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RESUMEN  
 

El territorio uruguayo está comprendido en la región de los pastizales del Río de la Plata 

donde la ganadería extensiva con base pastoril es la actividad agropecuaria más 

importante. La quema controlada es utilizada, en algunas zonas del país, para mejorar 

la oferta de pasto al modificar la estructura y promover el rebrote. El objetivo de este 

trabajo fue conocer cómo afectan la quema y el pastoreo la presencia de hongos 

micorrizógenos arbusculares (HMA) y hongos septados oscuros (DSE) en un grupo de 

especies nativas del campo natural que presentan diferente grado de respuesta al fuego. 

En el Paisaje Protegido Quebrada de los Cuervos y Sierras del Yerbal está instalado un 

experimento de interacción fuego x pastoreo, en una zona dominada por Saccharum 

angustifolium (“paja estrelladora”). Se colectaron plantas de cinco especies con 

diferente respuesta al fuego: Stenachaenium megapotamicum e Hypoxis decumbens 

(favorecidas); Saccharum angustifolium y Acanthostyles buniifolius (tolerantes) y 

Solidago chilensis (sensible), en tres tratamientos: clausura sin quema (control), 

pastoreado y quemado (un año de antigüedad) y pastoreado y quemado reciente (dos 

meses de antigüedad). Se observó una alta colonización por HMA en todos los 

tratamientos y en todas las especies con una ocurrencia superior al 80%; igualmente 

para DSE con ocurrencia superior al 72%. Los arbúsculos presentaron ocurrencia menor 

a 40% y los ovillos a 5%. La presencia de micorrizas fue afectada por el fuego y el 

pastoreo. Este efecto fue diferente según la especie vegetal viéndose algunas 

favorecidas y otras disminuidas por las quemas y el pastoreo. S.megapotamicum, 

favorecida por la quema, mostró los mayores registros de micorrización, presencia de 

arbúsculos y vesículas. H.decumbens, la otra especie favorecida, mostró los mayores 

registros de presencia de ovillos. Se observó que, en las especies favorecidas o 

tolerantes, siempre que hubo diferencias, el control presentó mayores valores que 

alguno de los tratamientos quemados. Sin embargo, la especie sensible S. chilensis 

presentó un patrón inverso, lo cual abre la puerta a futuras investigaciones en este 

sentido. Esta tesis aporta datos novedosos acerca de la interacción planta - hongos 

radiculares en áreas que presentan fuego y pastoreo. Por lo tanto, es necesario ampliar 

y profundizar los efectos del fuego, y su interacción con el pastoreo, sobre este tipo de 

interacciones, así como los posibles efectos sobre las poblaciones vegetales. 

Palabras clave: micorrizas arbusculares, hongos septados oscuros, quemas 

controladas, paja estrelladora, pastizales, Uruguay 
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SUMMMARY 
 

The Uruguayan territory is part of the Río de la Plata grasslands region, where extensive 

cattle ranching represents the most important agricultural activity. In some areas of the 

country, controlled burning is employed to improve forage availability by altering 

vegetation structure and promoting regrowth. The objective of this study was to 

understand how burning and grazing influence the presence of arbuscular mycorrhizal 

fungi (AMF) and dark septate endophytes (DSE) in a group of native grassland plant 

species with varying responses to fire. An experiment examining the interaction of fire 

and grazing is underway in the Quebrada de los Cuervos y Sierras del Yerbal Protected 

Landscape, within an area dominated by Saccharum angustifolium ('paja estrelladora'). 

Plants from five species with varying responses to fire were collected: Stenachaenium 

megapotamicum and Hypoxis decumbens (favored), Saccharum angustifolium and 

Acanthostyles buniifolius (tolerant), and Solidago chilensis (sensitive). Samples were 

taken across three treatments: exclosure without burning (control), grazed and burned 

(one-year post-burn), and grazed and recently burned (two months post-burn). High 

colonization by AMF was observed across all treatments and species, with an 

occurrence rate exceeding 80%, while DSE had an occurrence rate above 72%. 

However, the presence of arbuscules was below 40%, and coils were observed in less 

than 5% of cases. Fire and grazing significantly influenced the presence of mycorrhizae, 

with varied effects depending on the plant species; some were favored while others were 

reduced by these factors. S. megapotamicum, which benefits from burning, exhibited the 

highest levels of mycorrhization, including the presence of arbuscules and vesicles. H. 

decumbens, another favored species, recorded the highest presence of coils. In favored 

or tolerant species, control treatments consistently displayed higher values than any 

burned treatments whenever differences were observed. Conversely, the sensitive 

species S. chilensis showed an opposite pattern, suggesting a promising direction for 

future research. This thesis provides novel data on plant-root fungi interactions in areas 

affected by fire and grazing. It highlights the need for further exploration of the effects of 

fire and its interaction with grazing on these interactions, as well as on potential impacts 

on plant populations. 

Keywords: arbuscular mycorrhizae, dark septate fungi, controlled burning, straw 

stalk, grasslands, Uruguay 
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1 INTRODUCCIÓN 

El fuego ha contribuido a moldear el paisaje y los ecosistemas desde que hay 

suficiente material combustible y oxígeno para que el mismo pueda ocurrir. Con el 

devenir del tiempo este fenómeno ha dado lugar a la conformación de ecosistemas 

adaptados, clasificados como inflamables, entre los que se encuentran los pastizales. 

Es posible suponer que en los ecosistemas inflamables organismos de distintos reinos 

han co-evolucionado desarrollando distintas estrategias para asegurar su continuidad. 

De igual manera, la herbivoría en general, y el pastoreo en particular, han sido 

determinantes en la evolución de grandes extensiones vegetales dominadas por 

gramíneas a lo largo del mundo. También es posible imaginar que la presencia de los 

seres humanos en sus interacciones con los grandes herbívoros y mediante el empleo 

del fuego han tenido una relativa influencia en la modificación del entorno natural.  

En Uruguay el pastoreo por grandes herbívoros domésticos no permite acumular 

suficiente material para la ocurrencia regular de incendios “naturales”. Por su parte, la 

quema de campo es una herramienta tradicionalmente utilizada en algunas zonas para 

controlar la proliferación de ciertas especies y, a la vez, mejorar la oferta forrajera en el 

contexto de la producción agropecuaria. En muchos casos se ha generado conocimiento 

tendiente a optimizar su empleo. Si bien se han realizado numerosos estudios para 

determinar su efecto sobre las poblaciones y comunidades vegetales, así como sobre 

las propiedades físicas y químicas de los suelos, es menos frecuente encontrar 

información respecto a su efecto sobre otros componentes de los ecosistemas como la 

biota del suelo (por ejemplo las micorrizas y hongos septados oscuros). 

A medida que el conocimiento y la comprensión del funcionamiento de los 

ecosistemas aumenta es de suponer que nuevos elementos e interacciones pasen a ser 

considerados. La evidente complejidad de los ecosistemas, tanto en número y variedad 

de componentes como sus interacciones, plantean el desafío de identificar los efectos 

de las prácticas agronómicas que permitan tomar mejores decisiones de manejo. 

En el presente trabajo se procuró identificar los efectos de la quema controlada, 

y el pastoreo, sobre las asociaciones de las plantas con dos grupos de hongos 

radiculares: hongos micorrizógenos arbusculares (HMA) y hongos septados oscuros 

(DSE por sus siglas en inglés). Las asociaciones micorrícicas juegan un papel 

fundamental en el establecimiento y desarrollo de las poblaciones vegetales. Entre los 

beneficios que las micorrizas aportan se encuentran la mejora en la absorción de agua 

y nutrientes poco móviles, particularmente fósforo, el aumento de la exploración 
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radicular y la resistencia a sequía y patógenos. El rol de los DSE es bastante menos 

conocido ya que este grupo de hongos ha sido menos investigado respecto a los 

formadores de micorrizas, a pesar de ser muy conspicuos en las raíces de muchas 

plantas. Entre las funciones reportadas de la interacción planta – DSE se encuentran la 

protección contra la toxicidad de metales pesados, el aumento en la adquisición de 

nutrientes de las plantas hospedantes y la mejora de la actividad metabólica para 

combatir el estrés. 

Además de los posibles efectos directos del fuego sobre los HMA y los DSE, la 

remoción instantánea del área fotosintética produce cambios en la naturaleza de las 

interacciones con las plantas hospederas. Cabe aquí la pregunta de si la respuesta 

diferencial de las plantas al fuego tiene relación con la interacción que estas establecen 

con los hongos radiculares. En este marco, y atendiendo a la falta de conocimiento de 

la respuesta de las interacciones planta - microorganismos a eventos puntuales de 

quema, y bajo pastoreo continuo, en pastizales naturales de Uruguay, este trabajo se 

plantea como objetivo general evaluar los efectos de la quema y el pastoreo sobre la 

presencia de hongos radiculares en especies de pastizal con respuesta diferencial a la 

quema. Los objetivos específicos son: 

i. Evaluar el efecto de la quema y el pastoreo sobre la presencia de hongos 

micorrizógenos arbusculares y las estructuras que éstos desarrollan en sus 

asociaciones con las plantas (arbúsculos, ovillos y vesículas). 

ii. Evaluar el efecto de la quema y el pastoreo sobre la presencia de hongos 

endófitos septados oscuros. 

iii. Analizar si existe relación entre la presencia de hongos radiculares (micorrizas 

y hongos septados oscuros) y la respuesta diferencial de las especies vegetales a la 

quema. 
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2 REVISIÓN BIBLIOGRÁFICA 

2.1 FUEGO EN ECOSISTEMAS TERRESTRES 

El fuego ha impactado en los ecosistemas terrestres durante cientos de millones 

de años, ayudando a dar forma a la distribución global de biomas y a mantener la 

estructura y función de las comunidades propensas a incendios (Bond & Keeley, 2005). 

El fuego ha sido una parte importante del funcionamiento de la Tierra durante al menos 

400 millones de años y ha dejado una huella en la configuración del planeta desde que 

ha habido suficiente vegetación para poder propagar los incendios (Scott, 2018; Scott 

et al., 2014). Para que los incendios ocurran y se propaguen en el espacio necesitan de 

una fuente de ignición, material combustible (biomasa vegetal) y oxígeno. Esto 

normalmente se expresa de modo gráfico como un triángulo del fuego (Figura 1, Cheney 

& Sullivan, 2008). En la actualidad, casi la mitad de la superficie terrestre se encuentra 

en riesgo de sufrir incendios (Keeley et al., 2011), y aproximadamente una tercera parte 

está expuesta a incendios intensos y recurrentes (Chuvieco, 2009). En algunos 

ecosistemas del mundo, el fuego es un componente imprescindible para la conservación 

de la diversidad (Scott, 2018), aunque la actividad humana ha modificado drásticamente 

la frecuencia y la magnitud de estos eventos. En algunos casos se han desencadenado 

transformaciones significativas en los ecosistemas (Archibald et al., 2013; Chapin et al., 

2011; Miller et al., 2019). Un ejemplo extremo son los incendios a gran escala con el 

propósito de modificar el uso del suelo en ecosistemas que no evolucionaron con el 

fuego, como las selvas y bosques tropicales en diversas regiones del mundo. Otro caso 

diferente es el de las quemas controladas, como las que son practicadas por los 

productores ganaderos en distintos pastizales a nivel global. Estas quemas pueden 

mantener a la vegetación en estados deseables desde el punto de vista productivo y de 

la conservación de la diversidad (Fuhlendorf et al., 2009; Laterra et al., 1998; Prober et 

al., 2007). Por el contrario, la supresión de incendios en ecosistemas que han 

evolucionado con el fuego puede provocar alteraciones en la estructura y el 

funcionamiento de la vegetación, con diversas implicancias (Buisson et al., 2019). 

En distintas zonas del mundo, el fuego desempeña un rol crucial en la 

preservación de la vegetación y los servicios ecosistémicos, especialmente en regiones 

con clima mediterráneo donde la vegetación se desarrolla durante la estación lluviosa y 

las precipitaciones superan la evapotranspiración (Rundel et al., 2018). Biomas con esta 

dinámica se encuentran en áreas como California, Chile central, la Cuenca 

Mediterránea, el Suroeste de Australia y Sudáfrica (Rundel et al., 2018). Durante la 

estación seca, la acumulación de biomasa vegetal debido a la baja actividad de grandes 
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herbívoros hace que sea altamente inflamable y propensa a incendios frecuentes e 

intensos (Keeley et al., 2011). Los ecosistemas dominados por vegetación herbácea, 

como las sabanas africanas y el Cerrado en Brasil, son particularmente susceptibles a 

incendios frecuentes debido a la alta productividad de las gramíneas C4 durante la 

estación húmeda y la acumulación de restos vegetales secos durante la estación seca 

(Bond, 2008; Durigan, 2020; Fidelis, 2020). A diferencia de los ecosistemas 

mediterráneos, en las sabanas y pastizales, el fuego generalmente no estimula la 

germinación de semillas, y la mayoría de las especies sobreviven al fuego mediante 

rebrotes desde estructuras subterráneas o cercanas a la superficie del suelo (Fidelis et 

al., 2010; Kin et al., 2016; López-Mársico, Farías-Moreira et al., 2019; Overbeck et al., 

2006). 

Figura 1. 

Triángulo de fuego 

 

Nota. Tomado de Cheney y Sullivan (2008). 

El fuego tiene la capacidad de eliminar una considerable cantidad de biomasa 

vegetal. Sin embargo, no todas las plantas mueren luego de haber ocurrido un incendio. 

Esto ha determinado que las plantas desarrollen diversas estrategias para sobrevivir en 

entornos propensos a incendios. Los principales atributos funcionales de las plantas 

relacionados con la persistencia posterior al incendio consisten en la capacidad de 

rebrotar (persistencia de individuos) y la capacidad de retener un banco de semillas 

persistente (persistencia de poblaciones). En función de estas capacidades, las plantas 
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pueden clasificarse en cuatro grupos funcionales básicos de respuesta al fuego: 

rebrotadoras (R +); no rebrotadoras (R -); propágulo persistente (P +); propágulo no 

persistente (P -). Las dos dicotomías son: primero, si los individuos persisten después 

del fuego (rebrotando) y, segundo, si la población de la especie persiste después del 

fuego (como propágulos). Aunque los cuatro tipos de combinaciones aparecen 

representados en la mayoría de los ecosistemas propensos a incendios, las 

proporciones relativas de cada tipo pueden diferir entre ecosistemas (Pausas et al., 

2004). Utilizando el esquema propuesto por Pausas et al. (2004) (Figura 2), se pueden 

clasificar a las distintas especies vegetales según la respuesta al fuego en: tolerantes 

(no se ven afectadas, R+ P-), sensibles (tienden a disminuir su presencia, R- P-) y 

favorecidas (tienden a aumentar su presencia, R+ P+ o R- P+). 

Figura 2. 

 Clasificación de los grupos funcionales de plantas según la respuesta al fuego 

 

Nota. R+: rebrotadoras, R-: no rebrotadoras, P+: propágulos persistentes y P-: 

propágulos no persistentes. Tomado de Pausas et al. (2004). 

2.2 HONGOS ENDÓFITOS RADICULARES 

El término endófito hace referencia a microorganismos que habitan los tejidos 

internos de las plantas y que además no causan síntomas aparentes de enfermedad 

(Wilson, 1995). Según Rodríguez et al. (2009) los hongos endófitos pueden dividirse en 

dos grandes grupos: los clavicipetaceos representados por un bajo número de especies 

que típicamente se encuentran dentro de los tallos de plantas gramíneas y los no 

clavicipetaceos. Dentro de este último grupo se encuentran una clase constituida por 

hongos ascomicetos conidiales o estériles que se caracterizan por la presencia de 

septos melanizados oscuros y que son encontrados únicamente en las raíces de las 
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plantas, denominados hongos septados oscuros (o DSE: dark septate endophytes). 

Este grupo de hongos en conjunto con las micorrizas arbusculares son de los más 

abundantes especialmente en las raíces de las plantas herbáceas. 

2.2.1MICORRIZAS 

2.2.1.1 Generalidades 

Las plantas en general presentan asociaciones micorrícicas que revisten gran 

importancia en su desarrollo. Las micorrizas son un nexo entre las plantas y el suelo. 

Se estima que los hongos micorrizógenos y las plantas hospedantes evolucionaron en 

conjunto a través de más de 450 millones de años (Saparrat et al., 2020). La importancia 

de estas asociaciones se expresa entre otras variables en el aumento de la exploración 

radicular y consecuentemente en la absorción de agua y de nutrientes poco móviles, 

particularmente fósforo. Las plantas son capaces de modificar la composición de la 

comunidad local de hongos simbióticos, ya sea reprimiendo o promoviendo el 

crecimiento de ciertos taxa o grupos funcionales (Korb et al, 2003; Zobel & Öpik, 2014). 

Existen dos tipos principales de micorrizas: ectomicorrizas y endomicorrizas. Las 

ectomicorrizas, forman una estructura llamada Red de Hartig, con hifas que pueden 

extenderse intercelularmente y desarrollarse hacia el suelo circundante, mientras que 

las endomicorrizas tienen la capacidad de crecer inter e intracelularmente en las células 

corticales, no presentan la estructura en forma de red y se extienden hacia el suelo en 

menor medida. Dentro de este último grupo se encuentran ubicadas las micorrizas 

arbusculares que presentan hifas aseptadas y deben su nombre a las estructuras 

fúngicas que son capaces de formar: arbúsculos y vesículas (Smith & Read, 2008). Los 

hongos micorrizógenos arbusculares (HMA) pueden separarse de todos los demás 

grupos fúngicos en un clado monofilético identificado como Glomeromycota (Schüssler 

et al., 2001). Si bien se describen relativamente pocas especies (Rosendahl, 2008), 

aproximadamente 230 (Oehl et al., 2011), son capaces de colonizar más del 80% de las 

plantas vasculares entre angiospermas, gimnospermas y pteridofitas y algunas especies 

de plantas no vasculares como las hepáticas (Brundrett, 2009; Smith & Read, 2008). 

Además de encontrarse en todos los ecosistemas naturales, los HMA también 

están presentes y son de gran importancia en agroecosistemas asociados a diferentes 

especies de interés productivo, como cereales, especies forrajeras y árboles frutales 

(Brundrett, 1991). 

Las hifas de HMA son capaces de explorar los microhábitats del suelo 

aumentando la adquisición de nutrientes poco móviles como el fósforo (P), como 
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principal beneficio para el crecimiento de las plantas. A cambio, el hongo recibe 

carbohidratos que son esenciales para la formación y el funcionamiento de las 

micorrizas lo que favorecerá indirectamente la absorción de fósforo (P) del suelo. Esta 

transferencia bidireccional de nutrientes entre los simbiontes es clave en la interacción 

micorrícica (Ferrol et al., 2002; Smith & Read, 2008). Ocasionalmente las relaciones de 

costo-beneficio entre los simbiontes pueden hacer variar las interacciones a lo largo del 

continuo mutualismo-parasitismo dependiendo de la especie y de la etapa de desarrollo 

del huésped, el genotipo fúngico y las condiciones ambientales (Johnson et al., 1997; 

Klironomos, 2003; Pezzani et al., 2006). En el mismo sentido Jiang et al. (2018) indican 

que en ecosistemas que no están limitados por fósforo (P) y son enriquecidos con 

nitrógeno (N) no solo cambia el tipo de interacción micorrícica sino también la estructura 

de la comunidad fúngica de HMA. 

2.2.1.2 Micorrizas en pastizales 

Las micorrizas arbusculares están presentes en ecosistemas de pastizal ya que 

la mayoría de las especies herbáceas que conforman estos ecosistemas muestran estas 

asociaciones. Del total de la biomasa microbiana del suelo, el micelio extraradical de los 

hongos micorrizógenos constituye entre un 20 y 30% (Leake et al., 2004). Según Miller 

y Kling (2000) las hifas extraradicales, esporas y exudados (glomalina) en conjunto 

constituyen hasta un 15% de la reserva de carbono orgánico del suelo en sistemas de 

pastizales. En experimentos de largo plazo, en ecosistemas de pastizales naturales, se 

observó que existe una correlación positiva entre la abundancia de HMA y la formación 

y estabilidad de los agregados del suelo (Rillig & Mummey, 2006), así como también 

para el almacenamiento subterráneo de C y N orgánico, lo que demuestra la importancia 

de estos microorganismos para el ecosistema (Wilson et al., 2009). Entre otros 

beneficios que las micorrizas arbusculares pueden aportar a las plantas esta la 

absorción de varios otros elementos como N, Cu, Fe, K y Zn (Smith & Read, 1997), la 

resistencia a patógenos (Fitter & Garbaye, 1994; Newsham et al., 1995) y a condiciones 

extremas como la sequía (Allen, 1983; Augé, 2001; Harris-Valle et al, 2011; Mullath et 

al., 2019; Smith et al., 2010). Además, son de gran importancia en la estructuración de 

las comunidades vegetales al aumentar la diversidad y productividad de las plantas en 

los ecosistemas terrestres (Allen, 1983; Grime et al., 1987; Van Der Heijden et al., 2008). 

2.2.2 HONGOS SEPTADOS OSCUROS 

Los hongos de este grupo presentan hifas con septos regulares y con paredes 

desde hialinas hasta pigmentadas. Las hifas crecen dentro y entre las células de la 

epidermis, de la corteza y, a veces, del tejido vascular de las raíces. Las especies que 
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tienen las paredes de las hifas pigmentadas se llaman hongos septados oscuros (DSE). 

Los DSE se asocian con más de 600 especies vegetales y parecen no tener 

especificidad de huésped, ya que se han aislado de especies de plantas no 

micorrizógenas y de plantas micorrizógenas (Mandyam & Jumpponen, 2005). Al ser 

capaces de asociarse tanto con vegetación leñosa como herbácea, se encuentran en 

una amplia variedad de ambientes, incluido bosques y pastizales templados, y así logran 

coexistir con endo- y ectomicorrizas. Sin embargo, se cree que están más adaptados 

que los HMA a ambientes extremos, ya que presentan mayor abundancia en ambientes 

fríos y hostiles, a altas elevaciones y latitudes, y en hábitats inundados y acuáticos. Los 

DSE cumplen múltiples roles en la planta hospedera, y pueden generar tanto efectos 

negativos como positivos. Ciertos estudios sugieren que pueden llegar a formar 

asociaciones mutualistas con las plantas hospederas, siendo algunas de las funciones 

benéficas: mejorar la captación de nitrógeno (N) y fósforo (P), aumentar la absorción de 

agua y aumentar la tolerancia al estrés biótico y abiótico (Addy et al, 2005; Lugo et al., 

2018). 

2.3 MICORRIZAS Y HONGOS SEPTADOS OSCUROS EN PASTIZALES DE 

URUGUAY 

En Uruguay trabajos previos han reportado la presencia de micorrizas 

arbusculares en especies de gramíneas nativas del campo natural (del Pino et al., 2021; 

García et al., 2016, 2017, 2019; Parodi & Pezzani, 2011) así como también de hongos 

septados oscuros en suelos de campo natural (Clavero, 2022; Terra, 2021). Los estudios 

sobre micorrizas han encontrado que tanto las especies que componen el pastizal, el 

manejo del pastoreo y la fertilización producen una respuesta diferencial en las 

interacciones con hongos micorrizógenos. Gramíneas con metabolismo fotosintético C4 

en relación al tipo C3 presentaron mayores niveles de colonización (Parodi & Pezzani, 

2011). En relación a los efectos del pastoreo, la gramínea Mnesithea selloana mostró 

una tendencia a una mayor colonización por HMA bajo pastoreo que en situación de 

exclusión al pastoreo, mientras que, en el caso de otra especie también gramínea, 

Paspalum dilatatum, no se observaron diferencias (García et al., 2019). En esta última 

especie, García et al. (2019) encontraron que la presencia de estructuras características 

de HMA (arbúsculos, ovillos y vesículas) indicaría respuestas diferenciales en relación 

a los diferentes componentes del pastoreo (defoliación selectiva, deyecciones y 

pisoteo). La colonización micorrícica total y por arbúsculos no se vio afectada por ningún 

componente antes mencionado; la colonización por ovillos se vio afectada positivamente 

por la selectividad y negativamente por las deyecciones, en tanto que el pisoteo afectó 

negativamente la presencia de vesículas (García et al., 2019). Esto podría indicar que 
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la importancia relativa de cada componente del pastoreo sobre las micorrizas podría 

afectar el resultado global del pastoreo sobre esta interacción. Los efectos de la 

fertilización, particularmente la adición de fósforo mostró efectos negativos sobre la 

micorrización de gramíneas nativas tanto en pastizales del este de Uruguay (García et 

al., 2016) así como en pastizales de la región del Basalto (del Pino et al., 2021), y dicho 

efecto dependió de la estación del año, siendo mayor en verano. Este efecto llegó a 

reducir a la mitad la presencia de micorrizas en plantas de parcelas fertilizadas con dosis 

altas de fósforo (P) en relación al campo natural sin fertilizar (del Pino et al., 2021). 

Recientemente se ha observado que las micorrizas pueden jugar un rol en la invasión 

de los pastizales debido al efecto negativo sobre la micorrización de especies nativas 

del pastizal (S. García, comunicación personal, octubre de 2024). 

Se ha estudiado el potencial micorrícico y de hongos septados oscuros en suelos 

de pastizales de Uruguay. Dicho potencial es un indicador de la densidad de inóculo en 

el suelo y por lo tanto determinante de la actividad micorrícica y de los septados oscuros. 

Clavero (2022) encontró un comportamiento contrapuesto entre ambos grupos de 

hongos al comparar el potencial de suelos de campo natural y suelo de mejoramientos 

de campo natural (con agregado de leguminosas no nativas y fósforo) en la región del 

Basalto: mayor potencial micorrícico en campo natural y mayor potencial de septados 

oscuros en los suelos de los mejoramientos. En otro estudio Terra (2021) encontró que 

el potencial micorrícico y de septados oscuros fue mayor en un sitio de campo natural 

en restauración (previamente forestado por 7 años) comparado con un campo natural 

adyacente que no fue forestado. Esto podría representar una ventaja para la 

recuperación de la vegetación del pastizal luego de la perturbación que generó la 

forestación. 

2.4 EFECTOS DEL FUEGO EN PASTIZALES DEL RÍO DE LA PLATA  

Los pastizales del Río de la Plata se destacan como una de las áreas más vastas 

de pastizales templados sub-húmedos en el mundo, abarcando aproximadamente 

700,000 km2, que se extienden entre los 28º y 38º de latitud sur. Esta extensa región 

comprende el centro-este de Argentina, todo el territorio de Uruguay y el sur de Brasil 

(Dixon et al., 2014; Oyarzabal et al., 2020; Soriano et al., 1991). En los pastizales del 

Río de la Plata los efectos del fuego han sido evaluados en las distintas sub-regiones 

propuestas por Soriano et al. (1991). Si bien actualmente existe un número creciente de 

antecedentes del impacto del fuego sobre la vegetación en los pastizales del Río de la 

Plata, aún no existen respuestas generalizadas (L. López-Mársico, comunicación 

personal, 25 de setiembre de 2024). En los Campos Sulinos (Rio Grande do Sul, Brasil) 
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el fuego y el pastoreo son perturbaciones necesarias para la conservación del pastizal 

y han evitado que se desarrollen especies leñosas (Oliveira & Pillar, 2004; Overbeck et 

al., 2005). Se ha observado también que un incremento inicial en la riqueza de especies 

se pierde a medida que transcurre el tiempo desde la última quema (Beal-Neves et al., 

2020; Ferreira & Pitaluga, 2001; Joner et al., 2021). En la pampa inundable (Buenos 

Aires, Argentina) la quema en pajonales de Paspalum quadrifarium no solo facilita el 

acceso del ganado al pastizal, sino que también puede ocasionar un cambio en la 

composición de especies y un aumento en la diversidad de especies (Juan et al., 2000). 

Sin embargo, ese cambio en la composición vegetal se debe a un incremento en la 

cobertura de especies exóticas (Juan et al., 2000; Laterra, 1997; Laterra et al., 2003). 

En la Pampa Mesopotámica (Entre Ríos, Argentina) se ha observado que las especies 

de arbustos características de la región muestran respuestas contrastantes ante los 

incendios (Biganzoli et al., 2009; Galíndez et al., 2009). Mientras que para una especie 

como Baccharis dracunculifolia, un incendio puede resultar letal, otras especies como 

Baccharis medulosa y Acanthostyles buniifolius tienen la capacidad de rebrotar tras el 

evento de quema (Galíndez et al., 2009). 

En Uruguay, la frecuencia de incendios es baja debido a que el pastoreo por 

ganado doméstico reduce la biomasa vegetal y fragmenta la conectividad de los 

incendios (Bernardi et al., 2016). Sin embargo, en algunas regiones, el fuego se utiliza 

como herramienta de manejo para controlar especies arbustivas o pajonales (Royo 

Pallarés et al., 2005). A través de quemas de campo, asincrónicas y parcheadas los 

productores ganaderos temporariamente reducen la abundancia de especies poco 

palatables que acumulan grandes cantidades de restos secos en pie, y fomentan el 

rebrote tierno de mejor calidad forrajera (Berretta, 2006; López-Mársico, Lezama et al., 

2019; Rosengurtt, 1979; Royo Pallarés et al., 2005). En la región Sierras del Este, la 

especie de gramínea C4 Saccharum angustifolium, conocida como "paja estrelladora", 

es dominante y su gran tamaño y capacidad para acumular biomasa muerta en pie la 

hacen susceptible al fuego (López-Mársico, Lezama et al., 2024). Después de la quema, 

la “paja estrelladora” rebrota rápidamente y las áreas quemadas, generalmente menores 

a 0.5 ha, son evidentes en el paisaje (Bruzzone, 2019). El fuego puede modificar la 

estructura vegetal, aumentar la riqueza de especies y disminuir la cobertura de especies 

dominantes (López-Mársico et al., 2021). Aunque no se ha observado una respuesta 

positiva de germinación en relación con los principales estímulos del fuego, es decir, el 

choque térmico y el humo (López-Mársico, Lezama et al., 2019), se ha demostrado que 

un gran número de especies, presentes en el conjunto local de especies, colonizan 

rápidamente los vacíos de suelo desnudo (Cuello et al., 2020). A medida que aumenta 
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el tiempo desde el último incendio, la biomasa muerta en pie de la gramínea dominante 

se acumula, impide el establecimiento de otras especies mediante la exclusión 

competitiva y causa una disminución en la riqueza de especies (López-Mársico et al., 

2021). Después del fuego, el índice de vegetación normalizado (un estimador de la 

productividad primaria) ha mostrado una rápida recuperación y los sitios quemados 

pueden tener valores incluso superiores a los no quemados (Bruzzone, 2019). 

2.5 MICORRIZAS Y HONGOS SEPTADOS OSCUROS EN RESPUESTA AL 

FUEGO 

Existe relativamente poca información acerca del efecto del fuego sobre los 

hongos endófitos radiculares y las asociaciones que éstos establecen con las plantas. 

Sabemos también que las plantas presentan diferente respuesta al fuego, cabe 

preguntarse entonces si esa respuesta está de alguna forma vinculada a la presencia 

de endófitos radiculares. 

El efecto directo del fuego sobre los propágulos de HMA depende de la 

intensidad, duración y frecuencia de la perturbación (Hartnett et al., 2004). 

AguilarFernández et al. (2009) reportaron que quemas controladas no tuvieron impacto 

significativo sobre la colonización en raíces por micorrizas arbusculares en un 

ecosistema de bosque tropical seco en México. Según estos autores esto se debe a la 

baja conductividad térmica del suelo y la rápida combustión de la vegetación herbácea 

(AguilarFernández et al., 2009). 
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3 MATERIALES Y MÉTODOS 

3.1 SITIO DE ESTUDIO 

La zona del Paisaje Protegido Quebrada de los Cuervos (PPQC), ubicada en el 

departamento de Treinta y Tres, está incluida en la región geomorfológica Sierras del 

Este (e Isla Cristalina de Rivera) (Figura 3). Esta región, con una superficie aproximada 

de 2,5 millones de hectáreas, corresponde al 14,4% del territorio nacional siendo la que 

presenta la mayor energía de relieve del país (Panario, 1988). Comprende una gran 

diversidad de tipos de suelos, predominando los superficiales y muy superficiales con 

alto contenido de gravilla y pedregosos. La precipitación promedio anual acumulada 

para los últimos 10 años fue de 1318 mm y la temperatura promedio anual para el mismo 

período fue de 17 °C, con un máximo mensual promedio de 23 °C en enero y un mínimo 

mensual promedio de 11 °C en julio (Instituto Nacional de Investigación Agropecuaria 

[INIA], 2018). El 65 % de la superficie de la región corresponde a pastizales naturales 

(Baeza et al., 2019). La ganadería extensiva de bovinos y ovinos es la actividad más 

importante en la región realizada por productores ganaderos privados (Bianco & 

Lapetina, 2013). 

 

Figura 3. 

Localización geográfica del sitio de estudio 

 

Nota. Sitio de estudio (estrella) dentro de la región geomorfológica Sierras del Este (en 
gris) en Uruguay. Tomado de Cuello et al. (2020). 

 



 
 

3.2 DISEÑO EXPERIMENTAL 

En octubre (primavera) de 2014 se instaló un experimento de interacción quema-

pastoreo para evaluar sus efectos sobre la vegetación en una zona dominada por la 

gramínea formadora de maciegas Saccharum angustifolium (López-Mársico, Lezama et 

al., 2024). Se realizaron quemas previstas en 2014 y 2018, la carga animal se estimó 

en 0,35 UG. El experimento presentó un diseño de bloques parcialmente al azar, con 

tres bloques separados por al menos 100 m entre ellos. Cada bloque comprendió cuatro 

parcelas con una superficie de 300 m2 las cuales estuvieron separadas por senderos 

cortafuegos de 10 m de ancho. Cada parcela constituyó un tratamiento que surgió de la 

combinación de dos niveles de factores pastoreo y quema: pastoreado no quemado 

(PA-NQ), clausurado no quemado (CL-NQ), pastoreado quemado (PA-Q) y clausurado 

quemado (CL-Q). 

Dado que este estudio se plantea como una continuación del trabajo de López-

Mársico (2020) se utilizó el mismo sistema de bloques y parcelas de tratamientos (Figura 

4), con ciertas modificaciones. Para este estudio se utilizaron 2 bloques y, dentro de 

ellos, tres parcelas que representan los tratamientos: clausurado no quemado [aquí 

llamado C; CL-NQ en López-Mársico (2020)], pastoreado quemado [aquí llamado PQ, 

cuya quema se realizó en octubre de 2018; PA-Q en López-Mársico (2020)] y 

pastoreado quemado reciente [aquí llamado PQR porque estas parcelas tuvieron una 

quema en agosto de 2019; PA-NQ en López-Mársico (2020)]. No se analizó en este 

estudio el tratamiento clausurado quemado [CL-Q en López-Mársico (2020)].  
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Figura 4. 

Diseño del experimento quema – pastoreo ubicado en la zona del Paisaje Protegido 
Quebrada de los Cuervos y Sierras del Yerbal. 

 

Nota. Se observan los tres bloques numerados del 1 al 3 y los distintos tratamientos en 
parcelas de 300 m2 y separadas por senderos cortafuego. Tomado de López-Mársico 
(2020). 

3.3 TRABAJO DE CAMPO 

El trabajo de campo fue realizado los días 23 y 24 de octubre de 2019, dos meses 

después de la quema del tratamiento PQR. Se colectaron y analizaron raíces de cinco 

especies con diferente respuesta al fuego: tolerante, sensible y favorecida. Esta 

respuesta ha sido valorada en observaciones y relevamientos de campo donde se 

evaluó la abundancia de las especies en zonas expuestas a la quema 

Las cinco especies son nativas y perennes. Las mismas fueron seleccionadas 

debido a que son comunes en el sitio de área de estudio y a que presentan su respuesta 

diferencial al fuego. La especie S. angustifolium es una gramínea formadora de 

maciegas, con metabolismo fotosintético C4, es la especie más abundante en la zona 

de estudio (aprox. 70% de cobertura) y tiene la capacidad de rebrotar luego del fuego 

(tolerante) (Figura 8; Tabla 1). La especie Acanthostyles buniifolius es un arbusto 

ampliamente distribuido en todo el país y rebrota inmediatamente luego del fuego 



23 
 

(tolerantes) (Figura 7; Tabla 1). La especie Solidago chilensis se observó 

exclusivamente en las áreas que fueron excluidas del pastoreo y que no fueron 

quemadas, por lo que se la categorizó como una especie sensible (Figura 9; Tabla 1). 

Las especies Hypoxis decumbens y Stenachaenium megapotamicum aumentaron su 

frecuencia de aparición luego de ocurridas las quemas experimentales, por los que se 

las clasificó como favorecidas (Figuras 5 y 6; Tabla 1).



 
 

Tabla 1. 

Características de las especies vegetales seleccionadas 

Especie Familia Características de las plantas Ciclo de vida Respuesta a la quema 

Hypoxis decumbens Hypoxidaceae Hierba baja con estructura 
subterránea (bulbo) 

Perenne Favorecida 

Stenachaenium megapotamicum Asteraceae Hierba erecta con estructura 
subterránea 

Perenne Favorecida 

Acanthostyles buniifolius Asteraceae Arbusto Perenne Tolerante 

Saccharum angustifolium Poaceae Gramínea formadora de 
maciegas 

Perenne Tolerante 

Solidago chilensis Asteraceae Hierba erecta con estructura 
subterránea 

Perenne Sensible 

Nota. Adaptado de Rosengurtt (1979). 



 
 

Figura 5. 

Hypoxis decumbens 

 

Nota. Tomado de Royal Botanic Gardens, Kew. (s.f.).  
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Figura 6. 

Stenachaenium megapotamicum 

 

Nota. Tomado de Andrés (2011). 



 
 

Figura 7. 

Acanthostyles buniifolius 

 

Nota. Acanthostyles buniifolius (L. López-Mársico, comunicación personal, setiembre 

de 2023).



 
 

Figura 8. 

Saccharum angustifolium 

 

Nota. Tomado de Welker (2020).



 
 

Figura 9. 

Solidago chilensis 

 

Nota. Tomado de Solidago chilensis (s.f.).

Se recorrió cada parcela procurando una distancia prudencial entre individuos 

de las distintas especies para asegurarse que las raíces pertenecieran a individuos 

diferentes. De cada una de las especies se colectaron 5 individuos, utilizando palas de 

mano, en cada uno de los tres tratamientos (C, PQ y PQR) y en cada bloque. Por lo 

tanto, se colectaron un total de 150 muestras (5 individuos * 5 especies * 3 tratamientos 

* 2 bloques). En cada planta se obtuvieron las raíces de un diámetro de hasta 2mm. Las 

raíces fueron acondicionadas en recipientes con vinagre (ácido acético) para su traslado 

al laboratorio, para analizar posteriormente sus raíces en busca de estructuras de 

hongos micorrizógenos y septados oscuros.  
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3.4 TRABAJO DE LABORATORIO 

En el laboratorio, las raíces fueron lavadas y aclaradas en una solución de KOH 

al 10 %. Luego fueron teñidas con una solución de azul de tripano al 0,05% a través del 

método propuesto por Koske y Gemma (1989). Finalmente fueron conservadas en 

lactoglicerol hasta su procesamiento. Las raíces de las distintas especies difieren en 

diversas características como ser tipo, diámetro, grado relativo de lignificación, lo que 

determinó diferente duración del proceso en cada paso. 

Para su observación, de cada individuo se tomaron 30 segmentos de raíces de 

1 cm de largo. Los segmentos se montaron de a 10 en portaobjetos (3 portaobjetos por 

muestra) contabilizando un total de 450 portaobjetos (3 p.obj.*150 individuos). Las 

observaciones fueron realizadas a un máximo de 40x utilizando un microscopio Nikon 

modelo Eclipse E100. 

En cada segmento se hicieron tres observaciones: dos en los extremos y una en 

la parte central cubriendo un total de 90 observaciones por individuo (90 obs*150 ind = 

13500). 

En cada observación se registró la presencia/ausencia de las principales 

estructuras que forman las micorrizas arbusculares: hifas, arbúsculos, ovillos, vesículas. 

También se registró la presencia/ausencia de hongos septados oscuros (DSE). 

Se calculó la colonización de la raíz para cada una de las estructuras observadas 

de la siguiente forma: 

𝐶𝑜𝑙𝑜𝑛𝑖𝑧𝑎𝑐𝑖ó𝑛 𝑑𝑒 𝑙𝑎 𝑒𝑠𝑡𝑟𝑢𝑐𝑡𝑢𝑟𝑎 (%) =  
𝑁° 𝑐𝑎𝑚𝑝𝑜𝑠 𝑐𝑜𝑛 𝑝𝑟𝑒𝑠𝑒𝑛𝑐𝑖𝑎 𝑑𝑒 𝑙𝑎 𝑒𝑠𝑡𝑟𝑢𝑐𝑡𝑢𝑟𝑎

𝑁° 𝑡𝑜𝑡𝑎𝑙 𝑑𝑒 𝑐𝑎𝑚𝑝𝑜𝑠 𝑜𝑏𝑠𝑒𝑟𝑣𝑎𝑑𝑜𝑠 
 

donde N° campos con presencia de la estructura representa la presencia de cada una 

de las estructuras arriba mencionadas (hifas, arbúsculos, ovillos, vesículas, DSE); y N° 

total de campos observados fue el número total de observaciones (máximo=90). 

Para determinar la presencia de micorrizas se calculó la variable colonización 

micorrícica total que resulta del porcentaje de campos en los cuales se observó alguna 

de las estructuras antedichas sobre el número total de campos observados. 
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3.5 ANÁLISIS ESTADÍSTICOS 

Para evaluar si la quema afectó la presencia de las diferentes estructuras de los 

HMA (objetivo específico i), la presencia de DSE (objetivo específico ii), y si la presencia 

de estos hongos (HMA y DSE) y sus estructuras estuvo relacionada con la respuesta 

diferencial conocida de las especies a la quema (objetivo específico iii), se analizó la 

ocurrencia de cada estructura usando modelos lineales generalizados (Crawley, 2007) 

implementados en el software R (version 3.5.1; R Core Team 2018). 

Estos modelos fueron construidos utilizando los individuos como unidad de 

muestreo, siendo el logaritmo de la proporción de ocurrencia de cada estructura por 

individuo la variable de respuesta. Los modelos fueron del tipo logit quasibinomial, la 

familia quasi-binomial se ajustó porque los datos presentaron sobredispersión (Crawley, 

2007). Se construyeron cinco modelos diferentes de acuerdo a las proporciones de las 

cinco variables de respuesta: colonización micorrícica total, colonización por vesículas, 

colonización por ovillos, colonización por arbúsculos, y colonización por hongos 

septados oscuros (DSE). Los cinco modelos tuvieron como variables predictivas 

tratamiento (C, PQ y PQR) y especies (HD, SM, SA, AB, SC) modeladas como 

interacción, con la fórmula: 

logit(proporción de la estructura) ~ (tratamiento*especie, (familia = quasibinomial)) 

El contraste de efectos entre tratamientos por especie para cada modelo fue 

estimado utilizando el paquete “emmeans” implementado en R (Estimated Marginal 

Means, aka Least-Squares Means, Version: 1.6.2-1, https://cran.r-

project.org/web/packages/emmeans/). 

  

https://cran.r-project.org/web/packages/emmeans/
https://cran.r-project.org/web/packages/emmeans/
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4. RESULTADOS 

En todas las especies y en todos los tratamientos se registraron micorrizas, así 

como también hongos septados oscuros. Las 5 especies presentaron altos valores de 

presencia de micorrizas en sus raíces (superior a 80%) y en todas se pudieron observar 

estructuras típicas de los hongos micorrizógenos arbusculares: hifas, vesículas, 

arbúsculos y ovillos (Figuras 10, 11, 12, 13 y Anexo A). La presencia de estructuras de 

hongos septados oscuros, particularmente hifas, también fue importante en todas las 

especies (Figura 14 y Anexo A). La interacción especie*tratamiento fue significativa en 

las variables colonización micorrícica total, colonización por arbúsculos, colonización 

por vesículas y la colonización por septados oscuros; la colonización por ovillos no 

presentó diferencias entre tratamientos (Tabla 2). 



 
 

Tabla 2. 

Resumen de contrastes entre tratamientos por especie enmicorrizas (colonización total y por estructuras) y hongos septados oscuros (DSE). 

 

Especie Micorrizas (%) Arbúsculos (%) Ovillos (%) Vesículas (%) DSE (%) 

Hypoxis decumbens (F) NS PQ > PQR NS NS NS 

Stenachaenium megapotamicum (F) NS PQ > PQR NS C y PQ > PQR C Y PQ > PQR 

Acanthostyles buniifolius (T) C > PQ y PQR NS NS C > PQ y PQR C > PQ > PQR 

Saccharum angustifolium (T) NS C > PQ NS NS C > PQ 

Solidago chilensis (S) PQ y PQR > C PQ > PQR > C NS PQ > C PQ > C y PQR 

Nota. Se señalan aquellos contrastes que fueron significativos. NS indica que no hubo diferencias significativas entre ningún tratamiento. 
Tratamientos: C (Clausura), PQ (Pastoreado y Quemado), PQR (Pastoreado y Quemado Reciente). Tipo de respuesta a la quema: F (favorecida), 
T (tolerante); S (sensible).



 
 

4.1 MICORRIZAS 

Las especies favorecidas por el fuego, H. decumbens y S. megapotamicum, 

mostraron la mayor presencia de micorrizas en sus raíces, independientemente del 

tratamiento la colonización micorrícica osciló entre 96,3 y 100% (Tabla 2 y Anexo A; 

Figura 10). En cuanto a las especies tolerantes al fuego, la colonización micorrícica en 

A. buniifolius fue significativamente mayor en el tratamiento control que en cualquiera 

de los tratamientos de quema. Mientras que la otra especie tolerante, S. angustifolium, 

no presentó diferencias significativas entre tratamientos (Tabla 2 y Anexo A; Figura 10) 

En tanto la especie sensible al fuego (S. chilensis) presentó una colonización micorrícica 

significativamente mayor en los tratamientos de quema que en el control (aprox. 95% vs 

87% respectivamente; Tabla 2 y Anexo A; Figura 10). 

Figura 10. 

Presencia de micorrizas arbusculares (colonización total, %) por tratamiento y por 

especie considerando su respuesta al fuego. 

 

Nota. Tratamientos: C (Clausura), PQ (Pastoreado y Quemado), PQR (Pastoreado y 
Quemado Reciente). Especies: HD: H. decumbens; SM: S. megapotamicum; AB: A. 
buniifolius; SA: S. angustifolium; SC S. chilensis. Se representa la mediana de los datos 
(línea oscura en medio de las cajas), límites superior e inferior del 50% de los datos 
(límites de las cajas) y valores máximo y mínimo de los datos (barras de error), puntos 
externos: valores atípicos.   
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En cuanto a la presencia de arbúsculos, las especies favorecidas por el fuego H. 

decumbens y S. megapotamicum mostraron los mayores porcentajes de colonización 

por estas estructuras de intercambio en relación a las demás especies y además S. 

megapotamicum mostró mayor presencia de arbúsculos que H. decumbens en general 

(Anexo A; Figura 11). Ambas especies mostraron ser igualmente afectadas en relación 

a esta variable micorrícica por los tratamientos evaluados, siendo significativamente 

más frecuentes en los tratamientos de quema (PQ) que en los de quema reciente (PQR) 

(Tabla 2; Figura 11). En las especies tolerantes, la colonización por arbúsculos fue baja 

para ambas especies, aunque particularmente menor en A. buniifolius (Anexo A; Figura 

11). Esta especie no mostró efecto significativo debido a los tratamientos, a diferencia 

de S. angustifolium, en la que la presencia de arbúsculos fue significativamente mayor 

en el tratamiento sin quema y sin pastoreo (19,8%; Tabla 2; Figura 11). La especie 

sensible al fuego (S. chilensis) presentó valores de colonización por arbúsculos 

significativamente mayores en el tratamiento de quema PQ que en los demás, siendo el 

control el tratamiento con menor presencia de estas estructuras (Tabla 2; Figura 11) 

Figura 11. 

Presencia de arbúsculos de hongos micorrizógenos arbusculares (%) por tratamiento y 

por especie considerando su respuesta al fuego. 

 

Nota. Tratamientos: C (Clausura), PQ (Pastoreado y Quemado), PQR (Pastoreado y 
Quemado Reciente). Especies: HD: H. decumbens; SM: S. megapotamicum; AB: A. 
buniifolius; SA: S. angustifolium; SC S. chilensis. Se representa la mediana de los datos 
(línea oscura en medio de las cajas), límites superior e inferior del 50% de los datos 
(límites de las cajas) y valores máximo y mínimo de los datos (barras de error), puntos 
externos: valores atípicos.  
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Ninguna especie mostró efecto de los tratamientos en la presencia de ovillos y 

todas presentaron muy baja presencia de este tipo de estructuras de intercambio 

micorrícico, excepto la especie favorecida H. decumbens que fue la que presentó el 

mayor valor con un máximo de 27% (Anexo A, Figura 12). 

Figura 12. 

Presencia de ovillos de hongos micorrizógenos arbusculares (%) por tratamiento y por 

especie considerando su respuesta al fuego. 

 

Nota. Tratamientos: C (Clausura), PQ (Pastoreado y Quemado), PQR (Pastoreado y 
Quemado Reciente). Especies: HD: H. decumbens; SM: S. megapotamicum; AB: A. 
buniifolius; SA: S. angustifolium; SC S. chilensis. Se representa la mediana de los datos 
(línea oscura en medio de las cajas), límites superior e inferior del 50% de los datos 
(límites de las cajas) y valores máximo y mínimo de los datos (barras de error), puntos 
externos: valores atípicos.



 
 

Finalmente, la presencia de vesículas fue muy variable entre especies. Entre 

aquellas favorecidas por el fuego, H. decumbens no mostró efecto significativo de los 

tratamientos sobre la presencia de vesículas, mientras que S. megapotamicum mostró 

una mayor abundancia de estas estructuras en los tratamientos control y quema PQ (sin 

diferencias entre ambos tratamientos) que en el tratamiento de quema reciente PQR 

(Tabla 2 y Anexo A; Figura 13). S. angustifolium, una de las especies tolerantes, no 

mostró efecto de los tratamientos, a diferencia de A. buniifolius, en la cual la colonización 

por vesículas fue significativamente mayor en las parcelas sin quema (73,3%; Tabla 2 y 

Anexo A; Figura 13). La especie sensible (S.chilensis) fue la que presentó la menor 

presencia de vesículas en comparación con las otras especies. Además, fue 

significativamente mayor en el tratamiento de quema (PQ) que en los demás, (Tabla 2; 

Figura 13). 

Figura 13. 

Presencia de vesículas de hongos micorrizógenos arbusculares (%) por tratamiento y 

por especie considerando su respuesta al fuego. 

 

Nota. Tratamientos: C (Clausura), PQ (Pastoreado y Quemado), PQR (Pastoreado y 
Quemado Reciente). Especies: HD: H. decumbens; SM: S. megapotamicum; AB: A. 
buniifolius; SA: S. angustifolium; SC S. chilensis. Se representa la mediana de los datos 
(línea oscura en medio de las cajas), límites superior e inferior del 50% de los datos 
(límites de las cajas) y valores máximo y mínimo de los datos (barras de error), puntos 
externos: valores atípicos. 



38 
 

4.2 HONGOS SEPTADOS OSCUROS 

La presencia de estructuras de estos otros hongos radicualres también presentó 

diferencias entre especie y tratamientos. En cuanto a las especies favorecidas por el 

fuego, S. megapotamicum fue la especie con mayor presencia de DSE en comparación 

con las demás. Esta especie presentó un mayor porcentaje de colonización por DSE en 

los tratamientos control y quema (PQ), sin diferencias significativas entre ellos, que en 

el tratamiento de quema reciente (PQR; Tabla 2; Figura 14). H. decumbens también 

presentó una alta presencia de DSE, pero sin diferencias significativas entre 

tratamientos (Tabla 2; Figura 14). Las especies tolerantes (S. angustifolium y A. 

buniifolius) mostraron una respuesta similar ya que ambas presentaron 

significativamente mayor presencia de DSE en las parcelas sin quema (control) que en 

los tratamientos de quema (Tabla 2; Figura 14). La especie sensible (S. chilensis) 

presentó una colonización por DSE significativamente mayor en el tratamiento de quema 

(PQ) que respecto al control (C) y al tratamiento de quema reciente (PQR) (Tabla 2; 

Figura 14). 

Figura 14. 

Presencia de hongos endófitos septados oscuros (DSE, %) por tratamiento y por 

especie considerando su respuesta al fuego. 

 

Nota. Tratamientos: C (Clausura), PQ (Pastoreado y Quemado), PQR (Pastoreado y 
Quemado Reciente). Especies: HD: H. decumbens; SM: S. megapotamicum; AB: A. 
buniifolius; SA: S. angustifolium; SC S. chilensis. Se representa la mediana de los datos 
(línea oscura en medio de las cajas), límites superior e inferior del 50% de los datos 
(límites de las cajas) y valores máximo y mínimo de los datos (barras de error), puntos 
externos: valores atípicos.   
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5 DISCUSIÓN 

Este trabajo evidenció que el pastoreo y la quema controlada de pastizales 

afectaron las interacciones de las plantas con microorganismos del suelo, 

particularmente hongos formadores de micorrizas y hongos septados oscuros. Además, 

se pudo observar que dicho efecto estuvo asociado con la respuesta y la identidad de 

la especie vegetal frente a la quema. Este experimento permitió constatar la presencia 

de micorrizas arbusculares y hongos septados oscuros en las cinco especies de campo 

natural que fueron estudiadas y en todos los tratamientos. Es el primer trabajo a nivel 

nacional que busca identificar el efecto de la quema controlada, y su interacción con el 

pastoreo, sobre las asociaciones de las plantas con hongos a nivel radicular. Asimismo, 

es un aporte novedoso al momento de ser considerado el empleo del fuego como 

herramienta de manejo por los productores ganaderos y para tener en cuenta por las 

autoridades del paisaje Protegido Quebrada de los Cuervos y Sierras del Yerbal. Una 

de las limitantes del presente estudio es no haber incluido el tratamiento clausurado al 

pastoreo y quemado por limitantes logísticos para su muestreo y posterior 

procesamiento. En situaciones productivas dicha situación es la menos frecuente lo cual 

fue decisivo al momento de tener que descartar uno de los tratamientos. 

La utilización del fuego como herramienta de manejo en pastizales sujetos a 

pastoreo puede resultar ventajosa (Fuhlendorf et al., 2009; Laterra et al., 2003). Se ha 

observado que el fuego libera espacio y eso permite que un gran número de especies 

vegetales puedan colonizar los parches generados (Overbeck et al., 2005). En sitios 

recientemente quemados hay un incremento de especies y un aumento en la ocupación 

horizontal del suelo por parte de la vegetación (con mayor potencial de enraizamiento 

por área de suelo). Las áreas quemadas pueden mantener por más tiempo estos valores 

de cobertura del estrato basal ocupado con plantas, si además de quemadas, son 

pastoreadas (Fuhlendorf et al., 2009; López-Mársico, Lezama et al., 2024). Otros 

estudios han observado que la biomasa de raíces es mayor en áreas pastoreadas que 

en áreas excluidas de pastoreo (López-Mársico et al., 2015; López-Mársico, Oyarzabal 

et al., 2024). Por lo tanto, una mayor densidad de raíces podría ofrecer una mayor 

posibilidad de colonización para hongos radiculares, especialmente para los que forman 

interacciones micorrícicas. Este hecho junto con los resultados observados en esta 

tesis, en cinco especies que experimentaron quemas, sugiere que las quemas 

controladas, si bien afectan las interacciones planta – microorganismos, permitieron 

mantener dichas interacciones. En el trabajo realizado por Dooley y Treseder (2012) se 

presenta un meta-análisis de estudios de campo en diferentes biomas acerca del efecto 
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del fuego sobre la masa microbiana. Si bien la abundancia de hongos en promedio se 

redujo 47,6 %, este efecto estuvo estrechamente relacionado al tipo de bioma no siendo 

significativo en el caso de pastizales (Dooley & Treseder, 2012). En Uruguay se ha 

observado que, quemas con una frecuencia de entre tres y cinco años, han permitido 

mantener la diversidad y fisonomía de los ecosistemas dominados por vegetación 

herbácea (López-Mársico, Lezama et al., 2024). Sería interesante estudiar el rol que 

podrían tener las micorrizas en mantener dicha diversidad vegetal. 

De acuerdo con lo planteado en el primer objetivo específico de este trabajo, se 

pudo observar una alta presencia de micorrizas en todas las especies y en todos los 

tratamientos, con una ocurrencia superior al 80% de colonización de las raíces. La 

presencia de micorrizas fue afectada por el fuego y el pastoreo: en general en situación 

de clausura al pastoreo y sin quema hubo una tendencia a presentar más micorrizas 

que en los tratamientos con quema y pastoreo, aunque este efecto no siempre fue 

significativo y fue diferente según la especie vegetal analizada (Tabla 2; Anexo A, Fig. 

10). Los resultados también fueron diferentes a aquellos hallados en un estudio previo, 

realizado en pastizales del suroeste de la Provincia de Buenos Aires, donde se evaluó 

el efecto de la defoliación luego de una quema controlada sobre la colonización 

micorrícica y atributos radicales en tres gramíneas, no encontrándose respuesta sobre 

la variable colonización micorrícica (Ithurrart et al., 2018). 

Se observó una tendencia a una mayor colonización en pastoreado y quemado 

respecto a pastoreado y quemado reciente lo que podría deberse a la liberación y el 

aumento en niveles de nutrientes luego de la quema que estarían afectando 

negativamente la micorrización en este último tratamiento, efecto que iría disminuyendo 

con el paso del tiempo. 

Las especies favorecidas por el fuego (S. megapotamicum y H. decumbens), es 

decir, aquellas que aumentaron su presencia o cobertura con las quemas, presentaron 

un patrón idéntico en cuanto a la presencia de micorrizas en general y de arbúsculos, 

con los mayores registros en estas dos variables. Además, H. decumbens mostró los 

mayores registros de presencia de ovillos (sin diferencias significativas entre los 

tratamientos). Ambas especies mantuvieron alta presencia de micorrizas en sus raíces 

a pesar de la quema y además mostraron una mayor presencia de arbúsculos en las 

parcelas en las que la quema ocurrió hace un año comparado con la quema reciente (2 

meses antes del muestreo). Es importante considerar que las estructuras de intercambio 

entre hongos micorrizógenos y las plantas (arbúsculos y ovillos) son muy efímeras, esto 

es, duran pocos días y por lo tanto su observación es menos frecuente, a diferencia de 
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las hifas y las vesículas (Smith & Read, 2008). Este resultado permite suponer que la 

interacción en estas especies es muy activa y que probablemente las micorrizas 

expliquen en parte la respuesta de estas especies a la quema. Otro factor para tener en 

cuenta es que ambas especies de plantas poseen estructuras subterráneas de reserva 

(Tabla 1), lo que también puede influir en la respuesta favorable luego de la quema al 

poder contar con esas reservas de energía para el rebrote. Una diferencia entre ambas 

especies se observó al analizar la presencia de vesículas de los hongos micorrizógenos 

arbusculares. En H. decumbens esta variable no fue afectada por los tratamientos 

mientras que en S. megapotamicum se encontraron menos vesículas en las parcelas 

recientemente quemadas. Las vesículas representan estructuras de reserva de los 

hongos por lo que la quema podría afectar en el corto plazo al simbionte fúngico en el 

caso de S. megapotamicum. 

Las especies tolerantes a la quema, es decir, aquellas que tienen la capacidad 

de rebrotar inmediatamente luego de ser quemadas, respondieron de manera diferente 

en cuanto a la presencia de micorrizas en sus raíces. A. buniifolius presentó mayor 

colonización de micorrizas y presencia de vesículas en el tratamiento clausurado y no 

quemado en relación a los tratamientos con quema y pastoreo. En esta especie, 

además, la presencia de estructuras de intercambio (ovillos y arbúsculos) fue muy baja 

y no difirió significativamente entre tratamientos. Mientras que en el caso de S. 

angustifolius, la otra especie tolerante a la quema, la única variable que mostró 

diferencias entre tratamientos fue la presencia de arbúsculos, siendo afectada 

negativamente luego de la quema, pero mostrando valores similares al tratamiento sin 

quema luego de un año de que esta ocurriera. La presencia de estas estructuras de 

intercambio fue muy superior en relación a la otra especie tolerante a la quema. Una 

posible explicación de esta diferencia entre estas dos especies podría ser que S. 

angustifolium es una especie herbácea (aunque formadora de matas) que puede 

generar raíces finas muy cercanas a la superficie del suelo (directamente de los 

macollos), mientras que A. buniifolius es un arbusto con raíces leñosas superficiales y 

generación de raíces finas más profundas. Trabajos previos han mostrado que la 

biomasa de raíces en la porción más superficial del suelo es mayor en áreas 

pastoreadas, dominadas por especies herbáceas que, en áreas excluidas de pastoreo, 

dominadas por especies leñosas (López-Mársico et al., 2015). Teniendo en cuenta que 

la metodología de muestreo empleada para obtener las raíces para el estudio de 

micorrizas abarca los primeros 10 cm de suelo, es probable que en el caso de S. 

angustifolium se hayan podido obtener más cantidad de raíces finas que es donde se 

pueden encontrar las estructuras micorrícicas. 
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La especie sensible frente a la quema, es decir, aquella para la que fue detectada 

una disminución poblacional luego de un evento de quema, presentó un patrón diferente 

al de los otros agrupamientos ya que en el tratamiento sin quema (C) presentó los 

menores valores de micorrización. S. chilensis presenta órganos subterráneos de 

reserva (Tabla 1), y los resultados permiten sugerir que se asociaría a micorrizas para 

asegurar su presencia en este tipo de ecosistemas manejados con fuego. Sería 

necesarios evaluar la respuesta de otras especies sensible al fuego para saber si la 

respuesta observada en S. chilensis es debido a su sensibilidad al fuego o a 

características propias de la especie.  

Los resultados registrados en este estudio sugieren que el empleo de quemas 

controladas de pastizales, realizadas por parte de los productores ganaderos en un 

régimen como el establecido, permitirían la permanencia de la simbiosis micorrícica 

arbuscular en la comunidad vegetal. Esto podría relacionarse con el hecho de que 

micorrizas y plantas han co-evolucionado a lo largo de 450 millones de años (Saparrat 

et al., 2020; Smith & Read, 2008), por otro lado, hace unos 400 millones de años el 

fuego viene siendo un factor determinante en la estructuración y el diseño de 

ecosistemas inflamables entre los que se encuentran los pastizales (Scott, 2018; Scott 

et al., 2014). Se podría suponer entonces que en esta clase de ecosistemas también los 

hongos formadores de micorrizas arbusculares y sus interacciones con las plantas 

hospederas presentes han co-evolucionado con el fuego como una perturbación más o 

menos frecuente. Sin embargo, es importante diferenciar entre la dinámica de los 

incendios naturales que originalmente marcaron esas grandes líneas de evolución y la 

dinámica de los eventos de quema a los que están expuestos actualmente los pastizales 

en el contexto de la producción agropecuaria. 

Si bien se observó una alta colonización por hongos septados oscuros en todas 

las especies y tratamientos, con ocurrencia superior al 50% en todos los casos, se 

registraron en general mayores variaciones en la presencia de estos microorganismos 

que en la de micorrizas (Tabla 2; Figura 14; Anexo A). Además, a diferencia de los HMA, 

los DSE en general presentaron una asociación más débil con el tipo de respuesta a la 

quema de sus hospederos. Solo en la especie sensible a la quema (S. chilensis) pudo 

observarse una respuesta similar a lo que ocurrió con las micorrizas: la presencia de 

DSE fue significativamente mayor en el tratamiento de quema cuando esta ocurrió hace 

un año (PQ). Si bien no es clara aun la función de estos hongos en las plantas, podría 

sugerirse que en esta especie esta interacción podría también contribuir a asegurar su 

presencia en este tipo de ecosistemas manejados con fuego. Esto se sustenta en el 
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hecho de que la asociación de estos hongos con plantas se ha reportado con mayor 

frecuencia en condiciones extremas, lo que sugiere que los DSE juegan un papel crucial 

en la tolerancia o resistencia a ambientes adversos, como suelos secos o pobres en 

nutrientes (Mandyam & Jumpponen, 2005). 

No se encontraron antecedentes que hayan estudiado el efecto de la quema 

sobre los DSE en pastizales por lo que este es el primer trabajo que lo reporta. Al igual 

que en este estudio, en Uruguay se ha registrado una alta presencia de estos hongos 

co-existiendo con micorrizas arbusculares en otras especies de los pastizales, así como 

también en forma de propágulos en el suelo (Clavero, 2022; Terra, 2021). Cabría 

esperar que al igual que las micorrizas la presencia de estos hongos se vea afectada 

por la intensidad, la duración y la frecuencia de la quema. 
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6 CONCLUSIONES Y PERSPECTIVAS 

Este es el primer trabajo que estudia en Uruguay los efectos de la quema y el 

pastoreo en pastizales sobre microorganismos del suelo que forman interacciones con 

las plantas. Futuros trabajos podrían enfocarse en analizar los efectos de la quema 

sobre el potencial micorrícico del suelo (banco de esporas y de otros propágulos de los 

HMA) así como profundizar el conocimiento de los hongos septados oscuros y sus 

interacciones con las plantas. Asimismo, sería interesante conocer la respuesta al fuego 

de otro elenco de especies muy frecuentes y abundantes en los pastizales como 

gramíneas con diferente metabolismo fotosintético (C3 y C4) y que, de acuerdo con 

trabajos previos, presentan importante presencia de micorrizas (García et al. 2016, 

2019; Parodi & Pezzani, 2011). Finalmente, otro aspecto interesante a evaluar es la 

respuesta al fuego de gramíneas considerando su respuesta al pastoreo (crecientes y 

decrecientes) (Rodríguez et al., 2003) y el rol que podrían tener las interacciones con 

hongos endófitos en dichas respuestas. 
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8 ANEXOS  

Anexo A. 

Presencia de estructuras de micorrizas (promedios de porcentaje de colonización total y por estructuras) y de hongos septados oscuros (DSE, 
promedio de porcentaje de colonización). 

 

Nota. En negrita se muestran los valores que fueron significativamente mayores según los modelos. Tratamientos: C (Clausura), PQ (Pastoreado 

y Quemado), PQR (Pastoreado y Quemado Reciente). Tipo de respuesta a la quema: F (favorecida), T (tolerante); S (sensible) 

Especie 

Micorrizas (%) Arbúsculos (%) Ovillos (%) Vesículas (%) DSE (%) 

C PQ PQR C PQ PQR C PQ PQR C PQ PQR C PQ PQR 

Hypoxis decumbens (F) 98,8 96,8 96,3 39,3 51,1 36,3 22,5 18,7 27,0 63,9 60,8 58,0 84,9 85,8 79,2 

Stenachaenium megapotamicum (F) 99,9 100 97,1 84,0 92,5 74,7 8,8 13,8 7,4 85,9 92,2 67,1 96,5 99,0 77,3 

Acanthostyles buniifolius (T) 98,2 90,0 87,0 0,1 0,4 1,8 0,3 3,8 1,7 73,3 33,6 31,4 88,4 77,8 51,8 

Saccharum angustifolium (T) 85,9 81,6 83,5 19,8 7,3 19,7 2,5 2,8 1,1 38,9 31,6 37,4 82,0 68,5 80,8 

Solidago chilensis (S) 87,0 94,8 94,5 5,3 42,2 23,6 0,1 4,9 1,0 5,8 19,3 16,0 79,6 91,8 77,8 


