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Resumen

Los hongos ectomicorricicos (HEcM) son esenciales para las plantas y los
ecosistemas, especialmente luego de grandes disturbios como los incen-
dios. Los bosques y matorrales Andino-patagoénicos tienen asociados a
su dinamica el fuego como disturbio natural, aunque en la actualidad
los incendios ocurren de manera mas frecuente e intensa. Los estudios
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sobre las comunidades de HEcM suelen realizarse en condiciones de
campo o de vivero, siendo la utilizacion conjunta de ambos enfoques
poco frecuente. En este trabajo se compararon los efectos del fuego
sobre la colonizacién, abundancia, diversidad taxonémica y funcional de
comunidades de HEcM asociadas a Nothofagus antarctica (fire) a través
de dos enfoques complementarios: 1) luego de un incendio en condi-
ciones naturales de campo y 2) mediante quemas experimentales en
vivero. Se observé que mientras los porcentajes de colonizacién sélo se
vieron afectados negativamente por el fuego en condiciones de campo,
este disturbio impacté de forma negativa en la riqueza, diversidad taxo-
némica y composicién de las comunidades de HEcM en plantas tanto
de campo como de vivero. La diversidad funcional (tipos exploratorios)
también se vio afectada por el fuego, reduciéndose la ocurrencia y abun-
dancia de ectomorfotipos con mayor complejidad estructural. Conocer
la dindmica de las comunidades de HEcM del suelo es relevante, debido
a que pueden ayudar a los ecosistemas a recomponerse luego de los
incendios, los cuales se proyectan mas severos y frecuentes en la region.

Palabras clave: Hongos simbiontes; incendios forestales; matorral nativo; fire;
quema experimental.

Abstract

Ectomycorrhizal fungi (ECMF) are essential for plants and ecosystems,
especially after major disturbances such as wildfires. Fire is a natural
disturbance associated with the dynamics of Andean-Patagonian for-
ests and shrublands; however, its frequency and intensity are currently
increasing. Studies on ECMF communities are typically conducted under
either field or nursery conditions, even though a combination of both
approaches is uncommon. In this study, we compared the effects of fire
on colonization, abundance, taxonomic and functional diversity of the
EcMF communities associated with Nothofagus antarctica (hire) using
two complementary approaches: 1) after a wildfire under natural field
conditions and 2) after experimental burns in a nursery experiment.
While colonization rates were negatively affected by fire only under field
conditions, this disturbance also negatively impacted the richness, taxo-
nomic diversity, and composition of ECMF communities in both field and
nursery plants. Functional diversity (exploration types) was also affected
by the fire, leading to a reduction in the occurrence and abundance
of ectomorphotypes with greater structural complexity. Understanding
the dynamics of soil ECMF communities dynamics is relevant because
they can help ecosystem recovery after wildfires, which are expected to
become more severe and frequent in the region.

[Keywords: Experimental burn; native shrubland; fire; symbiotic fungi; Wildfires.]
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INTRODUCCION

Los hongos micorricicos son uno de los grupos de hongos més importantes
en los suelos, ya que forman asociaciones generalmente mutualistas con
las raices de las plantas (Smith y Read, 2008; Brundrett y Tadersoo, 2018).
Esta relacion simbidtica suele beneficiar a las plantas al facilitar el acceso a
agua y nutrientes minerales del suelo, asi como al aumentar su resistencia a
distintos tipos de estrés bidticos y abidticos (p. €j., patdogenos, sequia; Smith
y Read, 2008; Tedersoo ez al., 2020). A cambio, los hongos obtienen produc-
tos carbonados derivados de la fotosintesis y un habitat adecuado para su
desarrollo y reproducciéon (Smith y Read, 2008). Es posible distinguir entre
dos grandes grupos de micorrizas: las endomicorrizas, que se desarrollan
en el interior de las raices, entre y dentro de las células corticales; y las
ectomicorrizas (EcM), que forman una red intercelular en el cortex radical
(red de Hartig) sin penetrar en el interior de sus células y ademas un manto
hifal rodeando el exterior de las raices finas de las plantas, lo que cambia
su morfologia (Smith y Read, 2008). Estos apices modificados por hongos
ectomicorricicos (HEcM) se pueden agrupar en base a sus caracteristicas
morfoldgicas en grupos llamados ectomorfotipos.

Los ectomorfotipos también pueden clasificarse segtn la forma en la
que exploran el suelo, lo que se conoce como tipo de exploracion. El tipo
de exploracion es un rasgo funcional que vincula la presencia, morfologia y
diferenciacion del micelio extraradical (hifas emanantes y cordones hifales
denominados rizomorfos) que se proyecta desde el manto fingico hacia el
suelo, y que se asocia con diferentes estrategias de adquisicion de nutrientes.
Desde una perspectiva funcional, el tipo de exploracién determina la capa-
cidad de las EcM para colonizar nuevas raices, formar redes micorricicas o
buscar, adquirir y transportar recursos (Agerer, 2001).

El establecimiento, el crecimiento y la supervivencia de diversas espe-
cies forestales de importancia a nivel global dependen de las EcM, incluidas
las especies que se encuentran en los bosques templados y matorrales del
hemisferio Sur (Smith y Read, 2008; Fernandez et al., 2015; Brundrett y
Tadersoo, 2018). En particular, los bosques templados y matorrales Andi-
no-patagonicos de Ameérica del Sur se caracterizan por la dominancia de
especies de la familia Nothofagaceae (Donoso et al., 2006). Los suelos de
estos ambientes estdn compuestos por cenizas volcanicas (Andisoles), que
se caracterizan por tener una alta capacidad de estabilizar materia organica,
retener agua, amortiguar el pH y mantener bajos los niveles de foésforo (P)
biodisponible para las plantas (Mazzarino y Gobbi, 2005; Fernandez et al.,
2013). Las especies de Nothofagus poseen raices ampliamente colonizadas
por EcM (Noubhra et al., 2013; Fernandez et al., 2015; Floriani et al. 2024),
las cuales son sumamente eficientes en la absorciéon de P. Por lo tanto,
esta simbiosis se considera una adaptacion clave para el establecimiento
de Nothofagus en estos suelos con baja biodisponibilidad de P (Mazzarino
y Gobbi, 2005; Diehl ez al., 2008).
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El fuego es un disturbio natural asociado a la dindmica de los bosques
y matorrales Andino-patagonicos (Veblen et al., 1996). Sin embargo, en la
actualidad, y debido al cambio global y al creciente impacto antrépico, estos
ambientes se ven afectados por fuegos mas frecuentes y de mayor intensidad
(Alauzis et al., 2004; Kitzberger et al., 2022). Ademas, esta region presenta
una estacionalidad climatica marcada y la temporada de incendios coincide
con el periodo de mayor déficit hidrico, que se concentra en los meses de
verano (Kitzberger y Veblen, 2003). Muchos de los efectos de los incendios
sobre los ecosistemas son directos, como la pérdida de biomasa vegetal y
la abundancia y diversidad de los organismos del suelo, asi como también
la combustién del horizonte organico. Otros efectos son indirectos, como
el aumento de la insolacién del suelo y la disminucién del albedo (Certi-
ni, 2005). Los organismos del suelo se ven afectados tanto por los efectos
directos como indirectos (Adkins et al., 2020; Dove y Hart, 2017; Chavez
et al., 2020).

Si bien luego de un incendio generalmente se observa una disminucién
de la riqueza y diversidad de hongos del suelo, también se han registrado
efectos neutros o positivos sobre la diversidad fiingica (Cairney y Bastias,
2007; Dove y Hart, 2017). La variabilidad en las respuestas de las comu-
nidades fangicas del suelo puede depender de la severidad y frecuencia
de los incendios (Dove y Hart, 2017), pero también de la capacidad de
los hongos para tolerar las altas temperaturas, siendo algunos capaces de
formar estructuras de resistencia como esporas o esclerocios (Neary er al.,
1999; Cairney y Bastias, 2007; Dove y Hart, 2017; AdKkins et al., 2020). En
particular, el calentamiento del suelo es el principal factor que afecta a las
comunidades de HEcM, ya que generalmente provoca una disminucién de
su biomasa (Stendell et al., 1999; Vasquez-Gassibe ef al., 2016) y cambios
significativos en la estructura de sus comunidades (Cairney y Bastias, 2007;
Dove y Hart, 2017).

Nothofagus antarctica (G. Forst.) Oerst es una especie dominante en los
matorrales Andino-patagénicos, extendiéndose latitudinalmente desde los
36° 30’ hasta los 56° 00’ S y altitudinalmente desde el nivel del mar hasta
los 2.000 m s.n.m (Bahamonde et al., 2011). Esta especie presenta sus raices
altamente colonizadas por EcM (Carron, 2021; Fernandez et al., 2022; So-
to-Mancilla, 2022; Ebrecht, 2023), y el nivel de colonizacién suele depender
de diversos factores ambientales o intrinsecos de las plantas, como el estado
fisiologico o la edad de los individuos (Fernandez ez al. 2015; Moguilevsky,
2024). La propagaciéon de N. antarctica depende principalmente de la re-
produccion vegetativa, produciendo rebrotes de raiz y de raices adventicias
desde ramas parcialmente enterradas (Veblen ez al., 1996), aunque esta ca-
pacidad puede reducirse luego de incendios intensos (Cobar-Carranza et al.,
2014). Por lo tanto, luego de un fuego intenso es probable que se requiera
de una recolonizacion desde semillas de ejemplares en pie debido a una
disminucién de la capacidad de rebrote o bien de procesos de restauracién
activa a partir de plantas cultivadas en vivero.
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Dado que la regeneracion natural por semillas es baja (Donoso et al.,
2006), una forma factible de estudiar el impacto de los incendios sobre las
plantulas o estadios de desarrollo tempranos de esta especie es mediante
su cultivo en vivero.

Los ensayos en vivero son una herramienta valiosa para generar in-
formacion novedosa que complementa aquella obtenida en campo. Estos
ensayos simplifican la influencia de los factores ambientales, permitiendo
enfocarse en variables particulares (p. ej., sequia, disponibilidad de nu-
trientes) o atributos especificos de la especie en estudio (Fernandez er al.,
2022). El objetivo de este trabajo fue evaluar como el fuego afecta a la
abundancia y la estructura de las comunidades de HEcM (riqueza, diver-
sidad taxonomica y funcional) asociados a las raices de N. antarctica en ma-
torrales Andino-patagénicos mediante dos aproximaciones metodoldgicas
complementarias: 1) en campo y en individuos adultos bajo condiciones
naturales en sitios afectados o no afectados por un incendio forestal, y 2)
bajo condiciones controladas de vivero, en plantulas que crecieron en suelo
quemado y no quemado.

MATERIALES Y METODOS
Especie de estudio

Nothofagus antarctica (fiire) es una especie lefiosa caducifolia que se encuentra
ampliamente distribuida en la region Andino-patagénica de Argentina y
Chile (Donoso et al., 2006). Esta especie tiene una de las menores tasas de
germinacion entre las especies de Nothofagus en América (Donoso et al.,
2006), ya que tiene semillas con poca capacidad germinativa (Salinas et al.,
2014). Por tanto, es de las especies de Nothofagus que mas depende de la
reproduccidn vegetativa, estrategia que le permite regenerarse con relativa
rapidez luego de los incendios, incluso llegando a ser la especie dominante
(Veblen et al., 1996). Sin embargo, la capacidad de rebrote de N. antarctica
puede estar limitada por la intensidad del incendio (Cébar-Carranza et al.,
2014). Un aspecto relevante a considerar es la capacidad de esta especie
de asociarse con HEcM, tanto en condiciones de campo como de vivero
(Carron, 2021; Fernandez et al., 2022; Soto-Mancilla, 2022; Ebrecht, 2023);
por ende resulta importante entender las dindmica de esta asociacion en
distintos contextos de fuego.

Diseno experimental

En este trabajo se evaluaron las variaciones de las comunidades de HEcM
de N. antarctica mediante dos enfoques complementarios definidos segtin
la procedencia de las plantas de estudio: condiciones naturales de campo
y ensayos en vivero. En ambos enfoques se incluyeron dos tratamientos
relacionados con el estado del suelo: 1) quemado y 2) no quemado. A con-
tinuacion, se describen las actividades realizadas para cada enfoque.
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Estudio a campo.— El estudio a campo se llevo a cabo en la region del
Noroeste patagonico, especificamente en el paraje Cuesta del Ternero, proxi-
mo a El Bolsén (Rio Negro, Argentina). En este sitio, el dia 24 de enero
del 2021 se inici6é un incendio de origen antrépico, que prosiguié hasta su
extincion un mes después, afectando diferentes tipos de ecosistemas nativos
(bosque, matorral y estepa) (Mohr Bell, 2021). Aproximadamente 6.300 ha
fueron afectadas y, en términos de la superficie total quemada, los matorra-
les de N. antarctica corresponden a los tipos de ecosistemas mas afectados
(793 ha); donde el fuego fue severo o moderado (Mohr Bell, 2021).

En diciembre de 2021, diez meses después del incendio, se definieron
en Cuesta del Ternero dos sitios de muestreo en funcién de su condicién
luego del incendio: quemado (41°52°43.31”S, 71°26°40.78”0, elevacion 607
m snm) y no quemado (41°52’43.05”S, 71°26°41.62”0, elevacion 605 m snm).
En cada sitio se eligieron al azar cinco individuos vivos de N. antarctica que
estaban a una distancia no menor a 50 m entre si. De estos individuos se
tomaron tres submuestras de suelo y raices con un sacabocado de 20 cm de
profundidad. En el sitio quemado los ejemplares a partir de los cuales se
colectaron las raices correspondieron a plantas quemadas de N. antarctica
que sobrevivieron al incendio y que se encontraban rebrotando al momento
del muestreo. Las tres submuestras tomadas alrededor de cada individuo
fueron combinadas, homogeneizadas y reservadas hasta su procesamiento
en el laboratorio. Las muestras fueron cernidas en un tamiz con malla de
2 mm para separar las raices del suelo circundante. Estas fueron lavadas
con agua corriente, secadas y conservadas a -10 °C hasta su anélisis, el cual
se describe en la seccion tres.

Estudio en vivero.— Para llevar a cabo el ensayo en vivero se recolectd
suelo de matorral nativo del noroeste patagénico con dominancia de N.
antarctica el cual no present6 indicios de haber sufrido disturbios recien-
tes por fuego. El suelo se recolect6 luego de la remocion de la hojarasca
mediante sacabocados de 10 cm de didmetro y 15 cm de profundidad pro-
curando mantener la estructura del mismo lo més intacta posible, ya que
se ha demostrado que los hongos del suelo pueden llegar a presentar una
fuerte estratificacion vertical (Clemmensen et al., 2014; Taylor et al., 2014;
Day et al., 2019). Se rellenaron un total de 20 macetas metalicas de 1 L con
suelo de matorral respetando su estructura vertical. El suelo recolectado y
colocado en las macetas metalicas se dejo secar durante dos dias para que
pierda humedad antes de realizar las quemas experimentales, ya que los
incendios suelen ocurrir en verano cuando la humedad del ambiente y del
suelo son bajas (Castillo et al., 2003).

Las 20 macetas fueron subdivididas de forma aleatoria en dos grupos
de igual nimero. Cada grupo correspondié a un tratamiento: quemado
(temperatura superficial aproximada de 900 °C) y control (suelo sin que-
mar). La seleccion de la temperatura de quema del suelo se definié consi-
derando las temperaturas registradas en ecosistemas mediterraneos durante
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un evento de fuego. Para incendios forestales se estima que la temperatura
maxima del suelo en superficie puede alcanzar los 200-300 °C, aunque en
presencia de combustible como troncos y ramas gruesas es comin que se
alcancen los 500-700 °C, llegando a superar, esporadicamente, los 1500 °C
(Urretavizcaya et al., 2005). Para simular las condiciones experimentadas
durante un evento natural de fuego de alta intensidad, las llamas se pro-
porcionaron con un soplete desde la parte superior de la maceta. De esta
manera, las mayores temperaturas se registraron en la superficie, con una
disminucion gradual a medida que aumenté la profundidad del sustrato.
Para registrar la temperatura del suelo se utilizaron termocuplas tipo K
conectadas a un datalogger. El fuego se proporcioné hasta que la tempera-
tura superficial del suelo se mantuvo constante durante 30 segundos (para
ello, se requiri6é un tiempo de quema total de entre 2 y 3 minutos). Luego
de las quemas, las macetas se dejaron enfriar durante dos dias antes del
trasplante de las plantulas.

Las semillas para realizar el ensayo se adquirieron en el Laboratorio de
Analisis de Semillas (LLAS) del Instituto de Biotecnologia Esquel (InBiEs).
Previamente a la colecta y quema del suelo, las semillas de N. antarctica
fueron desinfectadas en superficie con hipoclorito de sodio al 5 % (Varela y
Arana, 2011) y se estratificaron en placas de Petri estériles bajo condiciones
de humedad y frio (4 °C) durante 45 dias (Premoli, 1991; Varela y Arana,
2011). Una vez finalizada la estratificacion, las semillas se colocaron en
un sustrato inerte compuesto de partes iguales de turba y arena volcanica
(1:1) para su germinacion (Azpilicueta et al., 2010; Schinelli Casares, 2012).
Las plantulas se trasplantaron a las macetas con el suelo correspondiente a
cada tratamiento (quemado / no-quemado) cuando ya poseian sus primeras
hojas verdaderas (solo una plantula en suelo quemado no prosperé hasta
el final del ensayo).

Se plant6 una plantula por maceta, teniendo diez macetas por cada uno
de los tratamientos (n = 10; 20 macetas en total). Finalmente, las macetas
fueron distribuidas aleatoriamente dentro de un vivero con riego automati-
zado durante seis meses. Transcurrido este tiempo, las raices fueron separa-
das de la parte aérea de cada plantula y lavadas con agua corriente, secadas
y conservadas a -10 °C hasta su anilisis, el cual se describe a continuacién.

Andlisis de las comunidades de hongos
ectomicorricicos

En cada una de las muestras de raiz se cuantifico el porcentaje de coloni-
zacion por HEcM siguiendo el método de conteo de puntas colonizadas
descrito por Grand y Harvey (1982). Ademads, mediante el uso de micros-
copio estereoscopico y Optico se observaron las caracteristicas morfologicas
propias de esta simbiosis (forma, color, tamano, ramificacion, textura del
manto, presencia y tipo de micelio extrarradical; Agerer, 1987-2006) y en
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base a ellas se construyeron grupos de similitud morfolégica, denominados
ectomorfotipos. Ademas, se clasificaron los ectomorfotipos segin los tipos
exploratorios en tres grupos: 1) de contacto, que carece o posee escasas hifas
emanantes por lo que el micelio se limita principalmente a la superficie de
las raices, con poca extension en el suelo circundante; 2) de corta distancia,
los cuales presentan hifas emanantes que se extienden desde las raices y
exploran areas cercanas; y 3) de mediana y larga distancia, caracterizados
por presentar rizomorfos (cordones de hifas de diferente complejidad) que
se extienden lejos de las raices permitiendo explorar mayor volumen de
suelo (Agerer, 2001).

Para la identificacion taxondmica, se realizaron extracciones de ADN
de todos los ectomorfotipos presentes en las raices de las plantas de cam-
po y vivero. Para ello, se colocaron 20 mL de buffer de extraccion en un
Eppendorf estéril, al cual se le agregaron apices radicales colonizados de
cada ectomorfotipo. Los apices se aplastaron contra las paredes del tubo
con un pilon esterilizado para romper el tejido. Los tubos se incubaron
durante 10 minutos a temperatura ambiente y otros 10 minutos a 95 °C.
Finalmente, se agregaron 20 wL. de una solucién de BSA 3 % a cada tubo
(Soto-Mancilla, 2022; Ebrecht, 2023). E1 ADN obtenido mediante este
método fue utilizado como templado para PCR (Reaccién en Cadena de
la Polimerasa), utilizando los primers especificos para hongos: ITSIF
(5-CTTGGTCATTTAGAGGAACTAA-3’; Gardes y Bruns, 1993) e ITS4
(5’- TCCTCCGCTTATTGATATGC-3’; White et al., 1990). La PCR se
realiz6 bajo las siguientes condiciones: un ciclo de desnaturalizacion de 5
minutos a 94 °C, 35 ciclos de 30 segundos a 94 °C, 45 segundos a 50 °C, 1
minuto y 10 segundos a 72 °C, y una extension final de 10 minutos a 72
°C. Los productos de PCR fueron separados mediante electroforesis en
geles de agarosa al 1 % (p/v) y aquellos que presentaron una tnica banda
fueron enviados a secuenciar a la empresa MACROGEN (Seul, Corea). Las
secuencias obtenidas se compararon con la base de datos ptiblica GenBank
de NCBI (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/BLAST/Blast.cgi), utilizando la
funcién BLASTn para la identificaciéon de cada taxén. La asignacion de
especie a cada secuencia se realizé teniendo en cuenta un porcentaje de
homologia mayor al 97% (Nouhra et al., 2013). Las secuencias fueron depo-
sitadas en la base de datos publica GenBank del NCBI y estan disponibles
bajo los numeros de acceso PQ105105-PQ105137 y PQ737335-PQ737342.
La riqueza (namero de taxones de HEcM por muestra) y los indices de
diversidad de Shannon e inverso de Simpson se calcularon con los datos
obtenidos de la secuenciacion de los HEcM. Se consideraron ambos indices
debido a que uno pondera principalmente las especies raras, mientras que
el otro las especies dominantes, respectivamente.
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Analisis estadistico

En ambas procedencias de las plantas (campo y vivero) el factor de analisis
fue la condicion del suelo (quemado / no-quemado) para todas las variables
estudiadas. Para el porcentaje de colonizacién, riqueza de HEcM, diversidad
de HEcM y abundancias de tipos exploratorios se emplearon modelos li-
neales simples, mientras que para el analisis de la proporcién de ocurrencia
(presencia / ausencia) de los diferentes tipos exploratorios se emplearon mo-
delos lineales generalizados, utilizando una distribucién binomial. También
se llevo a cabo un analisis de escalamiento multidimensional no métrico
(NMDS, por sus siglas en inglés) con distancias de Bray-Curtis calculadas
en funcion de las abundancias relativas de los taxones de HEcM. Ademas,
se realiz6 un analisis de varianza multivariado permutacional (PERMA-
NOVA) para evaluar los cambios en la composicion de las comunidades de
HEcM entre tratamientos. La verificacion de la homogeneidad de varianza
de este analisis se llevé a cabo mediante la funcion betadisper. Por tltimo,
para identificar las especies que mas contribuyen a la diferenciacion entre
las condiciones de quema de cada procedencia se realiz6 un analisis de por-
centaje de similaridad (SIMPER, por sus siglas en inglés). Todos los analisis
estadisticos se realizaron con el software R v. 4.3.2 (R Core Team, 2023). Se
utilizo el paquete Ime4 para estimar los parametros, el paquete DHARMa
para verificar los supuestos de los modelos (Barton, 2020), el paquete em-
means para las comparaciones post-hoc (Lenth, 2023), los paquetes Vegan
y PairwiseAdonis para los analisis de composicion de comunidades (Heine,
2023; Oksanen e al., 2023), el paquete BiodiversityR para la estimacion de
los indices de diversidad (Shannon e Inverso de Simpson) y el paquete
ggplot2 para realizar los graficos.

RESULTADOS

Todas las raices analizadas de campo y vivero presentaron colonizacion
por HEcM. El porcentaje de colonizacion por HEcM en las raices de N.
antarctica fue alto, encontrandose en todos los casos por encima del 70%.
Sin embargo, se observaron respuestas diferentes para los tratamientos de-
pendiendo de la procedencia de las plantas. Mientras que en el campo hubo
una diferencia significativa en el porcentaje de colonizacion entre suelo
quemado y no-quemado (F1,8=6,14, p= 0,038; Fig. 1A), en el vivero los
porcentajes de colonizacion no variaron significativamente entre tratamien-
tos (F1,16=1,28, p=0,273; Fig. 1A). En términos generales, en campo los
porcentajes de colonizacion fueron mas altos que los observados en vivero
(Fig. 1A).
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Fig. 1. A) Colonizacion. B) Riqueza. C) indice de diversidad de Shannon. D) Inverso de
Simpson de hongos ectomicorricicos en raices de Nothofagus antarctica en suelo no que-
mado (NQ) y quemado (Q) en condiciones de campo y vivero. Los puntos corresponden a
la media y las barras al error estandar (n campo = 5, n vivero = 10). Las diferentes letras
indican diferencias significativas.

Fig. 1. A) Colonization. B) Richness. C) Shannon diversity index. D) Inverse Simpson di-
versity index of ectomycorrhizal fungi in Nothofagus antarctica roots in unburned (NQ)
and burned (Q) soils under field and nursery conditions. Points correspond to the mean
and bars to the standard error (n field = 5, n nursery = 10). Different letters indicate
significant differences.

Se encontraron un total de 16 especies de HEcM en las raices de N.
antarctica analizadas, perteneciendo cuatro al Filo Ascomycota y 12 al Filo
Basidiomycota (Tabla 1). Cenococcum geophilum (Ascomycota) fue la inica
especie que se encontrd tanto en plantas de campo como de vivero mien-
tras que las restantes 15 se encontraron en condiciones de campo (ocho) o
de vivero (siete). La mitad de las especies estuvieron presentes en suelos
quemados, siendo Descolea brunnea y Tulasnella sp.1 (Basidiomycota) las que
se encontraron exclusivamente en esta condicion. Por otro lado, Helotiaceae
sp. 1, Cortinarius sp. 1, Cortinarius sp. 3, Hebeloma mesophaeum, Hysterangium
sp. 1, Inocybaceae sp. 1, Thelephora terrestris y Tomentella sp. 1 se hallaron
unicamente en suelos no-quemados.
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Tabla 1. Especies de hongos ectomicorricicos presentes en raices de Nothofagus antarctica y sus
tipos exploratorios (contacto, corta y media distancia) segin la condicién del suelo (Q: quemado,
NQ: no quemado) y la procedencia de las plantas (Campo o Vivero).

Table 1. Species of ectomycorrhizal fungi present in Nothofagus antarctica roots and their explor-
atory types (contact, short and medium distance) according to the soil condition (Q: Burned, NQ:
Unburned) and plant origins (Field or Nursery).

Campo Vivero

- TR v o v [ o
Ascomycota

Cenococcum geophilum Corta X X X

Helotiaceae sp. 1 Corta X

Pyronemataceae sp. 1 Corta X X

Ruhlandiella patagonica Contacto X X
Basidiomycota

Cortinarius sp. 1 Media X

Cortinarius sp. 2 Media X X

Cortinarius sp. 3 Media X

Descolea brunnea Contacto X

Hebeloma mesophaeum Media X

Hysterangium sp. 1 Media X

Inocybaceae sp. 1 Corta X

Rickenella minuta Contacto X X

Thelephora terrestris Corta X

Tomentella patagonica Corta X X

Tomentella sp. 1 Corta X

Tulasnella sp. 1 Corta X

La riqueza de HEcM presente en las raices de N. antarctica, tanto en
campo como en vivero, fue mayor en el suelo no-quemado en compara-
cién al quemado (F1,8=18,18, p=0,002; F1,17=6,53, p=0,02, respectiva-
mente; Fig. 1B). Por otro lado, tanto las muestras provenientes del campo
como las de vivero tuvieron indices de diversidad de Shannon (F1,8=24,56,
p<0,001; F1,17=44,76, p<0,001, respectivamente; Fig. 1C) y del inverso
de Simpson (F1,8=16,9, p=0,003; F1,17=55,69, p<0,001, respectivamente;
Fig. 1D) significativamente més bajos en el suelo quemado con respecto
al no quemado. Como puede observarse, en suelos no quemados la riqueza
de HEcM y ambos indices de diversidad fueron casi el doble en el campo
respecto al vivero, mientras que en los suelos quemados no se observo esta
diferencia (Fig. 1B-D).

En el analisis de NMDS, para cada procedencia se observo una separa-
cién de las muestras en dos grupos. El NMDS indicé que la composiciéon
de las comunidades de HEcM se diferenciaron segtn la primera dimension,
siendo diferentes entre el suelo quemado y no-quemado (Fig. 2A-B). Esto
puede asociarse a la condicion de quema del suelo, lo cual fue confirmado
por el PERMANOVA para ambas procedencias (campo: F1,9=6,98; p=0,01;
vivero: F1,18= 88,91; p<0,001).
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Fig. 2. NMDS de las comunidades de hongos ectomicorricicos de Nothofagus antarctica
segun la condicion del suelo (No quemado / Quemado) y procedencia de las plantas, (A)
campo y (B) vivero (n campo = 5, n vivero = 10).

Fig. 2. NMDS of ectomycorrhizal fungal communities of Nothofagus antarctica according
to soil condition (Unburned / Burned) and plant origin (A) field and (B) nursery conditions
(n field = 5, n nursery = 10).

El analisis SIMPER mostré que en vivero, Rickenella minuta y The-
lephora terrestris fueron las principales especies asociadas con la disimili-
tud de las comunidades de HEcM entre las condiciones de quemado y
no-quemado (con una contribucién del 45,3% y 42,3% a la disimilitud,
respectivamente; Fig. 3). Mientras que en campo, Tomentella patagonica,
Inocybaceae sp. 1, Cortinarius sp. 2 € Hysterangium sp. 1 fueron las principales
especies asociadas con la disimilitud de las comunidades de HEcM entre
quemado y no-quemado (con una contribucién del 36,2%, 16,5%, 15,7% y
9,2% a la disimilitud, respectivamente; Fig. 3). En vivero, se observo que
en suelos no-quemados Rickenella minuta y Thelephora terrestris presentaron
abundancias relativas semejantes, mientras que en suelos quemados Ricke-
nella minuta aumento su abundancia relativa (Fig. 3).
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Fig. 3. Abundancia relativa apilada de las especies de hongos ectomicorricicos que expli-
can mas del 70% de la variacion, encontrados en raices de Nothofagus antarctica segun
la condiciéon de quema del suelo (NQ = no quemado, Q = quemado) y la procedencia
de las plantas (campo o vivero).

Cortinarius sp.2
Hysterangium sp.1
Inocybaceae sp.1
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Abundancia relativa

Fig. 3. Stacked relative abundance of ectomycorrhizal fungal species that explain more
than 70% of the variation, found in Nothofagus antarctica roots according to soil burning
condition (NQ = unburned, Q = burned) and plant origin (field or nursery).

Por otro lado, en el suelo de campo no-quemado se observo una gran
abundancia de Tomentella patagonica e Inocybaceae sp. 1, con una menor
abundancia relativa de Hysterangium sp. 1 y Cortinarius sp. 2; aunque en
suelos quemados 1. patagonica y Cortinarius sp. 2 aumentaron sus abundan-
cias relativas (Fig. 3).

De las 16 especies identificadas de HEcM en todas las muestras, tres
(19%) corresponden al tipo de exploracion de contacto, ocho (50%) de corta
distancia y cinco (31%) de media distancia (Tabla 1). Los ectomorfotipos
de contacto estuvieron presentes en las raices de todas las plantulas de vi-
vero, no observandose diferencia en la proporcion de ocurrencia (nimero
de plantas en las que estuvieron presentes) segiin la condicion del suelo
(X21,17=4,28; p=0,999; Fig. 4A). Este tipo de ectomorfotipo no fue hallado
en las raices de las plantas provenientes del campo (Fig. 4A).
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Fig. 4. Proporcién de ocurrencia de los tipos exploratorios de contacto (A), corta distancia
(B) y media distancia (C) encontrados en raices de Nothofagus antarctica en suelos no
quemados (NQ) y quemados (Q) en campo y vivero. Abundancia relativa de cada tipo
exploratorio (D). Los puntos corresponden a la media y las barras al error estandar (n
campo = 5, n vivero = 10). Las diferentes letras indican diferencias significativas.

Fig. 4. Proportion of occurrence for exploratory type; contact (A), short distance (B) and
medium distance (C) found in Nothofagus antarctica roots in unburned (NQ) and burned
(Q) soils under field and nursery conditions. Relative abundance of each exploratory type
(D). Points correspond to the mean and bars to the standard error (n field = 5, n nursery
= 10). Different letters indicate significant differences.

La proporcion de ocurrencia de ectomorfotipos de corta y media dis-
tancia tampoco varid segin la condicion del suelo en las muestras de campo
(corta: X21=4,28; p=0,999; media: X21=6,73; p=0,070; Fig. 4B y 4C) ni
en las de vivero (corta: X21=19,54; p=0,905; media: X2;=10,01; p=0,095;
Fig. 4B y 4C).

Por dltimo, con respecto a la abundancia relativa de cada tipo explo-
ratorio, se observo que los ectomorfotipos de corta distancia fueron los
dominantes en campo, mientras que en el vivero los mas abundantes fueron
los de contacto (Fig. 4D).
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Si bien en las raices de las plantas de campo la abundancia de ecto-
morfotipos de corta distancia tendi6é a aumentar y la de media distancia
a disminuir en suelos quemados, las diferencias no fueron significativas
(F1,8=0,174, p=0,687; F1,8=0,173, p=0,687, respectivamente; Fig. 4D).
En cuanto a las plantas de vivero, la abundancia de ectomorfotipos de
contacto se incremento luego de la quema (F1,17=305,77, p<0,001; Fig.
4D), mientras que los de corta distancia disminuyeron significativamente
(F1,17=302,46, p<0,001; Fig. 4D). La abundancia de ectomorfotipos de me-
dia distancia no present6 variaciones significativas (F1,17=1,607, p=0,222;
Fig. 4D).

DISCUSION

En este trabajo se estudi6 el efecto que tuvo el fuego sobre las ectomicorri-
zas (colonizacion, riqueza, diversidad taxonémica y funcional) de N. antarc-
tica segun dos enfoques: 1) en ejemplares de N. antarctica en un matorral
nativo que sufrié un incendio forestal y 2) en plantulas en un ensayo de
vivero con quema experimental.

La colonizacion ectomicorricica en las raices de N. antarctica mayor al
70% en todos los casos coincide con lo reportado para especies del género
Nothofagus en Patagonia (LLongo et al., 2011, Fernandez ez al., 2022). El fuego
no afectd la colonizacién ectomicorricica en las raices de las plantulas de
vivero, pero si disminuyé el porcentaje de colonizacién para las plantas
a campo. Que en vivero la colonizacion luego del fuego no se haya visto
afectada puede deberse a que, tanto en campo como en vivero, el impac-
to del fuego disminuye con la profundidad del suelo, asi los horizontes
mas profundos pueden actuar como reservorio de esporas y/o micelio para
permitir una colonizacion rapida luego de un incendio (Yang et al., 2020).
Es posible que el tiempo de quema durante el experimento no haya sido
suficiente para afectar la fraccién mas profunda de las macetas. Por otro
lado, que en campo las plantas del sitio quemado hayan presentado una
menor colonizacion, puede estar explicado por la intensidad y duracién
del fuego, ya que en campo existe mayor cantidad de material combustible
llegando a generar altas temperaturas durante tiempos mas prolongados
que los utilizados en el ensayo a vivero (Hanan et al., 2022).

El hecho de que la riqueza y diversidad de HEcM fueran mayores
en suelos no quemados, tanto en condiciones de campo como de vivero,
coincide con lo reportado por Longo er al. (2011). Estos autores observa-
ron diferencias en la riqueza y diversidad de HEcM en bosques maduros
monoespecificos de N. pumilio de Patagonia afectados por incendios de alta
intensidad, pero solo para el sitio con menor tiempo transcurrido desde el
incendio (6-7 anos). En el mismo trabajo, no se encontraron diferencias
en la riqueza, diversidad y colonizacién por HEcM entre quemado y no
quemado en aquellos sitios con mayor tiempo desde el incendio (10 afnos).
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Por otro lado, los resultados obtenidos coinciden con el meta-analisis de
Dove y Hart (2017), en el que se reporta una disminucion significativa de
la riqueza de HEcM en ambientes de matorral templado a causa del fuego.
Aunque hay que considerar que el estudio de Dove y Hart (2017) también
revela que los resultados varian segin los grupos de hongos y metodologias
empleadas en la evaluacién de la riqueza. LLa disminucién en los valores de
los indices de diversidad en suelo quemado muestra que las comunidades
de HEcM asociadas a las raices de N. antarctica se vuelven menos equitati-
vas, encontrandose dominadas por un reducido namero de especies. Esto
también explica el cambio observado por efecto del fuego en la estructura
de las comunidades de HEcM, tanto en campo como vivero. Es asi como
el fuego puede actuar como un agente selectivo, propiciando a aquellas
especies que presentan adaptaciones a las altas temperaturas y/o que sean
tolerantes a las condiciones post-fuego (Neary ez al., 1999; Cairney y Bastias,
2007; Dove y Hart, 2017; Adkins et al., 2020).

El hecho de que la colonizacion ectomicorricica fue mayor en los ejem-
plares de campo y de que la composicion de las comunidades de HEcM va-
riara entre las procedencias de las plantas puede deberse a los distintos tipos
de indculo presentes en el sustrato en el que se desarrollaron las mismas.
En el campo se estudiaron individuos cuyas raices contaban con un nivel
de colonizacién previo y se encontraban asociadas a redes micorricicas pre-
existentes, las cuales facilitan la colonizacién y promueven la diversidad de
HEcM (Simard et al., 2012). Por el contrario, las plantulas en vivero fueron
colonizadas inicamente a partir del inoculo disponible en el suelo en forma
de propagulos (esporas, fragmentos de micelio o de raices colonizadas), ya
que durante la recoleccion del suelo para el ensayo (mediante sacabocado)
las redes micorricicas se ven afectadas negativamente por disrupcion de las
mismas, lo que explicaria la menor colonizacién y diversidad de HEcM en
estas plantas. Por otro lado, en el vivero las condiciones de temperatura y
humedad suelen ser més estables que en el campo, favoreciendo el creci-
miento de algunas especies de HEcM con respecto a otras (Rudawska et al.,
2006). Por ejemplo, es posible que especies de HEcM poco competitivas en
condiciones naturales se beneficien bajo las condiciones del vivero, ya que
la competencia entre HEcM puede ser contexto dependiente (Fernandez
et al., 2013, Moeller y Peay, 2016, Rudawska et al., 2006), contribuyendo
asi a las diferencias observadas en la composicion de los HEcM de cada
procedencia. Para explicar estas diferencias, también debe considerarse la
edad de las plantas, ya que se ha observado en Nothofagus de Patagonia que
los adultos en condiciones naturales tienden a presentar mayores porcen-
tajes de colonizacion que las plantulas (Fernandez et al. 2015; Fernandez
et al. 2022; Moguilevsky, 2024). Estos hechos también explicarian que, en
el caso de plantas no sometidas al fuego, la riqueza y diversidad de HEcM
haya sido superior en los ejemplares de campo con respecto a los de vivero,
junto a factores anteriormente discutidos como la edad de las plantas y el
contexto ambiental.
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Entre las especies identificadas en este trabajo, hay especies de Pyro-
nemataceae, Cortinarius y Rickenella y T. patagonica que son tolerantes al
fuego y se las han encontrado en ambientes post-incendio (Buscardo et
al., 2010; Hernandez-Rodriguez et al., 2013; Smith er al., 2015; Enright
et al., 2022). Incluso se han clasificado a diferentes especies de la familia
Pyronemataceae como piréfilas, ya que se han detectado cuerpos fructiferos
rapidamente en sitios que han sufrido un incendio reciente (Enright et al.,
2022) y cuentan con adaptaciones al fuego. Por ejemplo, algunas especies
del género Pyronema (Pyronemataceae) y Cortinarius (Cortinariaceae) son
capaces de formar esclerocios (estructuras de resistencia) que podrian ser
termotolerantes (Smith ez al., 2015; Enright et al., 2022), lo que explicaria
su tolerancia a este disturbio. Respecto a 1. patagonica, no se han encon-
trado reportes sobre la formacién de estructuras de resistencia o sobre su
presencia en alguna especie de Nothofagus post-fuego. Sin embargo, hay
registros de especies del género Tomentella en condiciones post-incendio
en otros ecosistemas (Buscardo et al., 2010). Estas caracteristicas podrian
explicar el cambio en la abundancia relativa de estas especies, ya que varias
de éstas aportan a explicar las diferencias entre ambas condiciones del suelo
en campo y vivero. Hasta el momento, no hemos hallado reportes sobre la
presencia de especies de Pyronemataceae y 1. patagonica en ejemplares de
Nothofagus post-fuego, por lo que este trabajo aporta informacion novedosa
también en este aspecto. En cuanto a las especies cosmopolitas, C. geophilum
y Thelephora terrestris han sido frecuentemente registradas en etapas tempra-
nas post-fuego (Cowan et al., 2016; Glassman et al., 2016; Pulido-Chavez
et al., 2021). De hecho, algunas especies de Cenococcum y Thelephora son
capaces de tolerar temperaturas por encima de los 700 °C (Cowan et al.,
2016). Por lo que la ausencia de éstas especies en condicién de quemado en
este trabajo resulta llamativa y requiere de mayores estudios.

Si bien la cosmopolita C. geophilum fue la Ginica especie que se encontrd
tanto en campo como en vivero, todas las especies de HEcM identifica-
das son frecuentes en raices del género Nothofagus (Fernandez et al., 2022;
Floriani et al., 2024). Algunas especies, como R. patagonica anteriormente
identificada como Peziza sp. (Fernandez et al., 2013), se ha observado prin-
cipalmente en plantulas y asociada a estadios sucesionales tempranos (Fer-
nandez et al., 2013; Kraisitudomsook et al., 2019). Por el contrario, las del
género Cortinarius suelen ser comunes en individuos adultos o en plantulas
que se desarrollan en estrecha relacién con las redes micorricicas de éstos
(Moguilevsky, 2024), por lo que suelen aparecer mads tarde en la sucesion
ectomicorricica (LeDuc et al., 2013). Esto demuestra que las comunidades
de HEcM en las raices de los ejemplares de campo se asemejan mas a las
de individuos adultos o de sucesion tardia que a las plantulas de vivero, las
cuales estan en estadios tempranos del proceso de sucesion. Por lo tanto,
es evidente la importancia de las raices y capas profundas del suelo como
reservorio natural de estos hongos simbiontes y para la 6ptima recuperacion
de la vegetacion post-fuego.



1 48 M. Soto-Mancilla et al.: Ectomicorrizas en Nothofagus antarctica post-fuego

Los tipos exploratorios pueden ser utilizados como indicadores de las
estrategias de obtencién de recursos que presentan los HEcM. Las espe-
cies vegetales ectomicorricicas suelen poseer diferentes tipos exploratorios
simultaneamente, ya que cada uno le brinda diferentes beneficios (Age-
rer, 2001). Una de las hipotesis propuestas para explicar la dominancia de
HEcM de contacto en plantulas de vivero es su menor costo de carbono
para la planta huésped (Fernandez et al., 2017). Por lo tanto, EcM de con-
tacto podrian ser mas propicias durante el desarrollo temprano de las plan-
tulas, las cuales invierten la mayor parte de sus recursos en el crecimiento.
Asimismo, la mayor prevalencia de este tipo exploratorio en plantas de
vivero puede estar relacionada con la mayor disponibilidad de agua y, por
lo tanto, menor necesidad de explorar el suelo en bisqueda de la misma.
En este sentido, algunos trabajos han observado que los tipos de explora-
ci6n de contacto se encuentran presentes en un amplio rango ambiental,
pero son mas frecuentes en ambientes himedos y cédlidos (Defrenne et al.,
2019), similares a las condiciones del vivero. En cuanto al efecto del fuego
tras las quemas experimentales, el aumento en la abundancia de EcM de
contacto en suelos quemados podria deberse a que las nuevas condiciones
ambientales, como cambios en la disponibilidad de nutrientes o en las
propiedades del suelo (ej. pH y conductividad), propician su desarrollo con
respecto a los de corta distancia. Por otro lado, es posible que las especies
de HEcM que formaban ectomorfotipos de corta distancia en vivero fueran
mas sensibles a las altas temperaturas.

Se ha reportado que, en condiciones naturales, luego de un incendio
los tipos de exploraciéon de media distancia suelen ser los mas frecuentes
(Olchowik et al., 2021), ya que permiten explorar mayor volumen de suelo
en busqueda de recursos, en particular de agua, que se torna limitante lue-
go de un incendio. Nuestros resultados contrastan con esta informacion,
ya que se observé una dominancia del tipo exploratorio de corta distan-
cia en todas las raices provenientes del campo independientemente de la
condicién del suelo. Esta dominancia de ectomorfotipos de corta distancia
podria deberse a la densidad de raices en el suelo del matorral estudiado,
ya que en areas con alta densidad de raices suelen desarrollarse mejor los
ectomorfotipos con este tipo exploratorio (Peay ez al., 2011). En este trabajo
la recoleccion de muestras se realiz6 en matorrales densos de N. antarctica,
donde la densidad de raices era elevada. Por otro lado, los ectomorfotipos
de media distancia transfieren N de manera mas efectiva desde la degra-
dacion de materia organica del suelo, pero su formacién y mantenimiento
conlleva altos costos metabdlicos para la planta huésped (van der Linde
et al., 2018). En cambio, los ectomorfotipos de corta distancia son capaces
de utilizar mas facilmente el N inorganico presente en el suelo (Truong
et al., 2024) y requieren de un menor costo metabdlico. Dado que se han
observado elevados niveles de N inorganico en los suelos luego de incen-
dios (Prieto-Fernandez et al., 1998; Neary et al., 1999), es de esperar que la
abundancia de este tipo exploratorio sea alta tras este disturbio; ya que las
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plantas podrian necesitar utilizar sus recursos eficientemente, reduciendo el
aporte de energia para la formacién de ectomorfotipos de alto costo, como
las de media y larga distancia.

Conocer como cambian y se estructuran las comunidades luego de
un incendio es relevante porque se genera conocimiento novedoso sobre
los procesos de sucesion bajo condiciones naturales. Esta informacion es
fundamental para comprender la dinamica de los ecosistemas y plantear
posteriores estrategias de prevencion, conservacion y restauracion. En par-
ticular para las comunidades de HEcM, los efectos a causa de este tipo de
disturbios pueden durar varios anos. Por ejemplo, estudios realizados cuatro
anos después de un incendio prescrito de intensidad media reportan ain
una disminucién significativa en la abundancia relativa de HEcM (Castafio
et al. 2020). Asimismo, el metanalisis de Dove y Hart (2017) indica que los
efectos de un incendio sobre las comunidades de HEcM pueden perdurar
hasta dos décadas en algunos casos. Esto tiene particular importancia, ya
que la presencia y diversidad de estos hongos simbiontes es fundamental
para la recuperacion de los suelos y la vegetacion (Barreiro y Diaz-Ravina,
2021). Por lo tanto, contar con esta informacion en la region Andino-pa-
tagénica, donde los incendios se han tornado mas frecuentes, intensos y
de larga duracion, afectando decenas de miles de hectareas cada verano, es
sumamente relevante y de gran importancia ecoldgica y aplicada.

CONCLUSIONES

Las dos aproximaciones experimentales utilizadas para evaluar como el fue-
go afecta las comunidades de HEcM asociados a N. antarctica en matorrales
Andino-patagénicos, mostraron respuestas similares frente a los eventos
de quema. Mientras que la colonizacién se vié negativamente afectada por
el fuego inicamente en campo, la riqueza y diversidad taxonémica de los
HECcM se redujo drasticamente en plantas de ambas procedencias. Ademas,
en ambas aproximaciones se observé que luego del fuego se redujeron la
ocurrencia y abundancia de tipos exploratorios de mayor complejidad es-
tructural (de media distancia en ejemplares de campo y de corta distancia
en vivero). En conjunto, estos cambios explican el marcado efecto del fuego
sobre la estructura de estas comunidades de HEcM tanto en las plantas de
campo como las de vivero, aunque la composicion de especies entre ambas
procedencias no fuese la misma.

La utilizacion conjunta de enfoques a campo y vivero para el estudio de
las comunidades de HEcM es poco frecuente. Por lo tanto, el enfoque mul-
tiple de este trabajo otorga una mirada mas completa e integradora sobre
los efectos complejos de los incendios en la colonizacién ectomicorricica, la
estructuracion de las comunidades de HEcM vy su diversidad taxondémica y
funcional. Este tipo de estudios resultan fundamentales, ya que los HEcM
cumplen funciones claves en los ambientes naturales y brindan numerosos
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servicios ecosistémicos (provision, regulacion, soporte y culturales), por
lo que son necesarios mas estudios en distintas regiones afectadas por in-
cendios en Patagonia a fin de poder comparar entre distintos contextos
ecoldgicos y abordar de manera mads integral esta problematica. Adema4s,
N. antarctica es una especie nativa de gran valor ecolégico, econémico y
cultural en toda la Patagonia. Destacan atin més la importancia de este
trabajo las proyecciones de ocurrencia de incendios mas frecuentes y de
mayor intensidad en la Patagonia argentina, principalmente como conse-
cuencia del cambio global y el avance de las actividades antrépicas sobre
los ambientes naturales.
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