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RESUMEN

Antecedentes: En los genomas de hongos ectomicorrizicos, estan las huellas de las interacciones biolégicas que
los han transformado y les confirieren sus caracteristicas fisioldgicas y ecolégicas.

Objetivos: Analizar los principales patrones relativos a la evolucién y gendémica funcional de los hongos ectomi-
corrizicos.

Métodos: Se revisé la bibliografia sobre historia evolutiva, diversificacion, genémica funcional y genémica com-
parativa de hongos ectomicorrizicos.

Resultados y conclusiones: Los hongos ectomicorrizicos evolucionaron independientemente a partir de diver-
sos ancestros saprobios con dos picos de diversificacion, uno en la transicion del Juréasico-Cretécico y el segun-
do a partir del Paleoceno. La condicién ectomicorrizica generd diversificacion de especies en muchos géneros
que lo adoptaron. La pérdida multiple e independiente de enzimas degradadoras de pared celular vegetal es
una caracteristica comdn entre estos linajes; mientras que la reinvencién de la comunicacién con la planta a
través de nuevos genes huérfanos es caracteristica de algunos linajes. El tamafio de ciertas familias génicas
ha aumentado guiado por la actividad de transposones. Diversos estudios evidencian un mosaico evolutivo y
funcional desarrollado independientemente en estos hongos. La masificacion de la gendmica y transcriptémica
es necesaria para entender las relaciones entre las presiones ambientales o biolégicas y la evolucién y funcién
de los hongos.
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ABSTRACT

Background: In the ectomycorrhizal fungal genomes we can found the fingerprints of the biological interactions
that have transformed them and conferred their physiological and ecological traits.

Objectives: To analyze the main functional genomic and evolutionary patterns related to the ectomycorrhizal
lifestyle.

Methods: We reviewed bibliography on ectomycorrhizal fungi evolutionary history, diversification, functional ge-
nomics and comparative genomics.

Results and conclusions: Ectomycorrhizal fungi evolved independently from diverse saprotrophic ancestors with
two diversification peaks, one in the Jurassic-Cretaceous transition and the second since the Paleocene. The ec-
tomycorrhizal lifestyle generated diversification in many species of the genera that adopted it. The multiple and
independent loss of plant cell wall degrading enzymes seems to be the only common evolutionary patter among
these lineages. In contrast, the reinvention of communication with the plant host, through the development of
new orphan genes is a trait present just in some lineages. Some gene families have increased in size through
transposons activity. Several studies show an evolutionary and functional mosaic developed independently en
these fungidependent evolution. The widespread of genomic and transcriptomic is necessary to understand the
effect environmental and biological pressures on fungal evolution and function.
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INTRODUCCION

Una de las simbiosis biolégicas mas relevantes y am-
pliamente distribuidas en los ecosistemas terrestres
es la simbiosis ectomicorrizica. Esta se presenta entre
las hifas y las raices de un amplio nimero de linajes
fungicos y vegetales y ha aparecido en mas de 80
ocasiones a lo largo de la historia de la vida terrestre
(Tedersoo y Smith, 2017). A continuacién se hace una
revision de los principales patrones histéricos y evolu-
tivos que han moldeado la diversidad gendémica ac-
tual de los hongos ectomicorrizicos (HEM), y se identi-
fican las caracteristicas genémicas que les otorgan sus
particularidades ecolégicas y fisiolégicas. Es asi como
identificamos que la simbiosis ectomicorrizica es un
complejo mosaico de diversidad taxonémica y funcio-
nal sobre el cual actdan fuerzas genémicas de manera
diferencial en linajes fungicos diversos.

DIVERSIDAD DE PLANTAS Y HONGOS
ECTOMICORRIZICOS

Aproximadamente 2-3 % de las plantas vasculares
terrestres actuales presentan simbiosis ectomicorrizi-
ca (Brundrett, 2009; Smith y Read, 2008). Tedersoo y
Brundrett (2017) estimaron 6,000-7,000 especies de
plantas ectomicorrizicas, en 250-300 géneros, que
representan 30 linajes botanicos independientes. La
mayor parte son eudicotiledéneas, excepto Pinales,
Gnetaceae (coniferas) y Kobresia (Liliopsida). Las plan-
tas ectomicorrizicas derivan de ancestros que presen-
taron una asociacion con hongos micorrizicos arbuscu-
lares (HMA) en Glomeromycotina (Brundrett, 2009). La
micorriza arbuscular es una caracteristica ancestral de
las plantas vasculares terrestres. No obstante, se reco-
noce que al menos cinco linajes (Coccoloba, Persicaria
vivipara, Gymnopodiumy Pisonea en Caryophyllales y
Kobresia en Poales) evolucionaron de ancestros facul-
tativos o no-micorrizicos (Tedersoo y Brundrett, 2017).
Aunque algunos autores consideran que las plantas
no vasculares (e.g. hepaticas) con HEM en sus talos
adoptaron la simbiosis recientemente (Tedersoo y
Brundrett, 2017), se ha propuesto que la asociacién
entre HEM en Mucoromycotina pudo ser tan antigua e
importante como la de Glomeromycotina y las prime-
ras plantas vasculares (Chang et al., 2019).

La familia Pinaceae es el grupo de plantas ectomico-
rrizicas mas antiguo que se conoce a la fecha, ésta di-
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vergié hace 320-340 Ma y sus géneros mas antiguos
con representantes actuales aparecieron hace 175-198
Ma (Tedersoo y Brundrett, 2017). Las pinaceaeas se
asocian con la mayoria de los linajes de HEM, ya que
suelen ser los principales elementos botanicos de los
ecosistemas templados y boreales. En Ericaceae, Fa-
gales y Fabales se desarrollaron ectomicorrizas, mico-
rrizas ericoides, arbutoides, simbiosis actinorrizica y
rizobia (Brundrett, 2002; Tedersoo y Brundrett, 2017,
Peterson et al., 2004). La mayoria de los linajes restan-
tes de plantas ectomicorrizicas se distribuyen en zo-
nas tropicales o australes, con excepcién de la familia
Salicaeae (Tedersoo y Brundrett, 2017).

En las familias Pinaceae, Fagaceae y Betulaceae se
encuentran arboles particularmente importantes que
cubren grandes extensiones forestales del hemisferio
norte, mientras que las plantas ectomicorrizcas de las
familias Nothofagaceae, Myrtaceae, Dipterocarpaceae
y Fabales son dominantes en bosques del hemisferio
sur y/o en ecosistemas tropicales. No obstante, sigue
aumentando la informacién sobre nuevas plantas ec-
tomicorrizicas en los trépicos himedos y secos (Alva-
rez-Manjarrez et al., 2018), lo que ayuda a comprender
la historia evolutiva de la simbiosis ectomicorrizica.
Tedersoo y Smith (2017) reconocen 284 géneros de
HEM. De manera conservadora, la riqueza de HEM es
de 7,950 especies documentadas y 20,000 estimadas,
pertenecientes a los Phyla Ascomycota y Basidiomy-
cota, y al sub-Phylum Mucoromycotina (Comandini et
al., 2012).

Con el uso del criterio “duro” (la presencia del 6rgano
ectomicorriza anatémicamente completo) aunado a
los criterios “secundarios” (posicionamiento filogené-
tico y perfil de isétopos estables), el conteo de linajes
fungicos ha pasado de 66 (Tedersoo et al., 2010) a 78
(Tedersoo y Smith, 2013) y posteriormente a 86 (Te-
dersoo y Smith, 2017), esto en menos de 10 afios.

En algunos casos una especie, género o familia botani-
ca completa mantienen su estatus tréfico; sin embargo,
en muchas otras situaciones la cuantificacion de géne-
ros o familias no es equiparable al nimero de ocasio-
nes en que la simbiosis ectomicorrizica evolucioné (Te-
dersoo et al., 2010). Por ejemplo, mientras Rinaldi et al.
(2008) consideraron un sélo origen de la simbiosis ec-
tomicorrizica en Thelephorales, Tedersoo et al. (2010)
detectaron cinco origenes independientes dentro de
este grupo. Por estos motivos se usa el término “linaje”
como entidad taxonémica discreta (aunque informal).




La simbiosis ectomicorrizica aparecié en 34 linajes en
Ascomycota, en las Clases Dothideomycetes (1), Euro-
tiomycetes (1), Leotiomycetes (9), Sordariomycetes (2)
y principalmente en Pezizomycetes (21); mientras que
en Basidiomycota surgid en 48 linajes: Phragmobasi-
diomycetes (3), Sebacinales (1), Cantharellales (6), His-
terangiales (2), Gomphales (2), Hymenochaetales (1),
Agaricales (11), Tricholomatales (3), Russulales (2), The-
lephorales (6), Poliporales (6) y Boletales (5). Asi mis-
mo, la simbiosis ectomicorrrizica evoluciond en 4 oca-
siones independientes en Mucoromycotina (Tedersoo
y Smith, 2017). Ademas, es importante destacar que
algunos linajes presentan muy alta diversidad, por
ejemplo, en Cortinarius esté representado por mas de
2,000 especies y en Russula y Lactarius con mas de
2,500. En contraste, linajes raros como Meliniomyces
(Leotiales) sélo esta representado por 4 especies (Te-
dersoo et al., 2010).

EL ORIGEN DE LA SIMBIOSIS ECTOMICORRIZICA

Los HEM forman un grupo polifilético integrado por
86 linajes fungicos independientes en Basidiomyco-
ta, Ascomycota y Mucoromycota (Tedersoo y Smith,
2017). Este grupo fue denominado asi por el érgano
de intercambio y comunicacién formado por tejido
fungico y vegetal, la ectomicorriza. Este érgano ha
sido desarrollado de manera convergente en 30 lina-
jes botanicos (Tedersoo y Brundrett, 2017).

Histéricamente se han planteado tres hipdtesis sobre
el origen evolutivo de la simbiosis ectomicorrizica:
1) Mdltiples origenes filogenéticos con varias reversio-
nes hacia la saprotrofia (Hibbett et al, 2000; James
et al., 2006). En este escenario, focalizado en los Ho-
mobasidiomycetes, se reconstruye al Ultimo ancestro
comun (UAC) de los Agaricales y Boletales como un
HEM. 2) El dltimo ancestro comun de los Agaricomy-
cetes fue un HEM, posteriormente hubo cambios ha-
cia la saprotrofia de manera convergente en multiples
linajes (Weiss et al., 2004). Esta hipotesis se basa en
el hecho de que uno de los grupos basales de Ho-
mobasidiomycetes, los Sebacinales, presentan prac-
ticamente todos los tipos de asociaciones biotrdficas,
tanto benéficas como detrimentales, por lo que se
postula al UAC de Homobasidiomycetes como biotré-
fico, con mdltiples saltos hacia la saprotofia median-
te el desarrollo de la maquinaria enzimética para la
pudricién blanca y marrén. Esta hipétesis encuentra
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respaldo en similitudes entre el genoma del endéfito
Piriformospora indica (Sebacinales) y los genomas de
HEM, como la reduccién de metabolismos secunda-
rios y presencia de péptidos efectores, pero también
con los genomas de hongos saprobios, ya que cuenta
con expansiones en las enzimas degradadoras de pa-
red celular vegetal (PCWDEs), metaloproteasas y do-
minios de unién a pared celular (Zuccaro et al., 2011).
Se ha postulado que algunos linajes de HEM pasaron
por un estado endofitico intermedio durante la tran-
sicién de saprotrofos a bidtrofos (Selosse et al., 2009;
van der Heijden et al., 2015). 3) Los UACs fueron sa-
probios, con multiples cambios hacia la simbiosis pero
sin reversiones al estado anterior. En este escenario
se consideran tanto a Basidiomycetes como Ascomy-
cetes y Endogonales (Mucoromycota), proponiendo
86 saltos convergentes hacia la simbiosis ectomico-
rrizica (Tedersoo et al., 2010; Wolfe et al., 2012).

Tomando en cuenta los eventos de diversificacion y
el tiempo geoldgico, las filogenias datadas son una
herramienta Gtil para hacer estimaciones confiables
acerca de la historia evolutiva de los grupos biolégi-
cos para los que no se cuenta con evidencia fésil, o
cuando ésta es muy pobre. Con base en relojes mole-
culares del marcador ribosomal SSU calibrados con f6-
siles de ectomicorrizas suilloides (LePage et al., 1997),
Bruns et al. (1998) propusieron que la simbiosis ecto-
micorrizica pudo haber diversificado simulténeamente
durante el Eoceno-Oligoceno (65-35 Ma). En ese mo-
mento geoldgico, el clima global comenzaba a enfria-
se, abriendo paso a la aparicién de grandes extensio-
nes de bosques templados dominados por miembros
de Pinaceae y Fagales. Por otra parte, Halling (2001)
propuso que la simbiosis evoluciond simultdneamen-
te con Pinaceae desde el periodo Jurasico (180 Ma),
con una posterior explosion de diversificacion durante
el Cretacico (125-65 Ma), en conjunto con la diversi-
ficacion de las Angiospermas en un planeta méas ca-
lido. Posteriormente se rechazaron las hipdtesis del
UAC de Agaricomycetes como HEM y de estos hon-
gos como los primeros socios de Pinaceae (Hibbett
y Matheny 2009; Ryberg y Matheny 2011), por la dis-
cordancia encontrada en las edades de los clados de
HEM del orden Agaricales, los cuales probablemente
aparecieron mucho después del Jurasico, durante el
Cretécico y el Paledgeno (entre 100 y 40 Ma) (Hibbett
y Matheny, 2009). Sin embargo, grupos de HEM mas
antiguos como Tuberaceae (Pezizales, Ascomycota),




parecen haber surgido durante el limite Jurasico-Cre-
tacico y diversificado posteriormente durante el
Cretécico y el Paledgeno (Bonito et al., 2013; Murat et
al., 2018; O'Donnell et al., 2011).

La vision actual, propuesta por Kohler et al., (2015),
es la mas robusta metodoldgicamente. Estos autores
analizaron 542 genes ortélogos de una copia en los
genomas de 49 taxa, donde incluyeron HEM, hongos
formadores de micorriza orquidioide, ericoide, en-
doéfitos, patdbgenos de plantas, de animales, hongos
saprobios de pudricién blanca, marrén y descompo-
nedores de hojarasca. Los autores detectaron multi-
ples eventos evolutivos de apariciéon de la simbiosis
ectomicorrizica, la mayoria de los cuales parecen ha-
ber ocurrido en el periodo Cenozoico, (incluyendo el
antiguo linaje de Tuber melanosporum). Sélo un linaje
(Sebacina spp.) parece haber aparecido antes, a fina-
les del Cretécico. Estos resultados contrastan con los
de otros autores que proponen la aparicién de la sim-
biosis ectomicorrizica como un paralelismo a la apari-
cién de las primeras Pinaceae en Laurasia durante el
Jurdsico medio (Strullu-Derrien et al., 2018).

Kohler et al. (2015) proponen, que la clase Agaricomy-
cetes divergié mucho antes, en el Pérmico (300 Ma),
por lo que la separacién entre Ascomycota y Basi-
diomycota debié ocurrir antes. Esto indica que la apa-
ricibn de ambos grupos es muy antigua y que pasé
mucho tiempo hasta el cambio en tipo de nutricién
biotréfica (Brundrett y Tedersoo, 2018). En casi todas
las hipotesis se propone que el ancestro de cada lina-
je con simbiosis ectomicorrizica fue saprobio, aunque
permanece la discusion sobre un posible evento de
reversion en Boletales (Kohler et al., 2015). Esta postu-
ra concuerda con la reciente propuesta de “evolucién
micorrizica en tres olas” (Brundrett y Tedersoo, 2018)
donde la segunda y tercera ola de aparicién de linajes
botanicos ectomicorrizicos pudieron haber ocurrido
durante el Cretacico y en el Paleoceno, posiblemente
en consecuencia de grandes cambios climaticos glo-
bales. Asi mismo, la edad de divergencia de Tubera-
ceae se ha estimado, recientemente y de manera muy
robusta, en el Cretacico temprano (Murat et al., 2018).
Kohler et al. (2015) no incluyeron datos de Endogo-
nales (Mucoromycota), Heterobasidiomycetes ni de
otros linajes en Ascomycota de los que no se contaba
con genomas secuenciados. Por otro lado, aunque el
origen de Endogonales se ha propuesto tan antiguo
como el de Glomeromycotina, durante el Silarico, el
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origen del linaje ectomicorrizico de Endogonaceae
se ha fechado en el limite del Pérmico-Tridsico. Ade-
mas, dado que el ancestro de Endogonales ha sido re-
construido como simbionte de plantas criptogédmicas
(Chang et al., 2019), constituye otro caso en el que el
origen de la simbiosis a partir de un ancestro saprobio
podria no cumplirse. Investigacién similar en Sebaci-
nales debera aumentar e incluir hongos representan-
tes de distintos estatus tréficos para asi modelar el
estatus tréfico de los ancestros de los HEM en estos
linajes. Nuevas investigaciones sobre grupos antiguos
podrian resolver el enigma sobre la simbiosis ecto-
micorrizica en el Tridsico y Jurasico por las antiguas
Pinaceae y Gnetaceae.

Es asi como, con mas de diez afios de datos gendémi-
cos en el estudio de la evolucién de la simbiosis ec-
tomicorrizica, no se observa un patrén universal que
aplique para todos los linajes. Sin embargo, son pocos
los grupos para los que el estado tréfico de su ances-
tro sigue en discusion, mientras que se hacen eviden-
tes dos grandes picos de aparicién/diversificacién de
la simbiosis, en el limite Jurasico-Cretéacico y a partir
del Paleoceno.

EVIDENCIA FOSIL

La evidencia mas contundente de la existencia de los
organismos del pasado son los fosiles. Las esporas
de los hongos suelen ser duras y abundantes, sin em-
bargo, otras estructuras flngicas son blandas, lo que
las hace muy escasas en el registro fésil (Taylor et al.,
2015).

En la cantera Princeton, en la Columbia Britdnica ca-
nadiense, fueron encontradas las primeras ectomico-
rrizas fosiles. Se trata de raices de Pinus perminerali-
zadas, con patrones de ramificacién que van desde
dicotémicos hasta complejos coraloides, sin vellosida-
des radicales, manto pseudoparenquimatoso, red de
Hartig que se extiende hasta la endodermis, y micelio
externo de septo simple. Aunque no se encontraron
esporomas, esclerocios ni rizomorfos en la cantera,
se asume que las ectomicorrizas fésiles pertenecen
a algun hongo cercano al linaje Suillus-Rhizopogon
de hace unos 50 millones Ma de antigliedad (LePage
et al., 1997). Posteriormente, en la mina Tadkeshwar,
India, se encontraron raices de un representante de
Dipterocarpaceae preservadas en dmbar. Son siste-
mas micorrizicos cruciformes a monopodial-pinados,




de coloraciones obscuras, abundante micelio externo
melanizado y sin fibulas. A partir de ellas se propuso
el registro de una nueva especie, Eomelanomyces ce-
nococcoides, un representante anamaérfico extinto de
Dothidiomycetes (Ascomycota), de hace 52 Ma (Beim-
forde et al., 2011).

Estas dos evidencias aseguran que los hongos ecto-
micorrizicos ancestrales formaron ectomicorrizas en
las raices de coniferas y Angiospermas desde hace
al menos 52 Ma. Es importante destacar que estas
Unicas dos ectomicorrizas fosilizadas pertenecen a
paleoambientes tropicales o templado-célidos (Stru-
llu-Derrien et al., 2018).

PATRONES BIOGEOGRAFICOS DE DIVERSIDAD

En biogeografia microbiana “todas las especies estan
en todos lados” fue un paradigma imperante durante
el siglo pasado. Este paradigma cayo, en gran medi-
da, gracias a la secuenciacién masiva de muestras am-
bientales (e.g. Tedersoo et al., 2014).

El gradiente latitudinal de diversidad que muestra un
incremento en la riqueza hacia los trépicos es un pa-
tréon aceptado a través de todo el arbol de la vida,
incluyendo los hongos (Brown, 2014). No obstante
para los HEM en particular, el méximo de diversidad
se alcanza en latitudes templadas (Tedersoo y Nara,
2010), lo cual no es sorprendente al considerar que
el ecosistema mejor explotado por estos hongos se
desarrolla en climas templados y frios (Soudzilovskaia
etal., 2017). En latitudes tropicales los HEM presentes
son mas antiguos, mientras que en los ecosistemas
frios suelen ser de reciente diversificacién (Tedersoo
et al., 2014).

Este patrén debe ser explicado, desde la perspecti-
va macroevolutiva, a través de procesos de diversifi-
cacion, extincion y dispersion sustentados en andlisis
filogeograficos. Kennedy et al., (2012) detectaron que
un clado particular de Clavulina, propio de ecosiste-
mas templados presenta una tasa de diversificacion
2.6 veces mayor al resto del género, que es principal-
mente tropical. Este hallazgo fue posteriormente res-
paldado por Sanchez-Ramirez et al. (2015a) al poner
en evidencia que los clados templados del complejo
Amanita caesarea diversificaron mas rapido que los
tropicales. Del mismo modo, se detectd una alta tasa
de diversificacion en los clados templados de Russula,
junto con posteriores interaciones de dispersion bi-
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direccional entre ecosistemas tropicales y templados
(Looney et al., 2018).

LA CONDICION ECTOMICORRIZICA
COMO MOTOR DE DIVERSIFICACION

La condicién ectomicorrizica parece ser una fuente
de diversificacion para los hongos que la adoptaron.
La diversidad de plantas y hongos implicados en este
tipo de simbiosis es una de las evidencias mas simples.
La multiple e independiente ocurrencia de la simbio-
sis, a través del tiempo, respalda esta aseveracion.
Muchos linajes de HEM son muy diversos, lo cual es
aun mas evidente al compararlos con clados asim-
bidticos cercanamente emparentados. En Russulales,
la Familia Russulaceae es ectomicorrizica y esté inte-
grada por 2,018 especies, en contraste, las familias
asimbidticas Auriscalpiaceae (76), Bondarzewiaceae
(72), Echinodontiaceae (7), Gloeocystidiellaceae (9) y
Stereaceae (290) son menos diversas (Looney et al.,
2018). Por otro lado, este patrén no se repite en el otro
linaje ectomicorrizico de Russulales, el género Alba-
trellus, con sélo 26 especies. Algo similar ocurre en la
Familia Tricholomateceae (Agaricales), donde el géne-
ro Tricholoma presenta una mayor diversidad que los
grupos asimbidticos de la misma familia; sin embargo,
Albomagister y Porpoloma, linajes ectomicorrizicos
independientes dentro de Tricholomataceae, no son
tan diversos.

En Russula, los saltos de hospedero de coniferas a an-
giospermas se postulan como importantes motores
de la diversificacion (Looney et al., 2016). Asi mismo,
cambios de hospedero de angiospermas a Pinaceae
han sido interpretados como fuente de diversificacion,
como sucede en el complejo Amanita caesarea (San-
chez-Ramirez et al., 2015a; 2015b), en Hysterangiales
(Hosaka et al., 2008), asi como para algunos miembros
de Inocybaceae (Matheny et al., 2009), Laccaria (Wil-
son et al., 2017a, 2017b), Leccinum (Den Bakker et al.,
2004) y Tuberaceae (Bonito et al., 2013).

Wilson et al. (2011) estudiaron los efectos de la gaste-
romicetizacion sobre las tasas de diversificacion de al-
gunos HEM en Boletales. Encontraron que los clados
de HEM gasteroides tienen una tasa de diversificacion
mayor en comparacién con sus parientes agaricoides.
Aungue hasta el momento la hipdtesis de la simbio-
sis ectomicorrizica como clave en la diversificacion de
los hongos no esté totalmente sostenida y sigue en




discusiéon (Looney et al., 2018; Sénchez-Garcia y Ma-
theny, 2017), se continla acumulando evidencia que
da mayor soporte a esta teorfa. La investigaciéon so-
bre los efectos que la especificidad y los cambios de
hospedero tienen sobre la diversificacién de los HEM
ofrece la oportunidad de clarificar el panorama de
la historia evolutiva de los mismos. En este sentido,
nuestro grupo de investigacion ha secuenciado ge-
nomas del HEM Laccaria trichodermophora, una es-
pecie joven de hace unos 6 Ma de divergencia y con
una fuerte preferencia por hospederos del género
Pinus, aunque existen reportes de cambio de hospe-
dero a Fagus (Ramos et al., 2017) y Quercus (Muellery
Strack, 1992). Ante esta situacién ha surgido pregun-
tas como ;Cudl es o fue el hospedero ancestral de
L. trichodermophora? ;Es el genoma de L. trichoder-
mophora el de un HEM especialista? y jExisten en el
genoma de L. trichodermophora genes involucrados
en la seleccién de hospedero? Para responder estas
preguntas se pueden utilizar aproximaciones de la
gendémica comparativa y la filogeografia.

CO-EVOLUCION Y LA HIPOTESIS DE LA PLANTA PUENTE

Como se ha revisado, hongos y plantas ectomicorrizi-
cas han compartido su historia evolutiva por decenas
de millones de afos. Procesos co-evolutivos similares
se han atribuido a los HMA desde los inicios de la vida
vegetal en los ambientes terrestres (450 Ma), con in-
fluencia en la alternancia desde gametofitos de talo
rastrero hacia esporofitos con raices. Los esporofitos
evolucionaron como un ambiente favorable para es-
tos hongos y el desarrollo de sus funciones (Brundrett,
2002).

La especificidad en la simbiosis es requisito para la
co-evolucién, y en muchos grupos biolégicos que la
presentan, ha generado diversificacién. Los HEM, al
compararlos con los HMA pueden parecer especi-
ficos, atendiendo al nimero de especies botanicas
involucradas. Sin embargo, los pocos ejemplos de
especificidad que se conocen en la simbiosis ectomi-
corrizica apenas alcanzan el nivel de género.

Un sélo hospedero ectomicorrizico puede asociarse
simultaneamente a un elevado nimero de especies
de HEM, e.g Quercus posee entre 50 a 200 espe-
cies de hongos asociados segun el continente (Gar-
cia-Guzman et al., 2017). La excepcién la presenta el
género Alnus, con comunidades de HEM en sus raices
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de entre 15y 25 especies. Kennedy et al. (2011) com-
pararon las comunidades de HEM de Alnus en México
con las de otras partes de Norteamérica. Detectaron
que a pesar de que la composicién de especies fue
distinta, la composicion de linajes fue similar. Con ello,
ademas de respaldar la hipétesis de co-migracién, se
sugiere algun tipo de co-evolucién difusa. Ademas, la
comunidad restringida de HEM en las raices de Alnus
puede estar relacionada con el desarrollo de la sim-
biosis actinorrizica (Kennedy et al., 2015).

En Ericales, diversos miembros desarrollaron nue-
vos tipos de micorriza (arbutoide y monotropoide)
en asociacion con HEM. Estas asociaciones son mas
especificas que las que se encuentran en la simbiosis
ectomicorrizica. Pterosporay Sarcodes (Ericaceae) Uni-
camente se asocian con algunas especies de Rhizopo-
gon (Agaricomycetes, Brundrett, 2002), Monotropa
se asocia con algunas especies de Russula y Lactarius
(Agaricomycetes, Kong et al., 2016). En estos casos la
especializacion es soélo por parte de la planta, ya que
los HEM deben formar parte de la red micorrizica co-
mun para poder mantener a estas plantas aclorofili-
cas. Es asi que son pocos los ejemplos de HEM para
los que si se reconoce cierto grado de especificidad,
como Lactarius (Geml et al., 2009; Looney et al., 2016)
y Suillus-Rhizopogon (Nguyen et al., 2016).

Cada vez hay mayor evidencia de que la estructura y
composicién de las comunidades de HEM estan fuer-
temente segregadas por factores ambientales (tipo
de suelo, pH, disponibilidad de P, N, etc.) y no por
la identidad taxonémica de los hospederos (e.g. Co-
rrales et al., 2016, Geml et al.,, 2009; Looney et al.,
2016; Truong et al., 2017, Vasco-Palacios et al., 2019).
Es asi como los HEM colonizan por dispersién am-
bientes similares en asociacién con plantas ectomico-
rrizicas distintas, como se ha detectado en especies
HEM invasivas, segun Vellinga et al., (2009). Bajo este
esquema, siguiendo la hipotesis de la planta-puente
(Looney et al., 2018), un HEM puede saltar desde un
hospedero con poblaciones en reduccién hacia otro
con tamafios poblacionales crecientes. De este modo,
HEM asociados a angiospermas tropicales adoptaron
a las plantas ectomicorrizicas templadas que avanza-
ban en terreno y diversidad durante los periodos de
enfriamiento ocurridos desde el Paleégeno, lo que
podria explicar las explosiones de diversidad de HEM
de esa época.




LA PERDIDA CONVERGENTE DEL PODER DEGRADADOR
DE LA PARED CELULAR VEGETAL

La limitada capacidad de asimilar compuestos carbo-
nados complejos es una de las caracteristicas conoci-
das de los HEM desde la microbiologia clésica (Frank,
2005; Hutchison, 1991); sin embargo, no fue hasta la
introduccién de las herramientas gendémicas que se
pusieron en evidencia los genes relacionados con es-
tas funciones.

La evolucion polifilética en muchos hongos ecto-
micorrizicos y el cambio en el modo nutricional, de
saprobio a biotréfico, se caracteriza por las pérdidas
convergentes de genes codificantes para enzimas de-
gradadoras de la pared celular (PCWDEs) y peroxida-
sas ligninoxidativas de clase Il (PC2). Las pérdidas son
mas pronunciadas en genes que codifican PC2, esen-
ciales para la oxidacién de lignina, y en exocelulasas
que degradan celulosa cristalina. De hecho, la ausen-
cia, casi total, de genes que codifican las celobiohi-
drolasas GHé6 y GH7 en los genomas de Agaricales y
Boletales es sobresaliente (Kohler et al., 2015; Kohler
y Martin, 2017; Martin et al., 2016).

En Ascomycota, Tuber melanosporum tampoco pre-
senta estos genes, aunque Cenococcum geophilum los
ha retenido (Martin et al., 2010, 2016; Murat et al., 2018;
Peter et al., 2016). Reducciones similares se detectaron
para los genes codificadores de enzimas degradadoras
de hemicelulosa o de pectina (Martin y Selosse, 2008).
Todos los HEM analizados retienen al menos un gen
para monooxigenasas liticas de polisacaridos (LPMOs),
las cuales cumplen funciones ligno-celuloliticas, aun-
que en los HEM las LPMOs estéan mas bien involucradas
en el crecimiento celular y el desarrollo de pseudoteji-
dos mediante la oxidacién de la quitina (principal com-
ponente de la pared celular flngica).

Segun Hess et al. (2014, 2018) Amanita evoluciond
a partir de un grupo de Agaricales descomponedo-
res de hojarasca. Estos Agaricales no desarrollaron
PC2, por lo que ni el genoma de A. muscaria ni el
de A. thiersii (=Saproamanita thiersii) presentan PC2.
En contraste, algunos HEM como Hebeloma cylin-
drosporum, descendiente de un grupo de pudricién
blanca en el que se desarrollaron PC2 (y muchas otras
PCWDEs), retuvieron algunas peroxidasas (Dore et
al., 2015). En H. cylindrosporum las PC2 son producto
de duplicaciones recientes y las sobreexpresa en la
ectomicorriza, lo que sugiere que tienen algun valor
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adaptativo relacionado con la colonizacién de la raiz
y el desarrollo de la ectomicorriza (Dore et al., 2015;
Kohler y Martin, 2017, Martin et al., 2016). Caso similar
ocurrié independientemente en Cortinarius glauco-
pus, el cual presenta un nimero alto de PC2, compa-
rable con el de hongos de pudricién blanca y expresa-
dos en el suelo (Bodeker et al., 2014). En ambos casos,
las PC2 son manganeso-peroxidasas u otras formas
atipicas (carecen de triptéfanos expuestos y tienen
modificaciones en los médulos de unién a Mn) que
no presentan actividad versatil o ligninolitica. Laccaria
bicolor también tiene 12 PC2, pero estas no se expre-
san en la ectomicorriza (Pellitier y Zak, 2018).

Los perfiles transcripcionales en simbiosis han mos-
trado evidencia de que en los grupos analizados se
expresa un “nicleo de genes” conservados con los
ancestros saprobios. Dichos genes son transportado-
res de membrana, enzimas asimilativas y oxidoreduc-
tasas (Kohler et al., 2015; Kohler y Martin, 2017). En es-
tos genes la evolucién parece haber actuado sobre la
regulacién de su expresion, aunque también podrian
haber adquirido nuevas funciones.

En los genomas de HEM se conservaron genes que
codifican lacasas y peroxidasas decolorantes. Estos
mecanismos no son utilizados en la degradacién de
la pared celular, pero estan relacionados con la des-
composiciéon de materia organica del suelo (MOS, e.g
compuestos hlimicos).

El conteo y expresion de PCWDEs de los HEM pone
en evidencia que estos hongos son dependientes de
la planta para la obtencién de carbono, pero al mismo
tiempo respetan la integridad de la pared celular de la
raiz, evitando asi ser repelidos y mantener el suminis-
tro de nutrientes (Plett y Martin, 2015, 2018).

BUSQUEDA Y TRANSPORTE DE NITROGENO

Los HEM se desarrollan generalmente en suelos po-
bres en N (como los bosques templados) y sus po-
blaciones son sensibles a la fertilizacién con N. En el
suelo, el 95% del N es acumulado y secuestrado por
la MOS. El micelio exploratorio de algunos HEM es
hidrofébico, y aunque prolifera en residuos orgénicos
puede acceder a compuestos insolubles. Ademas, los
HEM presentan la capacidad de asimilar compues-
tos organicos como urea, poliamidas, aminoacidos y
péptidos pequefios (Nasholm et al., 2009; Pena et al.,
2016; Read y Pérez-Moreno, 2003).




A pesar de la pérdida paralela de PCWDEs por los
HEM en general, varias especies (e.g. C. glaucopus,
H. cylindrosporum, L. bicolor y Piloderma croceum)
conservan algunas PC2, y por tanto conservan la ca-
pacidad de oxidar lignina o residuos polifendlicos de
la MOS, lo que les da acceso al N secuestrado en los
complejos recalcitrantes de dificil acceso. Paxillus in-
volutus y otros HEM, son capaces de modificar los
biopolimeros de la MOS durante la asimilacién de N
mediante la excrecién de radicales hidroxilo con la re-
accién Fenton (Rineau et al., 2013). La reaccion Fenton
es tipica de los hongos de pudricién marrén, que no
cuentan con la capacidad de descomponer la lignina,
cualidad propia de los hongos de pudriciéon blanca. La
via Fenton es costosa energéticamente y dependien-
te de glucosa. Otras alternativas para la obtencién de
N del suelo son las LPMOs que oxidan polisacaridos
y otras enzimas como las peroxigenasas aromaticas,
hemo-peroxidasas, lacasas y tirosinasas, que oxidan
fenoles y peptidasas que actlan sobre proteinas y
péptidos (Martin et al., 2016).

Los HEM también presentan transportadores de mem-
brana, selectivos para aminoacidos ricos en N, y trans-
portadores de nitrato; también pueden importar amo-
nio por dos vias enziméticas distintas. Toda la absorcién
del N es mediante transportadores activos dependien-
tes de ATP o NADP (Read y Pérez-Moreno, 2003; Talbot
et al., 2010). Se ha detectado que distintos HEM pre-
sentan preferencia por fuentes de N distintas, asi como
diferencias en sus capacidades de acceso y asimilacion.
Esto fue respaldado por la presencia de juegos genéti-
cos distintos en genomas de HEM secuenciados (Nas-
holm et al., 2019; Pellitier y Zak, 2018).

Los HEM no tienen una actividad muy fuerte en sus-
tratos ricos en carbono, como la lignina de la made-
ra. Esta actividad recae principalmente en hongos
saprobios. Sin embargo, los HEM participan en la
transformacion de estos substratos para la moviliza-
ciéon del N, promoviendo la actividad microbiana al
descargar energia fotosintética y depositarla en el
suelo (“priming effect” como lo han llamado Lindahl y
Tunlid, 2015). Pelliter y Zak (2018) revisaron la literatu-
ra referente a este tema y argumentan que todos los
estudios presentan evidencia parcial y fragmentada.
Para comprobar verazmente la liberacién, obtencién
y transporte de N hacia la planta, un HEM deberd te-
ner genes codificantes para las enzimas (secretadas) y
transportadores, ademas de expresarlos en alguno de

ANGELES-ARGAIZ Y GARIBAY-ORIJEL. LA EVOLUCION DE LA SIMBIOSIS ECTOMICORRIZICA ...

sus tejidos. Estas enzimas/transportadores deberan
demostrar su actividad sobre los sustratos y el N del
MOS debera ser transportado hasta la planta. Ade-
mas, algunos estudios de expresién de transcritos en
micelio estan realizados con cultivos axénicos in vitro,
por lo que no se cuenta con el flujo de glucosa de la
planta (Pelliter y Zak, 2018).

EL POTENCIAL SAPROBIO
DE LOS HONGOS ECTOMICORRIZICOS

Desde los inicios del estudio de la simbiosis ectomico-
rrizica, Frank (1894) sugirié que los HEM participaban
en la descomposicion de la MOS con el fin de encon-
trar los nutrientes para la planta. Esta hipoétesis fue ol-
vidada durante mucho tiempo y vuelta a retomar en la
década de 1980 (Koide et al., 2008). El impacto de los
HEM en el ciclo del carbono, a diferentes escalas, es
muy claro (Ekblad et al., 2013). Sin embargo, el poten-
cial saprobio de los HEM es un tema adn en discusién
(Kohler y Martin, 2017; Lindahl y Tunlid, 2015).

Ya se ha dicho que los HEM derivaron de ancestros sa-
probios y que perdieron la mayoria de los genes que
sintetizan PCWDEs. Los hongos saprobios, han sido
funcionalmente clasificados como hongos de pudri-
cion blanca (degradan lignina) o de pudriciéon marrén
(no degradan lignina). La reconstruccién del UAC de
Basidiomycota lo describe como un hongo saprobio
no ligninolitico, con 4 copias de LPMOs, mientras
el de Agaricomycetes como un hongo de pudricién
blanca con 27 copias de LPMOs. Se asume que la pu-
dricion café aparece posteriormente de manera polifi-
|ética dentro de Agaricomycetes mediante la perdida
de genes celuloliticos y desarrollo de genes de la via
Fenton. Ademés, los hongos descomponedores del
mantillo (sin actividad ligninolitica pero con actividad
de otras enzimas sobre compuestos carbonados) pa-
recen haber surgido a partir de ancestros de pudricién
blanca (Kohler et al., 2015; Kohler y Martin, 2017). Es
decir, los HEM heredarian su remanente de PCWDEs
de manera diferencial, atendiendo al estilo de sapro-
trofia que sus ancestros practicaron.

La mayoria de los HEM con genoma secuenciado
parecen utilizar la glucosa vegetal para “financiar” la
oxidacién de la MOS, aunque no utilizan mucho los
productos de esta degradacién para cubrir su propia
demanda de C. Incluso, se asume que el costo ener-
gético de la oxidacion de MOS es mas elevado que su




ganancia, lo que sugiere que los HEM pueden efecti-
vamente descomponer MOS sin actuar como verda-
deros saprétrofos (Lindahl y Tunlid, 2015).

Paxillus involutus, cuyo linaje derivé de hongos de pu-
dricion marrén, codifica algunos genes de PCWDEs
de la via Fenton y su efecto sobre los sustratos es ti-
pico de un ataque radical hidroxilo. Sin embargo, no
codifica para glicosil-hidrolasas como los hongos de
pudricién marrén que usan esta via. Como ya se ha
mencionado, HEM como A. muscaria o H. cylindros-
porum retienen muy pocos genes para la degradacién
de pared celular pero los utilizan principalmente en
la organogénesis de la ectomicorriza. Asi mismo, los
pocos genes de PCWDEs de L. bicolor, expresados en
el micelio, estan relacionados con la obtencion de N
(Martin et al., 2016).

Cantharellales y Sebacinales son linajes de Agaricomy-
cetes de temprana divergencia. En los genomas de
Sebacina vermiferay Tulasnella calospora, en contras-
te con Agaricales y Boletales, se conservan genes de
glioxil oxidasas, asi como una bateria genética que les
permite la degradacién y asimilacién de compuestos
carbonados complejos; sin embargo, la asociacién
simbidtica mutualista que generan es la micorriza or-
quideoide. Los hongos formadores de micorriza orqui-
deoide efectivamente exploran los sustratos, toman
carbohidratos de la celulosa cristalina y los entregan
a la planta. En los genomas de Oidiodendron, Meli-
niomyces y Rhizoscyphus (Helotiales, Ascomycota),
hongos de condicién tréfica dual (bidtrofo/saprotrofo)
y formadores de micorriza ericoide, no solo retienen
un repertorio genético que le da altas capacidades sa-
protréficas si no que han expandido algunas familias,
mismas que sélo son expresadas en el micelio y no en
el tejido simbidtico (Kohler et al., 2015; Marino et al.,
2018; Perotto et al., 2018). Caso similar es el del endé-
fito Piriformospora indica. Aunque se cuenta con una
mayor cantidad de genomas de HEM, estos patrones
genéticos no se han detectado en ellos (Grelet et al.,
2017; Kohler et al., 2015).

Por otro lado, Phlebopus portentosus forma sintéti-
camente ectomicorrizas anatémicamente completas
con Pinus y Acacia. Sin embargo, esta especie ha
demostrado su capacidad de obtener el total de sus
necesidades nutrimentales y cumplir su ciclo de vida
en ausencia de una planta ectomicorrizica (Kumla et
al., 2016). Tedersoo y Smith (2017) desconocen a P.
portentosus como un HEM, aunque lo consideran bio-
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trofico. Ellos argumentan que sus ectomicorrizas no
se desarrollan de manera natural, que la micorrizacién
sintética forza la asociacién y que en la planta no se
detectan efectos benéficos atribuibles al hongo (Te-
dersoo y Smith, 2017).

Considerando la evidencia gendmica y experimental,
las definiciéones de HEM y/o de hongo saprobio deben
flexibilizarse. El continuo evolutivo y fisio-ecoldgico
que los hongos representan a lo largo de un gradiente
de biotrofia/saprotrofia impide su clasificacién estricta.
La constante transformacién de los hongos saprobios
en HEM esta ocurriendo desde hace por lo menos 60
Ma, y no se detiene. El estudio de los genomas de los
hongos podria ayudar a resolver preguntas tales como
iCudles son las caracteristicas genémicas que predis-
ponen a los hongos saprobios a saltar hacia la biotrofia
y formar estructuras tipo ectomicorriza en las distintas
plantas? o ;Son las plantas las que contienen la predis-
posicién de adoptar hongos en sus raices?

BIOLOGIA EFECTORA

Las plantas que colonizaron los suelos primitivos con-
vivieron con microorganismos simbidticos mutualistas
al mismo tiempo que con patégenos y saprobios. Las
plantas son capaces de percibir a los microorganismos
del suelo y reaccionar diferencialmente segin el caso
(Plett y Martin, 2018). Cuando la planta detecta la pre-
sencia de un microorganismo frente a su pared celular
reacciona entrando en un “estado hipertenso” que se
caracteriza por suprimir el transporte de toxinas, acu-
mular especies reactivas de oxigeno y empaquetar la
energia para su transporte. Ademas, la planta en estado
hipertenso, prepara mecanismos de defensa como la
via del jasmonato (JA), del etileno (ET) o del acido salici-
lico (AS). Si la planta detecta dafio a su pared (como el
causado por un microorganismo patégeno) desencade-
na estos metabolismos de defensa (Plett y Martin, 2018).
Los mecanismos de manipulacién de la respuesta inmu-
ne son muy conocidos en los microorganismos patége-
nos (Torufio et al., 2016). Los HEM, al carecer de PCW-
DEs, respetan la integridad de la pared, pero al mismo
tiempo inhiben la respuesta inmune, bloqueando mole-
cularmente puntos claves en la sefializacion, a lo que se
le llama "biologia efectora” (Torufio et al., 2016).

En la célula de la raiz, la conjugacion de jasmonato con
isoleucina (JA-ILe) forma una hormona que induce la ex-
presion de genes de defensa de la planta. A bajas con-




centraciones de JA-ILe, el factor de transcripcion MYC2
esté bloqueado por el complejo JAZ6. El factor MYC2
estd asociado al sitio de reconocimiento de los genes
de defensa relacionados con JA. Altas concentraciones
de JA-ILe (inducidas por la deteccién de microorganis-
mos) son detectadas por el complejo F-box por lo que
COI1 se asocia a JAZ6. COI1 es parte del complejo ubi-
quitin ligasa SCF", por lo que JAZ6 es marcado para
degradacién por el proteosoma 26S. Esta reaccién libe-
ra a MYC2, e impide el crecimiento micelial mediante la
expresion los genes relacionados a JA.

No obstante, en el escenario de la colonizacién de la
raiz por Laccaria bicolor, una vez que se formé la red
de Hartig entre las células de las raices de Populus
trichocarpa, el HEM percibe flavonoides de la planta,
por lo que secreta el péptido efector MiSSP7 (proteina
pequefia secretada inducida en micorriza de 7 kDa).
MiSSP7 es transportada al nicleo de la célula vegetal,
donde interactta con JAZ6. MiSSP7 se asocia a JAZ6
y evita su reconocimiento por COI1, por lo que no es
degradada, el factor MYC2 no se libera y los genes
relacionados con JA no se activan (Martin et al., 2016;
Plett y Martin, 2012; Plett et al., 2011; 2014; Veneault-
Fourrey et al., 2014).

Cuando L. bicolor entra en simbiosis con algin hos-
pedero ectomicorrizico expresa una “bateria genética
nucleo” de regulacién, pero también expresa genes
especificos atendiendo a la identidad taxondmica del
hospedero. Esto ha sido evidenciado en la interac-
cién de L. bicolor con Populus trichocarpa y P. del-
tioides (Salicaceae, Magnoliophyta) en el estudio de
Tschaplinski et al. (2014); asi como con Pseudotsuga
menziensii (Pinaceae), segun Plett et al. (2015).

Los péptidos efectores, como MiSSP7, son proteinas
pequefas secretadas (SSPs) que actlan sobre otras
moléculas activando o reprimiendo su funcién. Son
conocidos en bacterias, hongos, &caros y nematodos.
Populus trichocarpa también secreta SSPs en la ec-
tomicorriza (Plett et al., 2017). Algunas de estas SSPs
vegetales entran a la célula fungica y se ha propuesto
que podrian interferir en la regulacién del crecimiento
y la morfologia hifal (Plett et al., 2017).

Un ejemplo distinto es MiSSP8, un péptido de L. bi-
color, que a pesar de ser expresado durante la aso-
ciacién, no se considera efector ya que no interac-
tla con el genoma del simbionte. Se expresa en el
esporoma y en las primeras etapas de la formacién
de la ectomicorriza. El silenciamiento de MiSSP8 con

ANGELES-ARGAIZ Y GARIBAY-ORIJEL. LA EVOLUCION DE LA SIMBIOSIS ECTOMICORRIZICA ...

10

RNAI, impide el desarrollo del manto y red de Hartig.
Ademés, MiSSP8 comparte dominios conservados
con SSPs de hongos saprobios, por lo que se propo-
ne que MiSSP8 es un péptido retenido del ancestro
saprobio involucrado en el desarrollo tisular (Pelle-
grin et al., 2019).

El genoma de Laccaria bicolor codifica cerca de 200
SSPs con funciones desconocidas (Martin et al., 2008),
lo que resulta alto si se compara con el 1 al 2% de los
genes de Amanita muscaria, Piloderma croceum, He-
beloma cylindrosporum y Suillus luteus que codifican
SSPs (Plett y Martin, 2015). Del total de genes expre-
sados en la ectomicorriza, entre 7 y 38 % son genes
especificos de una especie de HEM. Incluso dentro de
los linajes mejor muestreados (Boletales 6 genomas,
Amanita 7 genomas) las especies comparten muy po-
cos genes de SSPs. Por ejemplo, solo un tercio de los
genes huérfanos de L. bicolor tienen homdlogos en su
especie hermana L. amethystina, la cual divergié del
linaje de L. bicolor hace alrededor de 20 Ma (Kohler et
al., 2015; Wilson et al., 2015a).

En el genoma de L. bicolor se han estudiado factores
transcripcionales codificados. Entre otras cosas, Da-
guerre y colaboradores (2017) detectaron una nueva
familia de factores transcripcionales con sefial de se-
crecién. Ellos propusieron que estos factores trans-
cripcionales secretados podrian asociarse al DNA
nuclear en la planta y participar como efectores en
la regulacién a favor de la simbiosis (Daguerre et al.,
2017). Otro mecanismo de regulacién y represiéon de
la expresion genética del simbionte es el siRNA. A di-
ferencia de hongos patégenos y plantas, en los HEM
aun no se han detectado siRNA secretado en la célula
del hospedero (Plett y Martin, 2018).

Aunque Kohler et al. (2015) encontraron como comun
denominador el gran nimero de SSPs en los geno-
mas de Basidiomycota, Hess et al. (2018) no encontra-
ron dicho patrén en diferentes especies de Amanita.
Estos autores identificaron que en las especies ec-
tomicorrizicas de Amanita con genomas grandes (A.
brunnescensy A. muscaria) las SSPs presentan expan-
siones considerables, sin embargo, esta cualidad se
presenta también en la especie asimbidtica A. thiersii
la cual esta relacionada con Volvariella volvacea y pre-
senta un nimero aun mayor de SSPs. También detec-
taron, en concordancia con lo propuesto por Kohler et
al. (2015), que la mayor proporcién de SSPs representa
genes de linaje-especificos; lo que pone en evidencia




una dindmica evolutiva acelerada posterior a la adop-
cién del estilo tréfico ectomicorrizico.

La evidencia gendmica sugiere que la biologia efecto-
ra juega un papel determinante en el establecimien-
to o mantenimiento de la simbiosis y que cada linaje
de HEM ha logrado comunicarse con su hospedero
mediante nuevos genes, muchos de ellos codificantes
para SSPs. Sin embargo, de manera general, los HEM
de Basidiomycota presentan un elevado contenido
de SSPs, mientras que Ascomycetes y Endogonales
presentan una cantidad mucho menory relativamente
equiparable entre ellos (Chang et al., 2019).

ACTIVIDAD DE TRANSPOSONES

Los transposones o elementos transponibles (ETs),
son fragmentos del DNA que se caracterizan por mul-
tiplicarse y moverse “al azar” al interior de un geno-
ma. Mediante el anélisis de estos elementos en 1,746
genomas de hongos, Muszewska et al. (2017) detec-
taron patrones relacionados con el estilo de vida de
esos hongos y el tamafio de su genoma. Los geno-
mas secuenciados de los HEM son de los mas gran-
des entre los hongos, aunque algunos fitopatégenos
también presentan genomas grandes (e.g. saprobios:
Saccharomyces cerevisiae 12 Mb, Aspergillus niger 35
Mb, Neurospora crassa 40 Mb, Agaricus bisporus 31
Mb; patdégenos Ustilago maydis 20 Mb, Puccinia gra-
minis 116 Mb; HEM: Laccaria bicolor 65 Mb, Amanita
muscaria 54 Mb, Hebeloma cylindrosporum 38 Mb,
Tuber melanosporum 125 Mb y Cenococcum geophi-
llum 178 Mb, segin NCBI, 17 de marzo del 2018). Los
HEM pudieron tener reducciones en el contenido ge-
nético codificante para PCWDEs y para procesos me-
tabdlicos secundarios, sin embargo, aunque los ETs
pueden incrementar el tamafio de las familias génicas,
su genoma crecié en cuanto a su DNA no codificante
(Muszewska et al., 2017).

El contenido de elementos méviles en el genoma es
regido por dos fuerzas opuestas: la propia capacidad
proliferativa de los ETs y la capacidad de defensa del
genoma hospedero para mantener su estabilidad e
integridad. Los ETs son eliminados constantemente
por recombinacion ectdpica y por deleciones, aunque
los mecanismos para eliminar ETs no estdn muy estu-
diados en hongos (Muszewska et al., 2017). Muchos
mecanismos para reprimir la proliferacion de ETs ocu-
rren en la meiosis, por lo que hongos con reproduc-
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cion clonal presentan genomas altamente poblados
por ETs. Este podria ser el caso del ectomicorrizico
Cenococcum geophilum (Ascomycota, Mytilindales,
para el cual no se conoce fase sexual), con el genoma
fungico mas grande conocido para el momento de su
publicacién (178 Mb, Peter et al., 2016). Sin embargo,
los genes MAT 1-1-1 y otros involucrados en la repro-
duccién sexual estan presentes en su genoma. La di-
versidad genética en esta especie presenta huellas de
recombinacioén, por lo que Peter et al. (2016) han pro-
puesto que si se reproduce sexualmente en la natura-
leza. El HMA Rhizophagus irregularis se destaca entre
todos los hongos por su diversidad y abundancia de
ETs en su gran genoma (101 Mpb con mas de 80,000
ETs en 16 de las 19 stper familias de ETs analizadas,
Muszewska et al., 2017; Tisserant et al., 2013).

Los hongos asociados a plantas presentan la tenden-
cia a acumular TEs lo que propicia incremento en ta-
mafio gendmico. Esto es més evidente en hongos bio-
tréficos que patégenos. En contraste, los patégenos
de animales poseen genomas compactos y pequefios.
Algunos de los ETs encontrados en hongos simbion-
tes de plantas multiplican RNAi que podrian actuar
como mecanismos efectores en la comunicacién con
la planta hospedera (Hess y Pringle, 2014; Muszewska
et al., 2017; Plett y Martin, 2018).

Hess et al. (2014) analizaron el contenido de ETs en
los genomas de varias especies de Amanita, ectomi-
corrizicas y saprobias encontrando que de manera
general las especies de HEM presentan un mayor con-
tenido de ETs (aunque el saprobio Amanita thiersii no
se ajusta al patrén).

Eventos demograficos como “cuellos de botella” pue-
den reducir los tamafios poblacionales, disminuyendo
la tasa de pérdida de ETs, lo que a su vez propicia que
estos elementos se fijen en los genomas. A diferencia
de los hongos saprobios, que suelen tener distribucio-
nes muy amplias y transcontinentales, las especies de
HEM presentan distribuciones mas restringidas. Ade-
mas, su historia evolutiva relacionada con expansio-
nes y contracciones de los bosques templados, podria
contribuir a la acumulacién de ETs.

LA ViA METABOLICA SIMBIOTICA COMUN

La més antigua de las interacciones simbidticas mutua-
listas de la rizésfera, la micorriza arbuscular, desarrolld
en conjunto con la planta los mecanismos moleculares




de comunicacién, mismos que han sido heredados a li-
najes botdnicos actuales. Las plantas liberan estrigolac-
tonas para comunicarse con los hongos y bacterias del
suelo. En los HMA, las estrigolactonas desencadenan la
germinacién de esporas, ramificacion hifal, metabolis-
mo mitocondrial, reprogramacion traduccional y secre-
cion de lipoquito-oligosacéridos y quito-oligosacéridos.
La planta, percibe éstos y otros “patrones moleculares
asociados a microorganismos” mediante varios recep-
tores LysM tipo cinasa. A partir de ahi, se desencadena
la traduccion de sefiales proteicas, como los recepto-
res cinasa DMI2 y DMI3, los canales idénicos nucleares
CASTOR y POLLUX, y el factor de transcripcion IPD3,
requeridos para la activacion del programa simbidtico
de la planta. Después, RAM1, un factor de transcrip-
cién GRAS (involucrado en el desarrollo) y RAM2 una
glicerol-3-fosfato acil transferasa, permiten el estable-
cimiento de la micorriza arbuscular (Venkateshwaran et
al., 2013). A esta cascada de sefializaciéon y maquinaria
molecular vegetal se le conoce como “la via metabdlica
simbidtica comun”. Estos genes son altamente conser-
vados entre angiospermasy gimnospermas. La pérdida
de estos genes en varios linajes se correlaciona con la
pérdida de la simbiosis micorrizica-arbuscular (Delaux
et al.,, 2014). Gracias a esta maquinaria genética, algu-
nas plantas desarrollaron la simbiosis con las bacterias
fijadoras de N (Parniske, 2008).

Los genomas de los HEM codifican los distintos me-
canismos que evolucionaron de manera convergente
para formar estructuras y funciones similares (Plett y
Martin, 2017). No hay evidencia de que los HEM se-
creten lipoquito-oligosacaridos ni quito-oligosacari-
dos, aunque constantemente liberan derivados de la
quitina en su ambiente, asi como auxinas, etileno y
sesquiterpenos. Las Pinaceae carecen de la mayoria
de los genes antes mencionados (excepto RAM2), lo
que refuerza la idea de que los HEM en Pinaceae no
utilizan la llamada “via metabdlica simbidtica comdn”
(Garcia et al., 2015).

Otras sustancias quimicas, hormonales o efectoras se-
cretadas por los HEM podrian estar actuando sobre
alguno los genes de la via metabdlica simbidtica co-
mun, aunque aun no hay evidencia de esto.

CONSIDERACIONES FINALES

El nivel de investigacion actual ha permitido conocer
algunos procesos de la evolucion de los HEM, de sus

ANGELES-ARGAIZ Y GARIBAY-ORIJEL. LA EVOLUCION DE LA SIMBIOSIS ECTOMICORRIZICA ...

12

propiedades gendmicas y patrones de diversificacion,
sin embargo, la mayor parte de la teoria sobre la ge-
némica funcional y sus implicaciones fisiolégicas esta
constituida por una coleccién de observaciones par-
ticulares realizadas en distintos modelos lejanamente
emparentados. El continuo saprotrofia-biotrofia en el
estatus tréfico de una especie, el grado de especifici-
dad hacia hospedero, la co-evolucién y la hipdtesis de
la planta puente como motor de diversificacién, son
algunos de los temas que siguen en discusién y estan
siendo investigados mediante gendmica funcional y
comparativa.

El anélisis gendémico de organismos no modelo ofrece
la oportunidad de comprender a mayor profundidad
las generalidades, y particularidades de la simbiosis.
Asi mismo, la genémica comparativa intraespecifica
es alin un campo apenas explorado, pero con un gran
potencial, dado que la microbiologia clasica demostré
la importancia de la identidad de la cepa (variacién
genética intraespecifica) en muchos aspectos fisiol-
gicos y ecoldgicos de la interaccidén micorrizica (Di Ba-
ttista et al., 1996).
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