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Resumen: En base a trabajos de Cavalier-Smith (1983, 1988, 1989, 1998, 2001) se traza un
recorrido por la evolucién filogenética de los hongos, basada tanto en resultados obtenidos a
partir de la seleccion del principio de maxima probabilidad como de metodologias moleculares.
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Resumo: En base a traballos de Cavalier-Smith (1983, 1988, 1989, 1998, 2001) trdzase un
percorrido pola evolucién filoxenética dos fungos, baseada tanto en resultados procedentes da
seleccién do principio de maxima probabilidade como das metodoloxias moleculares.
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INTRODUCCION

Segun Cavalier-Smith (2001) en la historia
de la Tierra se observa una evolucién pro-
gresiva de las plantas y los hongos a partir
de procariotas unicelulares hacia eucariotas
complejos y pluricelulares. El patron general
indica que la evolucién de los eucariotas
coincidié con un aumento del oxigeno en la
hidrosfera y en la atmésfera, acompafiado
por el desarrollo de los ciclos sexuales y
nuevos procesos como la mitosis y la alter-
nancia de generaciones. Procesos que esta-
blecieron las bases para la evolucién subsi-
guiente hacia plantas pluricelulares comple-
jas a partir de varios grupos de algas. Los
pasos evolutivos finales fueron el desplaza-
miento hacia el medio terrestre y el desarro-
llo de hongos, bridfitos y plantas vasculares
como lineas principales.

Para hacer consideraciones filogenéticas y
delimitar los grandes grupos de organismos
deben usarse principalmente datos molecu-
lares basados en la comparacion de se-
cuencias de rRNA, ya que los ribosomas
estan presentes en todos los tipos celulares.

Los «relojes moleculares» pueden producir
cuadros filogenéticos muy dispares; todavia
se tienen que afinar las técnicas de calibra-
cion para ofrecer un cuadro coherente con
la evidencia paleontolégica (es importante
encontrar alguna propiedad interna en las
propias secuencias que indique la edad evo-
lutiva).

Por otra parte, la micologia es todavia una
ciencia en proceso de desarrollo. Se esti-
man mas de un millén de especies de hon-
gos de las cuales solo hay descritas unas
100.000 especies (Hawksworth, 1995) y los
fosiles fungicos son raros y casi siempre

microscopicos, muy raras veces se han en-
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contrado fructificaciones completas. Los res-
tos de micelios son abundantes en muchos
sedimentos desde el Devonico, pero es casi
imposible adscribirlos a grupos concretos
por la falta de rasgos de diagnostico. Es de-
cir, la micologia tiene problemas relaciona-
dos con el origen, la diversificacion y la es-
peciacion de hongos; pero ha experimenta-
do un progreso considerable durante la ulti-
ma década gracias a los avances tanto en la
paleobotanica como en las nuevas técnicas
moleculares de analisis filogenético (Esser &
Lemke, 2001, en Carrion, 2003).

METODOLOGIA

Practicamente todo lo que se conoce sobre
filogenia de Oomicetos y Eumicetos son
hipétesis, ya que hasta hace aproximada-
mente diez afios no se disponia de técnicas
experimentales para el desarrollo de arboles
filogenéticos coherentes, por este motivo la
seleccion bibliografica resulta dificil ya que
se encuentra bastante dispersa. Y, como las
hipétesis publicadas se encuentran en cons-
tante cambio, para la realizacién de este
trabajo nos hemos basado esencialmente
en el estudio recopilatorio realizado por Sca-
gel y col., (1991) y por Carrién (2003).

DESARROLLO Y RESULTADOS

En base a esto podemos hablar de tres
grandes lineas evolutivas (Fig. 1): Hongos
ameboides o mucilaginosos (Mixomicetos,
Acrasiomicetos, Plasmodiophoromycota),
fagotroficos, Pseudohongos (Oomicetos,
Hifoquitridiomicetos y Labyrinthulomycota) y
Eumicetos (Quitridiomicetos, Zigomicetos,
Ascomicetos y Basidiomicetos), lisotréficos.
Estas dos Ultimas lineas convergen en su

organizacion miceliar, pero presentan nota-



bles diferencias metabdlicas, ultraestructura-
les y bioguimicas; las hifas no se pueden
considerar homoélogas, sino mas bien con-
vergentes (Howard & Gow, 2001 en Carrion,
2003). Y, aunque parece que el éxito fungi-
co se debe, en buena medida, a las propie-
dades de éstas, hay grupos actuales con
otras morfologias que han sobrevivido. Se
puede afirmar que las hifas, los talos quitri-
diales y las células de tipo levadura evolu-
cionaron de forma convergente en Eumice-
tos y Pseudohongos (Cavalier-Smith, 2001);
es decir, los «micelios» evolucionaron de
forma independiente, posiblemente como
una adaptacion para optimizar la digestion
extracelular y para la explotacién de medios

semisolidos con materia organica.
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Fig 1. Grupos principales de hongos

Con todo esto es logico pensar que los
hongos, con digestion externa y pared de
quitina, ocuparon antes que otros grupos el
nicho de los heterétrofos, diversificandose
rapidamente antes que el resto. De hecho,
Cavalier-Smith & Chao (1996) elaboraron
arboles filogenéticos con secuencias de
rRNA que muestran que la divergencia entre
algas heterocontas y Oomicetos tiene lugar
al mismo tiempo que la de diatomeas y otros
Ochrofitos.

Por otra parte, los estudios realizados por
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Berbee & Taylor (1993, en Carridn, 2003),
declaran que la principal diversificacion de
Oomicetos ocurrid hace menos de 50 millo-
nes de afios, mucho después del origen de
las angiospermas. Esto contrasta con la di-
vergencia entre Quitridiomicetos y los de-
mas hongos, que ha sido datada en torno a
550 millones de afios, es decir, los Oomice-
tos serian aproximadamente diez veces mas
recientes que el resto de los hongos, lo que
podria deberse a una invasion de zonas
adaptativas de hongos por medio de la com-
petencia. Esta «dispersion» apoya la hipote-
sis de que no existe ninguna superioridad
inherente en el nivel de organizacion flngica

respecto al de Pseudohongos.

Filogenia en hongos ameboides

Es un grupo heterogéneo que antiguamente
se relacioné con Eumicetos; pero se
encontraron divergencias profundas entre
unos y otros en la estructura de las esporas
y en la bioquimica, por ello fueron
encuadrados, por CAVALIER-SMITH (2001),
dentro de Protozoa y Chromistas, cuando
anteriormente habian sido incluidos dentro
de los protistas o de los protoctistas. Existen
varios caracteres que indican una cierta
relacion con Protozoa, como la fagocitosis,
los movimientos ameboides, etc. Las
relaciones entre los hongos mucilaginosos
no estan claras, ya que se basan, al no
existir registro fdsil, en similitudes vy
diferencias entre formas existentes. En base
a estos trabajos, LLIMONA (1997) acepta tres
phylla, Acrasiomicota, Myxomycota vy
Plasmodiophoromycota; mientras que otros
autores como HAWKSWORTH y col., (1995) y
KIRK y col., (2001) consideraron un cuarto,

Dictyosteliomycota.
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eucariotas basada en el gen 18S rRNA para mostrar el
origen polifilético de los organismos “fungoides”. Los
hongos ameboides se incluyen en varios grupos den-
tro del reino Protozoa, mientras que los pseudohongos
quedan repartidos dentro de Chromista.Segun Cava-
lier-Smith (2001).

Los Plasmodiophoromycota, en 1985
(Alexopoulos & Mims) se habian
encuadrado dentro de Eumycota; pero
Baldauf & Doolittle (1997, en Carrion, 2003)
al aceptar la parafilesis de Phytomyxea y
Mycetozoa, en contra de ideas anteriores
basadas en secuencias de proteinas; junto
con las evidencias moleculares observadas
(Braselton, 2001, en Carrion, 2003)
consideran a Plasmodiophora y otros
géneros proximos como Protozoa
fisiologicamente especializados. Algo
semejante ocurre con los Mixomicetos,
colocados actualmente entre los micetozoos
(Protozoa) por Cavalier-Smith (2001) y los
Dictiosteliomicetos parecen estar
relacionados con los mixomicetos, ya que se
ha descubierto un grupo, los Protostélidos,
gue comparten caracteres de ambos (Fig.
2).
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Filogenia de Pseudohongos

Debido al morfotipo filamentoso y al tipo de
nutricion lisotréfica, los Pseudohongos han
sido clasificados en tres phylla por Kirk y col.
(2001), Oomycota, Hyphochytridiomycota y
Labyrinthulomycota; otros autores como
Llimona (1997) los incluyen en un solo
phyllum Oomycota, subdividido en tres
clases.

Una de las diferencias basicas entre
Pseudohongos y Eumicetos son los pelos
rigidos sobre el flagelo anterior de
Oomicetos y sobre el uUnico flagelo de
Hifoquitridiomicetos, lo que condujo a la
separacion de éstos de los Quitridiomicetos
(hongos verdaderos). Esto llevé a pensar a
algunos autores, como Bessey (1942), que
de los Oomicetos evolucionaron los
Quitridiomicetos y los Hifoquitridiomicetos, y
que los Oomicetos procedian inicialmente
de algun grupo de Criséfitos. Los estudios
de secuencias del gen 18S rRNA de
proteinas codificadas en el ndcleo y de
algunos genes del mtDNA (Cavalier-Smith,
1998), junto con estudios con microscopia
electronica acabaron mostrando grandes
similitudes entre Oomicetos y algas
Heterocontas. A partir de aqui, salieron
nuevas clasificaciones y los Pseudohongos
fueron incluidos entre los Chromistas, dentro
del phyllum algal Heterokontophyta
(Cavalier-Smith, 1998). Todo esto hace
pensar que los hongos son parafiléticos, y
esto, junto con la idea de que hay cierta
distancia filogenética con los
Labirintulomicetos, confirma la polifilesis del
grupo.

Algunas de estas hipétesis indican que

Oomicetos e Hifoquitridiomicetos tienen un



origen distinto al del resto de grupos de
hongos y que los dos tipos de células
uniflageladas (Hifoquitridiomicetos vy
Quitridiomicetos) pueden haber
evolucionado a partir de dos grupos
ancestrales diferentes.

Desde una perspectiva paleoecoldgica,
resulta razonable asumir que los
descomponedores saprofiticos y los
parasitos similares a los Oomicetos
acuaticos actuales, estarian presentes a
final del Proterozoico (600 millones de afios
aproximadamente); pero esto entra en
contradiccion con las estimas obtenidas a
partir de «relojes moleculares» por Berbee &
Taylor, 1994, 2001, en Carrién, 2003).

Filogenia de Eumicetos

Se han encontrado fosiles bien
preservados de Basidiomicetos vy
Ascomicetos; pero son de origen
relativamente reciente y nos asesoran poco
a la hora de explicar su evolucién. De
hecho, se defienden varias teorias
evolutivas en los Eumicetos (Carrion, 2003):

1. Los Zigomicetos representan una
divisién aislada de procedencia desconocida
(aunque podria existir un parentesco lejano
con los Quitridiomicetos). En base a
similitudes morfoldégicas, los
Hemiascomicetos primitivos surgieron de
antecesores zigomicetaceos y serian ciertos
Ascomicetos sencillos los que originaron los
Basidiomicetos.

2. Otra hipétesis trata sobre la relacion
entre el origen de las royas (Basidiomicetos,
Uredinales) a partir de las algas rojas. Esto,
obliga a aceptar las teorias monofiléticas en
gue algas y hongos son el resultado de una

evolucion paralela a partir de sencillos
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Protozoa. La relacién con Florideoficeas se
justifica en base a la ausencia de células
moviles y en las similitudes en Ila
fecundacion y el desarrollo subsiguiente.

3. También se ha sugerido, basandose en
similitudes bioquimicas, que los Eumicetos
pueden haber descendido de antecesores
quitridioides.

Actualmente se considera la monofilesis de
este grupo (Sugiyama y col.,, 1996, en
Carrion, 2003; Cavalier-Smith, 2001). Los
Eumicetos comparten algunas
caracteristicas con animales, como las
estructuras quitinosas, el almacenamiento
de glucégeno y el codigo mitocondrial para
el triptéfano. Esta relacion se confirma por la
secuenciacion del gen 18S rRNA y de
algunas proteinas (Baldauf & Palmer, 1993;
Wainright y col., 1993, en Carrién, 2003),
aunque se considera que hongos y animales
surgieron de manera independiente desde
algin grupo de Protozoa, probablemente
similares a Coanoflagelados actuales
(Cavalier-Smith, 1989, 1998). Y, las
discrepancias se justifican en base a la
secuenciacion de la RNA-polimerasa y al
andlisis de datos de la subunidad menor del
DNA ribosémico (SSU rDNA) (Rodrigo y
col.,, 1994; Sidow & Thomas, 1994, en
Carrién, 2003).

En base a estos datos Cavalier-Smith
(2001) modifica la compartimentacién de su
antiguo reino Fungi, estableciendo dos
subreinos: Neomycota, que incluye a los
phylla Basidiomycota y Ascomycota y Eomy-
cota, a Archemycota, junto con Microspori-
dia (parasitos obligados, intracelulares, de
animales). Este nuevo concepto comprende
organismos heterotréficos con digestion ex-

terna e intenta adecuar la clasificacion a su
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Fig. 3. Eventos clave en la diversificacién de hongos verdaderos. Simplificado de Cavalier-Smith (2001).

El hecho de que otras clasificaciones re-
cientes, también basadas en datos molecu-
lares (Dick, 2001, en Carrion, 2003) mues-
tren tan poca correlacién con Cavalier-Smith
(2001), sugiere que nos encontramos en

una fase de transicion que, en pocos afios,
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puede llevarnos a una taxonomia inusitada-
mente diferente.

Con los avances en las técnicas de anali-
sis, existen pocas dudas de la proximidad
filogenética entre los Eumicetos y los Mi-

crosporidios, que en muchos ciclos presen-



tan alternancia de una fase uninuclear con
otra dicaridtica, aunque diferente en aspec-
tos basicos de Neomycota, tanto como para
afirmar que son dicariofases convergentes,
no homélogas (Cavalier-Smith, 2001).

La posicion filogenética de Microsporidios
es incierta, ya que varia la interpretacion
segun el tipo de dato molecular que discrimi-
na el cladograma. Asi, por un lado las se-
cuencias de rRNA los sittan en la base del
arbol eucariético (Vossbrink y col., 1987, en
Carrién, 2003) y por otro, la comparacién de
secuencias proteicas (tubulinas y actina)
produce un cuadro diametralmente opuesto
(Cavalier-Smith, 1998, 2001). De alguna
manera serian «hongos degenerados» que
han perdido la pared vegetativa y algunos
organulos basicos para la vida eucaridtica
auténoma (Edlind y col., 1996; Li y col.,
1996; Hirt y col., 1999, en Carrién, 2003).

Por otra parte, los arboles de rRNA vy las
secuencias mitocondriales parecen confir-
mar la monofilia de Neomycota desde Glo-
momycetes (Cavalier-Smith, 2001) y recha-
zan la hip6tesis previa de que Ascomycota y
Basidiomycota evolucionaron independien-
temente desde Zygomycota. Y, confirman la
estrecha relacién filogenética entre ambos
(Berbee & Taylor, 2001, en Carrion, 2003),
sugerida tradicionalmente por la comun apa-
ricion de hifas septadas y fase dicariotica.
La transicion entre Neomycota y Eomycota
tendria lugar a través de hongos simbiontes
asociados con plantas vasculares.

Las filogenias moleculares indican que el
ancestro mas probable de los Eumicetos es
un zooflagelado, en particular un Coanofla-
gelado o, en su defecto, un organismo muy
similar (Cavalier-Smith, 1998) flagelado y

unicelular para los cuales no hay registro
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fosil, ni reproduccion sexual conocida. Este
mismo autor, en 2001, sugiere que este an-
cestro fungico careceria de flagelo en la fa-
se asimiladora adulta y poseeria un ciclo
vital con alternancia heteromdrfica antes de
adquirir la pared celular de quitina, caracte-
ristica de Quitridiomicetos. El registro fésil
conocido indica que los Quitridiomicetos han
cambiado poco durante 400 millones de
afnos.

Existen dos teorias para explicar esta evo-
lucién, en funcion de que el Quitridiomiceto
ancestral fuera saprétrofo o parasito (Fig. 4).
En los saprotroficos los tentaculos del Coa-
noflagelado pueden servir como material
evolutivo de partida para los haustorios de
quitridiaceos, ya que los rizoides tienen un
diametro similar al de los tentaculos
(Cavalier-Smith, 1998). Y, en los parasitos,
varia en funcién de que presenten o0 no
haustorios. En los primeros el origen seria
similar al anterior; pero ademas necesitarian
algiin mecanismo enzimatico para la pene-
tracién en la célula hospedante. Y, en los
segundos, el organismo ancestral podria
posarse sobre las células del hospedante
como células desnudas, retraer su flagelo y
penetrar en ellas después de secretar una
pared continua a su alrededor.

Cavalier-Smith (2001), ha establecido una
separaciéon conspicua entre las clases Zygo-
mycetes, Zoomycetes y Glomomycetes
(estos ultimos constituyen el 80% de las en-
domicorrizas arbusculares). Y, se sabe que
la interaccidon micorricica fue coetanea de la
conquista de la tierra por las plantas (Taylor
& Taylor, 1997, en Carrion, 2003), lo que
parece indicar que la evolucion inicial de las
principales clases de Fungi pudo ser extra-

ordinariamente rapida.
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Los andlisis de secuencias moleculares
postulan la monofilesis de Ascomycota,
Hemiascomycotina vy
(Gargas y col., 1995, en Carrién, 2003). En

las clasificaciones a nivel de clase y subdivi-

Euascomycotina

sion, no existe acuerdo unanime ni a nivel
taxondmico, ni a nivel filogenético.

Y, en Basidiomicetos la presencia comudn
de balistésporas, basidios y fibulas en casi
todos los grupos, indica un origen comun y
apoya la hipétesis de la monofilesis; aunque
luego hay bastantes evidencias de que exis-
ten tres lineas monofiléticas dentro de ellos,
en base al estudio del rRNA y a los datos
ultraestructurales, (Wells ,1994; Swann &
Taylor, 1993, 1995; McLaughlin y col., 2001,
en Carrién, 2003): Uredomicetos, Ustilagino-
micetos e Himenomicetos. En base a la ul-
traestructura del poro septal, la composicion
de carbohidratos y las secuencias de los
diferentes tipos de RNA, los Ustilaginomice-
tos y los Himenomicetos estdn mas proxi-
mos filogenéticamente (Bauer y col., 1997,
en Carrion, 2003).

Fig. 4. Origen de los hongos verdaderos desde coano-
flagelados, segin Cavalier-Smith (2001). izquierda: teoria

saprotréfica; derecha: teoria parasitica.
Las diferencias entre Ascomicetos y Basi-

diomicetos son considerables, tanto que no
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resulta sencillo encontrar mecanismos evo-
lutivos que conduzcan desde unos a otros.
Se trata de dos lineas aparentemente muy
especializadas que han evolucionado en
paralelo. En cambio, una sola mutacién que
retrase la cariogamia respecto a la plasmo-
gamia, puede producir la aparicion del mice-
lio dicariotico (Llimona, 1997). Este proceso
debe estar en la base del origen de ambos

grupos desde Zigomicetos.

CONCLUSION

Los datos moleculares resultan esenciales
en todos aquellos casos en los que los ca-
racteres morfoldgicos son convergentes o
en casos de reduccién o pérdida de rasgos
(Taylor, 1995, en Carrién, 2003); pero hay
que trabajar con mucha precaucion estos
datos. Ya que, en cuanto a los métodos mo-
leculares de andlisis, existe un problema
inherente al hecho de que el rRNA haya si-
do practicamente la Gnica molécula utilizada
sistematicamente para la comparacion de
grandes grupos de hongos. Esta molécula
tiene una tasa de evolucion altamente varia-
ble, y asi, ni el proceso de secuenciacién ni
el de comparacion estan libres de distorsio-
nes o subjetividades, lo que ocasiona nume-
rosos “puntos calientes” en el cladograma
fungico.

En este trabajo, hemos seguido los estu-
dios de Cavalier-Smith (1983, 1988, 1998)
ya que éste autor sugiere la seleccion del
principio de méxima probabilidad antes que
un seguimiento acritico de la parsimonia,
que para explicar la evolucién de hongos

nos ha parecido mas correcto.
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