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RESUMO

Fungos micorrízicos arbusculares (FMAs) são fungos de solo, biotróficos
obrigatórios e formadores da simbiose mutualista mais comum na natureza: a
micorriza arbuscular (MA). Essa associação ocorre nas raízes da maioria das
plantas terrestres, promovendo melhorias no crescimento, desenvolvimento e
aumento na tolerância e, ou, resistência das plantas a vários agentes ambientais
adversos. Além disso, os FMAs podem ser utilizados como potenciais agentes de
controle biológico de doenças de plantas. Esses fungos produzem ainda glomalina,
uma proteína que desempenha papel fundamental na estabilidade do solo e
bioestabilização de solos contaminados. As diferentes respostas das plantas a
essa simbiose podem ser atribuídas à diversidade funcional das MAs, em função
da interação FMA-planta-condições ambientais. O estabelecimento e
funcionamento da MA durante as condições de estresse envolvem um complexo
processo de reconhecimento e desenvolvimento, concomitantemente às
alterações bioquímicas, fisiológicas e moleculares em ambos os simbiontes. Além
disso, a colonização micorrízica das raízes tem impacto significativo na expressão
de genes de diversas plantas que codificam proteínas presumivelmente envolvidas
na tolerância ao estresse. Nesse contexto, considerando que os FMAs são
essenciais no estabelecimento e adaptação das plantas em locais perturbados,
nesta revisão são abordados os mecanismos fisiológicos e moleculares da
associação MA responsáveis por essa adaptação e pela maior tolerância das plantas
ao estresse.

Termos de indexação: fungos micorrízicos arbusculares, sinalização, diversidade
funcional, glomalina.
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SUMMARY: ARBUSCULAR MYCORRHIZA AND PLANT TOLERANCE TO
STRESS

Arbuscular mycorrhizal fungi (AMF) are soil fungi, obligate biotrophic fungi and
form the most common mutualistic symbiosis in nature: the arbuscular mycorrhiza
(AM). This association occurs on the roots of most plants, promoting improvements in
plant growth and development and increasing tolerance and/or plant resistance to several
adverse environmental agents. In addition, AMF can be a potential biological control
agent of plant diseases. These fungi produce glomalin, a protein that plays a key role in
soil stability and in the biostabilization of contaminated soils. The different responses of
plants to this symbiosis can be assigned to the functional diversity of AM, depending of
the interaction between AMF, plants and environmental conditions. The establishment
and functioning of AMs under stress conditions involves a complex process of recognition
and development, accompanied by physiological, biochemical and molecular changes in
both symbionts. In addition, the mycorrhizal colonization of roots has a significant
impact on the gene expression of several plants that encode proteins presumably involved
in stress tolerance. In this context, since the AMF are essential for the establishment and
adaptation of plants on disturbed sites, this review covers the molecular and physiological
mechanisms of the AM association, responsible for this adaptation and greater stress
tolerance of plants.

Index terms: arbuscular mycorrhizal fungi, signaling, functional diversity, glomalin.

INTRODUÇÃO

Várias formas de simbiose são reconhecidas,
incluindo associação micorrízica arbuscular, ecto-,
ericoide, arbutoide orquidoide (Smith & Read, 2008).
Fungos micorrízicos arbusculares (FMAs) formam
uma das associações mais comuns na natureza, a
micorriza arbuscular (MA), formada entre esses fungos
e as raízes de aproximadamente 80 % das plantas
terrestres, com origem presumida há
aproximadamente 460 milhões de anos (INVAM,
2012).

A capacidade de formar MA é restrita a fungos
pertencentes a cinco famílias (Gigasporaceae,
Glomeraceae, Acaulosporaceae, Paraglomaceae e
Archaeosporaceae) da ordem Glomerales do filo
Glomeromycota (Stürmer & Siqueira, 2006), das quais
são conhecidas cerca de 140 espécies, distribuídas em
apenas sete gêneros (Acaullospora, Archaeospora,
Entrophospora, Glomus, Gigaspora, Paraglomus e
Scutellospora) (INVAM, 2012).

Plantas em simbiose micorrízica sofrem alterações
bioquímicas, fisiológicas e moleculares relacionadas
com o seu sistema de defesa para que a simbiose seja
estabelecida (Garcia-Garrido & Ocampo, 2002). Essas
respostas, entretanto, são limitadas, transientes e
restritas a células específicas, porém as reações nas
plantas têm semelhanças, do ponto de vista fisiológico,
com as reações que se observam durante a infecção
por patógenos (Lambais et al., 2003).

Nas associações micorrízicas ocorre estreita
interação entre os parceiros, apresentando uma
perfeita integração morfológica e fisiológica, o que
resulta em uma alta compatibilidade funcional. A

planta beneficia-se do aumento da absorção de água
e nutrientes, principalmente de fósforo (P),
proporcionado pelas hifas fúngicas, que funcionam
como extensão do sistema radicular, enquanto o fungo
é beneficiado pelos fotoassimilados das plantas, que
permitem o completo ciclo de vida dos FMAs, que só
ocorre em associação com a planta hospedeira (Smith
& Read, 2008). Embora essa simbiose seja muitas
vezes considerada mutualista, pois há troca benéfica
entre os FMAs e a planta, o efeito líquido sobre a
aptidão da planta pode variar de mutualista a
parasitário, dependendo das condições ecológicas e
combinações fungo-planta (Kiers & van der Heijden,
2006).

Sob diversas condições de estresse, a maioria das
plantas superiores é colonizada por FMAs, beneficiando
o seu crescimento (Smith & Read, 2008). Assim, os
FMAs são críticos no estabelecimento e adaptação das
plantas em locais severamente perturbados (Vallino
et al., 2006), reduzindo as perdas por estresse (Munier-
Lamy et al., 2007). Os FMAs alteram também as
características físico-químicas do substrato e
contribuem para a formação e manutenção da
estrutura do solo, agregando as partículas do solo por
meio de hifas extrarradiculares e de seus exsudatos e
resíduos. Além disso, os FMAs produzem e secretam
a proteína glomalina (Rillig, 2004), que desempenha
papel fundamental na estabilidade do solo (Bedini et
al., 2009).

O estabelecimento de associações micorrízicas
resulta em aumento da tolerância das plantas a
estresses ambientais (Tang et al., 2009b). No
entanto, pouco se sabe acerca dos mecanismos
fisiológicos e moleculares responsáveis por essa
maior tolerância.
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DIVERSIDADE FUNCIONAL EM
ASSOCIAÇÃO MICORRÍZICA ARBUSCULAR

COMO UM IMPORTANTE FATOR NA
TOLERÂNCIA A CONDIÇÕES AMBIENTAIS

A diversidade funcional das micorrizas arbusculares
(MAs) tem sido, frequentemente, definida em termos
de respostas no crescimento das plantas, que podem
variar de efeitos negativos a positivos, dependendo da
combinação particular fungo-planta e das condições
ambientais (Johnson et al., 1997). Essa diversidade pode
ser medida pela percentagem de colonização micorrízica,
absorção de nutrientes e efeitos sobre o crescimento das
plantas. As plantas respondem de modo distinto a
diferentes FMAs, sendo essas respostas observadas tanto
entre isolados de FMAs pertencentes a diferentes
espécies, como entre isolados de uma mesma espécie
(Munkvold et al., 2004; Smith et al., 2004).

Um importante assunto a ser tratado é a questão
da utilização dessa diversidade pelas plantas e sua
capacidade de selecionar FMAs ou combinações de
FMAs que sejam mais benéficos em termos funcionais
(Heijden et al., 2004). No entanto, ainda não está claro
se as plantas são capazes de selecionar FMAs eficientes
quanto à estimulação do seu crescimento. Dessa forma,
é importante entender como o incremento da
diversidade de FMAs no solo influencia as plantas e
quais combinações planta-fungo ocorrem
preferencialmente e são mais eficientes. Outro ponto
a ser estudado é a inoculação de plantas com misturas
de vários FMAs, o que possibilita reconstruir a
comunidade de FMAs que é encontrada no campo e,
subsequentemente, monitorar o desempenho da
planta. Estudos como esses podem revelar se a
diversidade de espécies nas raízes das plantas está
interligada com a diversidade funcional.

Dados sobre a variabilidade das funções ou a
diversidade funcional dos FMAs têm sido obtidos de
experimentos nos quais as plantas são inoculadas com
um único isolado de FMA, avaliando o crescimento ou
a absorção total de P pela planta. Esses experimentos
não são totalmente relevantes para situações de campo,
quando mais de uma espécie de FMA está geralmente
presente em um único sistema radicular (Jansa et
al., 2003).

Atualmente, o desafio é estabelecer comunidades
mistas utilizando diferentes espécies de FMAs para
verificar se as plantas são capazes de selecionar FMAs
eficientes ou combinações destes que sejam
complementares em suas funções. No entanto, estudos
dessa natureza são difíceis, devido à dificuldade de
identificar os FMAs que estão colonizando as raízes, o
que se torna um fator limitante para o entendimento
do controle dessas relações. As consequências da
colonização simultânea de uma planta por FMAs,
funcionalmente diferentes, têm sido pouco exploradas
(Lekberg et al., 2007; Maherali & Klironomos, 2007).

Pouyu-Rojas et al. (2006) sugeriram a existência
de seletividade e compatibilidade simbiótica

diferenciada, havendo combinações preferenciais na
formação das MAs e resposta variável, dependente do
genótipo micorrízico envolvido na relação fungo-planta.
Alguns estudos têm mostrado que uma dada espécie
de FMA originada do mesmo solo coloniza diferentes
espécies de plantas e seus padrões de esporulação são
diferentes (Eom et al., 2000). Em alguns casos, a
espécie que melhor promove o crescimento de
determinada planta hospedeira pode retardar o
crescimento de outra, e essa relação benéfica ou
parasitária vai depender da combinação fungo-planta
e das condições ambientais (Smith & Read, 2008).

Igualmente, espécies individuais de FMAs podem
variar bastante na sua resposta ao crescimento de
diferentes espécies de plantas, e essas variações podem
ocorrer tanto entre isolados de FMAs de diferentes
espécies, bem como entre isolados da mesma espécie
(Munkvold et al., 2004; Smith et al., 2004).
Consequentemente, a presença ou a ausência de
espécies particulares de FMAs e mudanças na
estrutura da população (Klironomos et al., 2000), bem
como a sua diversidade global, podem influenciar a
diversidade, a estrutura e a produtividade da
comunidade de plantas (Heijden et al., 2004), tanto
em estudos experimentais de casa de vegetação como
em ecossistemas naturais.

No estudo realizado por Hart & Klironomos (2002),
a variação no crescimento de plantas foi maior entre
as inoculadas com diferentes espécies de FMAs do que
entre aquelas inoculadas com diferentes isolados da
mesma espécie. Contudo, para esses autores, isso não
significa que a variação dentro de isolados não seja
ecologicamente importante. Assim, alguns estudos
indicam considerável variação dentro das espécies de
FMAs.

Nos estudos realizados por Munkvold et al. (2004),
grandes diferenças no crescimento e na absorção de P
pelas plantas foram encontradas dentro de espécies
de FMAs, destacando a importância do potencial
ecológico da variação dentro de espécies. Hart & Reader
(2002), testando o efeito de 21 isolados de FMAs sobre
o crescimento de plantas, verificaram que as famílias
também diferem nos benefícios conferidos às plantas
hospedeiras, embora exista grande variação dentro e
entre espécies e gêneros de FMAs. Esses estudos
mostram que há considerável diversidade funcional
nos FMAs e que variações dentro de uma espécie podem
ser maiores que entre diferentes espécies ou gêneros
de FMAs.

O aumento da diversidade de FMAs na
comunidade presente no solo pode aumentar as
chances de estabelecimento de uma espécie de fungo
mais eficiente para o crescimento das plantas. Dessa
forma, torna-se importante conhecer a estrutura da
comunidade de FMAs de determinado ambiente ou
bioma e avaliar a diversidade funcional desses
simbiontes, visando estabelecer se há relação entre a
diversidade de FMAs e os benefícios às plantas (Finlay,
2004).
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SINALIZAÇÃO MOLECULAR, EXPRESSÃO
GÊNICA E TRANSDUÇÃO DE SINAIS EM

ASSOCIAÇÃO MICORRÍZICA
ARBUSCULAR SOB CONDIÇÕES DE

ESTRESSE

A colonização das raízes por FMAs envolve uma
série de eventos morfofisiológicos e bioquímicos que
são regulados pela interação de plantas e fungos, bem
como por fatores ambientais (Costa & Lovato, 2011).
Os mecanismos fisiológicos e bioquímicos que
melhoram a tolerância de plantas micorrizadas ao
estresse abiótico ainda não estão claros, embora a
maior absorção de nutrientes possa ser uma das
razões, pela melhoria do estado nutricional da planta
(Kafkas & Ortas, 2009).

O estabelecimento e funcionamento de MAs
envolvem um complexo processo de desenvolvimento,
concomitantemente com alterações bioquímicas,
fisiológicas e moleculares em ambos os simbiontes
(Moreira & Siqueira, 2006). Um sistema de troca de
sinais e respostas bioquímicas ocorre no
estabelecimento da simbiose, envolvendo a expressão
dos denominados “genes de simbiose” na planta e a
emissão de sinais simbióticos pelo fungo (Parniske,
2004). Isso possibilita a regulação da expressão de genes
de defesa da planta e a sincronização das mudanças
morfológicas e fisiológicas no hospedeiro vegetal,
fazendo, assim, com que o hospedeiro “permita” que a
simbiose se estabeleça (Costa & Lovato, 2011).

O primeiro passo para o desenvolvimento da
simbiose é o reconhecimento mútuo entre planta e
fungo. A raiz libera moléculas sinais que estimulam
a ramificação das hifas (Harrison, 2005), e o fungo
libera sinais que induzem a ativação de genes
específicos da simbiose na planta (Kozuta et al., 2003).
O processo de colonização ocorre a partir do contato
de hifas com as raízes das plantas, e, em seguida,
alterações morfológicas e reações bioquímicas
específicas, regulados por ambos os simbiontes e
alterados por fatores abióticos, determinam o
desenvolvimento da simbiose (Smith & Read, 2008).

Evidências sugerem que, assim como em interações
planta-patógeno, proteínas vegetais são liberadas para
o espaço apoplástico como resposta de defesa da planta
à colonização fúngica entre os FMAs e seus hospedeiros
(Suo & Leung, 2002). Os mecanismos de indução/
supressão associados ao sistema de defesa vegetal
desempenham importante papel na colonização e
compatibilidade fúngica entre os FMAs e seus
hospedeiros (Garcia-Garrido & Ocampo, 2002). Assim,
a colonização micorrízica estimula o sistema de defesa
primário da planta ao ataque de patógenos,
aumentando dessa forma a tolerância das plantas ao
estresse biótico causado por doenças (Elsen et al., 2008;
Vos et al., 2012).

Modificações na fisiologia da planta após a
colonização micorrízica ativam mecanismos de defesa

e podem explicar, pelo menos parcialmente, a
diminuição da suscetibilidade das plantas a patógenos.
Esses efeitos podem surgir por meio de mudanças na
formação de lignina (Saldajeno et al., 2008), produção
de compostos fenólicos (Zeng, 2006) e aparecimento
de novas isoformas das enzimas hidrolíticas, como
quitinase e β-1,3-glucanase (El-Khallal, 2007).
Proteínas relacionadas à patogênese, acúmulos de
fitoalexinas e lignificação da parede celular têm sido
relatadas em plantas micorrizadas em locais distantes
dos sítios de infecção, indicando assim a ocorrência de
resistência sistêmica (Selosse et al., 2004).

O efeito bioprotetor dos FMAs contra patógenos de
plantas pode estar relacionado com a indução de
resistência de forma localizada ou sistêmica (Pozo et
al., 2002; Elsen et al., 2008). Quando colonizadas por
FMAs, as plantas promovem alterações bioquímicas,
fisiológicas e moleculares relacionadas com o sistema
de defesa da planta, para que a simbiose seja
estabelecida (Garcia-Garrido & Ocampo, 2002; De
Gara et al., 2003; Selosse et al., 2004).

Os modos de ação e estratégias envolvidos na
supressão de patógenos pelas micorrizas podem ser
sintetizados em quatro grupos: competição direta entre
FMAs e patógenos; regulação da população microbiana
no solo em torno do sistema radicular; modificações
no crescimento, nutrição e morfologia vegetal; e
alterações de ordens bioquímicas e moleculares nos
hospedeiros vegetais (Costa & Lovato, 2011).

Plantas com maior atividade de enzimas
antioxidativas mostram-se mais tolerantes a diferentes
estresses, e as micorrizas induzem aumento da
atividade das enzimas antioxidativas, como
peroxidase, catalase e superóxido dismutase (Lambais
et al., 2003; Arfaoui et al., 2007).

Espécies reativas de oxigênio (EROs), como radical
superóxido (O2

-), peróxido de hidrogênio (H2O2) e
radical hidroxila (.OH), ocorrem normalmente no
metabolismo celular; contudo, sob condições de estresse
biótico e abiótico, podem ter produção aumentada e,
nesse caso, tornarem-se citotóxicas ao reagirem com
outras moléculas, podendo causar sérios danos ao
metabolismo normal, por meio de danos oxidativos a
lipídios, proteínas e ácidos nucleicos. Isso leva a
mudanças na permeabilidade seletiva de
biomembranas (Hernandez et al., 2001; De Gara et
al., 2003) e alterações na atividade de enzimas ligadas
à membrana (del Río et al., 2006).

As EROs formam-se naturalmente no interior das
células, nos cloroplastos e mitocôndrias, como produtos
secundários oriundos da fotossíntese e da respiração.
Entretanto, podem ser produzidas em excesso, devido
à condição de estresse, originando o fenômeno conhecido
como “explosão oxidativa” (Matamoros et al., 2006;
del Rio et al., 2006).

Plantas que aumentam a produção de enzimas
antioxidativas mostram-se mais tolerantes a diferentes
estresses, e as micorrizas podem induzir o aumento
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da atividade dessas enzimas (Alguacil et al., 2003;
Lambais et al., 2003; Selosse et al., 2004; Abdel Latef
& Chaoxing, 2011). Em associações micorrízicas, as
EROs atuam como mensageiro secundário, e alterações
na expressão das enzimas antioxidativas, como
peroxidases, estão relacionadas com o desenvolvimento
da simbiose (Borde et al., 2011). Dessa forma, os FMAs
podem aumentar a habilidade das plantas em resistir
a estresses bióticos e abióticos, por permitirem maior
tolerância às EROs.

A indução de enzimas que eliminam EROs, como
SOD (superóxido dismutase), PO (peroxidase) e CAT
(catalase), é o mecanismo de desintoxicação mais
comum de EROs que ocorre durante as respostas ao
estresse oxidativo (Mittler, 2002). Em raízes de feijão
(Phaseolus vulgaris L.) colonizadas por Glomus
clarum, SOD e CAT foram induzidas em raízes na
fase final de desenvolvimento da simbiose sob baixo
nível de P (Lambais et al., 2003).

Muitas análises moleculares têm sido feitas,
focando alterações na expressão de genes durante os
estádios iniciais do desenvolvimento de MAs e durante
condições de estresses bióticos e abióticos. A expressão
de genes codificando H+-ATPase de Nicotiana tabacum
e Medicago truncatula foi observada em células com
arbúsculos (Krajinski et al., 2002). As H+-ATPases
transportam prótons para fora da célula com consumo
de ATP, o que pode acidificar a interface planta-fungo
(Guttenberger, 2000) e gerar o gradiente eletroquímico
que pode atuar como força motora para a transferência
de nutrientes planta-fungo, como proposto por Stitt
(1998). Altos níveis de expressão de dois genes
codificando H+-ATPase de Glomus mosseae também
foram detectados durante o desenvolvimento
intrarradicular (Requena et al., 2003).

Embora poucas proteínas intrínsecas de
membranas envolvidas no transporte de nutrientes
tenham sido investigadas por técnicas moleculares,
o conhecimento sobre outras proteínas de
membranas com funções putativas e reguladas
durante a simbiose micorrízica continua limitado
(Valot et al., 2006).

A colonização das raízes das plantas por FMAs
apresenta impacto significativo na expressão de genes
de diversas plantas que codificam proteínas
presumivelmente envolvidas na tolerância a metais
pesados/desintoxicação (Rivera-Becerril et al., 2002;
Repetto et al., 2003). Informações sobre a base
molecular dos mecanismos de tolerância dos FMAs a
metais pesados estão disponíveis: a expressão do gene
metalotioneína de Gigaspora margarita (BEG 34) é
regulada em micélios simbióticos por Cu (Lanfranco
et al., 2002); e níveis de transcrição maiores do gene
transportador putativo de Zn (GintZnT1) da família
de facilitadores de difusão de cátions (CDF) foram
observados no micélio de Glomus intraradices durante
a exposição ao Zn, indicando possível função dessa
enzima na proteção contra o estresse por Zn (González-
Guerrero et al., 2005).

Tem sido observado aumento da regulação do gene
que codifica o transportador ABC putativo (GintABC1)
dependente de Cd e Cu no micélio extrarradicular de
G. intraradices. GintABC1 codifica polipeptídeo com
homologia à região N-terminal da subfamília das
Proteínas de Multirresistência (PRM), dos
transportadores ABC, mostrando, portanto, que ele
pode estar envolvido na desintoxicação de Cd e Cu no
micélio extrarradicular de G. intraradices (González-
Guerrero et al., 2006).

Em abordagem mais abrangente da expressão
diferencial de genes em raízes de tomate colonizadas
por FMAs cultivadas em solo contaminado, verificou-
se que o crescimento das plantas micorrizadas foi
melhor do que nas plantas não inoculados com FMAs
(Ouziad et al., 2005). Esses autores analisaram a
formação de transcritos de genes possivelmente
envolvidos na tolerância a metais pesados entre os
genes, alguns com produtos supostamente envolvidos
no alívio ao estresse por metais pesados. Alguns foram
fortemente expressos quando expostos a metais
pesados, e esses genes são menos regulados pela
simbiose com os FMAs. A colonização das raízes
diminuiu a concentração de metais pesados nas células
da planta a um nível insuficiente para induzir a
expressão desses genes.

A HSP90, uma chaperona molecular, proteína
abundante, evolutivamente conservada e altamente
induzida por estresse, regula a maturação, transporte
e degradação de uma variedade de proteínas (Cowen
& Lindquist, 2005; Sangster & Queitsch, 2005). Em
consonância com isso, o gene que codifica uma proteína
do choque térmico de 90 kD (hsp90) foi altamente
expresso no micélio extrarradicular de G. intraradices
cultivado sob estresse por metal pesado (Hildebrandt
et al., 2007). O produto desse gene pode contribuir
para a estabilização e renaturação de proteínas
desnaturadas, danificadas por EROS formadas pelo
estresse por metal pesado.

O estresse oxidativo pode ser uma das principais
causas da toxidez de vários metais pesados. Os maiores
níveis de indução de hsp90 no crescimento in vitro do
micélio extrarradicular foram obtidos com altos níveis
de Cu, que estimulam a geração de radicais OH
altamente prejudiciais a partir de O2

- e H2O2, levando
ao estresse oxidativo (Avery, 2001).

Glutationa S-transferases (GSTs) catalisam a
conjugação da glutationa com uma variedade de
compostos eletrofílicos reativos e podem oferecer
proteção contra estresse oxidativo (Moons, 2003; Smith
et al., 2004). O aumento da regulação transcricional
do gene da glutationa S-transferase por Cd, Cu e Zn
pode indicar que GSTs participam da diminuição da
toxidez por metais pesados no micélio simbiótico. As
metalotioneínas (MTs) são proteínas de ligação a
metais sintetizadas em ampla gama de organismos
sob exposição a concentrações tóxicas de metais como
Cu, Zn ou Cd (Kumar et al., 2005).
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A expressão diferencial do gene da metalotioneína
no micélio extrarradicular de G. intraradices pelo
estresse por Cu, em certa extensão por Zn, mas não
por Cd, confirma a função principal da proposta de
MTs em fungos na desintoxicação do Cu. Essa opinião
é corroborada pela regulação Cu-específicas de uma
MT do FMA G. margarita (Lanfranco et al., 2002).
No entanto, os níveis de transcrição do gene da
metalotioneína foram comparativamente baixos no
micélio extrarradicular e em raízes micorrizadas de
Medicago truncatula (Hildebrandt et al., 2007). Altos
níveis de expressão do transportador de Zn são
encontrados nas raízes, o que sugere que este gene é
expresso, preferencialmente, nas estruturas
intrarradiculares de G. intraradices, e o produto de
seu gene pode desempenhar papel mais específico na
interface fúngica em plantas de M. truncatula
(Hildebrandt et al., 2007).

Os FMAs dependentes da baixa regulação de genes
de plantas potencialmente envolvidos na tolerância
ao estresse por metais pesados e o concomitante
aumento da expressão de genes relacionados ao
estresse em FMAs indicam que o eficaz mecanismo
de tolerância a metais pesados poderia dar uma
contribuição fundamental para o aumento da
tolerância a metais pesados de plantas micorrizadas
(Ouziad et al., 2005).

A indução dos genes no micélio do FMA G.
intraradices, que codificam a proteína de choque
térmico e glutationa S-transferase na presença de
metais pesados, sugere que a tolerância ao estresse
oxidativo induzido por metais pesados pode ser uma
resposta primária em FMAs nessas condições
(Hildebrandt et al., 2007).

Os FMAs em solos salinos podem minimizar as
perdas de produção das plantas por meio do aumento
da tolerância ao sal (ZhongQun et al., 2007). Os
mecanismos subjacentes à tolerância à salinidade
conferida pelos FMAs ainda não foram elucidados em
nível molecular.

Tolerância de plantas à salinidade é uma
característica complexa, em que diversos fatores
podem contribuir: geração de osmoprotetores (glicina
betaína, prolina, poliois) no citoplasma; fornecimento
de energia por ATPases para a exportação de Na+ e
Cl-, proteínas específicas de transporte para a
transferência desses íons para o vacúolo ou para os
espaços apoplásticos; e abastecimento adicional de
água mediado por aquaporinas para manter o
balanceamento osmótico (Hasegawa et al., 2000).
Além disso, qualquer estudo comparativo no campo é
confrontado com o problema de que esses fatores são
geralmente codificados por famílias de genes. Para
transportadores de membrana do tipo anti-porter Na+/
H+, por exemplo, seis membros já foram completamente
sequenciados, e pelo menos 40 outros são potenciais
candidatos que já foram reconhecidos (Xia et al., 2002).

O genoma de Arabidopsis codifica 35 genes para
aquaporina, com 13 homólogos no subgrupo das

proteínas intrínsecas de membrana plasmática (PIP)
(Jang et al., 2004). Assim, estudos acerca do impacto
da colonização micorrízica sobre a expressão dos genes
com produtos envolvidos na tolerância ao sal são
confrontados com a multiplicidade e complexidade dos
traços.

Estudos de expressão gênica, podem concentrar-se
somente em genes que são aparentemente de
importância primordial na tolerância à salinidade. Em
uma abordagem com plantas micorrizadas de tomate
cultivadas sob estresse induzido por NaCl (Ouziad et
al., 2006), o gene que codifica aquaporina foi reprimido
nas plantas. No entanto, a expressão de um gene
transportador de Na+/H+ provavelmente envolvido na
tolerância à salinidade permaneceu inalterada
(Sottosanto et al., 2004).

Plantas podem responder ao estresse hídrico em
níveis morfológicos, anatômicos e celulares com
modificações que permitem que se evite o estresse ou
aumente a sua tolerância (Bray, 1997). Uma das
principais respostas de todos os organismos ao déficit
hídrico é o ajustamento osmótico. Para enfrentar a
seca, muitas plantas reduzem o potencial osmótico de
suas células pela síntese e acumulação de osmólitos
compatíveis, como prolina, que participa da regulação
osmótica (Kishor et al., 1995). No entanto, prolina
também desempenha uma função importante como
osmólito compatível protetor, eliminando as espécies
reativas de oxigênio e facilitando a correção do potencial
redox alterado pela reposição do fornecimento de
NADP+ (Hasegawa et al., 2000).

O acúmulo de prolina ocorre, principalmente,
devido à síntese de novo, apesar de também uma
reduzida taxa do catabolismo ter sido observada
(Kishor et al., 1995). As duas primeiras etapas da
biossíntese de prolina são catalisadas por Δ1-pirrolina-
5-carboxilato sintetase (P5CS), por meio de sua
atividade γ-glutamil cinase e glutâmico-γ-semialdeído
desidrogenase. Em seguida, o Δ1-pirrolina-5-
carboxilato (P5C) formado é reduzido por P5C redutase
(P5CR) à prolina. A etapa limitante nessa via é
representada pela atividade γ-glutamil cinase de
P5CS, que é sensível à inibição por feedback por níveis
relativamente baixos de prolina. Além disso, em
Arabidopsis, o gene que codifica P5CS é induzido por
salinidade, estresse hídrico e ABA, porém o gene p5cr
que codifica P5CR não é induzido por esses fatores
(Yoshiba et al., 1995). Assim, o gene que codifica P5CS
é de importância fundamental para a biossíntese de
prolina em plantas (Ábrahám et al., 2003).

Estudos sobre a osmorregulação na simbiose
micorriza arbuscular são escassos e contraditórios,
evidenciando que há aumento no acúmulo de prolina
nas plantas micorrizadas submetidas ao déficit hídrico;
entretanto, isso vai variar de acordo com o FMA
envolvido (Ruiz-Lozano & Azcón, 1997; Hasegawa et
al., 2000).

Apesar de o aumento na compreensão das relações
hídricas em plantas micorrizadas e dos processos
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fisiológicos envolvidos na maior tolerância das plantas
micorrizadas à limitação de água, ainda há muitos
aspectos desconhecidos que devem ser esclarecidos. A
base molecular da tolerância ao estresse hídrico em
plantas micorrizadas, por exemplo, continua longe de
ser compreendida. O estabelecimento do padrão de
expressão de genes como p5cs em plantas sob condições
de estresse osmótico deve proporcionar maior
entendimento do papel da simbiose micorriza
arbuscular no processo de ajustamento osmótico
durante o estresse hídrico.

FATORES RELACIONADOS À
OCORRÊNCIA E AO AUMENTO DA

TOLERÂNCIA A CONDIÇÕES DE
ESTRESSE EM ASSOCIAÇÃO
MICORRÍZICA ARBUSCULAR

A simbiose entre as plantas e FMAs resulta na
redução de perdas por fatores de estresse (Munier-
Lamy et al., 2007) e, consequentemente, maior
crescimento das plantas, com economia de insumos e
redução da contaminação ambiental (Huang et al.,
2009). Além disso, esses fungos podem atuar como
agentes potenciais de controle biológico, amenizando
os efeitos ou danos causados por fitopatógenos,
provavelmente por meios indiretos, pois promovem
melhor nutrição das plantas e aumento da resistência
do sistema radicular.

Fungos micorrízicos arbusculares podem afetar o
crescimento e produtividade da planta hospedeira sob
condições de alta e baixa umidade (Borowicz, 2010). A
resposta das plantas à colonização por FMAs depende
da gravidade e da periodicidade de seca, além de outras
condições edáficas. Assim, a simbiose com FMAs pode
aumentar respostas da planta ao déficit hídrico
moderado por vários mecanismos, destacando-se:
aumento da absorção de água a partir do solo pelas
hifas (Augé et al., 2003); alteração dos níveis hormonais,
causando mudanças na condutância estomática (Augé
et al., 2008); aumento da turgescência foliar e redução
do potencial osmótico (Wu et al., 2006); e melhoria da
nutrição da planta hospedeira (Chen et al., 2005).

Plantas associadas aos FMAs têm frequentemente
maior resistência ao estresse salino, talvez com maior
consistência do que ao estresse devido à seca. Muitos
pesquisadores têm relatado que os FMAs aumentam
a tolerância das plantas ao estresse salino (He et al.,
2007; Jahromi et al., 2008; Hajiboland et al., 2010)
por melhorarem a absorção de água e nutrientes pelas
plantas (Asghari et al., 2005), o equilíbrio iônico (Giri
et al., 2007) e por protegerem a atividade de enzimas
(Rabie & Almadini, 2005). No entanto, são poucos os
estudos relacionados com a influência da inoculação
de FMAs sobre a fotossíntese e relações hídricas
durante o estresse salino. Alguns relatos indicam que
a colonização micorrízica pode melhorar o conteúdo

relativo de água nas folhas de abobrinha (Colla et al.,
2008), o potencial hídrico e a fotossíntese de plantas
de milho (Sheng et al., 2008) e a concentração de
clorofila nas folhas de várias espécies de plantas
(Sannazzaro et al., 2006; Colla et al., 2008).

A associação micorrízica pode aumentar o teor de
clorofila das folhas; normalmente, plantas
micorrizadas, crescendo sob condições de estresse,
apresentam folhas mais verdes, sugerindo que o
estresse interfere na síntese de clorofila (Colla et al.,
2008). A inoculação micorrízica também aumenta a
absorção de P e Mg e reduz as concentrações de Na na
planta, o que por sua vez contribui para aumentar o
teor de clorofila e, consequentemente, melhorar o
desempenho geral das plantas micorrizadas sob
condições de estresse (Sheng et al., 2008).

A salinidade altera a formação e funcionamento
da simbiose micorrízica (He et al., 2007), o que é
evidenciado pela redução da colonização das raízes das
plantas por alguns FMAs na presença de NaCl (Giri
et al., 2007), provavelmente devido ao efeito direto de
NaCl sobre os fungos (Juniper & Abbott, 2006).

Sob condições de déficit hídrico, as plantas tentam
manter o seu equilíbrio hídrico acumulando solutos
compatíveis, não tóxicos, e que não interferem nos
processos fisiológicos normais da planta (Taiz & Zeiger,
2006). Alguns desses compostos são a prolina e a glicina
betaína (Ma et al., 2006; Zhang et al., 2008). O
acúmulo desses solutos pode ser considerado um índice
fisiológico sensível, sendo diretamente proporcional ao
nível de estresse ao qual as plantas estão submetidas
(Peng et al., 2008).

Para as plantas sobreviverem sob condições de
estresse hídrico e salino, o ajuste do potencial osmótico
foliar é muito importante e exige equilíbrio osmótico
intracelular. Assim, sob estresses hídrico e salino, as
plantas acumulam alguns solutos orgânicos (prolina,
açúcares solúveis, glicina betaína, entre outros) e íons
inorgânicos para manter maior ajustamento osmótico
(Yang et al., 2009). Parece que a presença de FMAs
nas raízes pode modificar o potencial osmótico das
folhas, assim como eles têm mostrado influenciar a
composição de carboidratos e o nível de prolina.

Prolina é o osmólito compatível mais comum em
plantas e desempenha importante função no aumento
da adaptação destas à seca e à salinidade (Hasegawa
et al., 2000). Além de ajuste osmótico, essa molécula
possui outras funções propostas em tecidos de plantas
osmoticamente estressadas: mantenedor e protetor da
integridade da membrana plasmática (Hincha &
Hagemann, 2004); fonte de C e N; e eliminador de
radicais hidroxílicos. O acúmulo de prolina em plantas
micorrizadas sujeitas à seca foi relatado, e os efeitos
variáveis da colonização micorrízica sobre os níveis
de prolina nas plantas sob estresse salino têm sido
observados. No entanto, na literatura pesquisada, até
o presente não há informação a respeito da influência
da colonização por FMAs nesse acúmulo (Sannazzaro
et al., 2007).
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Além de todos os efeitos benéficos para as plantas
sob condições de estresse já mencionados, os FMAs
tornam o sistema radicular mais vigoroso e estimulam
a produção de hormônios vegetais pelas plantas (Yao
et al., 2005). Assim, o aumento da tolerância das
plantas ao estresse hídrico e, ou, salino pode estar
relacionado ao aumento na expressão de genes
responsivos ao estresse. Estudos mostram que níveis
de ABA (ácido abscísico) acumulados nas células
estimulam a expressão de genes pelas rotas ABA-
dependentes e ABA-independentes, estimulando,
assim, a produção de prolina e glicina betaína (Taiz
& Zeiger, 2006).

A glicina betaína atua como um osmólito protetor
não tóxico durante períodos de déficit hídrico em muitos
organismos, incluindo algas, bactérias, plantas
superiores e animais (Treberg & Driedzic, 2007). É
sintetizada em elevadas concentrações em muitas
espécies de plantas em resposta aos vários tipos de
estresses ambientais, atuando não apenas como um
osmoprotetor, mas também na estabilidade de
membranas e proteínas (Oishi & Ebina, 2005). Esse
composto parece ser um determinante crítico da
tolerância ao estresse. Seu acúmulo é induzido sob
condições de estresse e correlacionado com o nível da
tolerância (Wu et al., 2008).

Apesar de o acúmulo induzido de prolina em plantas
sob estresse ter sido observado (Andrade et al., 2009;
Fariduddin et al., 2009), os resultados sobre os efeitos
da simbiose micorrízica nos teores desse osmólito ou
de aminoácidos solúveis em condições de estresse ainda
são escassos ou nulos. Andrade et al. (2010)
constataram que aminoácidos solúveis e conteúdo de
prolina das folhas de feijão, micorrizadas e não
micorrizadas, aumentaram em resposta à adição de
Cu ao solo, sugerindo uma resposta de estresse
semelhante ao excesso desse metal no solo. No entanto,
teores de prolina nas folhas das plantas micorrizadas
mostraram aumento mais pronunciado em resposta
ao Cu no solo, quando comparadas às não
micorrizadas. Esse resultado é indicativo do possível
papel desse aminoácido em plantas micorrizadas em
resposta à toxidez de Cu, as quais apresentaram maior
acúmulo de biomassa.

O papel da associação micorrízica na atenuação do
estresse causado por metais pesados em plantas que
crescem em solos contaminados tem sido reconhecido
(Göhre & Paszkowski, 2006). Melhoria do status
nutricional e reduzida ou alterada absorção de metais
estão entre os maiores benefícios relacionados à
associação micorrízica em plantas hospedeiras sob
estresse com metais (Andrade et al., 2008).

FMAs podem alterar a concentração de metais em
plantas pela imobilização nos componentes da parede
celular de hifas intra ou extrarradiculares, quelação
do metal por compostos secretados pelos FMAs, como
glomalina (Vodnik et al., 2008), ou compartimentação
metálica no interior de células fúngicas. Assim, esses
fungos atuam como um filtro para o metal, reduzindo

as concentrações locais nos solos e criando um
ambiente adequado para o crescimento das plantas
em solos contaminados com metais (Göhre &
Paszkowski, 2006).

A associação micorrízica pode alterar a absorção
de metais pelas plantas (Toler et al., 2005; Andrade
et al., 2008); há relatos tanto de aumento quanto de
redução de suas concentrações em tecidos vegetais.
Como consequência de alterações fisiológicas, plantas
micorrizadas têm melhor desempenho sob condições
de estresse de metal (Paradi et al., 2003).

Na literatura têm sido relatado vários mecanismos
de desintoxicação em plantas, porém seu modo de ação
ao proteger as plantas, em associação ou não com
FMAs, varia de planta para planta. Isso também é
válido para o metal utilizado, a concentração aplicada,
o órgão da planta e o tempo de duração da exposição
(Gratão et al., 2008).

Ao longo dos últimos anos, o uso de FMAs como
potencial agente biorremediador, por aumentar a
tolerância das plantas a vários agentes adversos, tem
recebido atenção crescente. Tang et al. (2009b)
verificaram que a inoculação de FMAs pode aumentar
a degradação dos hidrocarbonetos aromáticos
policíclicos na rizosfera de Zea mays. Fatores de
bioconcentração de fenantreno e pireno tendem a
diminuir com o aumento das concentrações destes no
solo. Hifas fúngicas extrarradiculares de raízes
colonizadas por FMAs em solo contaminado por
hidrocarbonetos de petróleo por mais de 16 semanas
serviram como transportadoras (Frey-Klett et al.,
2007). Liu et al. (2004) mostraram que a inoculação
de FMA poderia aumentar a atividade de enzimas no
solo e, consequentemente, a degradação da
benzoapireno.

O manejo do solo e o estresse ambiental causam
grande modificação de estruturação de comunidades
fúngicas, alterando a distribuição e a dominância das
espécies. Isso ocorre devido a alterações bióticas e
abióticas do ambiente edáfico, como modificação na
vegetação (raízes) e nas propriedades químicas do solo,
especialmente nos componentes da acidez, na
disponibilidade de nutrientes, água, salinidade e
contaminação por metais pesados. Enquanto algumas
espécies de Acaulospora são favorecidas pelo cultivo
do solo nos Cerrados, as de Scutellospora e Gigaspora
têm a presença diminuída pela interferência antrópica
nesse ambiente (Moreira & Siqueira, 2006). A
ocorrência das espécies de FMAs é muito variável,
mas bastante diversa mesmo em solos degradados.

Como as micorrizas são sistemas biológicos
compartimentalizados, sofrem enorme influência do
ambiente e de inúmeros fatores edáficos de cada
componente, que influenciam de modo direto ou
indireto a formação, o funcionamento e a ocorrência
dessa simbiose. Os componentes e os fatores
controladores apresentam interação constante e
intensa, de forma que a alteração em qualquer um
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deles exercerá influência sobre as micorrizas (Entry
et al., 2002; Gucwa-Przepióra et al., 2007; Tang et
al., 2009a; Martinez & Johnson, 2010).

A presença de metais pesados em concentrações
tóxicas no solo exerce grande influência sobre os
FMAs. Em excesso, eles reduzem a germinação dos
esporos, o crescimento micelial, o grau de colonização
e a esporulação desses fungos, causando grande
impacto na sua ecologia e diversidade (Klauberg-Filho
et al., 2005). Apesar desses efeitos, mais de 30 espécies
de FMAs foram encontradas em várias regiões de solos
contaminados, e algumas com alta frequência, como
Paraglomus occultum, Glomus clarum, G.
intraradices e Scutellospora pellucida, além de
colonização e esporulação abundantes. Mesmo em
elevadas concentrações de metais tóxicos, têm sido
relatadas altas taxas de colonização e densidade de
esporos (Gaur & Adhoeya, 2004); contudo, em solos
contaminados com Cd, Zn, Cu e Pb, a riqueza de
espécies decresce com o nível desses metais no solo
(Klauberg-Filho et al., 2002).

Diversos estudos evidenciam o comportamento
diferenciado de FMAs em relação ao excesso de metais
no solo, sendo conhecidos vários isolados tolerantes a
diversos metais contaminantes de solo. Considerando
a importância desses fungos para a ecologia das
plantas, isolados tolerantes aos metais pesados são de
grande interesse na revegetação de solos degradados
pelo acúmulo desses elementos.

Weissenhorn et al. (1993, 1994) avaliaram a
tolerância de isolados de Glomus mosseae obtidos de
áreas adjacentes, poluídas ou não com metais pesados
(Cd e Zn), e também em relação a uma estirpe-
referência mantida em cultura de laboratório. Testes
de germinação demonstraram que isolados obtidos de
áreas contaminadas apresentaram maior tolerância
à presença de metais pesados do que aqueles obtidos
de áreas contíguas não contaminadas, evidenciando
que diferentes isolados de uma mesma “espécie” são
funcionalmente distintos e apresentam capacidade de
adaptação a mudanças antrópicas.

As respostas dos FMAs a metais pesados são
diversas em nível de espécie ou mesmo ecótipo
(Hildebrandt et al., 2007). Por exemplo, Glomus
etunicatum foi encontrado sendo mais sensível ao Cd,
Pb e Zn do que Glomus intraradices (Pawlowska &
Charvat, 2004), e Glomus mosseae isolado de solo
poluído com metais pesados foi mais tolerante ao Cd
do que a mesma espécie isolada de substrato não
poluído (Weissenhorn et al., 1994).

Um bom entendimento da comunidade de FMAs
sob estresse por metais pesados pode contribuir para
o reconhecimento das interações entre os fungos e
metais pesados e, futuramente, para a revegetação
ou fitorremediação em regiões poluídas por metais
pesados (Hildebrandt et al., 2007). Estudos indicam
que muitas espécies de plantas, como Fragaria
vesca, Viola calaminaria, Veronica rechingeri,

Solidago gigante, Thymus polytrichus e Thlaspi
praecox, crescendo bem em áreas poluídas por
metais pesados singulares, foram colonizadas por
diversos FMAs e que estes, isolados, podem atuar
positivamente, regulando a resistência das plantas
a esse tipo de estresse (Zarei et al., 2008; Sonjak et
al., 2009).

Trabalhos realizados sobre FMAs em áreas
preservadas e perturbadas mostram a importância
desses fungos nos ambientes estudados (Marinho et
al., 2004; Caproni et al., 2005; Silva et al., 2005;
Mergulhão et al., 2007). Em caatinga nativa, na
região de Xingó - AL, Souza et al. (2003) identificaram
24 táxons de FMAs, com maior representatividade em
Acaulosporaceae e Glomaceae. Esses autores também
observaram que os fungos formavam associação com
a maioria das espécies vegetais encontradas, apesar
das limitações climáticas da região.

Estudando a composição das comunidades de FMAs
em áreas revegetadas com Acacia mangium após a
mineração de bauxita na região de Porto Trombetas,
no Pará, Caproni et al. (2005) verificaram que Glomus
clarum Nicolson & Schenck e Gigaspora margarita
Becker & Hall apresentavam características distintas
de esporulação, indicando adaptações aos primeiros
estádios de recuperação nas áreas degradadas pela
mineração.

Em área de caatinga preservada e em área
degradada por mineração de cobre, na Bahia, Silva et
al. (2005) identificaram 15 espécies de FMAs e
observaram, nas áreas impactadas, forte redução na
diversidade vegetal e na comunidade de espécies de
FMAs, alterada quantitativa e qualitativamente pela
atividade mineradora. Em áreas salinizadas no Vale
do São Francisco, em Pernambuco, Yano-Melo et al.
(2003) identificaram 21 táxons de FMAs, com destaque
para Glomus mosseae Gerdemann & Trappe e
Glomus intraradices; segundo os citados autores, o
primeiro ciclo de multiplicação em cultura-armadilha
favoreceu a esporulação dos FMAs, que decresceu a
partir do segundo ciclo.

GLOMALINA NO SOLO E SUA
IMPORTÂNCIA NO SISTEMA SOLO-

PLANTA-MICRORGANISMO SOB
CONDIÇÕES DE ESTRESSE

Os FMAs também beneficiam as plantas, por
alterarem as características físico-químicas do
substrato e contribuírem para a formação e
manutenção da estrutura do solo, agregando as
partículas do solo por meio de hifas extrarradiculares
e de seus exsudatos e resíduos. Esses fungos
produzem uma glicoproteína de solo correspondente
a glomalina (GRSP) e esta desempenha papel
fundamental na estabilidade da estrutura do solo
(Bedini et al., 2009).



1672 Muriel da Silva Folli-Pereira et al.

R. Bras. Ci. Solo, 36:1663-1679

A glomalina contém cerca de 60 % de carboidratos,
possui N ligado ao oligossacarídeo, contém Fe, é
insolúvel em água e apresenta alta hidrofobicidade,
que pode contribuir para iniciar a agregação. A
quantidade de glomalina imunorreativa extraível do
solo apresenta alta correlação com a estabilidade dos
agregados de solos de várias regiões do mundo (Rosier
et al., 2006), podendo influenciar, indiretamente, o
armazenamento de C do solo por meio da estabilização
dos agregados do solo (Zhu & Miller, 2003). Estabilidade
de agregados do solo é uma das propriedades mais
importantes de controle de crescimento de plantas em
ambientes áridos e semiáridos por meio do controle do
status hídrico solo-planta (Rillig, 2004).

Ao mesmo tempo em que são estabilizados pelas
MAs, os agregados tornam-se importante ambiente
funcional e de proteção às hifas de FMAs no solo. Esse
mecanismo resulta da ação de hifas, da produção de
polissacarídeos extracelulares e de glomalina. Em solos
degradados em recuperação, a melhoria da agregação
é acompanhada pela maior quantidade de raízes finas
colonizadas e hifas, que, pela ação agregante,
influenciam o diâmetro geométrico dos agregados.
Como solos bem agregados são menos alterados pela
erosão e mais favoráveis ao desenvolvimento das
plantas, os efeitos das MAs na agregação contribuem
para a produtividade e sustentabilidade agrícola e para
conservação e funcionalidade dos ecossistemas
naturais (Finlay, 2004; Purin & Rillig, 2007).

As perdas de C no solo de ecossistemas incluem a
lixiviação e erosão (Rillig & Mummey, 2006), e as
unidades estruturais de solo estável (agregados)
fornecem resistência contra essa erosão. A importância
dos FMAs na redução de perdas por erosão está
relacionada ao seu papel na agregação do solo (Rillig,
2004) e, consequentemente, na ciclagem de nutrientes,
pela diminuição da lixiviação de C dos solos.

Metais pesados (MPs) estão associados a uma série
de componentes do solo, que determinam seu
comportamento e influenciam a sua biodisponibilidade.
Dependendo das propriedades condutivas do solo,
metais pesados podem ser mantidos em diferentes fases
da fração solo, como argilas minerais, ligados a óxidos
de Fe e Mg, ligados a carbonatos e complexados à
matéria orgânica do solo (MOS).

A fração orgânica do solo é muito complexa, porém
o procedimento químico mais comumente aceito para
especiação de metais pesados trata-os como um
agrupamento. A extração dessa porção em uma única
etapa negligencia a distribuição detalhada de metais
entre frações orgânicas individuais. Alguns estudos
sugerem que MPs ligam-se, predominantemente, aos
ácidos fúlvicos, sendo proporcional ao nível de poluição.
Em contraste, a ligação é menos pronunciada em ácidos
húmicos, em que uma quantidade limitada de sítios
de sorção para os metais é assumida (Boruvka &
Drabek, 2004). Substâncias húmicas, no entanto, não
são a única fração da matéria orgânica com capacidade
de ligação a MPs.

Na mistura de material orgânico insolúvel em
sistema aquoso (humina) há diversos compostos que
podem contribuir significativamente para o fenômeno
de ligação de metais (Hayes & Clapp, 2001). Foi
sugerido que um desses compostos é a glomalina, a
qual foi detectada em grande quantidade em
numerosos solos (Nichols, 2003), o que tem sido
atribuído ao fato de que os FMAs colonizam as raízes
de aproximadamente 80 % das espécies de plantas
vasculares e têm distribuição global. Grandes pools
de glomalina também podem resultar de sua alta
persistência no solo (Rillig et al., 2001).

A quantificação de proteínas do solo relacionadas
à glomalina (GRSP), um material proteico
alcalinossolúvel ligado aos FMAs, é definida pelas
condições de extração (Nichols & Wright, 2006), cuja
natureza bioquímica ainda não foi elucidada. GRSPs
transferidas para o solo por meio do desprendimento
de hifas (Driver et al., 2005) parecem ser um complexo
de repetidas estruturas monoméricas unidas por
interações hidrofóbicas (Nichols, 2003). Elas ligam-se
às partículas do solo e ajudam a estabilizar agregados
(Rillig & Mummey, 2006). Além disso, contêm Fe
(0,04-8,8 %) (Nichols, 2003), mas não compostos
fenólicos, como os taninos (Rillig et al., 2001).

GRSPs podem estar ligadas a cátions em
quantidades que variam em diferentes solos e,
também, apresentam alta capacidade de ligação a
alguns metais pesados (Cu, Pb e Cd), evidenciando
que esse sequestro pode ser importante para a
bioestabilização em solos contaminados por MPs
(Nichols, 2003; González-Chávez et al., 2004; Chern
et al., 2007). Em trabalho realizado por Bedini et al.
(2009), foi demonstrado que a quantidade de Cu, Ni,
Pb e Co ligada à GRSP foi de, respectivamente, 2, 3,
0,83, 0,24 e 0,24 % do total do teor de MPs em solo
contaminado, reduzindo assim a biodisponibilidade de
elementos tóxicos e, consequentemente, o estresse da
planta por esses metais. Em trabalho realizado por
Vodnik et al. (2008), foi demonstrado que a GRSP
representou 5,4-21,2 % da matéria orgânica do solo
contaminado por MPs. Nesse caso, a quantidade de
Pb ligado a GRSP variou de 0,69 a 23,4 mg g-1 (massa
seca) da GRSP, que representava de 0,8 a 15,5 % do
total de Pb no solo.

A hipótese inicial, formulada por Wright &
Upadhyaya (1996), foi de que a glomalina é secretada
no solo pelos FMAs, onde poderia ajudar na agregação
do solo. Esse modelo foi diretamente baseado na
correlação observada entre as concentrações de GRSP
e a estabilidade de agregados do solo em água. O
aumento da agregação do solo beneficiaria tanto o
hospedeiro quanto os FMAs associados, o que
justificaria o ‘’custo’’ energético da produção de
glomalina.

Evidências experimentais sugerem que as relações
entre a produção de glomalina, agregação do solo e
melhoria do crescimento das hifas extrarradiculares
de FMA podem de fato existir (Bedini et al., 2010). No
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entanto, FMAs também parecem produzir GRSP em
solos em que a matéria orgânica não é o principal
agente de ligação do solo, e onde GRSP e não agregação
do solo não são correlacionadas entre si (Rillig et al.,
2003). Isso sugere que a promoção da agregação do
solo pode não ser a função principal de glomalina. Além
disso, as comunidades de FMAs e muitos outros grupos
da biota do solo lucram com uma melhor estrutura do
solo (Niklaus et al., 2003), o que torna talvez pouco
provável que a promoção da agregação do solo seja a
função primária da glomalina.

Há poucos relatos da ocorrência de proteínas do
choque térmico (Hsp), que incluem chaperonas, em
Glomeromycota, além de glomalina. Com o uso da
espécie de FMA G. intraradices, Porcel et al. (2006)
demonstraram a expressão de uma proteína Hsp de
baixo peso molecular (30 kDa), que melhorou a
tolerância das plantas ao estresse hídrico. Driver et al.
(2005), utilizando sistema de cultivo in vitro,
constataram que 80 % da glomalina quantificada estava
presente no micélio fúngico em vez de no meio líquido
de cultivo. Esse resultado sugere que uma função
primária da glomalina pode estar na subsistência do
fungo, apesar de o sistema utilizado ser um ambiente
artificial. Essa noção é, naturalmente, apoiada pela
constatação de que a glomalina é homóloga da proteína
putativa do choque térmico.

Com base nas observações anteriores, Purin &
Rillig (2007) propuseram um novo modelo de função
para a glomalina, o qual possui os seguintes
componentes-chave: (a) glomalina tem (ou teve) uma
função celular primária, como chaperonas - é sabido
que algumas chaperonas têm a capacidade de atuar
como sinal, resultando em aumento da
termotolerância e controle da viabilidade dos esporos;
(b) outra função é a relativa à localização de proteínas
de paredes e aos efeitos sobre a compatibilidade do
micélio; e (c) a função ambiental no contexto da
agregação do solo surgiu secundariamente, como um
subproduto da função fisiológica primária.

CONCLUSÕES

1. Sob diversas condições de estresse, a maioria
das plantas superiores é colonizada por FMAs, que
podem ter vários efeitos benéficos no crescimento da
planta.

2. Como as micorrizas são sistemas biológicos
compartimentalizados, são bastante influenciadas pelo
ambiente e por inúmeros fatores edáficos de cada
componente, que influenciam de modo direto ou
indireto a formação, o funcionamento e a ocorrência
das MAs.

3. Os componentes e os fatores controladores
apresentam interação constante e intensa, de modo
que alterações em qualquer um deles terá influência
sobre as micorrizas.

4. Poucos são os trabalhos que examinam com
detalhes os fatores capazes de alterar a sobrevivência
de FMAs específicos em seus habitats naturais. Ao
contrário, os efeitos de fatores físico-químicos sobre
as plantas são amplamente relatados.

5. Estudos sobre os fatores que podem regular o
estabelecimento e o funcionamento de MA e as
alterações bioquímicas, fisiológicas e moleculares em
ambos os simbiontes durante condições de estresse
biótico e abiótico têm sido realizados nos últimos anos.
Entretanto, a elucidação desses mecanismos ainda está
longe de ser concluída. A limitada informação sobre a
genética dos FMAs e as dificuldades encontradas para
a realização desses estudos, que é dificultado pelo
simbiotrofismo obrigatório e pela complexidade
genômica dos fungos, têm contribuído para limitação
do conhecimento dessa simbiose.
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