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RESUMEN

Los metales pesados (MP) son tdxicos para la microbiota de los suelos agricolas
debido a que afectan el desarrollo de bacterias y hongos que promueven el
crecimiento de las plantas, ademas de ser agentes de control biolégico para otros
organismos patégenos. Al respecto, los hongos del género Trichoderma presentan
estas funciones en las plantas, pero como a otros organismos, los MP afectan su
crecimiento y actividad biolégica. En este articulo se revisaron las fuentes litogénicas
y antropogénicas de generacién de los MP Cu, Cr,, Pb y Cd, los mecanismos
de tolerancia y la respuesta antioxidante frente al dafio oxidativo causado en
Trichoderma por los MP. Se identificd que en algunos suelos agricolas el contenido
de MP se incrementa principalmente por el riego con aguas residuales y por el uso
intensivo de agroquimicos como son los pesticidas y fertilizantes. Los mecanismos
de tolerancia de Trichoderma al Cu, Cr,,, Pb y Cd comprenden la biosorcién, la
bioacumulaciéon y la biotransformacion. Mientras que los estudios de la respuesta
antioxidante de Trichoderma al estrés oxidativo causado por MP son escasos. En el
caso de Cu y Cr,, se reporta que hay una relacién de los cambios en la actividad
de las enzimas antioxidantes con una disminucién de la oxidacion de lipidos de
membranas celulares. Esto representa un area de oportunidad para comprender el
efecto téxico de los MP en los hongos del género Trichoderma que forman parte de
la comunidad biética de los suelos.

Palabras clave: bioacumulacidn, biosorcién, biotransformacidon, contaminacion de
suelos, estrés oxidativo, hongos.

SUMMARY

Heavy metals (HM) are toxic to the microbiota of agricultural soils because they
affect the development of bacteria and fungi that promote plant growth and are
agents of biological control of pathogenic organisms. In this regard, fungi of the genus
Trichoderma have these functions in plants, but like other organisms, HM affects their
growth and biological activity. This article reviews the lithogenic and anthropogenic
sources of generation of HM Cu, Cr,,, Pb, and Cd, the tolerance mechanisms, and
the antioxidant response to oxidative damage in Trichoderma caused by HM. It was
identified that in some agricultural soils, the HM content increases mainly due to
irrigation with wastewater and the intensive use of agrochemicals, such as pesticides
and fertilizers. In Trichoderma, the tolerance mechanisms to Cu, Cr,, Pb, and Cd
include biosorption, bioaccumulation, and biotransformation. In contrast, studies of
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the antioxidant response of Trichoderma to oxidative stress caused by MP are scarce.
In the case of Cu and Cr, a relationship between changes in antioxidant enzyme
activity and a decrease in the oxidation of cell membrane lipids is reported. This
represents an opportunity to understand the toxic effect of MP on fungi of the genus
Trichoderma, which is part of the biotic soil community.

Index words: bioaccumulation, biosorption, biotransformation, soil contamination,
oxidative stress, fungi.

INTRODUCCION

En los estudios de eco-toxicologia es frecuente encontrar que el término de metal pesado (MP) se use para
referirse a los metales que causan dafio ambiental y a la salud del hombre. Sin embargo, Ali y Khan (2018), indican
que no siempre se cumple con esta definicién y proponen que un metal se clasifique como MP cuando cumpla
con tres criterios: a) que provenga de un origen natural, b) que su nimero atémico sea mayor a 20 y c) que su
densidad sea superior a 5 g cm?. De acuerdo con estos criterios, el cadmio (Cd), plomo (Pb), mercurio (Hg), cromo
(Cr), niquel (Ni), cobre (Cu) y zinc (Zn) son MP; y esta definiciéon de Ali y Khan (2018) se considera en esta revision.

En la naturaleza, los MP se encuentran en forma de minerales, pero la concentracion de los MP en el suelo
y mantos acuiferos aumenta debido a diversas actividades humanas como la mineria, la industria textil, la
fabricacion de pinturas, el riego con aguas residuales y el uso intensivo de agroquimicos como pesticidas y
fertilizantes (Alengebawy, Abdelkhalek, Qureshi y Wang, 2021). En areas de suelo cultivado, el uso excesivo de
pesticidas a base de Cuy de Pb son uno de los principales factores que aumenta su concentraciéon en los suelos
(Facchinelli, Sacchi y Mallen, 2001). Asimismo, el uso excesivo de fertilizantes por largos periodos aumenta la
acumulacién de MP tales como Cu, Cd y Zn en suelos agricolas, lo que reduce la fertilidad de los suelos y la
productividad de los cultivos (Alengebawy et al., 2021). Los MP también reducen la actividad de la microbiota
de suelos agricolas (bacterias y hongos) y la actividad de enzimas microbianas que son indicadores de la calidad
y salud del suelo (Keiblinger et al., 2018; Raiesi y Sadeghi, 2019). En seres humanos, los MP son transferidos a
través de la cadena alimenticia (Vardhan, Kumar y Panda, 2019) y generan un estrés oxidativo implicado con la
senescencia, el envejecimiento y el desarrollo de diversas enfermedades (Koyama, Kamogashira y Yamasoba,
2024). En los microorganismos, la toxicidad de los MP se debe a que reducen su crecimiento y también causan
un estrés oxidativo (Henderson, Pilgaard, Gleason y Lilje, 2015; Abdu, Abdullahi y Abdulkadir, 2017).

Entre los microorganismos que forman parte de la microbiota de los suelos agricolas estén los hongos del
género Trichoderma con alta importancia agricola, ya que funcionan como promotores del crecimiento vegetal,
como agentes de control biolégico de patégenos e inducen la resistencia al estrés abidtico (Macias-Rodriguez,
Contreras, Adame, Del-Val y Larsen, 2020; Poveda 2021; Woo, Hermosa, Lorito y Monte, 2023). Los estudios sobre
latolerancia a MP en Trichoderma se han centrado en el aislamiento de diversas especies de éste género en suelos
y aguas contaminadas. Los mecanismos de tolerancia a MP que se conocen son la biosorcidn, la bioacumulacién
y la biotransformacién (Sim, Tan y Ting, 2016; Zhang, Yin, Abbas, Mao y Zhang, 2020; Kumar y Dwivedi, 2019;
Priyadarshini, Priyadarshini, Cousins y Pradhan, 2021), por lo que se ha propuesto el empleo de Trichoderma en
la remediacién de suelos contaminados por MP (Tansengco, Tejano, Coronado, Gacho y Barcelo, 2018; Maldaner
etal., 2020; Sun etal., 2020), no obstante los estudios son escasos sobre la toleranciay de la respuesta antioxidante
al estrés oxidativo a los MP en especies de Trichoderma aisladas de suelos agricolas.

Se ha reportado que Trichoderma asperellum aislada del cultivo de cebolla promueve el crecimiento de las
plantas en condiciones reducidas de fertilizacién quimica (Ortega-Garcia et al.,, 2015) y también que es un agente
de control bioldgico de patdégenos (Zapata-Sarmiento et al., 2020) e interviene reduciendo los efectos téxicos
por Cu en las plantas de cebolla (Téllez-Vargas, Rodriguez, Meyer, Montes y Sepulveda, 2017). El aislado de
T. asperellum es tolerante a Cu y un mecanismo de respuesta al estrés oxidativo causado por el metal es la
activacion de las enzimas antioxidantes (Pérez-Torres, Camacho, Pérez, Rodriguez y Sepulveda-Jiménez, 2020).
Sin embargo, esta respuesta antioxidante por la exposicion a MP podria depender de la especie de Trichoderma.
Por lo anteriory por la relevancia del uso de Trichoderma en los cultivos agricolas, es necesario realizar un anélisis
de lainformacién relacionada con los mecanismos de tolerancia y de la respuesta antioxidante al estrés oxidativo

causado en los hongos del género Trichoderma por la exposicién a Cu, Cr,,, Pb y Cd y fue objeto de esta revision.
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DESARROLLO DEL TEMA
Origen Natural de los Metales Cu, Cr, Pb y Cd en los Suelos

La abundancia de un MP en el suelo es la suma del MP que se origina por las actividades humanas y en
forma natural (Alengebawy et al., 2021). El origen antropogénico de los MP incluye las actividades industriales,
la mineria, los efluentes domésticos y la agricultura intensiva. El origen natural de los MP es a partir de fuentes
litogénicas, es decir, de minerales del material geoldgico parental que se deriva de la erosién de las rocas y las
erupciones volcanicas. En este articulo nos enfocaremos a revisar el origen natural y posteriormente el origen
agricola de Cu, Cr, Pb y Cd en los suelos.

Enelcasodel Cu, se conoce que laabundancia promedio del Cu en la corteza terrestre es de aproximadamente
60 mg kg™'. Este metal se encuentra en las rocas igneas basélticas a una concentracién promedio de 90 mg kg™ y
en las rocas graniticas en 15 mg kg™. Las arcillas y lutitas también contienen concentraciones de Cu que oscilan
entre 20 y 200 mg kg™, mientras que la arena o piedra caliza generalmente contienen entre 1y 20 mg kg™ (Lofts
et al., 2013). Otras fuentes naturales de Cu son los sulfuros como la calcopirita (CuFeS,), la bornita (Cu,FeS)), la
covelita (CuS), la calcocita (CusS), los carbonatos como la azurita (Cus(COs)(OH).) y la malaquita (Cu2COs(OH).), y
el oxido cuprifero cuprita (Cu20) (Alloway, 2012).

Para el Cr, la concentracion del metal alcanza valores promedio de 3000 mg kg’ en rocas méficas y ultraméficas,
pero en las rocas igneas y sedimentarias acidas se presentan contenidos bajos de Cr, que oscilan entre 5y
120 mg kg™'. Otra fuente natural del Cr es la cromita (FeCr,O,); que es un mineral que se origina por la sustitucién
del hierro (Fe,) por el Cr,, debido a que el Cr  tiene propiedades idnicas cercanas a las del Fe,y aluminio (Al,) y,
por lo tanto, tiene propiedades geoquimicas similares. El cromato (CrO,?) es la forma més movil del Cry también
se absorbe facilmente por arcillas y 6xidos hidratados (Rosales-Landeros, Barrera, Bilyeu, Guerrero y Ndfiez, 2013).

En el caso del Pb se reporta que la galena (PbS) es el principal mineral que contiene plomo como fuente
natural (Lar, Ngozi y Ashano, 2013). La galena se encuentra en la corteza superior de la tierra y se estima que el
contenido promedio del Pb, en este tipo de suelos es de 17 mg kg ' (Alloway, 2012).

Con respecto al Cd, hay pocos minerales que lo contienen, pero se conoce que se encuentra en la greenockita
(CdS)y la otavita (CACO,) (Alloway, 2012). También se reporta que las concentraciones de Cd son generalmente
mas altas en rocas sedimentarias que en rocas igneas (Kubier, Wilkin y Pichler, 2019). En la litosfera, el Cd se
encuentra en una concentracion de 0.2 mg kg’ y en rocas sedimentarias de 0.3 mg kg™ (Liu et al., 2013).

Origen de Cu, Cr, Pb y Cd en los Suelos Debido a las Actividades Agricolas

El contenido de los MP como Cu, Cr, Pb y Cd en los suelos destinados a la agricultura se incrementa
principalmente por actividades agricolas como el riego con aguas residuales y el uso intensivo de agroquimicos
como los pesticidas y fertilizantes (Mohanty y Das, 2023; Alengebawy et al., 2021; Rashid et al., 2023). Otras
fuentes de MP, son los materiales orgéanicos utilizados en la agricultura como los lodos de aguas residuales
(Sharma, Agrawal y Marshall, 2006), el estiércol de ganado (Shi et al., 2018) y los abonos (Duan y Feng, 2021).

La agricultura intensiva es un método para aumentar la productividad de los cultivos a base de aprovechar al
maéximo los recursos, como es el suelo, el espacio y los fertilizantes. Sin embargo, el uso intensivo de fertilizantes
aporta MP a los suelos agricolas. Los fertilizantes de fosfato mineral y estiércol de ganado son fuentes de Cdy Zn
en suelos agricolas (Zhuang et al., 2020). Asi mismo, los sulfatos de zinc, amonio y potasio, el nitrato de potasio
y el super fosfato son fertilizantes que aumentan las concentraciones de Cd, Pb y As en los suelos (Atafar et al.,
2010). El uso intensivo de fertilizantes que contienen Cu, Cd, Zn y Pb a largo plazo, reducen la fertilidad de los
suelos y como resultado, la productividad de los cultivos (Shan et al., 2013; Alengebawy et al., 2021). El uso de
pesticidas es otra de las practicas agricolas que aumenta la concentracion de MP en los suelos. Tal es el caso del
uso de pesticidas a base de Cuy de Pb que aumenta la concentracion de éstos MP en los suelos (Facchinelli et al.,
2001). EI Cr, Ni, y Pb también se encuentran en 22 diferentes tipos de pesticidas y su uso incrementa el contenido
de dichos metales en los suelos agricolas (Defarge, De Vendémois y Séralini, 2018).

Toxicidad del Cu, Cr, Pb y Cd
El aumento de concentracion de los MP Cu, Cr, Pb y Cd en los suelos agricolas representa un riesgo para la

salud del ser humano, porque los MP se acumulan y persisten por largos periodos en las aguas subterrdneas de
los suelos y son transferidos a los cultivos (Ali, Khan y llahi, 2019; Nkwunonwo, Odika y Onyia, 2020). Los MP Cd,
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Pb, Cuy Zn se acumulan en diversos vegetales y cereales (Zheng et al., 2013; Singh, Singh, Madheshiya, Khare
y Tiwari, 2024), y a través de la cadena alimenticia, los MP se transfieren desde las plantas al consumidor. En los
tejidos y en los 6rganos del ser humano, los MP causan dafio celular y tisular que conduce a una variedad de
efectos adversos a la salud y a enfermedades (Chary, Kamala y Raj, 2008; Ali y Khan, 2019). Asimismo, las practicas
agricolas que implican un uso intensivo de fertilizantes que contienen Cu, Cd, Zn y Pb es un factor importante
a considerar en el manejo del suelo, ya que la acumulacion de los MP, a largo plazo reduce la fertilidad de los
suelos y como resultado, afecta la productividad de los cultivos (Shan et al., 2013; Alengebawy et al., 2021). Las
acumulaciones de los MP en los suelos también reducen las poblaciones de la microbiota y la actividad de las
enzimas microbianas, que son uno de los indicadores principales de la calidad y salud del suelo (Keiblinger et al.,
2018; Raiesi y Sadeghi, 2019).

Por lo anteriormente expuesto es importante conocer las concentraciones toxicas de los MP para los organismos
y en las que causan un impacto ecoldgico. Al respecto, en toxicologia se calcula el umbral de toxicidad, éste es la
concentracién minima de un MP que genera un dafio en el ambiente. Estos valores de toxicidad son utiles para
evaluar el grado de toxicidad de una concentracién de un MP en los suelos, ya que cuando se sobrepasa un valor
umbral, significa que se exceden los limites permisibles de concentraciéon de un MP. El exceder los valores de
referencia de los MP, indica que hay un impacto ecoldgico, lo cual provoca contaminacién en el ambiente. Para
suelos de paises de la Unién Europea, Adriano (2001) y Téth, Hermann, Da Silva y Montanarella (2016) indican que
el valor umbral de toxicidad para el Cu es de 150 mg kg™, para el Cry Pb es de 200 mg kg' y para el Cd es de
10 mg kg™, pero estos valores cambian para diferentes regiones del mundo como lo sefialan Santa-Cruz et al., (2023).

En toxicologia también se define como concentracién letal media de un metal (CL, ), a la dosis que causa la
muerte a un 50% de la poblacién de un organismo y como concentracién media efectiva (CE, ) a la concentracion
del metal en la que el 50% de los organismos presentan algin dafio por la presencia del metal (Lin et al., 2019;
Santa-Cruz, Pefialoza, Korneykova y Neaman, 2021a). Por lo que, en cada organismo (planta, invertebrado o
microorganismo), los valores de CL,; y CE,, son diferentes y ambos se usan para definir la sensibilidad a un
MP de un organismo en relaciéon con otros. Al respecto, en la década de 1990 los estudios de toxicidad en
suelos enriquecidos artificialmente con metales indicaban que los microorganismos eran mas sensibles que
otros organismos. Pero en un estudio reciente en el que se realiza el andlisis de los umbrales de toxicidad a los
metales en suelos contaminados por méas de diez afos, demostré que no hay una diferencia significativa entre
la sensibilidad a cualquier metal o un grupo de metales de los microorganismos a otros organismos, como son
plantas e invertebrados (Santa-Cruz et al., 2021b).

La toxicidad y la solubilidad de los metales es alta cuando se introducen por primera vez en los suelos, pero
disminuye gradualmente con el tiempo, un efecto que se lo conoce como envejecimiento (Santa-Cruz et al.,
2021b; Dovletyarova et al., 2023). Sin embargo, el envejecimiento es un proceso muy lento, por ejemplo, la
fitotoxicidad del Cu y del Zn se conserva hasta por més de 10 afios de envejecimiento en el campo (McBride y
Cai, 2015). Los mecanismos implicados en el envejecimiento de los metales podrian ser la sorcion de metales
a componentes organicos e inorganicos de la fase sélida del suelo y la precipitacion de los metales en formas
menos solubles, pero estos procesos requieren anos y décadas (Dovletyarova et al., 2023). En suelos agricolas
y urbanos de China, las concentraciones promedio de MP como el Cd, Pb, Zn, Cu, Cr, Ni y Hg, no mostraron
cambios significativos en los Ultimos 20 afios. Sin embargo, los valores actuales son superiores a los valores
permitidos (Yuan, Xue y Han, 2021), lo cual resalta la importancia de realizar estudios del efecto toxicolégico de
la contaminacién de los suelos por los MP.

Otro factor que afecta la toxicidad de los metales, son las interacciones sinérgicas y antagdnicas que hay entre
los metales. Por ejemplo, el Zn tiene propiedades quimicas similares al Cu, por lo que el Zn puede competir por
grupos funcionales en las membranas celulares de las plantas, lo que puede reducir la absorcién y la toxicidad
del Cu en las plantas (Dovletyarova et al., 2023). La especiacion quimica, es decir, las distintas especies o formas
quimicas en las que un elemento quimico existe en el suelo también es un factor importante que influye en la
movilidad, toxicidad y disponibilidad de los MP en los suelos (Shiowatana, McLaren, Chanmekha y Samphao,
2001; Van-Herreweghe, Swennen, Vandecasteele y Cappuyns, 2003). Una vez en el suelo, los MP se redistribuyen
entre los componentes de la fase sélida del suelo y este proceso de movilizacién de los metales depende de la
especie del metal y de las propiedades del suelo, como es el pH, la textura, el contenido de materia orgénicay el
potencial redox (Han, Park y Ahn, 2021). Finalmente, cabe destacar que mientras que los MP no se absorban por
las plantas o microorganismos, los MP se acumulan y persisten en el suelo durante largos periodos lo que afecta
a la comunidad del suelo, incluidos los hongos (Rashid et al., 2023).
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Efectos Téxicos del Cu, Cr, Pb y Cd en los Hongos

Las altas concentraciones de MP inhiben el crecimiento de los hongos, ya que afectan grupos quimicos
funcionales e inactivan enzimas, causan un desequilibrio hidrico, alteran al transporte de nutrientes, la
permeabilidad e integridad de la membrana celular, causan desnaturalizacion de las proteinas y dafian los acidos
nucleicos (Gauthier, Norwood, Prepas y Pyle, 2014; Huang et al., 2017).

En el caso del Cuy Cr son elementos redox activos que participan directamente en las reacciones en la célula
que conducen a la produccién de especies reactivas de oxigeno (ERO). Cuando hay un exceso de Cuy Cr hay un
desbalance celular redox que causa un dafno oxidativo (Valko, Rhodes, Moncol, Izakovic y Mazur, 2006; Diaconu
et al., 2020). Mientras que el Pb y el Cd no son elementos redox activos, pero contribuyen a generar estrés
oxidativo ya que dafian las enzimas incluyendo las del sistema antioxidante de la célula (Samet, Chen, Pennington
y Bromberg, 2020).

Como en otros organismos, en los hongos, el Cu en concentraciones normales para el crecimiento y
desarrollo es un metal que participa directamente en el transporte de electrones de la respiracién y la produccion
de ATP, ademés en los hongos, el Cu esta involucrado en la sintesis de pigmentos y en la adquisicidon de hierro
(Antsotegi-Uskola, Markina y Ugalde, 2020). Sin embargo, un exceso de Cu interfiere con la permeabilidad o la
unién de otros metales en la membrana plasmatica. Una vez que el Cu entra al citosol, el Cu reacciona con grupos
enzimaticos del sistema antioxidante como es el glutatién, altera la division celular, el transporte de electrones
de la respiracién y la produccién de ATP (Jiang et al., 2018). La toxicidad del Cu se debe a que produce radicales
ERO (Diaconu et al., 2020).

EI'Cr por su parte es un metal que presenta estados de oxidacién de 0 a VI, pero solo el Cr, y el Cr, son estables en
el suelo. EI Cr,,puede atravesar facilmente las membranas celulares y generar reacciones de reduccién que conducen
alaformacién de intermediarios reactivos, que son toxicos para los organelos celulares, proteinas y dcidos nucleicos
(Montes, Peralta, Parsons, Diaz y Gardea, 2013). La reduccién intracelular de Cr,, a través de moléculas reductoras
de la célula como el acido ascérbico y el glutation produce los intermedios activos de Cr,, Cr,, y como producto
final el Cr,, el cual es muy reactivo. El Cr, afecta la replicacion del ADN, causa mutagénesis y altera la estructura y la
actividad de las enzimas al reaccionar con sus grupos carboxilo y tiol. La reduccién de Cr,, a Cr, va acompafiada de
la reducciéon de oxigeno molecular a ERO como es el H,O, (Viti, Marchi, Decorosi y Giovannetti, 2014).

En el caso del Pb, es dificil delimitar las causas de la toxicidad. Este metal puede afectar las proteinas
interfiriendo con su funcién enziméatica o la capacidad de unirse a otros componentes celulares. El Pb no es un
elemento activo redox, ya que no participa directamente en las reacciones que conducen a la formacién de ERO.
Sin embargo, el Pb aumenta el estrés oxidativo ya que interfiere con las enzimas y otros componentes celulares del
sistema antioxidante de defensa (Samet et al., 2020; Szymanski, 2014). Ademas, el Pb dafa los acidos nucleicos,
aunque su toxicidad depende de la magnitud de la exposicién y o el tipo de célula (Szymanski, 2014).

El Cd puede remplazar al Ca de los minerales, ya que tiene una carga idéntica y un comportamiento quimico
similar (Kubier et al., 2019); por lo que el Cd se puede acumular facilmente en un organismo (Hajeb, Sloth,
Shakibazadeh, Mahyudin y Afsah-Hejri, 2014). Ademas, la toxicidad del Cd en el suelo es persistente, porque
su tiempo de residencia supera las décadas y su biodisponibilidad no disminuye a largo plazo, perjudicando la
seguridad alimentaria (Alloway, 2012). El Cd tampoco es un metal que participa en las reacciones redox, pero
causa un estrés oxidativo al afectar la actividad de las enzimas antioxidantes superéxido dismutasa (SOD), glutation
reductasa (GR), ascorbato peroxidasa (APX), peroxidasas (POD) y la catalasa (CAT). El dafio oxidativo por Cd se
manifiesta por una peroxidacion de los lipidos de las membranas celulares (Chen et al., 2014). Por lo anteriormente
expuesto, los MP en altas concentraciones reducen el crecimiento y la reproduccion de los hongos (Henderson
et al, 2015). Al respecto, diversos estudios muestran que la toxicidad de los MP en los hongos se manifiesta en la
reduccién del crecimiento. En Aspergillus niger y A. foetidus el crecimiento se inhibié completamente cuando se
expusieron alacombinaciéon de los metales Mo, Vy Mn (Anahid, Yaghmaeiy Ghobadinejad, 2011). En Phanerochaete
chrysosporium la produccién de biomasa seca disminuy6 en 48.1y 75.3% con Pb y Cd, respectivamente (Zhao et al.,
2016). En Pleurotus ostreatus, la biomasa seca disminuyd 39.1% con Pb (Zhang et al., 2016). En Achlya bisexualis,
la presencia de Cu, Hg y Zn disminuyeron el crecimiento micelial en un 100, 75 y 88%, respectivamente (Lundy,
Payne, Giles y Garrill, 2001). En Phytophthora capsici el crecimiento y la esporulacién disminuyd en presencia de
Cu, Cry Hg (Liu et al., 2018). En Hypocrea nigricans y Trichoderma asperellum, la biomasa disminuyd en presencia
de Cdy Pb (Maurya, Eram, Naik, Choudhary y Kumar, 2019). En Phytophthora infestans, el crecimiento de las hifas
disminuyé en 50% con la exposicion a Cd (Gajewska et al., 2020).
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El estrés oxidativo es un indicador de la toxicidad de los MP en los hongos. En el hongo Boletus edulis,
expuesto a Cd, Zn, Cu y Hg, el estrés oxidativo dafié el ADN vy lipidos de membrana (Collin-Hansen, Andersen
y Steinnes, 2005). En T. harzianum con la exposicién a Cu y en Pleurotus ostreatus y P. opuntia con Pb y Cr se
incrementa la peroxidacién de lipidos, que es indicativo de dafio por estrés oxidativo (Tavsan y Ayar Kayali,
2013; Li et al, 2017; Yadav et al., 2023). Como una respuesta a la producciéon de ERO generadas por el estrés
oxidativo, los hongos activan mecanismos antioxidantes enziméticos. En Paxillus involutus, el estrés inducido por
Cdaumentd la actividad de la SOD (Jacob, Courbot, Martin, Bruny Chalot, 2004). En Phanerochaete chrysosporium,
la exposicién a Cd y Pb generd cambios en la actividad de las enzimas manganeso peroxidasa (MnP), lignina
peroxidasa (LiP), CAT y POD (Zhang et al., 2015). En T. asperellum con el tratamiento con Cu aument? la actividad
de las enzimas CAT y POD (Pérez-Torres et al., 2020) y no se conoce si el aumento de la actividad enzimética se
debe a un incremento en la expresién genética.

Tolerancia de Trichoderma a Metales Pesados

La biosorcién, la biotransformacién y la bioacumulacién de los MP son los mecanismos reportados en
Trichoderma para tolerar los MP (Fomina, Alexander, Colpaert y Gadd, 2005; Oladipo, Awotoye, Olayinka,
Bezuidenhout y Maboeta, 2018).

La biosorcién es un proceso, en donde losiones metélicos interactian con la pared celular del microorganismo,
pero no entran en la célula, no intervienen en el metabolismo y, por lo tanto, no tienen un efecto téxico. Este
proceso no requiere gasto de energia, por lo que es un proceso independiente de ATP y es un proceso lento y
reversible (Volesky y Holan, 1995).

En la bioacumulacién, los iones metélicos se unen a la superficie de la pared celular y atraviesan la membrana
celular por medio de proteinas de transferencia y de transporte, como las proteinas ABC, la proteina de choque
térmico y la proteina CHR. En el citoplasma, los MP se acumulan e internalizan en vacuolas. La entrada de iones
metalicos en las células requiere un gasto de ATP y es un proceso irreversible y lento (Kumar y Dwivedi, 2019). En
el Cuadro 1 se describen algunas especies de Trichoderma que se ha identificado que acumulan Cu, Cd. Pb, Hg,
Zn, Cr, As y Ni. Finalmente, la biotransformacion ocurre por cambios en el estado de oxidacion de los metales a
especies quimicas menos reactivas y toxicas (Tabak, Lens, Van Hullebusch y Dejonghe, 2005; Patel y Kasture, 2014).

En el cuadro 2 se muestra que hay diferentes especies de Trichoderma aisladas de ambientes contaminados
por Cu, Cr, Pb y Cd. Cada especie de Trichoderma es tolerante a los metales a través de diferentes mecanismos.

El Cu se acumula en la superficie de la pared celular de T. asperellum (Ladi, Shukla, Bohra, Tiwari y Kumar,
2020) y en el micelio de T. viride (Anand, Isar, Saran y Saxena, 2006). En T. atroviride, el Cu se acumula mediante
biosorcién (Yazdani, Yap, Abdullah y Tan, 2009) y en T. lixii por bioacumulacién y biosorcién (Kumar y Dwivedi,
2021). El Cu se puede eliminar hasta en un 90% del medio de cultivo y se acumula en el micelio de T. kongii
(Nykiel-Szymanska, Bernat y Staba, 2018). El Pb se puede retener hasta en 81.3% en T. asperellum y la tolerancia
esta relacionada con su capacidad de biosorcién (Maurya et al., 2019; Sun et al., 2020).

Cuadro 1. Especies de Trichoderma que acumulan metales pesados.
Table 1. Trichoderma species that accumulate heavy metals.

Especie Metales Referencia

T. viride, T. longibrachiatum Cd, Cr Joshi, Swarup, Maheshwri, Kumary Singh (2011)

Trichoderma spp. Ni, As, Zn Tripathi et al. (2013)

T. asperellum Cr Chang, Tian, Liu'y Ni (2016)

T. harzianum Cd, Pb, Cu Mohammadian, Ahari, Arzanlou, Oustan y Khazaei (2017)

T. lixxi Cr Kumar y Dwivedi (2019)

T. harzianum Cu, Cd, Hg Maldaner et al. (2020)

T. asperellum Pb Sun et al. (2020)

T. asperellum Cu Pérez-Torres, Camacho, Pérez, Rodriguez y Sepulveda-Jiménez (2020)
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concentracién méxima de tolerancia (mg L)

Table 2. Average concentration (mg kg') of the heavy metals: Cu, Cr, Pb and Cd in soil sediments. MP, heavy metal; CMT, maximum

tolerance concentration (mg L")

Especie Origen MP (n?;vlgw) Referencia

T. atroviridae Sedimentos Cu 300 Yazdani, Yap, Abdullah y Tan (2009)

T. harzianum Muestras de suelo Cr,PbyCd 1000,2500y 1000 Liaquat et al.(2020)
?Z;rZTZiSTbZ%Zr;a;uTEamsii Aguas residuales de mineria Cr, Pb 1000 gztz:ﬂ)gé%{gjano’ Coronado, Gacho y
Trichoderma spp C4 Aguas residuales de puertos Pb 800 Ayad et al. (2018)

E:gégfayc hT}a o Qﬁjjjt'efid“a'es' lodosy Pb, Cd y Cr 400 Joshi et al. (2011)

T. harzianum Suelo Cd,CuyPb 35,350y 650 Mohammadian et al. (2017)

Aislados de Trichoderma Suelo y rizosfera Cd, Cu 10y 200 Maldaner et al. (2020)

Trichoderma spp MT4 Suelo Cd 200 Nongmaithem, Roy y Bhattacharya (2016)
T. asperellum iu;laolézsogteasr;(;r;asdo por Pb 200 Sun et al. (2020)

T. asperellum Cultivos agricolas Cu 100 Pérez-Torres et al. (2020)

En T. viride se reporta que tolera la exposicion a Cr por medio de la biosorcién y bioacumulacién (El-Kassas
y El-Taher, 2009). En T. brevicompactum, la tolerancia al Pb se relacioné con su capacidad para acumular el metal
hasta en 80% (Zhang et al., 2020). El Cd se acumula en las vacuolas de T. harzianum (Cacciola et al.,, 2015) y
T. simmonsii es una de las especies mas tolerantes a Cd debido a su capacidad de acumular el metal (Yaghoubian,
Siadat, Telavat, Pirdashtiy Yaghoubian, 2019). La capacidad de transformar el Cr,, a Cr,, se reporta en T. inhamatum
(Morales-Barreray Cristiani, 2008), en T. lixii (Kumar y Dwivedi, 2019)y en T. asperellum (Chang, Tian, Liu y Ni, 2016).

Es importante resaltar que todos los estudios de la tolerancia de Trichoderma a MP corresponden a estudios
in-vitro, en medios de cultivo artificialmente contaminados. Aunque estos trabajos pueden generar informacién
importante de las concentraciones efectivas que puedantolerarlos hongos del género Trichoderma, varios autores
coinciden en que estos datos no se pueden extrapolar a suelos reales o suelos de campo expuestos a décadas de
contaminacién por la industrializacion (Santa-Cruz et al., 2021a; Dovletyarova et al., 2023). Es de interés realizar
los estudios de los mecanismos de tolerancia tomando en cuenta las condiciones del suelo contaminado por
largos periodos por MP. Solis-Pacheco et al. (2015) evaluaron la biosorcién de Zn?*, Cr3* y Pb?* y su efecto sobre
los parametros de crecimiento cinéticos de Phanerochaete chrysosporium ATCC 32629 y Trametes versicolor
TCC 1267, reportando que, Phanerochaete chrysosporium ATCC 32629 y Trametes versicolor ATCC 12679 son
capaces de crecer en los medios de cultivo con los iones Pb?*, Zn?* y Cr** a diferentes concentraciones; pero P,
chrysosporium ATCC 32629 mostré mayor adaptabilidad y capacidad de adsorcién de Cr* en el medio de cultivo
a concentraciones de 0.5y 1 mg L, mientras que, T. versicolor ATCC 12679 fue capaz de la biosorcién de Pb?* en
concentraciones de 0.25, 1y 2 mg L.

Por otra parte, en los hongos como en otros organismos, para contrarrestar el dafio por oxidacién causado porlo
MP, se activan los sistemas enziméticos antioxidantes (Huang et al., 2017). La SOD cataliza la reaccion de dismutacion
del radical superoéxido (O, ) en perdxido de hidrégeno (H,0,) y O, en presencia del protén H* (Carvajal-Carvajal,
2019). La CAT es la principal enzima que regula el metabolismo del peréxido de hidrégeno (Géth, Rass y Pay, 2004).
La guayacol peroxidasa (POD) es una enzima que cataliza la oxidacién de sustratos orgénicos e inorgénicos, en
presencia del peréxido de hidrégeno (Castro, Baquero y Narvéez, 2006). La enzima polifenol oxidasa (PPO) cataliza
las reacciones de oxidacion de polifenoles (Durango, Mufioz, Ocampo y Londofio, 2007).

En los hongos Trichoderma es escasa la informacién de los sistemas enziméticos de desintoxicacién
antioxidante para contrarrestar la acumulacién de las ERO producidas por la exposicion a los MP (Figura 1).
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Metales pesados

Peroxisoma

4 \

Figura 1. Mecanismos de tolerancia a metales pesados en hongos. 1) Biosorcién, 2) Biotransformacion, 3)
Bioacumulacién, 4) enzimas antioxidantes (CAT, catalasa; POD, peroxidasa). Propia de los autores. Creada en
el software BioRender (BioRender Inc, 2023).

Figure 1. Mechanisms of tolerance to heavy metals in fungi. 1) Biosorption, 2) Biotransformation, 3)
Bioaccumulation, 4) Antioxidant enzymes (CAT, catalase; POD, peroxidase). Author's own. It was created in
BioRender software (BioRender Inc, 2023).

En T. lixii, la tolerancia al Cr se relaciona con la capacidad de reducir el metal y a los cambios en la actividad
de las enzimas antioxidantes como las CAT, POD y SOD (Kumar y Dwivedi 2019). En tres aislados de T. asperellum
obtenidos de cultivos de cebolla (To), tomate (Tt) y de mango (Tm), se reporté que la tolerancia a Cu depende del
aislado de T. asperellum. El aislado Tm de T. asperellum fue el mas tolerante al Cu, ya que la tolerancia fue de 97%
y es mayor a la de los otros aislados de T. asperellum. Sin embargo, el aislado To de T. asperellum presentd una
menor peroxidacion de lipidos y una mayor actividad de CAT que los otros aislados de T. asperellum. Lo cual indica
que la respuesta antioxidante a la exposicién al Cu depende del aislado de Trichoderma (Pérez-Torres et al., 2020).

CONCLUSIONES

La acumulacién de los MP en los agroecosistemas se debe principalmente a las actividades humanas como
el uso de agroquimicos (fertilizantes y pesticidas) y aguas residuales. Esta contaminacion de los MP en los suelos
agricolas afecta a los microorganismos benéficos para las plantas como son los hongos del género Trichoderma.
Por lo que se sugiere implementar alternativas biolégicas al uso excesivo de agroquimicos, como es la aplicacidn
de los hongos Trichoderma aislados de los propios cultivos; ya que son organismos promotores de crecimiento
vegetal, agentes de control bioldégico e inductores de la resistencia vegetal al estrés abidtico, como es la
exposicidn a los MP. Dicha alternativa podria reducir la acumulacion de MP en los suelos agricolas y su impacto
en la calidad de los suelos. Por otra parte, los mecanismos de tolerancia a Cu, Cr, Pb y Cd en Trichoderma son
la biosorcion, la bioacumulacién y la biotransformacion de los metales. Sin embargo, en su mayoria los estudios
corresponden a especies de Trichoderma aisladas de suelos contaminados, por lo que es necesario ampliar el
conocimiento a especies de Trichoderma que provengan de suelos agricolas. Asimismo, los estudios de tolerancia
se realizan bajo condiciones de laboratorio (in-vitro) y los resultados podrian ser distintos a lo que ocurre en suelos
histéricamente contaminados por décadas con MP. En relacion con la respuesta antioxidante a la exposicion de
MP en Trichoderma, los estudios son escasos, pero indican que el sistema de enzimas antioxidantes participa en
esta respuesta a la exposicién a Cuy Cry es un érea de estudios futuros en Trichoderma.
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