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La capa de cobertura, material empleado como recubrimiento superior del com­
post en cultivo comercial de champiñón, constituye el. medio en el que se produce la 
modificac ión ecológica que supone el paso de la fase de crecimiento vegetativo del 
hongo a la fase reproductiva o, lo que es lo mismo, el medio en el que se produce Ja 
fructificación. La compleja interacción existente entre las diferentes carácterísticas físi­
cas, químicas y biológicas de la capa de cobertura dificultan el establecimiento de las 
condiciones óptimas que ésta debe reunir, por lo que resulta de especial interés el esta­
blecimiento de los diferentes factores que participan en el fenómeno de la frnctifica­
ción. La inic iación y desarrollo de los carpóforos depende, ade más de la capacidad 
genética del micelio para fructificar, de factores físicos y ambientales. factores quími­
cos y nutritivos y factores microbiológicos. En esta segunda parte del trabajo se lleva a 
cabo una revisión de los factores microbiológicos involucrados e n la fructificación de 
Agaricus bisporus (Lange) lmbach. 

Palabras clave: Agaricus bisporus (Lange) lmbach, Factores de la fructificación , 
Capa de cobertura. 

SUMMARY 
FACTORS lNFLUENCING ON THE FRUCTIFICAT!ON PROCESS OF THE 
CULTIVATED MUSHROOM. II. MICROBIOLOGICAL FACTORS 

The casing Jayer is the material used as top covering of the compost in commercial 
mushroom cultivation. Here, the ecologic modification that implies the change from the 
vegetative to the reproductive growt.h phase takes place, so that it is the medium where 
the fructification occurs. The complex existent interaction among the different physi­
cal, chemical and biological properties of the casing layer hinders the establishment of 
the optimal conditions that this material should gather. So, the knowledge of the diffe­
rent factors that they participare in the fructification process results of spec ial interest. 

1. Persona a la que debe remitirse la correspondencia. 
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Among these, next to the own genetic capacity of the mycelium to fmctify, physical 
and environmental factors, chemical and nutritional factors and microbiological factors 
are included. A revision of microbiological factors involved in Agaricus bisporus fruc­
tification is ca.rried out in this work. 

Key words: Agaricus bisporus (Lange) Imbach, Fmctification factors, Casing )ayer. 

Introducción 

La fructificación del champiñón en culti­
vo comercial se produce sobre la denomina­
da capa de cobertura, material empleado 
como recubrimiento superior del compost, 
con objeto de inducir el paso de la fase de 
crecimiento vegetativo del hongo a la fase 
reproductiva. Esta capa de cobertura juega, 
pues, un papel primordial en el cultivo del 
champiñón, ya que su presencia condiciona 
el inicio de la fructificación. En Ja práctica 
comercial, se presenta una compleja inte­
racción entra las diversas características 
físicas, químicas y biológicas que dificulta 
Ja definición de las condiciones óptimas que 
debe reunir la cobertura (HAYES, 1981 ), 
aunque son conocidos algunos de los requi­
sitos que debe cumplir teniendo en cuenta 
los factores que influyen en la fructifica­
ción. En este sentido, Ja iniciación y desa­
rrollo de los carpóforos depende, además de 
la capacidad genética del micelio para fruc­
tificar, de factores físicos y ambientales, 
factores químicos y nutritivos, y factores 
microbiológicos (COUVY, 1972; BAZERQUE 
y LA BORDE, 1975; FORET, 1989). En una pri­
mera parte del trabajo, publicada en esta 
misma revista, se llevó a cabo una revisión 
de Jos factores fís icos y ambientales como 
son la temperatura, la humedad relativa, la 
concentración de dióxido de carbono o Ja 
estructura del material de cobertura, así 
como de Jos factores químicos y nutritivos, 
entre los que se encuentran Ja s ituación 

nutritiva de Ja cobertura, el contenido en 
materia orgánica, la salinidad, el efecto del 
carbonato cálcico, el pH y la capacidad de 
intercambio catiónico, factores todos ellos 
involucrados en la fructificación de Agari­
cus bisporus (Lange) Imbach, mientras que 
en esta segunda parte se han tenido en con­
sideración los factores microbiológicos. 

Factores microbiológicos 
de la fructificación 

Al igual que los factores fisico-químicos 
están involucrados en la transición de Ja fase 
de crecimiento vegetativo al reproductivo, 
los microorganismos también juegan un 
papel esencial en la formación de los cham­
piñones. Numerosos trabajos confirman que 
Ja presencia de bacterias, en particular Pseu­
domonas pulida (Trevisan) Mig ula, en la 
mezcla de cobertura, estimula la fructifica­
ción del champiñón. 

Los trabajos de EGER (1961, 1962, 1963), 
partiendo de que la fructificación no se pro­
ducía en mezclas de cobettura esterilizadas, 
la llevaron a postular que el estímulo de la 
fructificación estaba relacionado con la pre­
sencia de microorganismos. Ciertas bacterias 
que viven en la capa de cobertura, cuando se 
presentan en cantidad suficiente, son capaces 
de detener el crecimiento del micelio, hecho 
conectado con la formación de los carpófo­
ros, existiendo además un efecto recíproco 
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entre el micelio y la microflora de la cobertu­
ra. A mayor número de bacterias, la inhibi­
ción del crecimiento era más fuerte, y antes se 
iniciaba la formación de los primordios. Bajo 
condiciones axénicas, la función de los 
microorganismos podía, sin embargo, ser sus­
tituida por carbón activo incorporado a mez­
clas de cobertura estériles, observación con­
firmada posteriormente por LONG y JACOBS 
(1974), ANGELI-COUVY (1975), Couvy 
(l976), Wooo (1976) y PEERALLY (1979). 

O'DüNOGHUE ( 1963) asoció la iniciación 
con la presencia de Actinomycetes. ÜRAYA­
MA (1967), continuando la línea de trabajo 
iniciada anteriormente (URAYAMA, 1961), 
encontró que la presencia de ciertas bacte­
rias estimulaba la formación de esporóforos 
en Psilocybe panaeoliformis Murril y otros 
Agaricales, y aisló un metabolito bacteriano 
que inducía el desarrollo de esporóforos, 
entre otros, de Agaricus bisporus (Lange) 
Imbach. 

HAYES el al. (1969) establecieron que la 
mezcla de cobertura, además de actuar como 
soporte mecánico para el desarrollo de los 
esporóforos y mantener una humedad ade­
cuada para ellos, podría proporcionar un sus­
trato para las bacterias estimuladoras. La 
ausencia de esporóforos sobre composts sin 
cobertura expuestos a contaminación aérea, 
les llevó a pensar que las condiciones en el 
compost no permitían la acumulación de 
poblaciones efectivas de bacterias estimula­
doras. Estos investigadores encontraron que 
entre las poblaciones de microorgani smos 
ais lados de materiales de cobertura no estéril 
se incluían ciertas bacterias, que cuando eran 
añadidas a cultivos puros, eran capaces de 
estimular Ja fructificación. Estas bacterias 
gram negativas, que utilizaban glucosa oxi­
dativamente, y que producían una fluores ­
cencia verde brillante en medio B de King, 
probablemente pertenecían al grupo flu ores­
cente del género Pseudomonas, y fueron 

identificadas, utilizando técnicas diferencia­
doras, como estrechamente relacionadas con 
Pseudomonas pulida (Trevisan) Migula. 

PARK y AGNIHOTRJ ( 1969) , también, 
demostraron que ciertas bacterias del suelo 
podían estimular Ja producción de champi­
ñones, mediante la producción de algún o 
algunos metabolitos que estimularían Ja for­
mación de esporóforos. 

CURTO y FAVELLI (1972) observaron que 
el tratamiento de cultivos de Agaricus bis­
porus (Lange) lmbach con ciertos microor­
ganismos se traducía en un aumento de la 
densidad del micelio, un aumento de Ja pre­
cocidad y un aumento del rendimiento. 

ARROLD (1972) confinnó Jos trabajos de 
HAYES et al. (1969), según los cuales pseu­
domonas del grupo fluorescente, en concre­
to Pseudomonas pulida (Trevisan) Migula, 
eran capaces de estimular la iniciación de Ja 
fructificación. 

HUME y HAYES (l 972), empleando diver­
sos métodos de laboratorio en estudios para 
determinar las necesidades nutricionales 
para e l desarrollo de primordios en cultivos 
en placa Petri , establecieron que estas bac­
terias, identifi cadas como Pseudomonas 
putida (Trevisan) Migula, a is ladas de 
coberturas de cultivos comerc iales, parecen 
necesarias para una producción repetida de 
gran número de primordios cuando se culti­
van en asociación con Agaricus bisporus 
(Lange) Jmbach. La irregular aparición de 
primordios en placas sin ad ición de Pseudo­
monas putida (Trevisan) Migula evidencia­
ba, s in embargo, que tal necesidad no era 
absoluta. 

CRESSWELL y HAYES (1979) demostraron 
que el número total de bacterias en la capa 
de cobertura aume ntaba significativamente 
después de aplicar la cobertura sobre com­
post sembrado, coincidiendo con Ouv1ER y 
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GUILLAUMES (1979), hecho confirmado por 
HAYES (1981), lNGRATTA y PATRICK (1987), 
REDDY y PATRICK (1992) y MILLER et al. 
(1995) , siendo Pseudomonas el grupo 
dominante. Un primer pico de actividad 
bacteriana coincidía con la iniciación de la 
fructificación, apareciendo otro aproxima­
damente en la tercera florada. HAY ES (1974) 
ya había indicado que una mayor actividad 
bacteriana en la cobertura previa a la cose­
cha implicaba un adelanto de la misma, un 
incremento en la formación de primordios y 
un aumento en el número y peso de los 
champiñones cosechados. 

SAMSON et al. (1987) establecieron que 
las pseudomonas fluorescentes , y más con­
cretamente Pseudomonas putida (Trevisan) 
Migula y Pseudomonas fluorescens (Trevi­
san) Migula, pueden representar hasta el 
50% del total de bacterias en muestras de 
cobertura, aunque DOORES et al. (1987) 
encontraron que éstas suponían únicamente 
un 2,1 %. Los trabajos de MILLER et al. 
(1995) indicaron que la proporción de estas 
bacterias iban del 14% durante la fase vege­
tativa al 41 o/o durante la fase reproductiva . 

En otra línea, los trabajos de MADER 
( 1943) y STOLLER ( 1952) emitían hipótesis 
relativas a la existencia de sustancias voláti­
les no identificadas, que se difundían a par­
tir del micelio, e inhibían la fructificación si 
no eran modificadas por Ja capa de cobertu­
ra, o eliminadas mediante una ventilación 
adecuada. SCHISLER ( 1957; citado por 
ATKJNS, 1974) apuntó la posibilidad de que 
la capa de cobertura actuara como una 
barrera para la liberación de un compuesto 
volátil imprescindible que era necesario en 
concentraciones críticas. Más tarde, Loc­
KARD y KNEEBONE (1963), TSCJ-ílERPE y S.lN­
DEN (1965) y LOCKARD (1967) identificaron 
los metabolitos volátiles de Agaricus bispo­
rus (Lange) Imbach como etanol, acetona, 
eti len o, acetato de etilo y acetaldehído, ade-

más del dióxido de carbono. Sin embargo, 
LONG y JACOBS (1968) afirmaron que las 
sustancias volátiles, con excepción del C02, 

no jugaban ningún papel en el proceso de 
iniciación de los esporóforos en mezcla de 
cobertura no estéril. 

Más tarde, EGER (l 972) estableció la 
hipótesis de que las bacterias que inician la 
fructificación son capaces de utilizar los 
metabolitos volátiles del champiñón como 
única fuente de carbono, y entre éstos, la 
acetona jugaría un papel clave. HAYES y Nair 
( 1976) demostraron que la presencia de 
Pseudomonas aumentaba notablemente en 
atmósferas enriquecidas en sustancias volá­
tiles emitidas por el micelio creciendo sobre 
compost, en dióxido de carbono, y en etanol. 
También, se ha propuesto que la formación 
de primordios se podía producir mediante el 
uso de agentes quelantes, como el ácido eti­
lendiaminotetraacético (EDTA), o compues­
tos conteniendo hierro añadidos a cultivos 
puros de Agaricus bisporus (Lange) Jmbach 
en placa (HAYES, 1972), aunque Wooo 
(1976) fue incapaz de reproducir dicho efec­
to. Los estudios de HAY ES ( J 972) permitie­
ron postular que la actividad de las pseudo­
monas estaba asociada con su capacidad de 
solubilizar y reducir hierro en la capa de 
cobertura. Et hierro soluble en agua, produ­
cido por el micelio y posiblemente inhibidor 
de su crecimiento, sería fijado por las bacte­
rias en forma insoluble , manteniendo así 
niveles de hieITo soluble en agua a concen­
traciones favorables para el crecimiento y 
fructificación de Agaricus bisporus (Lange) 
Imbach (HAYES, l 981). El efecto podría ser 
debido a la presencia de sideróforos, com­
puestos de poca masa molecular secretados 
por microorganismos que fijan hierro. 

Según ANGELJ-COUVY ( 1975) y Wooo 
(1976), la acción de los microorganismos 
sobre la iniciación fructífera sería una acción 
negativa, en cuanto estos últimos en lugar de 
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producir sustancias inductoras, contribuirían 
a la eliminación de eventuales sustancias 
irthibidoras de la fructificación emitidas por 
el propio micelio, que lo mantienen en estado 
vegetativo; la fructificación del champiñón 
en medio axénico se promueve por carbón 
activo, material utilizado por sus propiedades 
adsorbentes respecto a compuestos orgánicos 
de bajo peso molecular. Wooo y BLIGHT 
( 1982) identificaron compuestos adsorbidos 
por "capas de cobertura" de carbón activo en 
cultivos axénicos de Agaricus bisporus 
(Lange) Imbach, entre los que se encontra­
ban xileno, tolueno, benzaldehído, alcohol 
bencílico, hexanal, isovaleraldehído, L,2,4,5-
tetracloro-3 ,6-dimetoxibenceno, J-octen-3-
ol, octanal, 3-octanona, fenol, fenilacetalde­
hído y acetato de etilo. En cuanto a su efecto, 
L-octen-3-ol inhibió la formación de primor­
dios pero no el crecimiento miceliano; el 
alcohol bencílico estimuló el número de pri­
mordios, mientras el resto de compuestos 
inhibían tanto el crecimiento miceliano como 
la formación de primordios, o no tuvieron 
efecto. A pesar de no estar determinados los 
procesos involucrados directamente en la ini­
ciación de los esporóforos, la disminución 
por debajo de un determinado umbral del 
nivel de los compuestos autoinhibidores pro­
ducidos por el micelio parece probablemente 
necesa.iia para conseguir altos niveles de ini­
ciación (F'LEGG y Wooo, 1985). 

Los efectos del carbón activo como 
adsorbente han sido sin embargo cuestiona­
dos por STOLLER ( J 979), según el cual el 
carbón activo podría actuar reduciendo qui­
nonas inhibidoras de la fructificación. Tam­
bién han sido cuestionados por YERBEKE y 
ÜVERSTYNS (1991), para los cuales estos 
inhibidores orgánicos específicos podrían 
no existir, y la base del efecto fi s iológico del 
carbón activo sería, además de aumentar la 
oxidac ión de Fe2+, afectar las reacciones del 
co2 en el agua de la capa de cobertura. 

O'DoNOGHUE-MAGUJREy RYAN (1991) rela­
cionan la fructificación con un estímulo 
externo debido a sustancias volátiles y no 
volátiles difundidas por diversas especies de 
microorganismos a las que era muy sensible 
el micelio vegetativo de Agaricus bisporus 
(Lange) lmbach. 

lNGRATTA y PATRJCK ( L 987) estimaron que 
el principal estímulo para la iniciación de los 
esporóforos se relaciona con la intensifica­
ción de la actividad microbiana en la capa de 
cobertura, corno resultado de una base nutri­
tiva limitada en la misma y un incremento en 
la fungistasis. El rápido aumento de las bac­
te1ias residentes en la cobertura en la proxi­
midad de las hifas, estimulado por los 
nutrientes que se difunden desde el micelio, 
conduce a la inhibición del crecimiento 
miceliano. En cuanto a las bacterias respon­
sables de la fructificación, estos mismos 
autores observaron que la mayoría de las 
bacterias presentes en la cobertura antes de 
ser colonizada por el micelio no estimulaban 
la frnctificación. La mayoría de las que pre­
sentaban un efecto positivo se obtenían de la 
cobertura en el momento de la frnctificación 
y de la hifosfera en la proximidad de los 
esporóforos . De los diez aislamientos más 
activos, cinco fueron especies de pseudomo­
nas fluorescentes, uno parecía pertenecer a 
una pseudomona no fluorescente, y el resto 
correspondía a otras especies. 

Observaciones mediante microscopía 
electrónica han confirmado la existencia de 
interacciones entre Pseudomonas sp. y Aga­
ricus bisporus (Lange) lmbach durante la 
formación de primordios (MASAPHY et al., 
1987). Las delgadas hifas de micelio del 
compost están rodeadas de cristales de oxa­
lato cálcico, dispuestos más o menos tan­
gencialmente a su superfic ie, dándole un 
aspecto s imilar a una escobilla (WHITNEY y 
ARNOTT, 1987). Estos cristales no aparecen 
en la cobertura, donde las hifas son más 
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gruesas y se agrupan formando hebras, y 
donde diversos tipos de bacterias estaban 
presentes en el ambiente de las hifas, algu­
nas de las cuales se adherían a éstas median­
te estructuras filamentosas, lo que podría ser 
importante en la estimulación de la inicia­
ción fructífera. Es probable que los cristales 
de oxalato cálcico interfieran con la forma­
ción de hebras, etapa inicial de la formación 
de primordios. Fotografías realizadas 
mediante microscopio electrónico muestran 
a los primordios como un conjunto de hifas 
entrelazadas libres de cristales (MASAPHY et 
al., 1987). Estos mismos autores apuntan la 
posibilidad de que las hifas exuden metabo­
litos que causen que las bacterias sean atraí­
das por quimiotaxia hacia su superficie y se 
multipliquen allí, comportamiento que pue­
den presentar Pseudomonas fluorescens 
(Trevisan) Migula y P pulida (Trevisan) 
Migula. Podría crearse un gradiente nutriti­
vo al que podrían responder bacterias que 
presentan quimiotactismo, que se moverían 
hacia estas fuentes nutritivas (principalmen­
te compuestos termoestables de bajo peso 
molecular) obteniendo ciertas ventajas de 
supervivencia y que ayudaría también a la 
colonización del micelio (GREWAL y RA1-
NEY, 1991). 

Como ya me nc ionamos anteriormente, 
bacterias del género Pseudomonas, a las que 
se considera responsables del proceso de 
iniciación fructífera (HAYES et al. , 1969), 
están presentes en la capa de cobertura en el 
momento de producirse ésta (CRESSWELL y 
HAYES, 1979), pudiendo ser estimulada por 
su unión a las hifas. Además, esta unión 
también da ori gen a la desaparición de los 
cristales de oxalato cálcico, lo que puede 
ayudar a la formación de hebras. El oxalato 
podría ser usado en ciertas c ircunstancias 
por las bac terias. En experimentos más 
recientes (MASAPHY, datos no publicados; 
c itado por MASAPH Y et al., 1987), bacterias 

adheridas a las hifas fueron aisladas y culti­
vadas, y fueron capaces de estimular la ini­
ciación cuando se inoculaban en mezcla de 
cobertura estéril. Continuando con el estu­
dio de esta interacción, COCHET et al. (1992) 
reinciden en la idea de que el micelio es 
capaz de emitir sustancias volátiles que 
podrían ser asimiladas por las bacterias y 
que podrían aumentar su crecimiento, mien­
tras las bacterias de la cobertura podrían 
actuar sobre el micelio de dos maneras, 
indirectamente por emisión de metabolitos 
volátiles, o directamente al observarse cre­
cimiento de micelio a costa de las bacterias. 
El microscopio electrónico mostró que, 
inmediatamente después de cubrir, el mice­
lio estaba rodeado de cristales, probable­
mente de oxalato cálcico, que posteriormen­
te no se observaban en los agregados de 
hifas, sobre cuya superficie se detectó la 
presencia de bacterias . Estos cristales ejer­
cerían una función protectora durante la 
incubación, protección que disminuiría pro­
gresivamente durante el proceso de cultivo. 
Posteriormente, se ha confirmado que pseu­
domonas fluorescentes se adhieren rápida y 
firmemente a las paredes de Agaricus bispo­
rus (Lange) Imbach de forma específica, 
probablemente por fuerzas electrostáticas 
(RAINEY, 1991 ; MTLLER et al., 1995). La 
producción de diversos exopolisacáridos 
por parte de pseudomonas fluorescentes 
asociadas a la producción de champiñón 
podría, por otro lado, proteger a las bacte­
rias de condiciones climáticas adversas y 
mediar también en la adherencia de las bac­
terias al micelio del hongo (FETT et al., 
1995). La importancia de la presencia de 
polisacaridos y material fibrilar sobre la 
superfic ie de Pseudomonas pulida (Trevi­
san) Migula y Pseudomonas tolaasii Paine 
en la rápida y firme ad herencia a la superfi­
cie del micelio de Agaricus bisporus 
(Lange) Imbach había sido indicada previa­
mente por RAINEY (1991). 



A. PARDO GIMÉNEZ, J.A. DE JUAN VALERO, J.E. PARDO GONZÁLEZ 93 

Bibliografía 

ANGELJ-Couv y J., 1975. La fruccification de l'Agari­
cus bisporus (Lange) Sing. (Psalliota hortensis 
Cke) sur milieu aseptique en préseace de charbon 
actif. C. R. Acad. Se. Pari s, 280, Série D, 2101-
2 103. 

ARROLD N .P., 1972. Confirmacion o f the abili ty of 

Pseudomonas putidn to cause fruiting of che cuhi­
vaced mushroom. MGA Bull., 269, 200-201. 

ATKINS F.C., 1974. Casing macerials and casing. Jn: 

Guide to Mushroom Growing, 58-62. Ed. Faber and 
Faber. London, U K. 

COCHET N., GILLMAN A ., L EBEAULT J.M .• 1992. Sorne 

biologicaJ characteriscics of the casing soil and 1heir 
effec1 during Agaricus bisporus fruccification. Acta 
Biocechnol. , 12(5), 411-419. 

Cowv J., 1976. La fruccification d'Agaricus bisporus 
en milieu asept ique: un modele experimental pour 
l'étude des subscances impliquées dans l ' initiation 

fruccifere. Mushroom Sci. , 9( 1), 157-164. 

CRESSWELL P.A., HA YES W.A., 1979. Funher investi ­
gation on che bacteria! ecology of the cas ing !ayer. 
Mushroorn Sci., 10(1 ), 347-359. 

CURTO S., FAVELLI F., 1972. Stimul acive effec1 of cer­
rain micro-organi sms (bacteria, yeascs, microalgae) 

upon fruil-body formacion of Agaricus bisporus 
(Lange) Sing. Mushroorn Sci .. 8, 67-74. 

Ü OORES s .. KRAMER M ., BEELMAN R., 1987. Evalua­

tion and bacteria! populations associaced wich fresh 

mushrooms (Agaricus bisporus). In: Developmems 
in Crop Science 10: Cuhivating Edible Fungi, P.J . 

Wuest, D.J . Royse, R.B. Beelman (eds), 283-294. 
Elsevier Science Publishing Company !ne. New 

York, NY, USA. 

EGER G., 1961. Untersuchungen über die funktion der 

dekschichl bei der fruchtkbrperbi ldung des kultur­

champignons, Psallioca bispora L ge. Archiv für 
Mikrobiologie, 39, 3 13-334. 

EGER G., 1962. The 'Halbschalemest', a simple rnechod 

far 1esting casing materia Is. M.G.A. B ull. , 148, 159-
168. 

EGER G., 1963. Untersuchungen zur fruchtkorperbil­
dung des kulturcharnpignons. Mushroom Sci., 5, 
314-320. 

EGER G., 1972. Experiments and commencs on che 
accion of bacteria on sporophore ioitiacion in Agari­
ctts bisporus. Mushroom Sci., 8, 7 l 9-725. 

FETT W.F., WELLS J.M ., CESClJITI P., W IJEY C., 1995. 
ldencificalion of exopolysacharides produced by 
fluorescen1 pseudornonads associated with com­

mercial rnushroom (Agaricus bisporus) produccion. 
Appl. Enviran. Microbio!. , 6 1 (2), 5 13-517. 

FLEGG P.B ., Wooo O.A., 1985. Growth and frui cing. In: 
The Biology and Technology of che Cultivaced 

Mushroom, P.B. Flegg, D .M. Spencer, O.A. Wood 
(eds), 141-177. John Wiley & Sons Ltd. Chichescer, 
UK. 

GREWAL S.l.S., RAJNEY P.B., 1991. Phenotypic variacion 
of Pseudomonas putidn and P tolaasii affecls che 
chemotactic response to Agaricus bisporus mycel ial 

exudate. J. Gen. Microbio!. , 1.37, 276 1-2768. 

H AYES W.A., 1972. Nu1ri1ional faccors in relation 10 

mushroom production. Mushroom Sci., 8, 663-674. 

HAYES W.A ., 1974. Micro-biological activi cy in the 
casing !ayer and its relation 10 produclivity and 

disease control. In: The Casing Layer, W.A . H11YES 

(ed), 37-47. Mushroom Growers' Association, W.S. 
Maney & Son Ltd. Leeds, UK. 

H AYES W.A. , 198 1. Incerrelated studies of physical, 
chemical and biologicaJ factors in casing soils and 

relationships with productivity in commercial cul­
ture of A. bi.1porus. Mushroom Sci., 11 (2). 103-
129. 

HAYES W.A., RANDLE P.E., LAST F.T., 1969. The oalure 
of the microbial scimulus affecting sporophore for­

mation in Agaricus bisporus (Lange) Sing. Ann. 
appl. Biol., 64, 177- 187. 

HAY ES W.A., NAIR N .G., 1976. Effecls of vola!ile mela­

bolic by-products of mushroom mycel.ium on che 

ecology of che casing !ayer. Mushroom Sci ., 9( 1 ), 
259-268. 

HUME O.P., HAYES W.A. , 1972. The produce ion of fruil­
body primordia in Agaricus bisporus (Lange) Sing. 
on agar media. Mushroom Sci., 8, 527-532. 

JNGRATTA F.J., PATRJCK Z .A .. 1987. l nfluence of micro­

organisrns and fungistasis on sporophore iniciation 
in Agaricus brunnescens. Jn: Developments in Crop 
Science 10: Cull ivating Edible Fungi, P.J . Wuest, 

D.J. Royse, R.B . Beelman (eds), 27-40. Elsevier 
Science Publishing Company lnc. New York, NY. 
USA. 



94 Factores que influyen en la iniciación de lafruc/Íficación del champiñón cultivado. /l. .. 

LOCKARD J.D., 1967. Metabolic gases of the cul!ivated 
mushroom. Mushroom Sci., 6, 157-164. 

LOCKARD J.O., l<.NEEBONE L.R., 1963. fnves1iga1ion of 
!he volalile metabolic gases produced by Agaricus 
bisporus (Lange) Siog. Mushroom Sci. , 5, 28 1-299. 

LONG P.E. , JACOBS L., 1968. Sorne observations on co2 
and sporophore in itiation in the cultivated mushro­
om. Mushroom Sci. , 7, 373-384. 

LONG P.E., JACOBS L.. 1974. Asep!ing fruiting of the 
cul!ivated mushroom Agaricus bisporus. Trans. 
British Mycol. Soc .. 63, 99- 107. 

MADER E.O., 1943. Sorne factors inhibiting the fruc1ifí­
ca1ion and production of the cultivated mushroom 
Agaricus campestris . Phytopathology, 33, 1134-
1145. 

MASAPHY S., LEVANON 0., TCHELET R. , HENJS Y. , 1987. 
Scanning electron microscope studies of interac­
tions berween Agaricus bisporus (Lang) Sing hyp­
hae and bacteria in casing soil. Appl. Enviran. 
Microbio!., 53(5), 1132- l 137. 

MJLLER N. , GILLESPLE J.B., 0 0YLE 0 .P.E., J995. The 
involvemenl of microbiological compooents of peal 
based casing material in fructifícation of Agaricus 
bisporus. Mushroom Sci., 14(1), 3 13-32 1. 

O' DoNOGHUE D.C., 1963. New light on fruir body ini­
tiation. Mushroom Sci., 5, 247-249. 

O' OoNOGHUE-MAGUIREO.C., RYAN J.P. , L991. lnfluen­
ces of a wide range of bacteria, actinomycetes and 
fungi on myceliaJ growth of Agaricus bisporus 
(Lange), Sing and the speciaJ fruiting requ irement 
of A. bisporus. Mushroom Sci., 13(2), 753-759. 

ÜLIV!ER J.M., GutLLAUMES J .. 1979. Évolution micro­
biologique des terres de gobetage. Bull. FNSACC, 
1, 9-16, 2, 27-43 . 

PARK J.Y., AGNlHOTRJ Y.P. , 1969. Bacteria! metabolites 
lrigger sporophore formation in Agaricus bisporus. 
Nature, 222, 984. 

PEERALLY A., 1979. Sporophore initialion in Agaricus 
bisporus and Agaricus bi1orquis in relation to bac­
teria and activated charcoal. Mushroom Sci., 10( 1 ), 
611 -639. 

RAINEY P.B., 1991 . Phenotypic variation of Pseudomo­
rws pulida and P toiaasii affects attachment to Aga­
ricus bisporus mycelium. J. Gen. Microbio!., 137, 
2769-2779. 

REDDY M.S., PATRICK Z.A. , 1992. Effecl of bacteria 
associated with mushroom compost & casing mate­
rial on basidiomata formation in Agaric11s bisponis. 
Mushroom News, 40(5), 23-3 1. 

SAMSON R., HOUDEAU G., KHANNA P., GUTLLAUMES J., 
ÜUV!ER J.M. , 1987. Yariability of fluorescent Pseu­
domonas populations in composts and casing soils 
used for mushroom cultures. In : Oevelopments in 
Crop Science 10: Cultivating Edible Fungi, P.J . 
Wuest, O.J. Royse, R.B. Beelmao (eds), 19-25. 
Elsevier Science Publishing Company !ne. New 
York, NY, USA. 

STOLLER B.B., 1952. Studies on the function of !he 
casing for mushroom beds. Pan T. The relation of 
the abnormal growth of the cultivated mushroom to 
fructification and casing soil. MGA Bulletin, 34, 
289-297. 

STOLLER B.B., 1979. Syntheti c casing for mushroom 
beds. Mushroom Sci. , 10(2), 187-2 16. 

TSCHIERPE H.J., SINDEN J.W., 1965. Ueber leicht flüch­
lige produkte des aeroben und anaeroben stoff­
wechsels des kulturchampignons, Agaricus cam­
pestris var. bisporus (L.) Lge. Archiv für 
Mikrobiologie, 52, 231 -24 1. 

URAYAMA T., 1961. St imulative effect of certa in speci­
fic bacteri a upon mycelial growth and fruit body 
formation of Agaricus bisporus (Lange) Sing. Bot. 
Mag. Tokyo, 74, 56-59. 

URAYAMA T., 1967. lnitiation of pinheads in Psilocybe 
panaeoliformis caused by certai.o bacteria. Mushro­
om Sci., 6, 141 -156. 

YERBEKE M.N., ÜVERSTYNS A., 199 1. Interrelations­
hips between activated charcoal, carbon dioxide, 
oxa la1e and iron chemistry for fructification of Aga­
ricus bisporus. Mushroom Sci., 13(2), 737-746. 

WH JTNEY K.O., ARNOTT H.J ., 1987. Calcium oxalate 
crystal morphology and development in Agaricus 
bisporus. Mycologia, 79(2), 180-187. 

WOOO D.A., 1976. Primordium formation in axen ic 
cul!ures of Agaricus bisporus (Lange) Sing. J. Gen. 
Microbio!., 95, 313-323. 

WOOD O.A, BLIGHT M., 1982. Sporophore ini1ia-
1ion in axenic culture. Repon of GCRJ, 1981, 140. 

(Aceptado para publicación el 27 de noviembre de 2001) 


