altomare
et al, 1999). Trichoderma también puede incrementar
la capacidad fotosintética de las plantas ya que puede
sobrerregular la produccion de proteinas relativas a la

fotosintesis (Harman, 2000).

otra forma de incrementar el desarrollo de las plantas es
producir o degradar factores de crecimiento. Trichoderma
puede mediar en la produccion de etileno, con lo que al
reducir su produccion podria aumentar el desarrollo de la
planta. T. asperelloides posee un gen a-1-aminociclopropano- 1-
carboxilato (ACC) (1ue codifica una enzima que escinde ACC,
un intermediario clave en la biosintesis de etileno (Wang et
al,, 2002). Una asociacion entre el incremento de desarrollo
de la planta y la reduccion de la sintesis de etileno podria
deberse a un descenso de un precursor de ACC debidoa la
produccion del acido indol-3-acético (IAA) (auxina que
promueve el desarrollo de las raices) en la rizosfera Y/o ala
actividad de la ACC desaminasa (ACCD) (Hermosa et al. 2013;
Shoresh et al,, 2010). Trichoderma también produciria IAA
y ACCD con lo que manipularia el patron de regulacion de
estas fitohormonas (Contreras-Cornejo et al,, 2009; Viterbo et
al,, 2010). Las nitrilasas serian otras enzimas que hidrolizarian b-
ciano-l-alanina, que es un metabolito que se forma a partir
de cianuro liberado durante la etapa final de biosintesis de
etileno (Piotrowski y Volmer 2006).

otro compuesto es una pirona volatil que produce
Trichoderma, 6-pentyl-2H-pyran-1-one (6PP), la cual es
responsable de la pigmentacion amarilla y el olor a coco de
algunos asilamientos (Hermosa et al., 2013). 6PP inhibe el
desarrollo de fitopatdgenos como Fusarium oxysporum, pero
en hajas dosis regula el desarrollo de la planta, aumentando el
crecimiento de las raices, el peso y tamafio de la parte aérea
e incrementando la germinacion y el peso de las semillas
(Rubio et al, 2009). El acido harzianico, junto con 6PP y
harzianolida , son otros compuestos que en funcion de la
concentracion en la que se encuentren afectaran al desarrollo
de la planta ademas de tener una actividad antiftingica (Lorito,
et al, 2010; Vinale et al,, 2009). otro de los compuestos que
produce Trichoderma es farnesol, que se ha comprobado que
en pe(iueﬁas dosis (10 uMy 100 uM) puede ser perjudicial
para el desarrollo de la planta al alterar la sintesis del acido
abscisico, si bien cuando se incrementa la cantidad aportada
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a 2 mM, provoca un aumento en el desarrollo de las raices de
judia (Mayo et al., 2016).

RESPUESTA DE DEFENSA

Las relaciones que se establecen entre las plantas y su
microbiota asociada son muy diversas y complejas, y no se
conocen por completo y estan lejos de ser modelizadas. La
defensa de las plantas contra los patogenos esta regulada
a través de una compleja red de vias de sefializacion que
involucran varias moléculas como especies reactivas de
oxigeno (RoS), acido salicilico (SA), acido jasmdnico (JA)
y etileno (ET) (Vitti et al, 2015) y algunos metabolitos
secundarios con actividad antimicrobiana que pueden
actuar también como moléculas de sefializacion (como
fitoanticipinas y fitoalexinas) (Mhlongo et al, 2016). Cuando
una planta se expone a un microorganismo patdgeno,
aumenta la produccion de moléculas asociadas con el SA, lo
que se relaciona con una respuesta de resistencia sistémica
adquirida (SAR).

Trichoderma también es beneficioso para las plantas de judia
protegiéndolas frente a fitopatogenos empleando distintos
métodos. Asi, puede inducir los sistemas defensivos de la
propia planta, competir con el fitopatogeno o bien producir
compuestos antibioticos que inhiban el desarrollo de éste.

Una vez que la planta ha detectado a Trichoderma, gracias
a la produccion de patrones moleculares asociados a
microorganismos  (Microorganism-Associated ~ Molecular
Patterns, MAMP) por parte del agente de biocontrol, se
desencadena la produccion de metabolitos que actuarian
como respuesta para defenderse del ataque. Las moléculas
que se pueden asociar como MAMP serian xilanasas,
peptaiboles, swollenina, ceratoplatanina (Druzhinina et al,,
2011) hidrofobinas, esteroles y otros metabolitos secundarios y
enzimas (Lorito et al, 2010) que desencadenan una respuesta
defensiva en la planta. De esta forma se induce un sistema
de resistencia inducida (Induced Systemic Resistance, ISR),
un proceso por el que la planta responde a un organismo
no patdgeno con una cascada de sefiales dependientes
del jasmonato y del etileno como pueden ser la represion
0 sobreexpresion de genes o la produccion de metabolitos
involucrados en la respuesta defensiva de la planta (Shoresh
et al,, 2010). Esta seria la primera fase por la que la planta
responde a la invasion del hongo, ya que al tratarse de
Trichoderma, en principio, solo se genera una respuesta ISR,
ya que en el caso de un fitopatogeno que ataca a la planta se
desencadena una respuesta secundaria SAR.




La interaccion de la raiz de la planta y Trichoderma conlleva
una fase de reconocimiento, ataque, penetracion, colonizacion

transferencia de nutrientes. Al tener una relacion simbidtica,
Ya planta también aporta una serie de beneficios al agente de
biocontrol como es el transporte de sacarosa por parte de la
planta y su posterior hidrolisis por Trichoderma, influyendo en
su expansion en la rizosfera y su penetracion en la raiz de Ia
misma (Vargas et al.,, 2011).

PRODUCCION DE METABOLITOS
SECUNDARIOS:
DEFENSA HIPERSENSIBLE Y FITOALEXINAS

otra respuesta de las plantas es la defensa necrotica o defensa
hipersensible, que induce la muerte selectiva de algunas
células para bloquear el avance de los fitopatogenos a traves
de los tejidos vegetales (Tadeo y Gomez-Cadenas, 2008). Estos
cambios en las reacciones de hipersensibilidad incluyen la
pérdida de la permeabilidad de las membranas celulares y el
aumento de la respiracion y la produccion de fitoalexinas. El
resultado es la muerte y el colapso de las células infectadas,
ue aislan al patdgeno, provocando su muerte ya que depende
3e la planta para sobrevivir. Es probable que cuanto mas
rapido mueran las células huésped por necrosis después
de haber sido infectadas, mas resistentes se vuelven a la
infeccion.

Cuando una planta es inducida por la exposicion a un
microorganismo patogeno comienza a producir diversos
metabolitos y enzimas. Los cambios fisiologicos en la planta
conducen a Ya activacion de diversas vias metabdlicas. Los
diferentes metabolitos secundarios se sintetizan después de la
percepcion y el reconocimiento de las sefiales que se originan
en las plantas o los elicitores de microorganismos patdgenos
producidos durante los primeros pasos de la reaccion de
defensa de las plantas (Boller y Felix, 2009; Veitch, 2009 ). La
planta responde después de [a invasion de un fitopatogeno
mediante la activacion de su resistencia a enfermedades,
incluyendo la regulacion de genes relacionados con la defensa
(Mayo et al, 2016). Ademas, la planta produce metabolitos
secundarios como fitoalexinas (fenoles, isoflavonas, terpenos),
y algunas sustancias que pueden bloquear la invasion del
patogeno y su propagacion (Mayo-Prieto et al,, 2019).

Los metabolitos secundarios comprenden diferentes clases
de compuestos naturales de bajo peso molecular y con
numerosas funciones bioldgicas, especialmente en las
interacciones entre organismos. El analisis metaboldmico

de las interacciones entre plantas, fitopatogenos y hongos
beneficiosos ayudaron a la identificacion de metabolitos
secundarios bioactivos que afectan positivamente el
metabolismo de las plantas. Algunos de estos compuestos
ejercen una accion directa contra los fitopatdgenos,
y también permiten la resistencia a las enfermedades
activando el sistema de defensa de la planta y/o mejorando
el crecimiento vegetativo (Vinale, 2020).

El conocimiento del papel que juega cada uno de los
metabolitos importantes es una area de investigacion muy
atractiva, ya que abre las puertas a tratar las plantas con el
propio metabolito responsable de los efectos beneficiosos,
superando las dificultades asociadas al uso de una Unica
cepa microbiana viva, entre las que se encuentran: (i)
su vida dtil limitada y requisitos para la conservacion
en condiciones Optimas para mantener la viabilidad;

(ii) restricciones en el campo por regimenes de cultivo,
geograficos y meteoroldgicos; y (iii) eficacia limitada contra
algunos patogenos o corta longevidad en entornos adversos
(Whipps, 2001).

Trichoderma produce metabolitos bioactivos que tienen
actividades promotoras del crecimiento y / o antimicrobianas
cuando se aplican a plantas. Asi, metabolitos secundarios
purificados de Trichoderma pueden ser potencialmente
eficaces en controlar las infecciones bacterianas, exhibiendo
una actividad antibidtica mas rapida que la observada con
|a aplicacion del organismo vivo en condiciones de campo
(Fravel, 1988). Por otra parte, diversos estudios demostraron
que la aplicacion de los metabolitos hioactivos de Trichoderma
a diferentes plantas en crecimiento proporcionaba efectos
equivalentes a los observados con la aplicacion directa de
los aislados de este agente de biocontrol productores de
dichos metabolitos, pero sin las desventajas de utilizar el
microorganismo Vivo en el sistema agricola (Sivasithamparam,
1998; Vinale, 2014; Keswani, 2014).

otros estudios recientes, demostraron que la aplicacion
de diferentes metabolitos bioactivos a la soja estimulaba
el crecimiento de la planta, aumentando las propiedades
nutricionales en la semilla cosechada (Marra, 20195). De manera
similar, también se demostrd una correlacion positiva entre
la aplicacion de metabolitos bioactivos seleccionados de
Trichoderma a vid y el aumento del contenido de polifenoles

la actividad antioxidante en los frutos correspondientes
(Pascale, 2017).

En definitiva, el tratamiento de plantas con metabolitos
secundarios, como los segregados por Trichoderma, permite
evaluar los cambios a nivel molecular, metahdlico y




macroscopico, en las plantas y sus frutos, abriendo nuevas
oportunidades para la mejora de los cultivos.

CONCLUSIONES

Los cultivos se ven afectados por una amplia diversidad de
patogenos y un método de control ha sido la aplicacion de
fungicidas sintéticos, incrementado asi el impacto negativo
sobre el medio. Por ello, es una prioridad desarrollar metodos
para una produccion agraria sostenible, incluyendo alternativas
como es el uso de agentes de biocontrol. Trichoderma es un
género de hongos que incluye una gran cantidad de especies
y un alto porcentaje de estas con capacidad de proteger los
cultivos frente a plagas y enfermedades, mediante la actividad
de competencia y micoparasitismo, activacion de sistemas
de defensa como la produccion de metabolitos secundarios
0 la activacion de genes, y asimismo poder aumentar el
rendimiento de los cultivos en condiciones de campo, dentro
de una agricultura sostenible y respetuosa con el medio.
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