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Resumo Desde a revolucio industrial, impactos antropogénicos
tém promovido uma grande liberacio de metais no ambiente, € o
solo, sendo a parte bdsica e mais essencial do sistema ecoldgico, estd
sendo altamente contaminado. A disposicio de residuos urbanos
e industriais, emissoes de automoveis, atividades mineradoras e
aplicacao de fertilizantes e pesticidas na agricultura, tém contribuido
para uma acumulacao continua de metais no solo. Embora alguns
metais sejam essenciais para plantas e animais, a maioria € toxica
em elevadas concentracdes, e a preocupagio com a extensio e
gravidade da contaminacio do solo que eles causam esta crescendo.
Em solos dcidos (pH<5.5) a toxicidade do metal aluminio (Al) é
o fator primdrio de limitacio na produtividade das culturas. Este
elemento na sua forma trivalente (AI**) parece ser a mais importante
espécie de Al rizotdxico, e a medida que o pH do solo cai este cition
¢ liberado e solubilizado. O primeiro sintoma visivel da toxicidade
do aluminio € a inibi¢ao do crescimento radicular, porém, este metal
pode entrar ficil e rapidamente no apoplasto reagindo com a parede
e amembrana celular alterando as suas propriedades e destruindo
suas funcoes fisiologicas e bioldgicas, causando disturbios
enzimaticos e distirbios na sintese de DNA, exercendo posteriores
efeitos toxicos nas plantas. Uma alternativa para o crescimento das
plantas em solos contaminados com metais toxicos como o Al € a
utilizacdo de fungos micorrizicos. Estas associagoes de fungos com
raizes de plantas consistem em uma simbiose mutualistica, em que o
fungo ¢ beneficiado com carboidratos provenientes de fotossintese
e a planta beneficia-se com dgua e nutrientes absorvidos pelas hifas
fangicas, além da protecao fornecida pelas estruturas miceliais. Tal
prote¢ao pode oferecer resisténcia a patogenos do solo, a estresses
abidticos como seca, ou a0 acumulo de elementos toxicos como
os metais. A efetividade de uma diversidade de associacoes entre
fungos e plantas, em relacio ao crescimento destas em substratos

contendo metais, foi testada e comprovada para virios metais, sendo
que esta remediacio estd relacionada a uma série de mecanismos
extra e intracelulares, dos quais os fungos dispoem. Nesta revisao
sdo descritas as respostas dos fungos ectomicorrizicos a toxicidade
de metais com destaque para o aluminio.

Palavras-chaves: micorriza, tolerancia, metal, biorremediacio e
mecanismos.

Abstract Since the industrial revolution, anthropogenic impacts
have promoted a large release of metals in the environment, and
the soil as the basic and most essential part of the ecosystem, is
being highly contaminated. The disposal of industrial and urban
residues, automobile emissions, mining activities and application
of fertilizers and pesticides in agriculture, has contributed to a
continuous metal accumulation in the soil. Although some metals
are essential to plants and animals, most of them are toxic in high
concentrations and the preoccupation around the extension and
gravity of the soils contamination by metals is growing. In acid soils
(pH<5.5) aluminum (Al) toxicity is the primary limitation factor
of crop productivity and basically plant growth. This element in
its trivalent form (AI’*) appear to be the most important specie of
rhizotoxic Al because as the soil pH decreases, this ion is released
and solubilized in the soil solution, becoming available to plants.
The first visible symptom of aluminum toxicity is the inhibition of
radicular growth, however, this metal can easily and rapidly enter
the apoplast reacting with the cell wall and plasmatic membrane
modifying their properties and destroying their physiological and
biological functions, causing enzymatic disorders and also disorders
in the DNA synthesis, inducing posteriors toxic effects in the plants.
An alternative to plant growth in soil contaminated with toxic
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metals like aluminum is the use of mycorrhizal fungi. This fungi
association with plant roots consists in a mutualistic symbiosis, in
which the fungus acquire carbohydrates from the photosynthesis
and the plant maximize their water and nutrients absorption by
the fungal hyphae whilst being protected by it structures. Such
protection can provide resistance to soil pathogens, abiotic stresses
like drought stress and accumulation of toxic elements such as
metals. The effectiveness of a diverse association between fungi
and plants, related to plant growth in substrate containing metals
were tested and proven to several metals, and this remediation
is related to a series of extra and intracellular mechanisms, that
fungi possess. This review describes the ectomycorrhizal fungi
responses to metals toxicity, especially aluminum.

Keywords: mycorrhiza, tolerance, metal, bioremediation and
mechanisms.

Introducao

Solos dcidos se formam a partir de materiais parentais
que sao acidos e possuem naturalmente, baixa quantidade de
cations basicos (Ca**, Mg**, K* e Na*), ou entdo, sio formados
quando estes {ons sio lixiviados do solo, reduzindo seu pH e sua
capacidade tampio (Samac e Tesfaye 2003). Uma estimativa de 30-
40% dos solos ardveis do mundo tem o pH abaixo de 5.5, sendo
classificados, entdo, como solos acidos. A maioria destes solos é
recoberta por florestas (66,3% ou 2.621 milhées de ha), enquanto
17,7% (699 milhées de ha) sio recobertos por savana, pradaria e
vegetacio de estepe (Von Uexkull e Mutert 1995).

A toxicidade de metais nos solos minerais dcidos ¢ um dos
principais fatores de limitacio para o crescimento de plantas (Yang
et al. 2009). A contaminagio por ions metalicos no ambiente pode
originar-se de processos naturais, através da decomposi¢io de
rochas metaliferas, ou de atividades industriais e agricolas (Bellion
et al. 2000). Estas tém sido cogitadas como a principal razio do
aumento crescente da concentracdo de metais no solo, e o seu
impacto nos ecossistemas tem sido bastante discutido devido a
possibilidade de contaminagio das cadeias alimentares animal e
humana (Bisinoti et al. 2004).

Atividades humanas como mineracio, operacoes de fundicio,
producdo de energia e combustivel, agricultura intensiva e
disposicao de efluentes domésticos contribuem significativamente
com a contaminagio de metais no ambiente (Nouri et al. 2009). Estes
elementos t6xicos sio considerados poluentes do solo devido a sua
ampla ocorréncia e seu efeito toxico agudo e cronico nas plantas
cultivadas em solos contaminados, podendo ser altamente reativos
e bio-acumulativos para alguns organismos, sendo impossivel de
serem eliminados (Nagajyoti et al. 2010).

O actimulo de metais no solo influencia as propriedades
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do solo e afeta adversamente o estabelecimento e crescimento das
plantas (Mishra e Dubey 2006), além de exercer efeitos adversos
sobre a comunidade de microrganismos ali presente, interferindo
nas funcdes do ecossistema, com consequéncias a0 meio ambiente
e a saude publica (McGrath et al. 1995). O nivel de toxicidade em
uma planta ou microrganismo depende, geralmente, da concentracio
dos metais ou do seu papel nos processos bioquimicos (Hall 2002).
Sdo diversos os efeitos toxicos dos metais como: alteracio na
permeabilidade da membrana plasmdtica, reducio do conteido
de 4gua, alteracio na producgio de pigmentos, mudangas na
funcionalidade das membranas induzindo a peroxidacio dos lipideos,
producio de radicais livres que prejudicam a estrutura celular e
causam danos na membrana, nas proteinas e no DNA e alteracoes na
atividade mitocondrial levando a um estresse oxidativo e produgio
de ROS (Nagajyoti et al. 2010).

Dentre os metais contaminantes do solo, o aluminio (Al) ¢ um
dos minerais mais abundantes neste ecossistema, sendo também
o terceiro elemento mais abundante na crosta terrestre, podendo
ser encontrado na forma de aluminosilicatos insoliveis ou 6xidos
(Kochian 1995). Sua toxicidade é considerada um dos maiores
problemas em solos dcidos (pH<5.5), uma vez que provoca a
limitacio do crescimento das plantas (Delhaize e Ryan 1995). Isso
ocorre, pois em baixo pH os H* atuam sobre os minerais liberando
AP* na forma de Al(H,0) >, que € a espécie mais importante de Al
rizotoxico. No entanto, & medida que o pH aumenta o Al(H,0) **
sofre sucessivas desprotonagoes formando AI(OH)** e AI[(OH),*,
chegando em pH neutro o aluminio se encontra na forma de
Al(OH), mais conhecido como gipsita, sendo relativamente
insoluvel. Quando o pH da solugio aumenta para valores proximos
a7,4 o fon AI(OH), prevalece (Kinraide 1991).

De acordo com Alves (1997), estudando espécies florestais, o
Al acumula-se preferencialmente no sistema radicular das plantas,
retardando o seu crescimento e desenvolvimento, e s6 depois é
translocado para a parte aérea. O Al interfere em uma ampla faixa
de processos fisicos e celulares e sua toxicidade pode resultar de
interacoes complexas deste metal com sitios na parede celular, na
membrana plasmatica e no citosol (Kochian 2005).

A rapidez da inibi¢io do crescimento radicular causada pelo Al
indica que este metal promove rapidamente distirbios na expansio e
elongacio celular da raiz, antes de inibir a divisao celular (Frantzios
et al. 2001, Wallace e Anderson 1984). No entanto, exposicoes
prolongadas levam o Al a interagir com o nucleo da célula radicular,
resultando em inibicdo da divisdo celular e do citoesqueleto (Silva
et al. 2000). Desta forma, o Al promove a inibi¢io da elongacio da
raiz, produzindo dpices radiculares inchados, e pouco ou nenhum
desenvolvimento de pelos radiculares. Este dano extensivo da raiz
resulta em um sistema radicular reduzido e danificado, promovendo
uma limitada absorcio de dgua e nutrientes minerais (Jones e Kochian
1995, Barcel6 e Poschenrieder 2002).

Os citions de AI’*, por serem ligantes metilicos com
preferéncia por doadores de oxigénio, comumente ligam-se a
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compostos inorginicos como F, PO **, e SO, e compostos
organicos como dcidos organicos, proteinas e lipidios (Delhaize e
Ryan 1995), possuindo, assim, diversos potenciais sitios de ligacio
incluindo a parede celular, a superficie da membrana plasmatica, o
citoesqueleto e o nucleo (Panda et al. 2009).

Quando as plantas sio expostas ao Al, o primeiro sitio de
contato é a parede celular, podendo afetar sua estabilidade e
extensibilidade (Kochian 2005, Ma et al 2004). Diversos trabalhos
tém demonstrado que a parede celular consiste no maior pool de
acimulo de Al (Delhaize et al. 1993, Taylor et al. 2000, Vardar e Unal
2007), sendo que relatos mostram a pectina como o maior sitio de
ligacio de Al (Horst 1995, Chang et al. 1999). Porém, outros trabalhos
afirmam que este metal se liga em sua maioria nas hemiceluloses
(Tabuchi e Matsumoto 2001, Yang et al. 2008). Yang et al. (2011 A)
desenvolveram um procedimento de fracionamento otimizado, a fim
de extrair os diferentes componentes da parede celular e observaram
que o Al se liga em sua grande maioria nas hemiceluloses. Estes
pesquisadores relataram também, a influéncia deste metal na
reducio da atividade da enzima xiloglucana endotrasglucosilase/
hidrolase, a qual acredita-se ter grande importancia no controle da
forca e extensibilidade da parede celular.

A toxidez por aluminio também estd relacionada a
mudancas nas propriedades da membrana plasmatica (Delhaize
e Ryan 1995). Este metal provoca a despolarizagdo da membrana
tornando as plantas mais vulnerdveis a sua toxidez (Sivaguru et
al. 1999, Ahn et al. 2001). Neste processo o envolvimento das
H*-ATPases de membrana plasmitica é essencial, uma vez que
a despolarizacio do potencial de membrana de plantas tratadas
com aluminio, estd associada a uma queda na atividade das H*-
ATPases e consequente dissipagdo do gradiente de H* (Facanha
e De Meis 1995, Ahn et al. 2001).

Posteriormente, foi demonstrado que o Al poderia também
provocar um aumento na atividade das H*-ATPases em uma variedade
de milho tolerante ao Al (Facanha e Okorokova-Facanha 2002). Esta
ativacdo das bombas de H* induzida por Al foi comprovada nio s6
em plantas, mas também em trigo e soja (Ahn et al. 2004, Shen et
al. 2005) e em fungos como na levedura Yarrowia lipolytica (Lobao
et al. 2007). Tal efeito foi correlacionado a uma maior secrecio de
dcidos organicos como o malato e o citrato, que dependeria da
ativacio do gradiente eletroquimico de H* para potencializar seus
proprios transportadores secunddrios, aumentando sua capacidade
de transporte para o apoplasto onde podem atuar como quelantes
de metais (Ahn et al. 2004, Shen et al. 2005).

Este mecanismo foi refinado com novas evidéncias mostrando
que o aluminio regula independentemente as atividades de transporte
de dcidos organicos e das H*-ATPases, tanto em nivel transcricional,
como traducional e pés-traducional, sendo as modificacdes pos-
translacionais mais associadas com mudancas na atividade da H*-
ATPase e nao na quantidade desta enzima (Yang et al. 2011 B).

Aabsorgio de calcio tem sido fortemente afetada pela toxicidade
do Al, em que diversos processos bioquimicos e fisiologicos,
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envolvidos no crescimento da raiz sio alterados (Rengel e Zhang 2003).
O Al pode alterar o metabolismo dependente de calcio mantendo
os niveis de Ca?* citosolico ou impedindo que o seu fluxo ocorra
completamente (Panda et al. 2009). Tal mecanismo ainda nio foi
completamente elucidado, porém através de um sistema de emissio
de energia de ressonancia de fluorescéncia, foi possivel observar que
em raizes de Arabidopsis o fluxo de Ca?* citosolico foi estimulado pelo
Al, aumentando gradativamente, inicialmente na zona de maturacio e
propagando-se ao longo da coifa (Rincon-Zachary et al. 2010).

O citoesqueleto € uma rede dindmica de componentes proteicos
consistindo principalmente de microtubulos e microfilamentos.
Tais componentes do citoesqueleto tém sido envolvidos em uma
variedade fungoes celulares, como divisao celular, sintese da parede
celular, movimento de organelas e crescimento da raiz (Seagull 1989),
se tornando o alvo citosolico da toxicidade do Al. A dindmica do
citoesqueleto pode ser alterada através de uma interago direta deste
metal com os elementos do citoesqueleto (microtubulos e filamentos
de actina) ou indiretamente, via alteracio das cascadas de sinais, como
os niveis de Ca?* citosolico, que estdo envolvidas na estabilizacio do
citoesqueleto (Blancaflor et al. 1998, Sivaguru et al. 1999). No nuicleo
0 Al € capaz de induzir aberracOes nos cromossomos e aumentar a
quantidade de micronticleos, além de provocar uma queda no nimero
de células mitéticas, inibindo assim a divisao celular (Yi et al. 2010).

Em certas condigoes fisiologicas, as plantas produzem
quantidades significativas de superéxido e peréxido de hidrogénio.
Essas espécies de oxigénio podem formar radicais hidroxila
que causam a peroxidacgao lipidica, desnaturagdo de proteinas,
mutagio no DNA e inibicdo da fotossintese (Bowler et al. 1992,
Foyer et al. 1994). Em nivel molecular, o estresse causado pelo
Al provoca mudancas importantes no padrio de expressio dos
genes, incluindo os de resposta ao estresse oxidativo (Maron et al.
2008). Em células de tabaco e em raizes de ervilha o {on Al afeta
severamente as fungoes respiratorias das mitocondrias e altera o seu
status redox, levando a producao de ROS (Yamamoto et al. 2002).
Também em células de tabaco, o Al promove uma distor¢cio na
arquitetura das membranas das mitocondrias, reduz a quantidade
de ATP e causa a fragmentacio do nicleo (Panda et al. 2008).

Navascués et al. (2012) relataram que o estresse oxidativo nio é a
causa da toxicidade do Al e sim uma consequéncia, uma vez que 10uM
Al foi suficiente para inibir o crescimento da raiz e da parte aérea da
leguminosa Lotus corniculatus, mas nio provocou o acimulo de ROS
ou estresse oxidativo. No entanto 20 uM Al estimularam o actimulo de
ROS e o estresse oxidativo, inibindo a sintese proteica, aumentando
a proteolise e intensificando os efeitos nas proteinas envolvidas na
organizacao do citoesqueleto, metabolismo de dcidos organicos e
carboidratos, regulacio redox e respostas ao estresse.

Estudos mostram que o Al induz uma queda no conteudo de
clorofila, na taxa fotossintética, na condutdncia estomatica e na taxa
de transpiracio das folhas (Ali et al. 2008, Ribeiro et al. 2013). O
impacto deste metal na fotossintese € indireto, uma vez que a queda
na taxa fotossintética ocorre devido a uma redugao no transporte de
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elétrons no fotossistema II (Panda et al. 2009). O Al também interage
com as vias de transducao de sinal, principalmente modificando as
concentragoes de Ca** intracelular e a homeostase de H. O fon Al
pode inclusive, interagir e inibir uma enzima chave na transducio
de sinal, a fosfolipase C da via do fosfoinositideo, associada com a
sinalizacao de Ca** (Jones e Kochian 1997).

Fungos micorrizicos e a biorremediacio de metais no solo

As micorrizas sio associa¢oes simbidticas mutualisticas entre os
fungos do solo e as raizes das plantas. Esta associagao surgiu ha cerca
de 450 milhdes de anos e tem sido considerada de vital importancia
para a evolucdo das plantas terrestres (Smith e Read 2008). Sio
reconhecidos trés grupos principais de micorrizas: as micorrizas
arbusculares caracterizadas pelo desenvolvimento de hifas inter e
intracelular, formando intracelularmente estruturas como arbtsculos
e vesiculas, as ectomicorrizas cujo desenvolvimento intenso de
hifas ao redor da raiz forma uma estrutura chamada de manto e o
desenvolvimento ao redor das células do cortex forma a rede de Hartig,
sem ocorrer a penetracao de hifas nas células vegetais, e as micorrizas
orquidoides, restritas as plantas da familia Orchidaceae, possuindo
crescimento intracelular de hifas formando estruturas emaranhadas e
elaboradas, os pelotons, cuja fungio é fornecer acticares simples para
0 embrido da planta (Smith e Read 2008, Imhof 2009).

O desenvolvimento da simbiose ectomicorrizica inclui
quatro estagios. No estagio de pré-infec¢ao ocorre o reconhecimento
da hifa pelo hospedeiro e vice-versa, em que o fungo ¢é atraido em
direcio a raiz através da germinacao do esporo ou por um propigulo
fingico existente no solo, ocasionando a ramificacio e o crescimento
direcional da hifa e o estimulo do desenvolvimento de raizes laterais.
Em seguida ocorre o estagio de Iniciagio no qual a hifa estabelece
contato fisico se aderindo as células epidérmicas da raiz e comecando
a se diferenciar em diversas camadas ao redor da raiz formando o
manto, e no interior da raiz, entre as células epidérmicas e corticais,
formando a rede de Hartig, sendo este o estigio de diferenciacio.
Por fim, no estigio de funcionamento, ocorre a troca bidirecional
de nutrientes entre os simbiontes, estabelecendo um equilibrio em
termos de colonizacio (Horan et al. 1988, Le Quéré et al. 2005).

No estdgio de pré-infeccdo a hifa sente a presenga da
raiz hospedeira, uma vez que a planta secreta certas moléculas
de sinalizacdo na rizosfera, as quais parecem promover a
germinacio do esporo e o crescimento das hifas (Tagu et al.
2002). Foi demonstrado que o flavonol rutina liberado pelas
raizes de eucalipto estimula o crescimento das hifas do fungo
Pisolithus microcarpus (Lagrange et al. 2001), assim como a
citoquinina zeatina foi capaz de induzir a ramificacio em hifas de
ectomicorrizas (Martin et al. 2001). Em exsudatos radiculares de
Pinus sylvestris o dcido abiético foi identificado como indutor da
germinacio de esporos de Suillus spp (Fries et al. 1987).
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Os fungos ectomicorrizicos também possuem moléculas
sinalizadoras que modificam a morfologia radicular. Slankis (1973)
reportou que raizes de Pinus nio micorrizadas tratadas com auxina
exogena, se desenvolviam similarmente as raizes de ectomicorrizas, a
partir dai diversos autores relataram o envolvimento da auxina como
molécula chave na sinalizacio e modificacio do desenvolvimento da
raiz durante o estabelecimento desta simbiose (Nehls, et al. 1998,
Felten et al. 2009). Porém, em alguns fungos ectomicorrizicos até
o mais alto nivel de auxina produzida parece ser muito baixo para
ser responsavel pelo desenvolvimento de raizes laterais, como
demonstrado pelo trabalho de Karabaghli-Degron et al. (1998), no
qual foi necessdrio de 100-500 M de AIA ex6geno para que ocorresse
o desenvolvimento de raizes laterais em Picea abies. No entanto,
quando em simbiose com o fungo Laccaria bicolor, o qual produz
apenas 10 nm de AIA, o estimulo de raizes laterais foi notdvel.

Desta forma, uma nova teoria tem sido proposta, a qual
sugere que a auxina produzida pelo fungo mudaria os niveis
internos deste hormonio na planta, provocando a morfogénese
radicular tipica de ectomicorrizas (Splivallo et al. 2009, Felten et al.
2010). Sun et al. (2009) relataram que o transporte polar de auxina
foi necessario para que o fungo pudesse estimular a formacio de
raizes laterais em plantas de Arabidopsis. Inclusive um membro
especifico da familia PIN (proteinas transportadoras responsaveis
pelo transporte polar de auxina) PtPin9 foi identificado como
sendo necessario para o estimulo de raizes laterais induzidas pelo
fungo ectomicorrizico. Esta proteina também € responsiva aos
jasmonatos, compostos voldteis que, assim como o etileno, podem
estar envolvidos indiretamente na biossintese de auxina nos tecidos
vegetais (Stepanova et al. 2007, Fukaki e Tasaka 2009).

Outra molécula produzida pelos fungos micorrizicos, encontrada
em grandes quantidades em culturas axénicas do fungo Pisolithus
microcarpus e altamente produzida na formacio da ectomicorriza é o
alcaloide ind6lico hifaforina (Beguiristain et al. 1995). Esta interfere na
actina, no citoesqueleto microtubular (Ditengou et al. 2003) e no fluxo
de cdlcio dos pelos radiculares (Dauphin et al. 2007). Além disso, tem
sido constatado que esta molécula age como um antagonista da auxina,
pois promove uma reducio na elongagio dos pelos radiculares, que
¢ uma caracteristica marcante do desenvolvimento da ectomicorriza
(Ditengou et al. 2000).

No entanto, em um trabalho feito por Nehls ez al. (1998) foi
demonstrada a capacidade da hifaforina de regular em raizes de
eucalipto, a expressio de um gene regulado pela auxina, EgHypar,
o qual codifica uma glutationa-S-transferase. Este gene também é
regulado upstream durante a formacio da ectomicorriza. Além disso,
tem sido sugerida a participacio da hifaforina em regular o transporte
de AIA, induzir um mecanismo de detoxificagio celular especifico
de auxina, competir com o AIA por algum receptor ou interferir no
sinal de transducdo da auxina (Baptista et al. 2011).

Existe uma alta especificidade fungo-hospedeiro quando se
trata da associacio ectomicorrizica, diferentemente como ocorre com
as micorrizas arbusculares, as quais formam associagoes com 70% a
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90% das espécies de plantas terrestres (Parniske 2008). Por exemplo,
em se tratando do fungo Pisolithus microcarpus, existem duas
estirpes diferentes, uma especifica de Pinus spp. e outra especifica
de Eucalyptus spp (Kriigner e Filho 1979). Em um estudo realizado
por Dell et al. (1994) duas estirpes de cada fungo, Scleroderma e
Pisolithus, promoveram um maior acimulo de massa seca quando
micorrizados com Eucalyptus grandis do que quando micorrizados
com Casuarina equisetifolia e Allocasuarina littoralis, além das
associacoes com Eucalyptus e Allocasuarina terem manto e rede
de Hartig totalmente diferenciados das associagoes com Casuarina.
A formagdo de ectomicorrizas no campo depende de
varios fatores ambientais como disponibilidade de nutrientes,
pH do solo, temperatura, disponibilidade de dgua, aeracio,
intensidade luminosa, interacoes com os microrganismos do
solo e a toxicidade de certos pesticidas (Augé et al. 2001, Alves
etal. 2001, Tagu et al. 2002). Os beneficios desta associagio para
a planta tém sido detalhadamente relatados, entre eles o mais
comumente observado € a capacidade do fungo em solubilizar
e absorver o fésforo (P) organico do solo, possibilitando que
plantas micorrizadas possuam maior quantidade de P do que
plantas sem micorriza (Lapeyrie et al. 1991, Colpaert et al. 1999).
Além do P, as ectomicorrizas possuem a capacidade de
mobilizar outros nutrientes essenciais para as plantas a partir
de fontes de minerais insoldveis, através de excrecio de dcidos
organicos, contribuindo, consequentemente, para a ciclagem de
nutrientes e o equilibrio dos fluxos desses elementos em ecossistemas
florestais (Landerweert et al. 2001). As ectomicorrizas também
fornecem uma maior protecao contra a seca como constatado por
Osonubi et al. (1991) estudando Acacia auriculiformis e Laucaena
leucocephala inoculadas com o fungo Boletus suillus, em que as
plantas micorrizadas evitaram a perda de 4gua mantendo um maior
potencial de pressao do xilema e contetido de dgua na folha.
Espécies vegetais como Pinus sylvestris e Pseudotsuga
menziesii em associacio com Laccaria laccata e Pisolithus
microcarpus também se beneficiam da protecio contra patégenos
como o Fusarium oxysporum, Fusarium moniliforme e Rhizoctonia
solani. Hipotetiza-se que esta prote¢io ocorra devido ao fungo
micorrizico estimular a planta a produzir compostos fenélicos, os
quais promovem uma resisténcia da raiz a patégenos, ou entio o
fato do fungo formar uma associagio com a planta, estimular o seu
crescimento e assim aumentar a sobrevivéncia de plantas jovens
(Chakravarty e Unestam 1987, Sylvia e Sinclair 1983).
Considerdvel atenc¢do tem sido focada no potencial do
uso de plantas para remediar solos contaminados com metais,
principalmente se utilizadas em conjunto com microrganismos
bioacumuladores, como as ectomicorrizas (Luo et al. 2013). No
entanto, os efeitos benéficos dependem da espécie do fungo, da
planta, do metal envolvido e das condi¢oes do solo que cercam
a associacio ectomicorrizica e afetam a biodisponibilidade
do metal (Galli et al. 1994, Meharg 2003). Foi testado e
comprovado o melhoramento dos efeitos da toxicidade de
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diversos metais, como Cd, Zn, Cu, Cr, Ni, Al, Mn e Pb nas plantas
colonizadas por fungos ectomicorrizicos (Van Tichelen et al.
2001, Adriaensen et al. 2003, Dueié, et al. 2008).

No entanto, os mecanismos envolvidos em aumentar essa
tolerancia sao diversos e possuem uma alta especificidade entre
metais, plantas e fungos (Hartley et al. 1997). Por exemplo,
em um estudo realizado por Ray et al. (2005) foi testado o
nivel de tolerdncia de oito ectomicorrizas em relagio a diversas
concentracoes de seis diferentes metais (Al, As, Cd, Cr, Ni
e Pb), concluindo que apenas trés isolados (Hysterangium
incarceratum, Laccaria fraterna e Pisolithus microcarpus)
apresentaram tolerincia considerdvel aos metais em questio.

O manto fingico pode consistir em uma barreira impedindo
a absorcdo dos metais pela planta hospedeira (Khan et al. 2000).
Também existem mecanismos bioquimicos, os quais incluem
processos de precipitacio extracelular e processos que ocorrem na
parede celular como cristalizacao e biossor¢ao através da adsor¢io
quimica, fisica ou de troca idnica. Podem ocorrer também processos
internos nas células dos fungos, em que os metais sio complexados,
compartimentalizados ou volatilizados (Gadd 1993).

A parede celular do fungo possui uma importante propriedade
de protecio, pois representa a primeira barreira ao acesso de
metais e outros solutos potencialmente toxicos a célula e também
afeta, indiretamente, a composicio ionica intracelular pelo fato de
restringir a dgua celular (Gadd 1993). Acidos orginicos e pigmentos
como a melanina estao presentes na hifosfera e podem complexar ou
precipitar os metais. O 4dcido citrico pode ser um eficiente quelante
metal-ion e 0 dcido oxilico pode interagir com os metais na sua forma
ionica e formar cristais insoliveis de oxalato ao redor da parece
celular e no meio externo (Murphy e Levy 1983).

A principal funcio descrita até entao para as melaninas fingicas
tem sido relacionada a sua atividade quelante e sua alta afinidade por
metais como Pb, Cu, Ni, Co, Mn, entre outros (Larsson e Tjalve 1978).
Estudos utilizando ressondncia eletronica de spin demonstraram que o
mecanismo de interacio dos ions metalicos com este pigmento ocorre
através da ligacao destes ao centro radical da o-semiquinona existente nos
polimeros de melanina formando complexos quelantes (Felixet al. 1978).

O transporte de metais na membrana plasmatica ocorre devido
a presenca de transportadores secunddrios nas membranas, sendo
as bombas de H*, H*-ATPases do tipo P e V, 0s sistemas primarios.
O mecanismo de acio das H*-ATPases consiste, basicamente, no
bombeamento de prétons do interior para o exterior da célula
(Sanders e Bethke 2000). Os protons bombeados retornam ao meio
intracelular através de proteinas carreadoras e juntamente a eles,
através do co-transporte, os metais entram na célula (Rensing et al.
1999). No citosol ocorre a quelacio dos metais por ligantes de alta
afinidade, os quais podem ser aminodcidos, acidos organicos e duas
classes de peptideos, as fitoquelatinas e as metalotioneinas (Rauser
1999, Clemens 2001). Em seguida o complexo metal-quelante é
transportado em direcdo ao vactolo, onde as V-ATPases também
geram um gradiente de protons possibilitando a entrada deste
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complexo no vaciolo por meio de um transporte do tipo antiporte
(Okorokov et al. 1985). No interior deste compartimento o metal
¢ acumulado e posteriormente serd eliminado.
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