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Resumen

En Uruguay el campo natural (CN) es el ecosistema dominante, relevante para la produccion ganadera extensiva. Esta constituido
principalmente por gramineas, especies que muestran alta micorrizacion. Los contenidos de fosforo (P) del CN son bajos, por lo que
se llevan a cabo practicas de fertilizacion fosfatada. Elimpacto de esta practica sobre la comunidad vegetal difiere entre especies. El
objetivo del trabajo fue estudiar el efecto del P sobre la colonizacion micorricica en dos gramineas nativas con respuestas diferencia-
les al agregado de P; Paspalum dilatatum y Coelorhachis selloana. Se planted que las dos especies vegetales presentarian diferente
micorrizacion en respuesta al P, lo que podria explicar en parte sus diferentes persistencias en suelos fertilizados. Se utilizé un
experimento de larga duracion instalado en INIA Palo a Pique, con tres tratamientos: CN sin fertilizacion y con fertilizacion fosfatada
mediay alta. Se evalud la micorrizacion (total y por estructuras fingicas) en P. dilatatum (mantuvo su frecuencia en parcelas
fertilizadas con P) y en C. selloana (redujo su frecuencia). La fertilizacion fosfatada afecté negativamente la micorrizacion de ambas
gramineasy dicho efecto dependi6 de la estacion del afio. Dado que estos resultados fueron independientes de la respuesta de la
especie en la comunidad vegetal, existirian otros factores involucrados en determinar el desempefio de estas gramineas en
situaciones de incremento de P. En ambientes con mayor contenido de P habria un control fitocéntrico que limitaria la micorrizacion
considerando el costo energético que esta interaccion tiene para las plantas.
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Summary

Mycorrhizae in Native Grasses: Long-term Effects of Phosphorus Fertilization

Natural grasslands (NG) are the major Uruguayan ecosystem and are relevant for extensive livestock production. They consist
mainly of grasses with high mycorrhizal colonization. NG soils have low phosphorus (P) content, so fertilization practices are carried
out. The impact of this practice on the vegetal community differs between species. The aim of this work was to study the effect of P on
mycorrhizal colonization in two native grasses with differential responses to the addition of P: Paspalum dilatatum and Coelorhachis
selloana. It was suggested that the two species would present different mycorrhizal response to P, which could partly explain its
persistence in fertilized soil. We used a long-term experiment from INIA Palo a Pique, with three treatments: NG without fertilization, and
with high and medium levels of P fertilization. We evaluated mycorrhizal colonization (total and by fungal structures) in P. dilatatum
(which maintained its frequency in plots fertilized with P) and in C. selloana (which reduced its frequency). P fertilization negatively
affected mycorrhizal interaction with both grasses, and this effect was dependent on the season. Since these results were independent
of the response of the species in the plant community, we postulated that there would be other factors involved in determining the
performance of these grasses in situations of increasing P. In environments with higher content of P there would be a phytocentric
control that would limitthe mycorrhization considering the energetic cost that this interaction has for plants.

Keywords: Paspalum dilatatum, Coelorhachis selloana, natural grassland, phosphorus, mycorrhizal colonization
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Introduccion

Las micorrizas arbusculares son el tipo de micorrizas
mas comunes; estan presentes en una amplia variedad de
ambientes siendo particularmente de interés en ecosiste-
mas agrarios ya que inciden en la productividad de las
plantas (Johnson et al., 1997; Lekberg y Koide, 2005;
Hoeksema et al., 2010; van der Heijden et al., 2015). Re-
presentan una interaccion simbiética entre hongos micorri-
z6genos arbusculares (HMA) del phylum Glomeromyco-
ta y las raices de la mayoria de las plantas vasculares
(Smithy Read, 2008). Entre las estructuras flngicas que se
desarrollan en las células corticales de las raices de las
plantas, los arblsculos son particularmente importantes ya
que es donde se produce el intercambio de sustancias y
nutrientes entre los simbiontes. Otras estructuras que se
desarrollan en las raices son: hifas, ovillos y vesiculas. Las
hifas son estructuras tubulares que forman el micelio ceno-
citicoy se desarrollan tanto dentro de las raices como en el
suelo. Los ovillos son hifas que penetran en las células
corticales y adquieren una conformacion torneada; podrian
también participar en el intercambio metabélico aunque su
funcion adin no se conoce cabalmente. Las vesiculas son
estructuras globosas que almacenan lipidos y representan
reservas para los hongos. La fraccion o el porcentaje de
raiz que es colonizado por cada una de estas estructuras
fungicas (que se pueden observary cuantificar luego de un
procedimiento de tincidn) es el método mas usado para
evaluar la presencia de micorrizas a nivel radicular (Smith
y Read, 2008).

Se ha demostrado que esta interaccion podria otorgar
ciertos beneficios a las plantas hospedantes entre los que
se destacan el aumento en la absorcion de agua (Faber et
al., 1991; Marulanda et al., 2003) y nutrientes, particular-
mente P (Sandersy Tinker, 1971; Jayachandran y Shetty,
2003; Smithy Smith, 2011) por tratarse este de un elemento
inmévil en el suelo. La planta por su parte destina entre el 10
y el 60 % de los carbohidratos que produce por fotosintesis
amantener esta interaccion (Stribley et al., 1980). Se ha
encontrado que los beneficios de las micorrizas arbuscula-
res para las plantas son mas importantes en ambientes
pobres en nutrientes asi como con estrés hidrico (Bethlen-
falvay etal., 1988; Tuomi etal., 2001; Pezzani etal., 2006;
Martinez y Pugnaire, 2009). En este sentido, Bethlenfalvay
etal. (1983) y Bethlenfalvay y Dakessian (1984) demostra-
ron experimentalmente que el resultado de la interaccion
entre HMAy las plantas depende en gran medida de las
concentraciones de P disponible en el suelo y los beneficios
para las plantas sélo se observaron en un rango estrecho
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de concentracion de P (4 -12 mg kg™?). Trabajos realizados
en gramineas y otras especies herbaceas demostraron
que la fertilizacion fosfatada afectd negativamente la coloni-
zacion micorricica total asi como las estructuras flngicas,
particularmente la presencia de arbusculos (Covacevich et
al., 1995; Aguilar etal., 2004; Chen et al., 2014).

En comunidades de pastizales se ha encontrado que
las micorrizas arbusculares juegan un papel en la estructu-
racion de las mismas, pudiendo tanto aumentar (Grime et
al., 1987; van der Heijden et al., 1998, 2006; Karanika et al.,
2008) como disminuir la diversidad de la comunidad vege-
tal (Hartnetty Wilson, 1999). En los pastizales las grami-
neas constituyen la familia predominante y numerosos an-
tecedentes han demostrado una importante presencia de
micorrizas en estas especies (Hartnett y Wilson, 1999, 2002,
Endreszetal., 2013).

En Uruguay el pastizal, conocido como campo natural,
es el ecosistema dominante, ocupando aproximadamente
el 68 % del territorio nacional (MGAP, 2011), siendo ade-
mas el sustento de una de las principales actividades eco-
noémicas del pais como lo es la ganaderia extensiva. En los
suelos de campo natural tanto el N como el P son nutrientes
limitantes para el crecimiento vegetal (Berretta et al., 1998).
Particularmente, los contenidos de P que se han reportado
son bajos, con valores que oscilan entre 3y 5 mg kg* de
suelo (Hernandez etal., 1995). Con el fin de levantar estas
restricciones, desde la década de 1950, se lleva a cabo una
practica agrondmica conocida como «mejoramientos ex-
tensivos» que incluye la siembra de alguna especie de le-
guminosas y la fertilizacion fosfatada.

De acuerdo al Gltimo censo agropecuario estos mejora-
mientos representan aproximadamente el 5 % de la super-
ficie de campo natural (MGAP, 2011). Si bien se reconoce
elimpacto positivo de esta practica sobre la productividad
forrajera a corto plazo, existen evidencias que sefialan la
escasa persistencia de las especies introducidas asi como
cambios en la composicion floristica del campo natural (Millot
et al., 1987). Estos cambios fueron cuantificados en un
experimento de larga duracion instalado en 1996 en el de-
partamento de Treintay Tres (Uruguay) en el que se obser-
varon respuestas diferenciales en la frecuencia de grami-
neas nativas, asi como un aumento de especies exéticas
como Cynodon dactylon y Lolium multifiorum. Luego de 10
afios de fertilizacion fosfatada, algunas de las gramineas
nativas desaparecieron del tapiz (por ejemplo Paspalum
notatum, Stipa neesiana), otras mantuvieron su frecuencia
(como Paspalum dilatatum y Panicum hians), mientras
que otras disminuyeron su presencia en la comunidad sin
llegar a desaparecer (por ejemplo Coelorhaquis selloana)
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(Jaurenacetal., 2008a, 2008h). Considerando estas diferentes
respuestas se planted que las especies vegetales presentarian
diferente micorrizacion en respuesta al P, lo que podria explicar
en parte su persistencia en suelos fertilizados.

El objetivo general de este trabajo fue conocer el efecto
de la fertilizacion fosfatada sobre la colonizacién por mico-
rrizas arbusculares en dos gramineas nativas del campo
natural de Uruguay que presentaron respuestas diferencia-
les al agregado de P. En este contexto, se estudié como
afecta el aumento en la disponibilidad de P laintensidad de
colonizacion total y por estructuras de los HMAen P. dilata-
tum (especie considerada indiferente al P en términos de
su frecuencia relativa) y en C. selloana (especie que decre-
ce con P también considerando el cambio de su frecuen-
cia). La hipotesis que se plantea es que en C. selloana la
presencia de micorrizas se vera reducida a causa del in-
cremento de Py que en P. dilatatum no serd afectada.

Materiales y métodos

Sitio de estudio

Eltrabajo se realizé durante 2011y 2012 en un experi-
mento instalado en 1996 en la estacion experimental Palo a
Pique del Instituto Nacional de Investigaciones Agropecua-
rias (INIA) departamento de Treinta y Tres, Uruguay
(33°14'58" S, 54°29'24” W). El suelo en el experimento
corresponde a un Argisol Tipico de la Unidad Alférez (Salvo
etal., 2008).

Disefio experimental

El experimento consistié en tres tratamientos de fertiliza-
cion fosfatada, con niveles medio y alto de P (PM y PA,
respectivamente) y parcelas testigo de campo natural sin
fertilizar (CN). Cuando se instal6 el experimento, en las par-
celas fertilizadas se sembré en cobertura Trifolium repens
y Lotus corniculatus, especies que desaparecieron del ta-
piz vegetal luego de transcurridos 10 afios (Jaurena et al.,
2008a, 2008b).

Cada tratamiento tuvo cinco réplicas de 2 ha cada una,
distribuidas en bloques al azar. Para el presente trabajo se
seleccionaron tres bloques de acuerdo ala homogeneidad
topogréafica y edafoldgica, resultando en un total de nueve
parcelas.

En el tratamiento con nivel medio de P (PM) se incorpo-
raron 45 kg ha* de P,O, a la siembray refertilizaciones de
30 kg ha* de P,O, y en el tratamiento con nivel alto de P
(PA) se fertilizd con 90 kg ha' de P,O, a la siembra y
refertilizaciones de 60 kg ha* de P,O,. Las refertilizaciones
se realizaron anualmente, en otofio. El Cuadro 1 muestra el
contenido de P disponible (P Bray I) en mayo y noviembre
de 2011 en las parcelas seleccionadas (Cuadro 1).

Muestreo de plantas

Los criterios con los cuales se seleccionaron las espe-
cies para el presente estudio fueron: a) haber tenido una
respuesta diferencial de su frecuencia relativa frente alas
situaciones de fertilizacion fosfatada; b) presentar alta fre-
cuencia en las parcelas y buena calidad forrajeray c) estar
presentes en todas las parcelas que se incluyeron en este
trabajo. Con estos criterios se selecciond a C. selloana, la
cual redujo su frecuencia en parcelas fertilizadas (especie
decreciente al P) y a P. dilatatum que no vari6 su frecuencia
con el incremento de P (especie indiferente al P; Jaurena et
al., 2008a, 2008b).

Se realizaron muestreos estacionales para evaluar la
micorrizacion de las plantas en los meses de febrero (vera-
no), mayo (otofio), agosto (invierno) y noviembre (prima-
vera) de los afios 2011y 2012. En particular para los afios
2011y 2012 las precipitaciones acumuladas fueron de 1497
y 1045 mm respectivamente, mientras que las temperatu-
ras promedio fueron de 16,6 °Cenel 2011y 17,3°Cencel
afio 2012 (INIA, 2015).

Previo a los muestreos se realiz un manejo del pasto-
reo de manera de homogeneizar la altura del tapiz vegetal
enlas nueve parcelas estudiadas. Para ello se establecie-
ron cargas ganaderas altas y de poca duracion de un rodeo

Cuadro 1. Contenidos de P disponible (mg kg*) en suelo en parcelas de campo
natural sin fertilizar (CN), con fertilizacion fosfatada media (PM) y con fertilizacion
fosfatada alta (PA) en el experimento de Palo a Pique, INIA, Treinta y Tres.

P disponible en suelo (mg kg™)

CN PM PA
Mayo 2011 2,7+0 8,3+6,2 16,3+2,7
Noviembre 2011 56+1,1 13,7+3,8 225 +18

Los valores son promedio (n=3) + error estandar.
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vacuno de la Estacion Palo a Pique. La altura remanente
del tapiz fue de aproximadamente 15 cm al momento de
hacer los muestreos. De cada una de las nueve parcelas y
en cada fecha se extrajeron muestras de raices de cinco
individuos de P. dilatatum y de C. selloana seleccionados al
azar considerando una distancia minima entre ellos no menor
a5m. Las raices fueron conservadas en vinagre hasta su
procesamiento en el laboratorio.

Colonizacion micorricica

Las raices colectadas fueron lavadas y aclaradas con
una solucion de KOH al 10 % y posteriormente tefiidas
con azul de tripano (0,05 %) segln el método de Koske
y Gemma (1989). Para cada planta se montaron en por-
taobjetos 30 segmentos de raiz de 1 cm de largo. Me-
diante observacion al microscopio se identificaron las
estructuras caracteristicas de los HMA (arbusculos, hi-
fas, ovillos y vesiculas). Para cada planta se cuantifico el
porcentaje de colonizacion micorricica total asi como el por-
centaje de las diferentes estructuras de los HMA a través
del cociente de campos con presencia de alguna estructura
fingica y el nmero de campos observados.

Andlisis estadistico

Elmodelo utilizado para el andlisis de los resultados fue
un Modelo Lineal Generalizado Mixto (MLGM), familia bi-
nomial, utilizando el programa estadistico InfoStat 2015. Se
realiz6 un andlisis de varianza de medidas repetidas con
los factores: afio, estacion de muestreo y tratamiento para
las variables de respuesta; colonizacion total; colonizacion
por estructuras de intercambio (arblsculos y ovillos) y co-
lonizacion por vesiculas. Las pruebas a posteriori de com-
paracion de medias se realizaron mediante el test de Di
Rienzo, Guzmany Casanoves (DGC) y se trabajé con una
significancia de 0,05.
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Y=p+A+E+T + (AxT)jk + (ExT)jk + (AXEXT)
i=1,2 j=1,2,34 k=1,2,3

iik

donde:
Y=variable de respuesta
p=media general
A= efecto del afio
E = efecto de la estacion de muestreo
T = efecto del tratamiento
(AXT), = efecto de la interaccion Afio x Tratamiento
(ExT)jk= efecto de la interaccion Estacion x Tratamiento
(AXEXT), = efecto de lainteraccion Afio x Estacion x
Tratamiento

Resultados

Lafertilizacion fosfatada afect6 negativamente la mayoria
de las variables analizadas sobre la interaccion micorricica
para las dos gramineas estudiadas y dicho efecto fue de-
pendiente en todos los casos de la estacion de muestreo. El
factor afio mostr6 efectos significativos para la mayoria de
las variables, a excepcion de la colonizacién por arbUs-
culos. De acuerdo al modelo utilizado, no se observé un
efecto significativo de la triple interaccion afio x estacion
X tratamiento para ninguna de las variables analizadas
(Cuadro 2).

Sibien los niveles de P disponible en suelo son significa-
tivamente diferentes entre los tratamientos (Cuadro 1), di-
chas diferencias no se vieron reflejadas en la mayoria de
las variables referidas a la micorrizacion entre las plantas
provenientes de las parcelas con fertilizacion media y alta
(Figura 1y Cuadro 3).

En relacion a la colonizacion micorricica total, las plantas
de P. dilatatum presentaron alta presencia de micorrizas en
sus raices en ambos afios y en todas las estaciones. Para

Cuadro 2. Resumen de resultados de los ANOVAs de medidas repetidas con los factores y las
interacciones que mostraron efecto significativo (p<0,05) sobre cada variable estudiada para Paspalum

dilatatum y Coelorhaquis selloana.

Variable Paspalum dilatatum

Colonizacion micorricica total
Colonizacion por vesiculas
Colonizacion por arbusculos
Colonizacion por ovillos

Coelorhaquis selloana
A E T EXT A T, EXT, AXT
A E T EXT A E, T, EXT, AXT
E, EXT T, EXT
A E, T EXT AT EXT

Los factores fueron: A = afio, E = estacion, T = tratamiento, EXT = interaccién estacion X tratamiento,

AXT =interaccion afio X tratamiento.
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esta variable y esta especie se observé un efecto significa-
tivo del afio (p<0,0001), de la estacion (p<0,0001), del trata-
miento (p<0,0001) y de la interaccion estacion x tratamiento
(p=0,0026) (Cuadro 2). Esta especie en 2011 mostrd valo-
res de colonizacion micorricica total superiores a los de
2012, con un promedio de 88,5y de 81,6 %, respectiva-
mente (Figura la y 1c). En todas las estaciones la
presencia de micorrizas fue significativamente mayor
en las parcelas de CN en comparacién con los trata-
mientos con fertilizacion. P. dilatatum mostré mayor pre-
sencia de micorrizas en febrero (verano) momento en
el cual el efecto negativo del P fue el més bajo provocan-
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do unareduccion del 2% en el afio 2011y de 4,4 % enel
2012. Lareduccion de la colonizacion debida al P fue ma-
yor en noviembre durante el 2011 y en agosto en 2012,
donde se observaron decrementos del 21y 25 % de la
colonizacion micorricica total respectivamente.

En C. selloana la colonizacion total también fue im-
portante y difiri¢ significativamente entre afios (p<0,0001),
teniendo un promedio de 84,8 %y 74,5 % en 2011y
2012, respectivamente (Figura 1b y 1d). Se observé
ademas un efecto significativo de la estacion del afio
(p<0,0001), asi como del tratamiento (p<0,0001), de la
interaccion estacion x tratamiento (p<0,0001) y de lain-

Coelorhaquis selloana
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Figura 1. Colonizacion micorricica total (porcentaje) en Paspalum dilatatum y Coelorhaquis selloana correspondientes al
afio 2011 (ay b) y 2012 (c y d). Barras blancas: campo natural sin fertilizar; barras rayadas: tratamiento de fertilizacion
fosfatada media (PM) y barras negras: tratamiento de fertilizacion fosfatada alta (PA). Las barras representan promedio

(n=15) + error estandar.

Letras diferentes indican diferencias significativas entre los tratamientos para cada estacion (DGC, p = 0,05).
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teraccion afio x tratamiento (p<0,0001) (Cuadro 2). Tam-
hién para esta especie, los mayores valores de la presen-
cia de HMA se observaron en las parcelas de CN en todas
las estaciones en 2011 y 2012. En agosto de 2011y en
febrero de 2012 C. selloana presentd la mayor presencia
de micorrizas y el efecto negativo del P fue mayor en no-
viembre (primavera) en ambos afios.

En ambas gramineas se observo escasa presencia de
arbdsculos en todas las muestras analizadas (registros
menores al 5 % en todos los casos) (Cuadro 3). En P.
dilatatum, la presencia de arbUsculos fue afectada signifi-
cativamente por la estacion (p<0,0001) y lainteraccion es-
tacion x tratamiento (p = 0,0063) (Cuadro 2). Para todas las
épocas del afio los registros de arbusculos fueron superio-
res en las parcelas de CN que en las fertilizadas con valo-
res maximos en febrero (verano). En agosto se observo la
mayor reduccion del nivel de arblsculos debido al P con
decrementos del 75 % (Cuadro 3). La colonizacién por
arbusculos en C. selloana fue afectada significativamente
por el tratamiento (p<0,0001) y la interaccién estacion x trata-
miento (p = 0,0086) (Cuadro 2). Los mayores niveles de estas
estructuras, al igual que en P. dilatatum, se vieron en CN, con
un registro maximo también en febrero (Cuadro 3).

La presencia de ovillos fue escasa en ambas grami-
neas en todas las muestras analizadas, sin embargo se
observaron valores superiores de estas estructuras flngi-
cas en relacion a los arbusculos. La colonizacion por ovi-
llos fue afectada por casi todos los factores e interacciones
(Cuadro 2). En general la adicion de P provocd una dismi-
nucion en la presencia de ovillos, aunque no existio un pa-
tron tan definido como en el caso de los arblsculos ya que
hubo variaciones entre afios y estaciones. En este sentido
es destacable sefialar que en el caso de P. dilatatum los
mayores registros de ovillos ocurrieron en plantas sin ferti-
lizar en febrero de 2011 (6 % £ 0,4) y en mayo de 2012
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(5% =0,2). Por su parte en C. selloana la mayor ocurren-
cia de ovillos se dio también en plantas de CN en febrero de
ambos afios (2011: 17 % +0,1; 2012: 5% + 0,1).

La presencia de vesiculas de hongos micorrizogenos
alcanz¢ valores elevados en ambas especies, entre 27 %
y 68 %. Para P. dilatatum el maximo fue 48 % en agosto de
2011y para C. selloana 68 % en febrero de 2011 respecti-
vamente, aunque la variacion en ambos casos fue muy
importante debido a varios de los factores analizados. En P.
dilatatum la colonizacién por vesiculas fue afectada por el
factor afio (p<0,0001), estacion (p<0,0001), tratamiento
(p=0,0012), y por lainteraccion entre tratamiento y esta-
cion (p =0,0012). En ambos afios y en la mayoria de las
estaciones existio una mayor presencia de vesiculas en
CN enrelacion a las parcelas fertilizadas. En C. selloana, la
presencia de vesiculas fue afectada por el afio (p<0,0001),
el tratamiento (p = 0,0013) la interaccion tratamiento x esta-
cion (p<0,0001) y lainteraccion afio x tratamiento (p<0,0001).
También para esta especie la mayor presencia de estas
estructuras flngicas se presento en las parcelas de CN
(excepto en agosto 2011y mayo 2012).

Discusién

Los resultados obtenidos permitieron rechazar la hipéte-
sis planteada dado que se constatd un efecto negativo sobre
lainteraccion micorricica debido al incremento de P dispo-
nible en ambas gramineas. De acuerdo a lo esperado, en
C. selloana, la especie que redujo su frecuencia en res-
puesta al aumento en la disponibilidad de P, la interaccion
micorricica fue negativamente afectada por la fertilizacion.
Lamenor presencia de esta especie en el pastizal fertilizado
podria explicarse entre otros factores por la reduccion de la
micorrizacion. En P. dilatatum, contrariamente a lo espera-
do, el P también afectd negativamente la micorrizacion. En

Cuadro 3. Colonizacion por arbusculos (porcentaje) en P. dilatatumy C. selloana en parcelas de
campo natural (CN), con fertilizacion fosfatada media (PM) y con fertilizacion fosfatada alta (PA). Los
valores corresponden a promedio de los afios 2011y 2012.

P. dilatatum C. selloana
Mes de muestreo CN PM PA CN PM PA
Febrero 2a 1b 1b 3a 0,48b 1b
Mayo 2a 1b 1b la 0,15h 0,11b
Agosto 2a 1b 0,49 2a 1b 1b
Noviembre la 0,31b 0,17b 2a 0,33b 1b

Medias (n=15) seguidas de diferentes letras indican diferencias significativas entre los tratamientos

para cada estacion y especie (DGC, p=0,05).
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esta especie hipotetizamos que el incremento de P no dis-
minuiria la presencia de micorrizas, considerando que el
resultado de esta interaccion podria beneficiar a las plantas
permitiendo asi mantener la frecuencia de esta especie en
la comunidad. Por lo tanto, en el caso de P. dilatatum exis-
tirfan otros factores y procesos involucrados en determinar
el desempefio de las plantas de esta especie en el pastizal
en situaciones de incremento de P.

Dado que la interaccion micorricica arbuscular se trata
de una simbiosis obligada para el hongo (el cual permane-
ceria en forma de espora si no colonizara una planta hospe-
dadora) se sugiere que la misma es comandada por la
planta (Smith y Read, 2008; Smith y Smith, 2011). Ander-
sonetal. (1994), Tuomietal. (2001) y Chen et al. (2014)
proponen que las plantas permitirian que la colonizacion se
estableciera sélo en situaciones de escasez de nutrientes
enlas que las micorrizas aumentarian la capacidad de ac-
ceder alos mismos. Esto podria explicar la reduccion de la
colonizacién micorricica en las situaciones de alta disponi-
hilidad de P. Otra posible explicacion de los resultados pue-
de relacionarse con los cambios en la composicion floristi-
ca ocurridos en la comunidad vegetal del pastizal en el
ensayo de larga duracion en Palo a Pique. En las parcelas
fertilizadas se registrd un aumento de gramineas invasoras
como Lolium multiflorum y Cynodon dactylon, las cuales
pueden haber alterado las comunidades de HMA de las
gramineas nativas, reduciendo la abundancia de dichos
hongos como estrategia para establecerse en el nuevo
ambiente (Wolfe y Klironomos, 2005; Hawkes et al., 2006;
Pezzanietal., 2012; Endresz et al., 2013). En este sentido
resulta interesante analizar a futuro silas gramineas invaso-
ras de esta comunidad presentan micorrizas y si dicha
interaccion es afectada por la fertilizacion fosfatada.

Nuestros resultados concuerdan con trabajos previos,
realizados con gramineas y especies herbaceas de otras
familias, que reportaron efectos negativos del incremen-
to de P sobre la micorrizacion (Covacevich et al., 1995;
Aguilar et al., 2004; Chen et al., 2014).

Luego de 15 afios de iniciado el experimento en el cual
se desarrollg este estudio los valores de P disponible en
suelo reflejaron los tratamientos de fertilizacion a los que
fueron sometidas las parcelas. En este sentido se encontrd
que en el tratamiento de fertilizacion con niveles medios
(PM) el contenido de P disponible aproximadamente tripli-
c6 el de las parcelas testigo sin fertilizar (CN) y que en el
caso del tratamiento de alta dosis (PA) el P disponible en
suelo fue seis y cuatro veces mayor en relacion al testigo en
mayo y noviembre de 2011 respectivamente. El aumento
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observado en el P disponible entre mayo y noviembre po-
dria estar relacionado con procesos de mineralizacion de P
orgénico en la primavera tardia, asi como con fenémenos
vinculados a las condiciones de 6xido-reduccion del suelo
en las diferentes estaciones (Hernandez y Meurer, 2000).
Enlazona este de Uruguay los suelos presentan unaim-
portante diferenciacion, con un horizonte subsuperficial de
textura pesada, lo que lleva a que cuando ocurren precipita-
ciones se produzcan periodos mas 0 menos extendidos de
condiciones reductoras. En esas condiciones el Fe* pasa
aFe*?, aumentando la solubilidad de los compuestos de Fe
y Py porlo tanto la disponibilidad de P para las plantas. Al
volver el suelo a las condiciones de oxidacion este proceso
se revierte. Estas fluctuaciones se han observado en sue-
los de la zona este de Uruguay, donde se ubica el experi-
mento de Palo a Pique. En el presente trabajo no es posible
afirmar que ocurriera este tipo de fenémeno, ya que no se
realizaron muestreos sucesivos ni se midio el contenido de
agua del suelo durante el periodo estudiado. No obstante,
teniendo en cuenta estos antecedentes, una posible expli-
cacion del cambio en el nivel de P disponible se podria
relacionar a este fenémeno (Ferrando et al., 2002).

Sin embargo, a pesar de estas notorias diferencias
en los contenidos de P en el suelo, los efectos sobre la
micorrizacion so6lo se observaron al comparar plantas
que no recibieron fertilizacion con aquellas fertilizadas,
no registrandose diferencias significativas para la mayo-
ria de las variables estudiadas entre los tratamientos de
fertilizacion media y alta. Los niveles de P disponible
alcanzados en las parcelas PA estan por encima del limite
de 12 mg kg que algunos antecedentes (Bethlenfalvay et
al., 1983; Bethlenfalvay y Dakessian, 1984) sefialaron como
la méxima concentracion de P en la cual la interaccion
micorricica otorgd beneficios para las plantas. Como fue
previamente mencionado, en ambientes con mayor conte-
nido de P podria haber un control fitocéntrico que limitara la
presencia de los hongos considerando el costo energético
que la interaccion tiene para las plantas (Smith y Smith,
2011; Tuomietal., 2001; Chen et al., 2014).

Independientemente del efecto de la fertilizacion fosfata-
da, tanto las raices de P. dilatatum como las de C. selloana
mostraron altos valores de colonizacion por micorrizas ar-
busculares. Este resultado concuerda con estudios pre-
vios con estas mismas especies (Parodiy Pezzani, 2011;
Garcia, 2012) o con otras gramineas que también son es-
tivales y poseen metabolismo fotosintético C, (Wilson'y
Hartnett, 1998; Lugo et al., 2003). En dichos trabajos se
sugiere que la mayor micorrizacion de gramineas C, en
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relacion a las de tipo C, podria deberse a que las primeras
presentan raices mas gruesas y las hifas del micelio desa-
rrollado en la colonizacion por los HMA podrian comportar-
se como las raices finas participando activamente en la
absorcion de agua y nutrientes.

Los resultados evidenciaron efecto del afio para la ma-
yoria de las variables analizadas. En ambas especies de
gramineas observamos una mayor presencia de micorri-
zas durante el afio 2011 con respecto al 2012. Esto podria
relacionarse con los mayores niveles de precipitaciones
que en el 2011 fueron 30 % superiores a los ocurridos en
2012 (INIA, 2015). Esta mayor disponibilidad hidrica podria
haber permitido un mayor crecimiento de las plantas, lo que
redundaria en mayor energia disponible para ser destinada
a los HMA. Sin embargo, existen multiples procesos y
factores que pueden verse afectados con el aumento en la
disponibilidad hidrica.

Los resultados obtenidos demostraron una marcada
estacionalidad en la presencia de micorrizas en ambas
especies, lo que concuerda con los resultados obtenidos
por Parodiy Pezzani (2011) en un trabajo realizado tam-
hién con gramineas nativas de Uruguay. Los mayores va-
lores de colonizacién micorricica total se detectaron en fe-
brero (verano) tanto de 2011 como de 2012. Esto podria
relacionarse con el ciclo fenoldgico de las especies estudia-
das ya que al tratarse de gramineas estivales en verano
presentan el mayor desarrollo del area foliar (Millot et al.,
1987; Carambula, 2004), lo que les permitiria una mayor
produccion de fotoasimilados, parte de los cuales podrian
asignarse a la interaccion micorricica. Otra evidencia del
efecto estacional sobre las micorrizas lo constituye la ma-
yor presencia, también en verano, de las estructuras flngi-
cas de intercambio: los mayores registros tanto de arbus-
culos como de ovillos ocurrieron en febrero en ambas es-
pecies (en P. dilatatum también se observé una importante
cantidad de ovillos en mayo 2012). Tanto los arbusculos
como los ovillos son estructuras de los hongos que estan
presentes durante pocos dias en las células de la raiz
(Toth, 1992). La mayor ocurrencia en época estival de es-
tas estructuras también estaria apoyando la relacion entre el
funcionamiento de las micorrizas y el ciclo fenoldgico de las
gramineas estudiadas.

El efecto del nivel de P sobre las micorrizas vari6 a lo
largo del afio ya que para todas las variables analizadas la
interaccion estacion x tratamiento fue significativa en ambas
especies. Se observo que el efecto negativo del P fue me-
nor en verano que en los restantes momentos del afio. En
noviembre (primavera) en ambas especies la micorriza-
cion presentd los valores mas bajos y ademas fue la época
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delafio en la que el aumento de P caus6 la mayor reduc-
cion de la presencia de los HMA. En las especies estivales
desde finales de la primavera las plantas priorizan la asig-
nacion de energia a la funcion reproductiva (Millot et al.,
1987; Carambula, 2004) lo cual podria comprometer los
recursos destinados al mantenimiento de la micorrizacion.
A su vez los contenidos de P disponible en suelo fueron
superiores en noviembre en relacion a mayo (al menos
para el 2011). Por lo tanto, la reduccién en la micorrizacion
de estas especies en primavera podria explicarse tanto por
aspectos relacionados a la fenologia de las plantas como
por una mayor cantidad de P disponible en el ambiente.

Las plantas provenientes de las parcelas de campo na-
tural presentaron mas vesiculas de hongos micorrizége-
nos que las plantas de parcelas fertilizadas por lo cual el
incremento de P en suelo también afectd negativamente
esta variable. Los resultados obtenidos coinciden con los
de Smithy Read (2008) quienes reportaron efectos negati-
vos sobre la presencia de vesiculas en condiciones am-
bientales de mayor concentracion de P y de baja radiacion.
Tanto en P. dilatatum como en C. selloana observamos
niveles importantes de colonizacion por estas estructuras,
superiores a 50 % en 2011, el afio de mayores precipita-
ciones. No se encontraron antecedentes que analizaran la
relacion entre la disponibilidad hidrica y la presencia de es-
tas estructuras.

Este trabajo representa la primera contribucion en el
estudio de la fertilizacion fosfatada a largo plazo sobre la
micorrizacion en gramineas nativas del campo natural de
Uruguay. Plantea interrogantes que podrian abordar futuras
investigaciones sobre el impacto que podria tener la reduc-
cién de la micorrizacion en el contenido de P en los tejidos
vegetales asi como en el crecimiento de las plantas y su
desempefio en la comunidad vegetal.
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