De los heterétrofos que se asocian directamente con plan-
tas pocos tienen una historia tan larga de haber formado
esa intima relacion como los hongos, por medio de sim-
biosis micotréficas como la micorrizéogena. En este tipo de
relacién participan de manera equilibrada hongos y plan-
tas obteniendo beneficios positivos y reciprocos, que se
ven reflejados en las tasas de crecimiento, reproduccion y

supervivencia de los organismos asociados.

El término micorriza se refiere a la asociacion estable-
cida entre las hifas de los hongos y los 6rganos subterra-
neos de los gametofitos y esporofitos de muchas briofitas
y pteridofitas, al igual que las raices de las plantas con
semillas. Aunque se han reconocido varios tipos de mico-
rrizas de acuerdo con el grupo al que pertenece el hon-
go participante y la manera en que estan asociados a las
plantas, los dos tipos mas sobresalientes son la micorriza
arbuscular o endotroéfica y la ectomicorriza.

La micorriza arbuscular es la simbiosis fiingica mas ex-
tendida en las plantas, y en términos generales se caracte-

1ICOITIZAaS
en la evolucion de las plantas

riza por la penetracion del hongo en las células corticales
de la raiz o la parte subterrdnea de la planta, donde forma
unas estructuras ramificadas, denominadas arbusculos;
solo involucra a seis géneros y alrededor de 200 especies
de hongos tradicionalmente clasificados dentro del orden
Glomales (hongos terrestres cenociticos) de la clase Zy-
gomycetes. Todos los hongos micorrizicos arbusculares
son considerados como obligadamente dependientes de
las plantas como fuente de carbono organico, y se calcula
que entre 4 y 20 % de los fotosintatos netos generados

Las m

por la planta son transferidos hacia el hongo. Estos son
hongos de los que inicamente se conoce su proceso de
reproduccion asexual, por lo que aparentemente su varia-
cion genética depende s6lo de mutaciones y procesos de
heterocariosis.

Existe evidencia indirecta que muestra que las raices
micorrizadas son mas eficientes para nutrirse que las no
colonizadas; los hongos absorben nutrimentos no moéviles
del suelo como foésforo, zinc y cobre, entre otros, y lo lle-
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van hacia las plantas. Adicionalmente, las hifas son capa-

ces de penetrar partes del suelo inaccesibles para las raices
y pueden competir eficientemente por los diferentes nu-
trimentos con muchos microorganismos de la rizosfera.
Consecuentemente, el incremento en el crecimiento o bio-
masa de las plantas ocurre por el mejoramiento en el
suministro de elementos de baja movilidad en el medio
de crecimiento.

En cambio, la ectomicorriza se caracteriza por la pre-
sencia de tres estructuras basicas: una capa o manto de
tejido fungico que envuelve las raices, donde los hongos
que la conforman pueden ser cigomicetes, ascomicetes,
basidiomicetes y deuteromicetes u hongos anamorficos;
un crecimiento intercelular de las hifas a manera de red
entre las células epidérmicas y corticales de la planta, a la
cual se le denomina red de Hartig; y un sistema de ele-
mentos hifales externos a la raiz, esenciales en la conexion
con el suelo y los esporomas que forman los hongos. Aun-
que el tipo de interrelacion que se establece entre ambos
organismos es fisiologicamente similar al de la micorriza
arbuscular.

De los tipos de micorrizas mencionados anteriormen-
te, la simbiosis endotroéfica parece representar un hito
muy importante en la historia de los hongos terrestres
y de las plantas. Diversas observaciones han permitido
plantear que debido a que las primeras plantas sobre tie-
rra firme no contaban con suficientes componentes dis-
ponibles en el suelo, ya que probablemente los elemen-
tos importantes como el fésforo fueron limitantes en su
proceso de crecimiento, la presencia de un hongo sim-
bionte pudo ser esencial en un medio con tales condicio-
nes, pues facilita la captacion de ciertos nutrimentos para
la planta, mientras que el hongo a su vez pudo obtener car-
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bohidratos y protecciéon de la radiacion ultravioleta. Todo
esto apunta a que el origen de las plantas en el medio
terrestre dependi6 intimamente del habito micorrizége-
no, donde las plantas fueron colonizadas por hongos que
formaron asociaciones similares a las micorrizas arbus-
culares actuales, generando asi una basica transferencia
bidireccional de nutrimentos, muy similar a la que persis-
te en muchas plantas hasta nuestros dias.

La evidencia fésil

Uno de los primeros y bien documentados reportes de
hongos en el registro fosil proviene de la flora chert de
Rhynia, de hace aproximadamente 400 millones de afios,
en donde las células y los tejidos de esta planta han sido
preservados practicamente intactos y con poco desajuste.
Embebidos dentro del tejido cortical de varios de los ejes
de Rhynia se encuentran hifas, algunas de las cuales ter-
minan en una estructura de pared gruesa o elongada simi-
lar a las clamidosporas y a las vesiculas. Es sorprendente
la similitud morfologica entre estos hongos fosiles y el
actual grupo de los glomales (hongos micorrizicos arbus-
culares), pues sugiere que los hongos observados en el te-
jido de Rhynia representan hongos simbiontes. De ser asf,
ésta seria una palpable evidencia de que la simbiosis de
hongos y plantas represent6 una caracteristica elemental
en la evolucion de la flora terrestre.

Evidencias adicionales a esta idea provienen de la pre-
sencia de numerosos hongos fosiles del Paleozoico, Meso-
zoico y Cenozoico que morfolégicamente son muy simi-
lares a las formas de las micorrizas arbusculares actuales.
No obstante, debido a la pobre preservacion de muchas
estructuras fingicas ha sido dificil interpretar con exacti-



tud varios de éstos registros fosiles. La determinacion de
especies en glomales depende en gran medida de 1a estruc-
tura de las capas de la pared en la espora, y tales capas no
han podido ser claramente evidenciadas en los fésiles,
quizas porque nunca existieron, fueron degradadas con
el tiempo o por el tratamiento con acidos usados para
disolver la roca, lo cual agrega la posibilidad de que repre-
senten otros hongos saprobios, los cuales también eran
necesarios en los procesos de degradacién de la materia
orgéanica desde antes de que ocurriera la colonizacion del
medio terrestre por estas plantas. Ademas, hay que con-
siderar que la fase somatica de estos hongos es similar a
la de otros grupos con los que pueden ser confundidos,
como actinobacterias, algunas algas u oomicetos.

Otra evidencia f6sil en torno a la posibilidad de una
antigua asociaciéon mutualista es provista por descubri-
mientos posteriores en una cicada del Triasico en la An-
tartica, con estructuras de hongos ramificadas que son
morfologicamente idénticas a los arbusculos de endomi-
corrizas, apoyando la posible existencia de bi6trofos obli-
gados con las plantas vasculares mas primitivas; adicio-
nalmente también se ha considerado que la lignificaciéon
de las raices fue una reaccién de defensa posiblemente
estimulada por la infeccion fingica. En la actualidad la
gran mayoria de plantas, incluyendo a las cicadas, alber-
gan intracelularmente en sus raices o rizomas hongos
idénticos a los observados en estos fosiles. Varias plantas
son micotrofas obligadas, y sobresalen aquellas que prac-
ticamente estan desprovistas de clorofila durante todo su
ciclo de vida o parte de él, pero que sobreviven por largos
periodos de tiempo gracias a su asociaciéon con hongos. Por
otra parte, es interesante destacar que plantas hidroéfitas
facultativas actuales suprimen al micobionte y la cuticula
en condiciones acuaticas y los readquieren en condiciones
terrestres. Una adaptacion similar pudo haber ocurrido
en las primeras plantas terrestres bajo condiciones ad-
versas, donde probablemente las primeras asociaciones
entre hongos y plantas, asi como el crecimiento de hon-
gos de vida libre, inicialmente pudo estar restringido a
ambientes donde el suelo era relativamente humedo y
protegido. En tales condiciones una asociaciéon micorri-
zica puede ser benéfica para la planta, pues incrementa
su acceso directo hacia ciertos nutrimentos o la desinte-
gracion de los desechos que la rodean. A pesar de todo
esto, como lo menciona Heath, 1a actual ubicuidad en los
diferentes ecosistemas terrestres de la micorriza arbus-
cular, donde un gran nimero de familias de plantas que
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incluyen briofitas, pteridofitas,angiospermas y gimnos-
permas son capaces de establecer esta relacion, no sig-
nifica que su evolucion fue facil. Hoy en dia estos mico-
biontes se encuentran restringidos a un grupo de hongos
(glomales) con una taxonomia controvertida y un grado
de especializacion en su modo de vida que otros hongos
no han sido capaces de alcanzar. Sin embargo, todos estos
aspectos permiten considerar que las raices de las plan-
tas y los hongos han evolucionado bajo presiones de se-
leccion que han favorecido la tolerancia de la asociacion
micorrizégena.

Las hipotesis filogenéticas

Varias hipotesis filogenéticas propuestas en las tltimas dé-
cadas plantean que los hongos que forman micorrizas ar-
busculares conforman un grupo monofilético, cuyo origen,
considerado con base en la divergencia entre los glomales
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y los zygomycetes no micorrizicos, puede situarse entre
462y 353 millones de anos. Este dato permite deducir que
el hongo endomicorrizico ancestral probablemente fue si-
milar a los Glomus actuales, se originé en la era Paleozoi-
ca, posiblemente al mismo tiempo en que aparecieron las
primeras plantas terrestres. Si esta hipotesis es acertada,
entonces también es consistente con la idea de que los
hongos simbiontes fueron un instrumento en la coloniza-
cion del medio terrestre por las primeras plantas. Por otra
parte, estos datos también estarian indicandonos que otras
caracteristicas sobresalientes de los hongos endomicorri-
cicos son el hecho de que practicamente no han variado
su morfologia desde hace muchisimo tiempo y que no
han desarrollado especificidad, a pesar de haber podido
establecer relacion con plantas pertenecientes a linajes
completamente diferentes. Lo que implicaria que el foto-
bionte fue, principalmente, el que respondi6 a las presio-
nes de seleccion, tal como lo ha planteado Pirozynski.

El caso de las ectomicorrizas es completamente dife-
rente. Las especies de hongos involucradas en ellas son
morfoldgica y fisiolégicamente distintas a los glomales,
ademas de que la proporcion de plantas que establecen es-
te tipo de asociacién es mucho menor en comparacion con
las endomicorrizas. Se trata de una asociacion relativamen-
te reciente, cuyo origen hipotético data del Carbonifero.

Algunas argumentaciones geologicas y fisioldgicas su-
gieren que la biotrofia ectomicorrizica probablemente es
derivada de la direccion saprotrofa/necrotrofa. No obs-
tante, la distribucién de parasitos entre los principales
grupos de hongos indica que el parasitismo ha surgido
varias veces en el proceso de evolucion, por lo que por si
misma no puede ser considerada una caracteristica pri-
mitiva ni ancestral para otros tipos de habitats como el
ectomicorrizogeno.

Hipotesis filogenéticas hechas con base en secuen-
cias de ApN han planteado también que la divergencia de
los homobasidiomicetes, uno de los principales grupos
de hongos ectomicorrizégenos, respecto a otros grupos de
hongos ocurri6 en el Tridsico, hace mas o menos 220 mi-
llones de afios. Si tomamos en consideraciéon que practi-
camente todas las especies de pinos forman ectomicorri-
zas, que su registro fosil sugiere que aparecieron entre el
Triasico Tardio o en el Cretacico, hace 200 a 300 millones
de afios, y asumimos ademdas que conforman un grupo
monofilético, esto es, con un origen comun, es bastante
aceptable la hipotesis de que la asociacion ectomicorrizo-
gena pudo haber surgido en esta época, diversificandose



probablemente en el Jurasico, hace 208 a 146 millones de
anos, cuando las gimnospermas con ectomicorrizas ya se
habian establecido, tal como lo han sugerido Halling y
Mueller. Otro aspecto que apoya esta teoria es el hecho
de que hasta ahora no existen reportes de que las ecto-
micorrizas hayan sido observadas en tejidos de plantas
fosiles provenientes del Paleozoico, Mesozoico o épocas
anteriores.

Al igual que en las micorrizas arbusculares, en las ec-
tomicorrizas el hongo utiliza a la planta para obtener su
fuente de carbono, mientras que la planta gana una varie-
dad de elementos como fosfatos inorganicos o amonio, al
igual que otros atributos fisiolégicos como agua. Diversas
investigaciones han mostrado que la fase somatica del hon-
go puede conectar a diferentes plantas al mismo tiempo,
con una transferencia dinamica de elementos a través de
la red fingica, ademas de que el hdbito ectomicorrizico
ocurre en 6rdenes de angiospermas no relacionados, in-
cluyendo especies herbaceas, muchas de las cuales da-
tan del Cretacico Tardio.

Algunas conclusiones

Después de toda esta evidencia no podemos ignorar la im-
portancia que estas asociaciones entre plantas y hongos
han tenido en la naturaleza, a tal grado que hoy en dia han
llegado a representar uno de los habitats ecoldégicamente
mas importantes, pues permite que las plantas puedan so-
brevivir incluso en condiciones no favorables y con un
rango de hospederos extremadamente amplio, convirtién-
dose asi en un componente clave en la naturaleza.

El nimero de plantas que actualmente forman mico-

rrizas es muy grande y su diversidad es muy amplia no

solo en posicion taxondémica, sino también en formas de
vida y distribucién geografica. En habitats alterados se
ha encontrado dominio tanto de micotréficas facultativas
como obligadas en los primeros estados sucesionales, cu-
yos propagulos generalmente son introducidos por plan-
tas obligadamente micotroéficas, las cuales eventualmente
pueden dominar los diferentes estados de sucesion y de-
terminar asi la composiciéon de la comunidad de plantas
que se desarrolla. Se ha observado que las ectomicorri-
zas son mas frecuentes en plantas que crecen en suelos
con buena proporcién de materia organica, mientras que
las micorrizas arbusculares son mas comunes en plantas
que se desarrollan en suelos minerales; también es sobre-
saliente el hecho de que una alta proporcion de plantas
no micorrizadas se localizan en ecosistemas donde la hu-
medad es muy alta, se encuentran fuertemente alterados
o en suelos con alto contenido de nutrimentos.

Si hoy en dia los habitats marginales son sucesivamen-
te explotados por sistemas simbi6ticos, no es irracional
asumir que las primeras plantas de tierra firme pudieron
ser beneficiadas por adaptaciones, como lo es la intima
asociacion con organismos como hongos. Sin embargo,
saber como la asociacién pudo haber surgido y qué mo-
dificaciones y beneficios se generaron es atin materia de
conjetura. No obstante, como lo menciona Pirozynski, no
podemos dejar de prestar atencion a ciertas observacio-
nes en las que indudablemente existen elementos que in-
volucran a la simbiosis micotréfica en el progreso de la
vida de las plantas en tierra firme, como las evidencias
hasta ahora conocidas en torno a la evolucién de la sim-
biosis endotroéfica y la ectotréfica y la evolucion hacia
una independencia de la simbiosis micotroéfica.

Si inicialmente las plantas vasculares fueron micorrizi-
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cas, entonces la condiciéon no micorrizégena es necesaria-
mente derivada y esta condiciéon tuvo que haberse dado
cuando las plantas pudieron ser capaces de adquirir sus
nutrimentos de manera independiente de los hongos,
en especial los fosfatos. Si bien se ha hipotetizado que la
condiciéon no micorrizica ha evolucionado varias veces en
diferentes lineas filogenéticas, la cifra de especies que
presentan esta condicion es relativamente baja.

A pesar de todo esto, es claro que en la mayoria de los
casos la simbiosis micorrizogena ha prosperado, y como
consecuencia de su amplia interaccion las micorrizas se
han convertido en un componente integral de los ecosis-
temas, lo cual ha permitido un funcionamiento dinamico
hasta nuestros dias, a tal grado que hasta ahora no exis-

te informacioén en torno a la especificidad entre plantas
y hongos que forman micorrizas, ya que existen plantas
que forman mas de un tipo de ellas.

Evidencias futuras en torno a la sistematica de los or-
ganismos involucrados en la asociacién micorrizégena y
las caracteristicas particulares de cada tipo de estas sim-
biosis seguramente nos permitiran tener un panorama
mas claro en torno a su genealogia, lo cual nos podra evi-
denciar con mas claridad qué tan antiguas son estas inte-
racciones. No obstante, independientemente del momen-
to en que surgieron, es notorio que a lo largo del tiempo
han tenido un fuerte impacto en el establecimiento y de-
sarrollo de las plantas en los diferentes ecosistemas. @

Margarita Villegas Rios y Joaquin Cifuentes
Facultad de Ciencias,
Universidad Nacional Autonoma de México.
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