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The mycorrhizal hypogeous fungi are linked t o epigeous species through 
a series o f increasingl y reduced forms. For example, Bol etus is repr esented 
in secotioid groups in the genus Gastroboletus , which in turn is r epr esented 
in the hypogeous group in the genus Truncocolumella. Truncocolumella seems 
has evolved to a reduction of the stipe , that characterizes GastroboletUS; 
Truncocolumella has only a columella. 

Even further r eduction of the hypogeous habit is shown in the genus 
Rhizc;'pogon. Though similar to Truncocolumella in mos t ways, it lacks a columella. 
This morphologic reduction o f the hypogeous fungi relates to adaptations f o r 
spore dispersal by animals, ranging from small gnats to elk and bear. The 
hypogeous fungi have evolved e l aborate chemical mechanis ms to attract animals. 
When the sporocarp mat ur es, ar omatic substances are produced with increasing 
intensi ty until the sporocarp is detected by an animal , which then , excavates 
and eats it . The sporocarps are high in minerals, amino acids and vitamins; they 
may serve as a major source of minerals f or animals in areas where salt l icks 
are scarce. The animal digests all the spor ocarp tissues , but the spores pass 
through t he d igestive tract unharmed. Animals feces are "packages" of spores 
with a high inoculum potential. Once deposited, the spores are washed into the 
soil to contact potentially receptive r oots of their mycorrhizal hosts. Some 
animals also have special adaptat i ons for use of hypogeous fungi in their diet, 
and , in some cases, have co- evolved a dependa nce on them for survival. 
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RESUMEN 

Los hongos hipogeos micorricicos estan relacionados con las especies 
epigeas a traves de una serie de formas crecientemente reducidas. Por ejemplo, 
Boletus estii representado en los grupos secotioides en el genero Gastroboletus, 
el cual a su vez esta representado e.n el grtipo de los hipogeos en el genero -
Truncocolumella. ~runcocolumella ha evol ucionado reduciendo el estipite, que 
caracte riza a Gastroboletus; Truncocolumella tiene solo una columela . Una reduc 
cion mas avanzada a este habito hip6geo aparece en el genero Rhizopogon . Aunqu~ 
muy similar a Truncocolumella, carece de columela. La r educcion morfologica 
de los hongos hipogeos se relaciona con la adapt acion para la dispersion de eSP£ 
ras por animales , desde pequei'los insectos hasta alces y osos . Los hongos hipo­
geos han desarro llad"o elaborados tr.ecanismos quimicos para a traer a los animales . 
Conforme los e sporocarpos maduran, se producen substancias aromaticas con inten­
sidad creciente hasta que el esporocarpo es localizado por un animal, excavando­
lo y comiendoselo . Los e sporocarpos son rices e n minerales , aminoacidos y v ita ­
minas. Estes pue den servir como una fuente mayor de minerales para animales 
en areas donde las sales son escasas. El animal digie re todo el esporocarpo, 
perc las esporas pasan a traves del tracto digestive sin ser destrui das. Lds 
excreme ntos del animal son paquetes de e sporas con un alto potencial de inoculo. 
Una vez depositados, las esporas en el suelo, son lavadas y al germinar hace n 
contac to con r aices receptivas de hospederos micorr1c1cos . Algunos anima les 
tambien presentan adaptaciones especiales para el uso de los hongos hipogeos 
en su dieta y en algunos cases, han co-evolucionado para depender de ellos en 
su sobrevivencia. 

DISCUS ION 

Muchos animales comen hongos hipogeos, por ejemplo casi todos los roe­
dores, como ratone s campestres, ardillas, marmo tas, l iebres y cone j os (Fogel 
y Trappe, 1978; Maser et al., 1978). Estos pequenos mamif eros no t ransportan 
las esporas muy l ejos , perc para una dispersion mas amplia, estan los aniUtales 
grandes, tales c omo venados y osos, y mas aun aves, tales como algunas urracas, 
que sirven para tal prop6sito (Alsheik y Trappe, 1983; Trappe y Maser, 1~77). 

Una vez que el excremento conteniendo las esporas es defecado por el 
animal, la lluvia y la nieve las transporta dentro del suelo poniendolas en con­
tacto con las raices de las plantas. En experimentos realizados con excrementos 
de ratones, venados, alces y osos y, usandolos como inoculo en pinaceas , se ha 
encontrado todos altamente efectivos. 

La morfologia, fisio logia y ecologia de estes hongos estan entre lazadas 
en la saga de la evolucion. La morfologia y la fisiologia representan los meca­
nismos de la ecologia; esta por su parte, refleja las fuerzas de la seleccion 
natural en la cual descarta los organismos menos adaptados morfologica o fisio­
logicamente mutantes a diferencia de los mas adaptados. Para i nterpretar la 
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evolucion de l os hongos carnosos (hipogeos o epigeos), debemos confiar firmemente 
sobre inferencias ecologicas, dado que el registro fosil es demasiado limitado 
para · indicar que caracteres son primitives y cuales son avanzados (Trappe y Maser, 
1977). 

Los hongos hipogeos representan un excelente ejemplo de interacciones 
ecologico-morfologicas, que puede ayudarnos a comprender algunos· de los factores 
involucrados en su evolucion . Los lazes entre las especies de -hongos hipogeos 
y epigeos (especialmente los Agaricales) son claros; nadie discute las muchas 
lineas filogeneticas. Sin embargo existe desacuerdo acerca de la direccion evolu­
tiva de estas lineas. Este desacuerdo nos lleva a muy diferentes puntos de vista 
taxonomicos, acerca de donde situar los hongos hipogeos. lSon ellos descendientes 
de los Lycoperdales y son ellos evidencia de que l os Gasteromicetos son ancestros 
de ~s Agaricales? o lSon el producto mas reciente de una linea evolutiva partien­
do de los agaricales epigeos hacia especies hipogeas? 

En este traba jo vamos a observar ejemplos sobre el concepto de que los 
hongos hipogeos son Gasteromicetos ancestrah•s de los Agaricales. Desde este 
pun to de vista, cada uno de los 6rdenes: Ilymenogastrales e Hydnangiales ori ginan 
generos en los Agaricales, asi como tambien gene ros en o tros 6rdenes (Boletales , 
Russulales) (Singe r, 1986) . De esta manera , l os Agarica les son de o rigen polife­
letico y desde este pun to de vista el o rden Agaricales es indefendible. En con­
traste, si consideramos l os hongos hipogeos como formas morfol6gicamente r e ducidas 
derivados de los Agaricales, las puntas de las ra!nas de arbol filogenetico no 
tienen discusi6n. La decision es crucial para comprender filogenet.ica y taxon6-
mic~ente a los Agaricales. 

El conocimiento general de l os hongos hipogeos era inadecuado para sopor­
tar cualquiera de los dos puntos de vista. Recientemente, las descripciones 
y estudios de un gran nfunero de formas intermedias (conocidas como hongos seco·ti oi 
des) mas a parte trabajos sobre la ecologia de l os hongos hipogeos en general-;­
proveen fuertes evidencias para uno de los puntos de vista : Que los h<.ngos hipo­
geos son formas morfol6gicamente reduc i das derivadas de los hongos epigeo L (Smith, 
1971). Sin embargo, esta l inea evolutiva ha llevado a incrementar rel.a d .ones 
ecologicamente complejas, a un mejor uso de la ener gia y a la deposici6, , de 
las esporas . 

Para ejemplificar lo anterior, observamos la J i nea filoger.e ti.-c;a desde 
Boletus hasta Alpova. En Boletus, los tubos que contlenen l a s espor,l :< est!l.n 
geotr6picamente orientados debajo del pileo, el cua l se de sarrolla s obr e 'Jn esti­
pite en forma epigea. Las esporas son asimetricas y liberadas en el aire para 
su dispersion. En esta linea se encuef\,tr a Gast.rpbole tus, e n donde los tubos 
estan mas o menos geotr6picamente orientados pero mas torcidos a convoj_•Jtos , 
pero siguen originandose en la parte inferior de l pileo; el estipite es re i ucido, 
comiinmente demasiado corte p a ra levantar los pores de los tubes f ue ra de l sc:el o 
(Thiers y Trappe, 1969). Las esporas pueden se r as i metricas o simetri c,,,.- ; si 
son liberadas, tienen muy pocas posibilidades de dispersarse en el a ire . Est~ 

dispers i on es primariamente por micofagia animal. En Truncocolumella l n. re<'iucci6n 
morf o l ogica es mas marcada , por ejemplo , en !;_ rubra Zeller los "tubes " estar. 
divididos per paredes dentro de cavidades y han perdido orie ntaci6n geotr6pi c a ; 
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no se reconoce un pileo y el estipite se reduce a una columela . El aspecto 
boletoide es, sin e~~~Pargo, muy obvio, incluyendo la tinci6n azul del contexte 
rec1.en expuesto (Smith y Singer, 1959). En T. citrina Zeller, la columela es 
aiin menos seme jante a un estipite y las cavidades no estan alineadas en un patr6n 
tubular, su gleba esta totalmente encerrada en un peridio que reduce la perdida 
de humedad. En ambas especies, las esporas son simetricas . Es:tos hongos han 
reducido la energia destinada en la producci6n de estipite .y pileo; a pesar de 
que las esporas no son liberadas, l os basidios son aun producidos en una palisada 
llenando las cavidades glebales (Smith y Singer, 1959) . Rhizopogon . estruc tural­
mente se aseme j a a !.:_ citrina , excepto que Rhizopogon no gasta energia e n e l 
desarrollo de una columela. Fina l mente , Alpova no p r esenta cavidades con basi dios 
en una palisada. En vez de esto, los basidios llenan l os 16culos al madurar , 
s e gelatinizan formando una ma triz sin estructura la cual contiene las esporas; 
este gel lleno de esporas es el alimento para el animal que se come el esporocarpo 
(Trappe, 1975} . 

Observemos ahora la secuencia en el otro sentido , en el cual las 
especies de hongos hipogeos son cons ideradas ancestral es a los Bo letaceos . 
Prime r o , debemos asumir que la compl icada dependencia en la micofagia animal para 
l a dispersion de las esporas es reemplazada por la libera c i6n de las esporas 
en el a ire. Despues , en vez de una selecci6n natural en la c ual se emplea e nergia 
para el desarrollo de estructuras tal es como e l pileo y e s tlpite , son descartadas ; 
debemos c r eer e n un tipo de mutacion predestinada . La simple forma de Alpova 
debio mutar por razones desconocidas e n la g l e ba l oculada de Rhizopogon, con 
palisadas himenia l es . Esto ocurre mucho tiempo ante s que el l iberamiento de 
l as esporas entre en el esquema, como s i estos hongos fueron p laneados para un 
futuro muy le jano. Depues , en Truncocolumella se emplea e nergia para producir 
una col.umela, aun c uando t odavia las e s poras no se libera n f or zadamente e n e l 
aire. Aun mas la libe rac ion de esporas se presenta e n Ga stroboletus presentando 
esporas asimetricas . Nunca se p i ense que l a configuraci6u de los t ubos previenen 
l a d ispersion de l as espor as en forma aer ea o que el ahora prominente estipite 
columel a ( y gasto de ener g i a} t odavi a no desarrolla los tubos al e xteri or. Pero , 
tal e xtenso p l anteamiento mutac i onal finalmente r i nde efecto c uando Boletus 
aparece con s us tubos geotr6picamente orie ntados y desca rgando s us esporas en 
el a ire . Clarame nte la direcci6n desde f o rmas epigeas a formas hipogeas presenta 
mucho mejor sentido evolutivo. 

<.Que presiones ambientales podrian dirigir a la seleccion de un habito 
hipogeo? Periodos de sequia o intense frio durante la temporada de fructificacion 

.pueden producir agaricales mal formados o aborti vos . ESto ocurre f recuentemente 
en muchos bosques del oeste de los Estados Unidos y ha sido muy comun en muc has 
ot;ras partes del mundo durante las eras de cambios climaticos . Esporocarpos 
que maduran debajo de l suelo , a i slados del conge l amiento o de v i entos secos , 
pueden llegar a madurar a(m cuando las condiciones son adversas. Mutaciones 
para a traer quimicamente a l os animales que se a limentan de ellos y para conser­
var energia y que de otra manera necesitarlan para formar estructuras como el 
pileo y estipite, l es daria mejor ventaja a las formas hipogeas. Si esto ocurrio 
durante un periodo de cambios climaticos drasticos, la seleccion para formas 
hipogeas pudo haber ocurrido rapidamente . Al mismo tiempo, otras fuentes alimen­
ticias para l os animales pudieron haber sido fuertemente afectadas , creando una 
dependencia sobre l o s hongos para alimento. Est o es muy comun en las montailas 
d e Oregon en otoilos secos , cuando l os pastos para los venados han sido fuer-
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Cada especie tiene su propio olor caracteristico, el cual se detecta 
mejor cuando la maduracion progresa. Asi, algunas especies pueden presentar 
tempranamente un olor a frutas, pero al rnadurar presentan un olor semejan1.:e al , 
vino tinto como en Rhizopogon ochraceorubens Smith. Otras especies pueden oler 
al principia como a queso dulce, pero al madurar presentan un olor desagradable, 
por ejemplo en Gautieria monticola Harkn. Algunas especies, de hecho, producen 
feromonas de mamiferos, las cuales pueden ser la causa por la tradicion de que 
las frutas tienen poder afrodisiaco. La trufa blanca de Italia, Tuber magnatum 
Vitt. es un ejemplo de ello. 

Estas adaptaciones han evolucionado de manera diferente en el hemisferio 
norte en comparacion con el sur, pero en forma paralela . Los bosques de 
Eucalyptus y generos relacionados de las familias Myrtaceae y Casuarinaceae 
en Australia tienen abundantes hongos hipogeos (Malajczuk et al., 1987). Los 
animales micofagos son marsupiales y son analogos a los animales del hemisferio 
norte, desde el "bettong", un canguro muy pequeiio que ocupa un nicho muy similar 
a los roedores del hemisferio norte, hasta el canguro gris que es analogo a los 
venados. 

En algunos casos, la adaptacion se ha desarrollado en extremo. El raton 
de espalda .roja de California en la franja de niebla de la costa del Pacifico 
en Oregon y norte de California, se alimenta solamente de hongos hipogeos o en 
tiempos poco frecuentes de sequia, de liquenes que caen de las copas de los 
arboles (Ure y Maser, 1982) • Este animal ha desarrollado una estructura dental 
muy fragil, con solo una capa muy delgada de esmalte cubriendo la dentina interna. 
Ademas, dicho raton se diferencia entre los roedores por tener molares con raices, 
ya que la mayoria de los roedores tienen molares sin raices, los cuales continuan 
creciendo durante la vida del animal. Tales animales deben continuamente usar 
su dentadura o pueden quedar incapacitados por el continuo crecimiento de la 
dentadura. Los molares sin raices detienen su crecimiento cuando estan completa­
mente desarrollados. Asi, de esta manera el raton de espalda roja de California 
no puede gastar su fragil dentadura al tratar de consumir alimentos de 
consistencia dura y los hongos estan entre los menos abrasives de los alimentos. 

Las implicaciones ecologicas de estas evolucionadas interacciones de 
morfologia y ecologia de los hongos hipogeos con hospederos micorricicos y 
animales, es un componente muy importante de la mayoria de los bosques no 
tropicales, aunque recientemente se tienen evidencias de que esto tambien es 
importante en los bosques tropicales del noreste de Australia. Se han encontrado 
tambien ejemplos de este sistema en lugares sin bosque. Los autores estan 
estudiando actualmente la ecologia de las micorrizas en plantas colonizadoras 
y la sucesi6n de las comunidades vegetales sobre recientes dep6si tos glaciales 
en las North Cascades Mountains en Washington. En la parte frontal del glaciar 
Lyman, se ha encontrado un hongo hipogeo, Hymenogaster glacialis Caz. y Trappe, 
asociado con las raices de sauces enanos que colonizan las morrenas (montones 
de rocas y algo de suelo) con sucesi6n primaria (Cazares y Trappe, 1990) . Estos 
sauces estan a cientos de metros retirados de comunidades de arbustos y arboles 
contiguos a las morrenas. Madrigueras de marmotas alpinas y un pequei\o conejo 
("pikas") fueron encontrados entre las comunidades vegetales. ·En estas 
madrigueras se encontro excremento que . contenia esporas de hongos hipogeos. 
Ademas, venados y cabras de monte vagan en las comunidades vegetales de las 
morrenas, juzgado asi, por las muchas huellas· y excrementos observados. Estos 
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temente dafiados. A grandes altitudes, el r ocio que c ae en las neches frias puede 
humedecer el suelo, suficiente para sustentar la frc uti f icaci6n de especies 
de Rhizopogon , las cuales e l venado desentie rra avidamente . 

La mayo ria de l os hongos hipogeos forman ectomicrorrizas ; un pun to de 
despasici6n mas iva de esporas donde se encuentran las r a i ces de un arbol hospedero 
padria ser una estrategia mas eficiente que la a za r osa dispersion aerea para 
la propagaci6n de hongos micorricicos , especialmente en tiempa de pres i on 
ambiental. Muchos de los animales que se alimentan de hongos hipogeos viven en 
los mismos hab i tat que los hongos y l os hospederos y obviamente defecan las 
esparas en su mismo habitat (Maser et a l., 1978; Trappe y Maser, 1978). 

Soparte a est a teoria esta la ausencia de especies t6xicas de hongos 
hipageos. No se conoce ninguno; miembros de la Sociedad Norte Americana de Trufe­
ros han comido muchas docenas de especies (nunca antes comidas) , sin ningun efecto 
dafiino. Ningun h ongo hipogeo esta relacionado con Agari cal es t6xicos . La toxici­
dad seria un caracter ne gative en l a sel ecci6n natural para l a dispersion par 
media de la micofagia. Los hongos que desarrollan t oxicidad, quiza para minimizar 
la perdida de esparocarpos , tendran la dispersion par media del a ire como la 
un1.ca opci6n para propagarse. Por esto, generos comunes, tal es como Inocybe 
y Amanita, no t ienen hipageos relatives. 

Otros e j empl os adicionales de l os l azos filoqc!u'!ticos entr e hongos 
epigeos y hongos hipageos , estan en la familia Russulaceae. Todos l os miembros 
de estos grupas tienen en comun esparas y otros caracteres microsc6picos (Singer 
y Smith, 1960). Russula, con su c lasico estipite, pileo y laminas, nos lleva 
a Macowanites. Aqui el estipite es mucho mas reducido , el pileo nunca se expande 
para expaner l as torcidas y entredesarrolladas laminas al exterior . En ~omyces 
un vest i gia de estipite puede aun presentarse como una columela. Los esferocistos 
estan presentes en los hongos hipageos per o no son utiles en la identificaci6n. 
Martellia es un russul o ide de forma hipagea , per c con pecos o ningun esferoci sto . 

Una secuencia similar ocurre en l a familia Cortinariaceae , desde 
Cortinarius a Thaxterogaster e Hymenogaster (Singer y Smith, 1969) . En la 
familia Tricholomataceae, desde Laccaria hasta Hydnangium (Singer , 1986). En 
los Ascomycetes, tambien ocurre una secuencia similar: Helvella, con s us 
c onvolutes pileo y e stip ite p legados hacia abajo nos lleva a Hydno trya (Trappe, 
1979). Aqui e l estipite se pierde y las paredes del esporocarpo s e pliegan hacia 
arriba para encerrar el himenio, en vez de plegarse hac ia a bajo p ara expanerse 
hacia e l exterior. Las ascas de Hydnotrya no descargan sus espor as por media 
de una fuerza i nterna. Finalmente las cavi dades y e l himenio de saparecen parn 
producir Barssia, la cual presenta una gleba salida. 

Las estrategias eco16gicas que acompafian estes desarrollos morfo16gicos 
son extraordinarias . La adaptaci6n a la micofagia requie re que el animal localice 
el esparocarpo, que lo extraiga y que se lo coma. Los hongos hipogeos pr oducen 
atrayentes quimicos, con olores que atraen la atenci6r. de ciertos animales . Los 
esporocarpos inmaturos tienen una gleba palida y con muy poco olor; pern cuando 

· maduran, la gleba se oscurecf' por l as esporas que son color cafe y el olor se 
presenta evidente. Asi, a mayor hlimero de esporas maduras, mayor es la sei\al 
quimic a para el animal mic6fago (Trappe y Maser, 1978). 
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contribuyen directamente al establecimiento de micorrizas de l os sauces con bongos 
hipageos par media de la introducci6n de esparas en e l suelo recien formado. 
Al mismo tiempa, los animales establecen en forma indi recta una nueva fuente 
alimenticia de bongos hipageos para e llos mi smos. 

Estudios taxon6micos, ecol6gicos y de distribuci6n sabre los bongos 
hipageos serlin esenciales para la fundamentaci6n de la linea evolutiva aqui pro­
puesta. 
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