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Resumo

Os microrganismos vivem no solo sob a forma de comunidades complexas, sendo
constantes as interaccdes que estabelecem entre si e com as raizes das plantas. Esta enorme
diversidade de interac¢Bes contribui, de forma preponderante, para a fertilidade do solo,
desenvolvimento, nutricdo e sanidade das plantas. Ao nivel da comunidade fungica do solo é
possivel observar varios tipos de interac¢do entre diferentes espécies fungicas, sendo o
antagonismo um dos mais comuns. Os fungos do solo sdo igualmente capazes de interagir
com as plantas, sendo as associacdes patogénicas e as micorrizicas, as interac¢fes mais
significativas em agroecologia. No presente trabalho pretende-se fazer uma revisdo sobre a
complexidade das interac¢cdes estabelecidas entre diferentes fungos do solo e entre estes e a
planta. Ao nivel das interacc¢des interespecificas sera dado especial énfase aos diversos tipos
de interaccdo que podem ocorrer entre fungos de diversos grupos ecologicos (saprdfitas,
micorrizicos e fitopatogénicos), os factores que a afectam, o seu efeito na comunidade fungica
do solo e a sua aplicacdo na luta biolégica de doencas. O efeito destas interac¢des na
composicdo, dimensao e funcionamento da comunidade flngica existente no solo, bem como
no crescimento das plantas, tem consequéncias para a pratica de uma agricultura sustentavel,
produtiva e ambientalmente equilibrada. Neste trabalho serd particularmente focada a
influéncia de fungos saprofitas na colonizacdo de plantas por fungos arbusculares ou

ectomicorrizicos, com consequéncias no crescimento e desenvolvimento das plantas.

Palavras-chave: interaccdo fungo-fungo, mecanismos de interaccdo, luta bioldgica,

desenvolvimento de plantas.
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Introducao

A microflora diversificada existente nos solos, na qual intervém fungos, bactérias,
protozodrios, algas, nematodes e virus, constitui um ecossistema complexo e diversificado. A
sua acc¢éo, benéfica ou prejudicial para a planta, depende da resposta das interac¢des que se
estabelecem na rizosfera entre microrganismos, raizes e componentes do solo (Kennedy 1998;
Bowen & Rovira 1999; Barea et al. 2005; Fageria & Stone 2006). De facto, os microrganismos
desempenham actividades relevantes ao nivel do desenvolvimento, nutricdo e sanidade das
plantas. No caso dos fungos, as principais ac¢6es podem ser ao nivel (i) da decomposicao de
residuos complexos de plantas e animais, (ii) da associagao parasita ou patogénica, causando
doencgas nas plantas, (iii) da associacdo, mutuamente favoravel, com as raizes das plantas
superiores formando as micorrizas e (iv) da interac¢do intra- ou interespecifica com diversos
organismos. Os fungos podem ainda constituir alimento para animais do solo ou insectos e

estimular a germinacao de sementes (Klein & Paschke 2004).

De entre a multiplicidade de interaccdes que os fungos podem estabelecer com
microrganismos do solo interessa destacar a ac¢éo exercida sobre outros fungos, devido aos
seus efeitos na composicao e funcionamento da comunidade flingica. De facto, a competicédo
entre fungos do solo constitui um dos mais importantes reguladores da densidade populacional
e/ou da estrutura final da comunidade (i.e. abundancia relativa de cada espécie na
comunidade). Estas modificagdes na composi¢do da comunidade fangica do solo poderéo ter
adicionalmente repercussdes no crescimento e sanidade das plantas, especialmente quando a
comunidade fungica micorrizica e patogénica € alterada. Os efeitos das interac¢des fungicas
podem ainda ser observados ao nivel da mobilizacdo e da translocacdo de biomassa e de
nutrientes nos ecossistemas naturais (Boddy 2000; Wells & Boddy 2002), com consequéncias

importantes no seio da comunidade vegetal (El-Shatnawi & Makhadmeh 2001).

Ao nivel da comunidade fungica do solo é possivel observar varios tipos de interacgoes
classificadas em (i) positivas, quando ocorre o beneficio mituo para ambos os seres vivos, ou
para apenas um deles, sem que o outro seja prejudicado, (ii) negativas, quando surge prejuizo
para ambos os organismos interactuantes, ou para um deles em beneficio do outro, e por fim
(i) interaccBes onde nenhuma das duas espécies € afectada (neutralismo). Todas estas
formas de interaccdo podem ocorrer entre individuos da mesma espécie, interaccdes
intraespecificas, ou entdo entre individuos de espécies diferentes, interac¢des interespecificas.
A terminologia utilizada para a descricdo das interac¢des entre fungos € controversa e
diversificada, estando descritas diferentes definicbes baseadas nas respostas dos fungos ou do
mecanismo de interaccdo. A classificacdo geralmente aceite, proposta por Tuininga (2005),
refere que as interacgdes interespecificas podem ser nutritivas e ndo-nutritivas, consoante o
fungo receba ou ndo nutrientes da espécie opositora, respectivamente. No primeiro caso, a
interaccdo pode ser classificada em (i) biotréfica, quando o fungo obtém nutrientes pela
colonizacdo de hospedeiros vivos (e.g. parasitismo); (ii) necrotrofica, quando o fungo obtém

nutrientes de um hospedeiro acabando por lhe provocar a morte (e.g. predacéo); (iii) e
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saproéfita, quando o fungo obtém nutrientes a partir de matéria organica morta (e.g.

decomposicao). As interaccdes interespecificas nado-nutritivas sao classificadas em
comensalismo, mutualismo, antagonismo, co-antagonismo, agonismo e co-habitacdo
(Tabela 1). Em seguida, proceder-se-a a uma descricdo mais detalhada das interac¢cbes nao-
nutritivas negativas, por serem as mais abundantes nos ecossistemas naturais e por exercerem
um papel importante na estrutura final da populagdo fungica do solo, com consequéncias na
producéo agricola. Neste ambito, sera ainda dado especial énfase ao efeito das interac¢des
fungicas na micorrizagdo de plantas e na luta biol6gica de doencas, consideradas duas das

principais estratégias num sistema de producao agricola agroecolégico.

Tabela 1. Tipos de interaccdo nao-nutritivas entre duas espécies flngicas, respectivas
respostas e exemplos de mecanismos (adaptado de Tuininga 2005).

Tipos de interacc¢ao Resposta Exemplos de mecanismos

Interaccdes neutras
Co-habitacéo 0/0

Nenhuma das espécies afecta

Entrelagamento de hifas
aoutra

Interaccdes negativas

Morte, reducgédo de

! Lise e vacuolizacéo das hifas, alteracdes
crescimento de uma das

Antagonismo -/0 espécies sem preiuizo para a no valor de pH, interferéncia de hifas
P pre] P (antibiose e alelopatia), inibigo fisica
outra
Lise e vacuolizacédo das hifas, alteracdes
Morte. reducio de no valor de pH, interferéncia de hifas (co-
. : & antibiose e co-alelopatia), inibi¢éo fisica,
Co-antagonismo -/- crescimento das duas defesa de territorio, competicio
especies nutricional (competigdo por exploracao,
captacdo primaria e secundaria de
recursos), defesa
. Redugéo de c’re'smmento de Interferéncia de hifas (antibiose e
Agonismo -1+ uma das espécies e aumento

Interaccdes positivas

Comensalismo 0/+

Mutualismo +/+

de crescimento da outra

Aumento de crescimento de
uma das espécies sem
prejuizo para a outra
Aumento de crescimento de
ambas as espécies

alelopatia)

Producéo de exsudados e
entrelacamento de hifas

Producéo de exsudados e
entrelacamento de hifas

0 espécie ndo afectada pela presenca da outra
+ espécie beneficiada pela presenga da outra
- espécie prejudicada pela presenga da outra

Tipos de interac¢cao ndo-nutritivas negativas entre fungos do solo
Antagonismo

No antagonismo verifica-se a morte ou a reducao do crescimento de uma das espécies
fungicas sem prejuizo para a outra (- / 0, Tabela 1), tendo como resultado a predominancia do
micélio antagonista, ou mesmo a substituicdo total ou parcial do fungo opositor. Os
mecanismos responsaveis por esta resposta de interaccdo podem operar a distancia

(antagonismo a distancia) ou apoOs estabelecimento de contacto fisico entre as colénias
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fungicas, resultando em reaccdes tais como “interferéncia de hifas” ou “inibigéo fisica” (Boddy
2000).

No antagonismo a distancia, a inibicdo de crescimento do fungo opositor € usualmente
atribuida a producdo de compostos volateis e/ou difusiveis, tais como antibiéticos (Boddy
2000). Por vezes estdo ainda envolvidos metabolitos ou enzimas extracelulares (Heilmann-
Clausen & Boddy 2005). Neste tipo de antagonismo, as reacc¢des sdo muito variaveis de
acordo com a combinagdo de espécies fungicas. No entanto, as reac¢bes mais vulgares
correspondem a lise e vacuolizagdo das hifas ou a sua substituicdo pelo micélio da espécie
invasora (Boddy 2000).

O mecanismo de “interferéncia de hifas” ocorre quando uma hifa estabelece contacto
com uma outra hifa ou esporo da espécie interactuante, resultando na morte desta como
consequéncia de uma série programada de eventos de destruicdo citoplasmatica (Boddy 2000;
Woods et al. 2005). Este tipo de antagonismo € um dos mais vulgares ao nivel dos
basidiomicetos saprofitas-lenhicolas, sendo a espécie Phlebiopsis gigantea a mais estudada
devido a sua larga aplicacdo como agente de luta bioldgica contra Heterobasidion annosum
(Pratt et al. 1999; Vainio et al. 2001; Annesi et al. 2005). O mecanismo de “interferéncia de
hifas” ndo esta perfeitamente esclarecido, mas é referido como sendo mediado pela producéo
de metabolitos difusiveis, ndo-enzimaticos, excretados apenas quando as hifas interactuantes

estabelecem contacto (Boddy 2000).

O mecanismo de antagonismo designado por “inibicdo fisica” é o que apresenta maior
relevancia ao nivel dos fungos. Este tipo de antagonismo ocorre apds o estabelecimento de
contacto de micélios de duas espécies fungicas, resultando em alteragbes morfolégicas nos
fungos interactuantes. De uma maneira geral, estas altera¢cdes morfoldgicas, tém como funcao
aumentar a resisténcia a penetracéo do micélio do fungo invasor ou possibilitar o crescimento
micelial sobre ou através da coldnia fingica opositora (Dowson et al. 1988). Estas alteracdes
morfolégicas podem incluir especificamente (i) a formacéo de micélio denso que constitua uma
“barreira” que impeca a invasdo do fungo interactuante, (ii) a formagdo de um micélio “invasivo”
pela criacdo de varias frentes de crescimento, (iii) a formacdo de um micélio com crescimento
aéreo, e (iv) a formagédo de corddes miceliais ou de estruturas rizomorficas (Dowson et al.
1988; Boddy 2000; Donnelly & Boddy 2001; Wald et al. 2004; Woods et al. 2005). Estas
alteracbes sdo normalmente acompanhadas por uma redistribuicdo do micélio, que passa a
apresentar-se menos denso nas zonas distais a zona de interaccdo, tornando a colénia
susceptivel ao fungo invasor no caso de ocorréncia de fragmentacdo da zona de interac¢éo
(Boddy 2000). E igualmente frequente ocorrer a producdo intra- e intercelular de pigmentos
(Donnelly & Boddy 2001). Nalgumas interac¢des estabelecidas entre fungos que formam
cordBes miceliais, pode ocorrer a descoloracéo e a indugdo de uma resposta litica, num ou em
ambos os segmentos dos corddes miceliais (Dowson et al. 1988). Esta resposta micelial foi
designada pelos autores como “interferéncia de micélios” devido a sua semelhanca com a

resposta do mecanismo de antagonismo de “interferéncia de hifas”.
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Co-antagonismo

O co-antagonismo verifica-se em interaccbes que exercam um efeito negativo sobre
ambas as espécies fungicas (- /-, Tabela 1), traduzido numa reducdo de crescimento ou
mesmo morte (Tuininga 2005). O co-antagonismo é facilmente identificavel em co-culturas pela
inibicdo do crescimento de ambas as espécies fungicas, a qual pode ocorrer de forma
assimétrica (e.g. somente na zona de interaccéo) ou de forma generalizada pelas coldnias
fungicas. Os mecanismos responsaveis por esta resposta de interaccdo sdo idénticos aos
referidos para o antagonismo. Poderdo ocorrer mecanismos adicionais que englobam a
exclusdo de uma espécie por outra de um determinado recurso, através de agressao fisica ou
quimica; e a competicdo por exploracdo onde uma das espécies utiliza um recurso tornando-o

indisponivel ou diminuindo a sua disponibilidade a outra espécie (Tuininga 2005).

Agonismo

Neste tipo de interaccdo ocorre a reducdo de crescimento de uma das espécies e
aumento de crescimento da outra espécie (- / +, Tabela 1). Este tipo de interaccado distingue-se
do parasitismo e da predacdo pela regulacdo da distribuicdo espacial de uma espécie em
relacdo a outra, sem envolver directamente a aquisicdo de nutrientes por parte dos fungos
interactuantes. Contudo, o acesso a determinados recursos acaba por ser regulado por uma
das espécies. Por exemplo, no agonismo, a espécie A inibe o crescimento da espécie B,
crescendo de seguida em direccdo a B. A espécie A acaba assim por excluir a espécie B do
territério que inicialmente ocupava, beneficiando das alteragcdes causadas no substrato pelo
fungo B, tal como aquelas promovidas pela secrecdo de compostos, e ndo da transferéncia
directa de nutrientes provenientes do fungo B (Tuininga 2005). Os mecanismos responsaveis

pela inibicdo do crescimento da espécie B s&o essencialmente por “interferéncia de hifas”.

Factores que afectam a interaccao entre fungos

O efeito da interaccao entre fungos depende de mudltiplas variaveis, tais como (i) factores
abiéticos, nomeadamente temperatura do substrato, pH, potencial hidrico, pressdo atmosférica
de COy; (ii) estado fisiolégico/nutricional das espécies fungicas interactuantes; (iii) presenca de
uma terceira espécie flingica; e mais importante ainda (iv) natureza intrinseca das espécies, ou
seja a sua combatividade/agressividade (Boddy 2000; Wald et al. 2004; Cano & Bago 2005).

Inmeros estudos tém vindo a ser realizados de modo a avaliar o efeito de factores
abidticos no estabelecimento da interacc¢ao entre fungos, verificando-se que podem condicionar
0 crescimento de um dos fungos interactuantes em favorecimento do outro. Tem sido
demonstrado que o crescimento da maioria das espécies fungicas é afectado pelo potencial
hidrico, cessando o seu crescimento quando este apresenta valores abaixo dos -4,4 MPa

(Boddy 2000; Wald et al. 2004). A actividade antagonista de diversas espécies de
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basidiomicetos tem sido descrita como ficando seriamente comprometida quando os niveis de
CO, séo elevados e os de O, baixos (Chapela et al. 1988). A temperatura e o pH do substrato
parecem igualmente influenciar a forma e a taxa de crescimento dos fungos, com
consequéncias ao nivel do efeito da interaccdo (Schoeman et al. 1996; Wald et al. 2004).
Enquanto alguns fungos crescem bem a 30°C, outros conseguem crescer quando a
temperatura é de -18°C (Yakovlev et al. 2000; Wald et al. 2004). A maioria dos fungos promove
alteracbes drasticas do pH do meio de cultura, baixando os seus valores iniciais (Wald et al.
2004).

A disponibilidade de nutrientes para ambas as espécies flungicas influencia a interac¢éo
estabelecida, por determinar directamente o estado nutricional dos fungos interactuantes
(Holmer & Stenlid 1997; Boddy 2000; Wells & Boddy 2002; Wald et al. 2004). De uma maneira
geral, os fungos que ocupam um maior volume de substrato possuem uma maior capacidade
combativa em relacdo aos fungos que ocupam menores volumes de substrato (Zakaria &
Boddy 2002; Wald et al. 2004). O substrato onde é efectuado o crescimento de ambos os
fungos também interfere na interacgdo estabelecida, tendo sido verificado que, para a mesma
combinacédo fangica, a interaccdo observada em solo nem sempre € idéntica a verificada
noutro substrato, como por exemplo em madeira (Wells & Boddy 2002). De facto, a maioria dos
estudos da interaccao entre espécies fungicas € realizada em condi¢cdes axénicas, recorrendo
a crescimentos efectuados em meios de cultura. Apesar dos resultados fornecerem
informacdes importantes, a sua extrapolacdo directa para as condi¢cdes naturais de campo
deve ser feita com cuidado e com alguma reserva, uma vez que os resultados obtidos nem

sempre séo coincidentes com o obtido em substrato natural (Dowson et al. 1988).

A presenca de uma terceira espécie fungica pode ainda alterar a resposta da interacg¢éo,
por um efeito indirecto da interaccdo ou pela modificagdo da interaccdo (Boddy 2000). Por
exemplo, o fungo Poria placenta quando cultivado em agar substitui Coniophora marmorata, C.
marmorata substitui o fungo imperfeito Paecilomyces variotii e P. placenta substitui P. variotii
(White et al. 1998). Se as trés espécies estivessem simultaneamente presentes, a extrapolagdo
destes resultados sugeria que P. variotii era substituido por C. marmorata, que por sua vez era
também substituido por P. placenta. Contudo, na pratica, este resultado ndo se verifica,
sugerindo que a resposta da interaccao entre duas espécies ndo pode ser extrapolada para

interac¢cBes com trés espécies (White et al. 1998).

De entre os factores que influenciam a interaccdo entre duas espécies fangicas, a
combatividade/agressividade de ambas as espécies interactuantes é o principal determinante
do tipo de interaccdo estabelecido. Existem alguns fungos que sdo inaptos no ataque e na
defesa de um recurso, enquanto outros o fazem de um modo bastante eficaz. Existem ainda
outros que sdo eficazes no ataque mas inabilitados na defesa, enquanto outros apesar de
apresentarem mas caracteristicas para o ataque podem ser excelentes na defesa do recurso
gue ocupam. Esta multiplicidade de respostas da interac¢do entre diferentes espécies de

fungos permitiu efectuar a hierarquizacdo das espécies relativamente a sua combatividade
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(Boddy 2000). Nesta hierarquizacéo foi tido em conta o efeito da combatividade contra outros
fungos (por exemplo, pela indisponibilidade de recursos) e também o nivel da resposta de

combatividade (por exemplo, na defesa do recurso ocupado face a fungos invasores).

Efeito das interac¢cdes fungicas negativas na comunidade fungica do solo

Os fungos sapréfitas, em especial os basidiomicetos, exibem diferentes estratégias para
a captura de nutrientes, que variam de acordo com a espécie, a quantidade e tipo de recurso
disponivel (solo ou madeira), o estado nutricional do fungo e a presenca de outros organismos
(Dowson et al. 1989; Holmer & Stenlid 1997; Boddy 1999). Em estudos de interacgcdo com
fungos tem sido evidenciada uma reducdo do crescimento (mm dia’) e da producdo de
biomassa (mg dia™) de um dos micélios devido a presenca de outro fungo no mesmo recurso
(Donnelly & Boddy 2001). A superficie ocupada pelos micélios das colénias fungicas
interactuantes revelou ainda alteracdes na distribuicdo de um dos micélios que se apresentava
menos denso e ramificado.

Durante a interaccdo entre fungos, é provavel que ocorram modificacdes na actividade
metabolica dos micélios interactuantes, decorrentes sobretudo da accdo defensiva ou
combativa contra o fungo opositor (Freitag & Morrell 1992). Algumas evidéncias sugerem que a
competicdo entre dois fungos esteja associada a custos de energia, ocorrendo frequentemente
alteracbes dos niveis de CO, (aumento ou diminuicdo) durante as interac¢Bes antagonistas
(Boddy 2000). Apesar de poucos trabalhos reportarem o efeito da interac¢cdo antagonista na
translocacdo de nutrientes, alguns resultados sugerem a translocacdo de macronutrientes
(carbono e de fésforo) entre fungos interactuantes, tendo sido igualmente verificada a perda de
nutrientes na zona de interac¢do (Boddy 2000; Wells & Boddy 2002).

Das interacces interespecificas nos fungos podem ser assim distinguidas repercussées
negativas, ndo sé ao nivel da composicdo da comunidade fungica, mas também ao nivel do
seu funcionamento. Neste Ultimo caso, os efeitos observados podem ocorrer no padrdo de
crescimento e distribuicdo dos respectivos micélios, na translocacédo de nutrientes num mesmo
micélio e para outros organismos (inclusivamente para o fungo opositor) e nas taxas de
libertacdo de CO, (respiracdo) (Boddy 2000). A competicdo entre fungos constitui, assim, um
dos mais importantes reguladores da densidade populacional e/ou da estrutura final da

comunidade.

Efeito de fungos saprofitas no desenvolvimento micorrizico

A associagdo simbiética de fungos com raizes de muitas espécies de plantas superiores
-as micorrizas - constitui uma das interacgbes mais importantes que ocorrem ao nivel da
rizosfera. Este tipo de associac@o caracteriza-se pela existéncia de fluxos de compostos

inorganicos do fungo para a planta e de compostos organicos da planta para o fungo (Smith &
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Read 2008). A micorrizac¢do origina modifica¢des fisiolégicas na planta hospedeira, resultando
numa melhoria para o seu crescimento, desenvolvimento e resisténcia/tolerancia a stresses
bidticos e abidticos (Jeffries et al. 2003; Barea et al. 2005), podendo ainda desempenhar uma
multiplicidade de ac¢Bes no sistema solo-planta (Jeffries et al. 2003; Lum & Hirsch 2003; van
der Heijden 2004; Barea et al. 2005; Fageria & Stone 2006; Rillig & Mummey 2006). De acordo
com as suas caracteristicas morfofuncionais, as micorrizas sao classificadas em trés grupos
distintos: endomicorrizas (incluindo as micorrizas arbusculares, orquidoides e ericoides),
ectomicorrizas e ectendomicorrizas (incluindo as micorrizas arbutéides e monotropéides)
(Smith & Read 2008).

Apesar da micorrizagdo promover um aumento da disponibilidade de nutrientes minerais,
importante no crescimento e produtividade vegetal, o estudo da interaccdo de fungos
micorrizicos com fungos de outros grupos ecolégicos tem sido descurada. A maior parte dos
trabalhos tem incidido sobre o efeito da inoculacdo de fungos saproéfitas na micorrizacéo de
plantas por fungos arbusculares e em menor nimero por fungos ectomicorrizicos. Os
resultados obtidos indicam que, de uma maneira geral, os fungos saproéfitas reduzem o
crescimento da planta e inibem a colonizacdo das raizes pelos fungos arbusculares,
comprometendo a micorrizacdo (Fracchia et al. 1998; Godeas et al. 1999; Murphy & Mitchell
2001; Martinez et al. 2004). No entanto, este efeito nem sempre é observavel podendo ocorrer
uma resposta antagonica a descrita, a qual depende sobretudo da espécie e estirpe, quer do
fungo saprdfita quer do fungo arbuscular (Garcia-Romera et al. 1998; Fracchia et al. 2000;
Werner et al. 2002; Fracchia et al. 2004). A supressédo da micorrizacédo pelos fungos saprdfitas
ocorre principalmente durante a fase da pré-colonizacdo do desenvolvimento simbi6tico,
através da inibicdo da germinacdo dos esporos e do crescimento das hifas dos fungos
arbusculares (Martinez et al. 2004). Esta inibicdo resulta da produgéo de substancias volateis e
de exsudados sollveis pelo fungo sapréfita (Martinez et al. 2004). De entre as espécies
saprofitas, cujo efeito na micorrizacdo de plantas por fungos arbusculares foi estudado,
destacam-se as espécies pertencentes aos géneros Trichoderma sp. (McAllister et al. 1994;
Fracchia et al. 1998; Godeas et al. 1999; Wells & Boddy 2002; Werner et al. 2002; Fracchia et
al. 2004; Martinez et al. 2004) e Fusarium sp. (McAllister et al. 1994; Garcia-Romera et al.
1998; Fracchia et al. 2000).

O efeito de fungos saprofitas na micorrizagdo de plantas por fungos ectomicorrizicos é,
comparativamente aos fungos arbusculares, menos conhecido. A maioria dos estudos reporta
apenas o efeito da interaccdo no crescimento das espécies fangicas saproéfitas e
ectomicorrizicas, seja em condi¢cdes axénicas (Shaw et al. 1995; Baar & Stanton 2000; Werner
et al. 2002; Mucha et al. 2006; Sharma et al. 2010) ou em solo nao estéril (Lindahl et al. 1999;
Leake et al. 2001; Lindahl et al. 2001). Os resultados obtidos mostram que a resposta da
interaccdo entre fungos saprofitas e ectomicorrizicos € muito variavel, dependendo das
espécies e da combinacdo de espécies fungicas, da disponibilidade de nutrientes, e da
guantidade e tipo de carbono presente no substrato de crescimento dos fungos (Lindahl et al.
1999; Koide & Kabir 2000; Lindahl et al. 2001; Werner & Zadworny 2003). Por exemplo,
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recorrendo ao método de cultura dupla, verificou-se que o fungo sapréfita T. harzianum inibia o
crescimento do fungo ectomicorrizico Laccaria laccata (Zadworny et al. 2004), situacdo que se
alterou quando a co-cultura, realizada nas mesmas condicdes, era estabelecida com o fungo
sapréfita Trichoderma virens (Werner et al. 2002). De igual modo, foram observadas respostas
contraditérias em estudos de interaccédo entre espécies fingicas ectomicorrizicas e saprofitas
realizados sob condicdes ndo estéreis. Em estudos efectuados em solo ndo estéril foi
observada uma accdo antagonista dos fungos ectomicorrizicos Suillus variegatus e Paxillus
involutus sobre o fungo lenhicola H. fasciculare, traduzida pela redug¢édo no crescimento do
fungo lenhicola e pela captacdo de nutrientes (fésforo) deste para o fungo ectomicorrizico
(Lindahl et al. 1999; 2001). Contudo, esta accdo antagonista ndo foi idéntica para as duas
espécies ectomicorrizicas, apresentando a espécie S. variegatus uma ac¢do antagonista
superior ao P. involutus. Utilizando uma técnica de cultura e um substrato de interacgdo
semelhantes, foram descritos resultados diferentes para o fungo ectomicorrizico Suillus bovinus
guando em co-cultura com o fungo lenhicola Phanerochaete velutina, verificando-se apenas
reducdo no crescimento do fungo micorrizico (Leake et al. 2001). Neste caso, a diminui¢cao do
crescimento do fungo ectomicorrizico era ainda acompanhada pela reducdo da transferéncia
de carbono da planta hospedeira para o fungo ectomicorrizico, e pelo aumento da acumulagéo

de carbono no fungo lenhicola.

O efeito antagonista dos fungos saprofitas sobre os fungos micorrizicos podera
comprometer a micorrizagdo das plantas e as vantagens que dai advém. Num estudo
efectuado em condi¢Bes de estufa verificou-se que a inoculacdo de plantas de castanheiro
(Castanea sativa Mill.) com o fungo lenhicola Hypholoma fasciculare inibia a micorrizagao das
raizes pelo fungo ectomicorrizico Pisolithus tinctorius (Pereira et al. 2011). A supressédo da
formacgdo de ectomicorrizas resultou num decréscimo de crescimento das plantas em altura
(em 49%), dos niveis foliares em azoto (em 30%), e das clorofilas e carotendides (em 30-40%),
comparativamente as plantas inoculadas exclusivamente com P. tinctorius. Este efeito foi
apenas observado em plantas inoculadas simultaneamente com as duas espécies fungicas,
deixando de se verificar quando H. fasciculare era aplicado isoladamente ou 30 dias depois da
inoculacdo com P. tinctorius. Assim sendo, o efeito benéfico do P. tinctorius s6 se revelou
guando o estabelecimento da associacdo simbidtica ocorria previamente a inoculagao com H.
fasciculare. Os resultados obtidos confirmam a existéncia de uma ac¢éo antagonista do fungo
saprdéfita sobre o fungo ectomicorrizico, com consequéncias deletérias no crescimento da
planta. Apesar de P. tinctorius se encontrar descrito como sendo um colonizador primario e
eficiente na micorrizacdo de muitas espécies de plantas, parece apresentar baixa accao
competitiva contra H. fasciculare, que pelo contrario é apontado como sendo um fungo muito
combativo. A esta espécie saprofita foi anteriormente reconhecida a capacidade de interferir no
desenvolvimento de micorrizas pelo fungo ectomicorrizico Suillus variegatus em raizes de
Pinus sylvestris (Lindahl et al. 2001). O efeito de fungos saprofitas comprometerem o

estabelecimento de ectomicorrizas foi igualmente sugerido pela observacao de uma reducgéo
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do numero de raizes de Pinus contorta micorrizadas pelo fungo ectomicorrizico Paxillus

involutus em solos contendo o fungo sapréfita Collybia maculate (Shaw et al. 1995).

O efeito da interaccdo entre fungos saprofitas e ectomicorrizicos pode também ter
repercussdes na nutricdo mineral das plantas hospedeiras, nomeadamente em azoto e fosforo
(Koide & Kabir 2001; Wu et al. 2003; Wu et al. 2005). Quando os teores destes nutrientes
minerais no solo ndo sdo limitativos, os fungos saproéfitas aumentam a sua disponibilidade para
os fungos ectomicorrizicos, resultando numa melhoria do estado nutricional da planta
hospedeira. Esta maior disponibilidade é particularmente relevante para os nutrientes minerais
que derivam de polimeros complexos, 0s quais a maioria dos fungos ectomicorrizicos, ao
contrario dos saprofitas, ndo consegue hidrolisar (Koide & Kabir 2001; Wu et al. 2005). Quando
0s solos apresentam teores limitativos em nutrientes, como azoto e fésforo, podera ocorrer
competicdo directa entre fungos sapréfitas e ectomicorrizicos, com prejuizos na nutricdo

mineral das plantas hospedeiras (Koide & Kabir 2001).

Aplicacédo dainteraccdo: luta biolégica de doencas

Uma estratégia que tem vindo a ser utilizada para o controlo de determinadas doencas
ou pragas consiste na luta bioldgica, onde é utilizado um organismo (predador, parasita ou
patégeneo) que ataca um outro prejudicial a culturas de interesse. O aumento dos custos da
luta quimica, a perda de eficiéncia de alguns dos produtos utilizados, os problemas ao nivel da
intoxicacdo do homem e dos animais e os problemas ambientais advindos destas praticas, tém
vindo a promover a procura de alternativas para o controlo de fungos patogénicos. A utilizacdo
de microrganismos antagonistas como agentes biolodgicos apresenta potencialidades para (i) a
limitacdo da actividade de patogéneos, pela utilizacdo de diversos mecanismos (dos quais se
destacam o micoparasitismo, a producdo de antibioticos ou de enzimas, e a competicao por
nutrientes), ou (ii) o aumento da resisténcia do hospedeiro, estimulando os seus mecanismos

de defesa e/ou producdo de metabolitos toxicos (Brimner & Boland 2003).

De entre os fungos filamentosos, as espécies pertencentes ao género Trichoderma sao
reconhecidamente os microrganismos antagonistas mais utilizados na luta bioldgica, sendo por
essa razdo uns dos mais estudados. Estes fungos saprofitas tém sido frequentemente
utilizados na luta biolégica de patogéneos radiculares, tais como Rhizoctonia solani, Sclerotium
spp., Fusarium spp. e Armillaria spp., e de patogéneos da parte aérea, como por exemplo
Venturia spp., Botrytis spp. e Pyrenophora tritici-repentis (Calistru et al. 1997; Inglis & Kawchuk
2002; Perellé et al. 2003). O seu modo de accédo € variado podendo o seu mecanismo de
antagonismo ser por parasitismo (Lu et al. 2004), pela produ¢édo de metabolitos volateis e ndo
volateis (antibidticos, enzimas) (Inglis & Kawchuk 2002; Wiest et al. 2002; Reithner et al. 2005)

ou pela competicdo por nutrientes, espaco e oxigénio (Brimner & Boland 2003).

A elevada agressividade exibida pela maioria dos fungos sapréfitas sugere a sua

utilizacdo, como agentes biologicos, na luta de patogénicos. Um exemplo de sucesso é a
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utilizacdo do fungo Phlebiopsis gigantea na prevenc¢éo da colonizagdo pelo fungo patogénico
Heterobasidion annosum das superficies de corte (feridas) em troncos de pinheiro (Pinus spp.)
ou de abeto (Picea abies) (Pratt et al. 1999; Vainio et al. 2001; Annesi et al. 2005). A acc¢éo do
fungo P. gigantea deriva sobretudo da sua elevada taxa de crescimento nesses tecidos
competindo, desta forma, com o agente patogénico pelo mesmo recurso por intermédio do
mecanismo de antagonismo “interferéncia de hifas” (Boddy 2000; Woods et al. 2006). Os
fungos saprofitas-lenhicolas formadores de cordBes miceliais, por exibirem elevada
agressividade, tém sido igualmente utilizados na luta biolégica de determinados agentes
patogénicos. De entre estes, destacam-se as espécies Hypholoma fasciculare, Hypholoma
australe, Phanerochaete filamentosa, Phanerochaete velutina, Coriolus versicolor, Stereum
hirsutum, Ganoderma lucidum, Schizophyllum commune e Xylaria hypoxylon na luta biolégica
de Armillaria spp., um patogéneo radicular que ataca diversas espécies florestais e fruteiras, e
algumas plantas herbaceas, nas regides temperadas e tropicais (Pearce & Malajczuk 1990;
Pearce et al. 1995; Chapman et al. 2004; Cox & Scherm 2006). Apesar da maioria destes
trabalhos de antagonismo ter sido efectuada em condi¢cfes laboratoriais, alguns casos de
sucesso de luta biolégica de Armillaria spp. em condigfes de campo tém sido referidos. De
entre estes, destaca-se a reducédo significativa da taxa de mortalidade de plantas atribuida a
Armillaria ostoyae, trés a cinco anos apos inoculacdo com o fungo H. fasciculare (Chapman et
al. 2004). Resultados semelhantes foram obtidos com outras espécies fungicas,
nomeadamente Hypholoma australe e Phanerochaete filamentosa, cuja inoculagéo juntamente
com um tratamento quimico com sulfamato de amonio, reduziu significativamente a
colonizacéo de plantas pelo fungo patogénico Armillaria luteobubalina (Pearce et al. 1995). O
mecanismo de antagonismo adoptado por estes agentes biolégicos € normalmente ao nivel da
“interferéncia de hifas”, sendo caracterizado pela cessag¢do de crescimento do fungo
patogénico como resultado da vacuolizacéo, granulacéo e lise das hifas (Cox & Scherm 2006).
Para além do controlo da Armillaria, alguns fungos sapréfitas formadores de corddes miceliais
tém demonstrado exercer um efeito antagonista, em condi¢des laboratoriais ou de campo,
contra o fungo patogénico Heterobasidion annosum que ataca sobretudo as raizes e o colo da
maioria das coniferas (Nicolotti & Varese 1996; Woods et al. 2006). De entre estes, destacam-
se as espécies H. fasciculare, P. velutina, Verticillium bulbillosum (Nicolotti & Varese 1996) e

Resinicium bicolor (Woods et al. 2006).

Conclusao

Os microrganismos que vivem no solo constituem uma comunidade complexa e variavel,
da qual depende a estrutura do solo e o saudavel desenvolvimento das plantas. De entre a
comunidade microbiana do solo, os fungos distinguem-se pelo seu papel na decomposicéo e
mobilizagdo de nutrientes, assim como na associacdo prejudicial (doencas) ou benéfica
(micorrizas) que estabelecem com as plantas. As interacgdes intra- e interespecificas entre

fungos reflectem-se na composicdo e funcionamento da comunidade microbiana do solo,
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podendo assim comprometer o desenvolvimento, nutricdo e sanidade das plantas. As
diferentes estratégias combativas e de defesa que os fungos apresentam para dominar ou
defender o seu territério ou nutrientes sdo principalmente definidas pelo papel que
desempenham na comunidade fungica. Fungos saprofitas apresentam elevada capacidade na
captura de novos recursos e na defesa daqueles existentes, apresentando multiplas estratégias
de interac¢do nao-nutritiva negativa. Nesse contexto, a maior parte dos agentes biolégicos que
tém vindo a ser estudados para a concepcao de programas de luta biolégica de patogénicos
radiculares pertencem ao grupo dos fungos saprofitas. A utilizagdo de agentes biol6gicos no
controlo de doencas permitird ultrapassar muitos problemas que advém da utilizacdo de
pesticidas, quer sejam de natureza econdémica, de eficacia ou, mais importante ainda, de
natureza ambiental. No entanto, importa salientar que o efeito antagonista dos fungos
sapréfitas sobre os fungos micorrizicos podera comprometer a micorrizagdo das plantas e as
vantagens que dai advém. O conhecimento das interac¢gbes que sdo estabelecidas entre os
diferentes microrganismos podera assim permitir a pratica de uma agricultura sustentavel,
produtiva e ambientalmente equilibrada, que permita a satisfacdo das necessidades

alimentares das popula¢des humanas actuais e futuras.
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