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RESUMEN

Los organismos enddfitos, particularmente los hongos, han recibido una creciente
atencidn en los anos recientes. Este grupo de microrganismos vive asintomadticamente
dentro de tejidos vegetales sanos, y ha mostrado poseer un gran potencial econémico
en dreas como la agronomia y la medicina. También se han usado como grupo mode-
lo para estudiar aspectos teéricos de la ecologia de comunidades y de la interaccién
planta microorganismo. En la presente revision se ha recopilado la literatura existente
acerca de los hongos endéfitos tropicales, y se analiza comparativamente con algunos
trabajos de zonas templadas. Se discuten algunos de los aspectos mas relevantes y
promisorios en este sistema simbidtico y se hacen recomendaciones acerca de tépicos
particulares hacia los que debe dirigirse la investigacién en este campo.

Palabras clave: hongos endéfitos, simbiosis, trépico.
ABSTRACT

Endophytic microorganisms are symptomless inhabitants of plant tissues. This group is
receiving a growing attention due to its potential in fields as varied as agronomy and
medicine. Some more basic aspects of scienee, such as ecology of communities and
plant-microbe interactions have also been studied in this group. This review emphasizes
on current literature about tropical endophytes and work in this theme is compared
with those developed in temperate zones when appropriate. The most important
ecological aspects of this system are discussed, and recommendations about the future
directions of research in this field are done, especially those related to the use of
endophytes as a model group in modern biology.
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INTRODUCCION

El término enddfito se conoce desde el siglo XIX y se usé inicialmente para agrupar
aquellos organismos fiingicos que viven dentro de las plantas (Léveillé, 1846; de Bary,


mailto:magamboaga@unaJ.edu.co

4 Revision - Hongos enddfitos tropicales: conocimiento actual y perspectivas. Gamboa-Gaitdn.

1866), pero el significado de este término ha variado acorde con el avance del conoci-
miento en este campo (Wilson, 1995). En la actualidad existe algtin grado de concen-
so en aceptar a los endéfitos como organismos que viven asintomdticamente dentro
de tejidos aéreos vegetales vivos (Carroll, 1986), e incluso en raices pero excluyendo
los hongos productores de micorrizas (Saikkonen et al., 1998). Sin embargo, el térmi-
no puede cobijar tanto hongos saprofitos como hongos patégenos latentes (Petrini,
1991). Estos ultimos pueden producir sintomas sobre su hospedero cuando el tejido
en el que habitan se debilite o empiece a morir.

Recientemente, Wilson (1995) presenta a los organismos enddéfitos como hongos o
bacterias que durante parte o todo su ciclo de vida invaden tejidos vegetales vivos y
causan infecciones asintomdticas completamente dentro del tejido vegetal. Dado que
algunas asociaciones micorriticas deforman la raiz, permitiendo detectar los sintomas
de su infeccion, ellas quedan excluidas en esta definicién. Es claro entonces que los
organismos endofitos no son solamente hongos ya que también existen bacterias
endofitas (Wilson, 1995; revisado por Chanway, 1996), pero el término podria exten-
derse para incluir grupos tales como protistas e invertebrados que viven dentro del
cuerpo vegetal, siempre y cuando sean asintomdticos. En la actualidad la mayoria de
los estudios estan dirigidos principalmente a los endosimbiontes fungicos.

Los hongos endéfitos forman con sus hospederos relaciones simbidticas complejas, y
en la actualidad existe un gran nimero de interrogantes acerca del funcionamiento de
esta simbiosis. En primera instancia se desea saber qué beneficio recibe cada uno de los
participantes por estar involucrado en esta relacién simbidtica. En los trépicos no hay
ningun ejemplo comprobado de mutualismo entre endéfitos y sus hospederos, pero se
cree que si hay casos. Existe un grupo de hongos endéfitos en pastos de las zonas
templadas que les proveen proteccién contra herbivoria y depredacién de semillas me-
diante produccion de toxinas. A cambio reciben alimento, un lugar donde vivir y, en
algunos casos, dispersion a través de la semilla de su hospedero (Johnson et al., 1985;
Clay, 1988; Knoch et al., 1993). Este mutualismo se discute en detalle mas adelante. El
presente ensayo estd dirigido a revisar el conocimiento actual sobre los hongos
endofitos tropicales y a destacar su posible papel como grupo modelo en diferentes
campos de la investigacién cientifica. Ante la escasez de estudios tropicales, es nece-
sario recurrir a algunos trabajos de la zona templada como punto de referencia, para
hacer una prediccién acerca del rumbo que tomara este campo en los préximos afios.
Se dividird el texto en: 1) estudios de diversidad y distribucién de endéfitos, 2) natu-
raleza de la interaccién de los endéfitos con sus hospederos, y 3) endéfitos como
modelo de investigacion: potencial y perspectivas.

DIVERSIDAD Y DISTRIBUCION DE LOS HONGOS ENDOFITOS TROPICALES

Especificidad. Hay evidencia de la existencia de la simbiosis planta hongo endéfito
desde hace varias decenas de millones de afos (Carroll, 1995). Es probable que
durante la evolucién biolégica esta asociacién se haya originado muchas veces inde-
pendientemente, tanto en los trépicos como en las zonas templadas. Considerando
las diferencias climaticas y biolégicas entre estas regiones, es viable pensar que las
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tendencias de esta simbiosis sean diferentes en cada uno de estos escenarios. Los
pocos trabajos realizados en este campo en los trépicos muestran algln tipo de evi-
dencia respaldando el postulado anterior. Se ha visto que la composicién de especies
endofitas es muy diferente entre la zona templada y el trépico (Rodrigues y Petrini,
1997). Por ejemplo, uno de los taxones endéfitos mas comunes en los trépicos es la
familia Xylariaceae, grupo que también es comiin en las zonas templadas pero como
descomponedores de madera y no como enddéfitos (Rodrigues y Samuels, 1990;
Rodrigues, 1994; Petrini et al., 1995). También parece que la especificidad de hos-
pedero es menor en las zonas tropicales que en las templadas, aunque los datos son
muy escasos y fraccionarios atin. En un estudio realizado con dos drboles tropicales,
Bayman et al. (1998) no encontraron especificidad de los hongos por el hospedero.
Una posible explicacién para este fenémeno es la gran cantidad de especies de plan-
tas y la baja frecuencia y gran espaciamiento que existe entre los individuos de una
misma especie en los bosques tropicales (Lodge et al., 1996). En este escenario una
alta especificidad entre los miembros de la simbiosis no parece viable, pues la pro-
babilidad de encuentro entre ellos seria baja (May, 1990; Hammond, 1992; Lodge
y Cantrell, 1995). Cabe mencionar, sin embargo, que en el trépico podrian existir
casos de especificidad entre hongos endosimbiontes y su hospedero natural. Se des-
taca el reporte de algunos géneros de Coelomycetes en Ecuador que parecen tener
especificidad por su hospedero nativo (Fisher et al., 1995). También se ha postulado
a Phomopsis casuarinae como especifico de Casuarina (Bose, 1947), aunque este reporte
puede ser erréneo ya que se basa en observaciones de hifas in vivo y no en aislamientos
en el laboratorio (Bayman et al., 1998).

Un fenémeno que aparece registrado tanto para zonas tropicales como templadas, es
el de la especificidad de endosimbiontes por tejidos vegetales particulares. Esto ha sido
postulado para hongos xilariaceos en tejidos vegetales aéreos de drboles tropicales
(Laessoe y Lodge, 1994; Lodge et al., 1996), aunque en algunos casos la infeccién apa-
rentemente solo se verifica luego de la caida del 6rgano al suelo. En un estudio con el
arbol tropical Gynoxis oleifolia (Asteraceae), se observé que algunas especies de enddfitos
eran exclusivas de la rafz, mientras que otras especies de hongos habitan la corteza y las
hojas (Fisher et al., 1995). Aunque en dicho estudio no se encontré preferencia del hon-
go por sectores especificos de la hoja, en estudios realizados con palmas tropicales se
ha observado especificidad de algunos taxones endosimbiontes por tejidos foliares par-
ticulares (Rodrigues y Samuels, 1990; Rodrigues, 1994). De otro lado, esta preferencia
de endosimbiontes por tejidos vegetales no es universal para las plantas tropicales; en
Puerto Rico, en orquideas epifitas del género Lepanthes, no se presentaron diferencias
significativas entre los hongos enddfitos de raices y tallos (Bayman et al., 1997).

Una consecuencia de la discriminacién flngica por los tejidos vegetales es que se evita
el hacinamiento, ya que las comunidades de hongos enddfitos de plantas tropicales se
caracterizan por poseer una gran cantidad de especies e individuos y un patrén de dis-
tribucién altamente agregado a una escala muy fina (Lodge et al., 1996; Gamboa, 1998;
Gamboa y Bayman, 2001). La especificidad de tejidos permitiria una mejor reparticion
del recurso disponible, disminuyendo asi la competencia entre los endosimbiontes.
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En realidad se sabe muy poco acerca de la distribucién de los hongos endéfitos en los
tejidos de un mismo érgano. Por ejemplo, es posible encontrar diferentes especies en
cada uno de los tejidos de una hoja: parénquima, haces vasculares, dermis, etc. Esta
preferencia por tejidos vegetales también podria interpretarse como la capacidad de
cada especie de usar ciertos substratos especificos (Rodrigues, 1994). El uso diferen-
cial de sustratos por parte de hongos endéfitos ha sido comprobado, siendo tal re-
particién bioquimica de recursos una estrategia viable para poder coexistir en un
mismo érgano (Carroll y Petrini, 1983).

Es poco lo que se puede concluir acerca de la especificidad del hospedero de los hongos
endéfitos tropicales. La mayoria de los postulados actuales no son mas que especu-
laciones basadas en pocas observaciones. Un problema importante es el hecho que
muchos hongos endéfitos aislados no pueden ser identificados, bien sea porque no
esporulan o no pueden ser indudablemente equiparados con especies descritas (Petrini
etal, 1995; Gamboa y Bayman, 2001 ). En taxones con amplios rangos de distribucién
y taxonomia compleja, tales como Colletotrichum y Phomapsis, puede existir numerosas
cepas morfolégicamente variables o incluso complejos de especies restringidas a un
numero variable de hospederos (Gamboa, 1998; Gamboa-Gaitan et al., 2005a).

Los hongos enddfitos en el ambiente tropical. Otro aspecto que podria ser deter-
minante en la estructuracién de las comunidades endéfitas tropicales, es el de la hete-
rogeneidad espacial de los bosques en dicha zona. Los bosques tropicales presentan
una mayor complejidad estructural que otros ecosistemas, originando abundantes
gradientes, microclimas y microhdbitats tanto horizontal como verticalmente. Esta
compleja arquitectura del bosque puede ser un factor importante para determinar y
predecir la abundancia de organismos pequefios, tales como artrépodos y microor-
ganismos (revisado por Lodge y Cantrell, 1995). Es comun encontrar que las comuni-
dades de hongos enddfitos y epifitos varian con los estratos dentro del dosel, espe-
cialmente en la parte mas alta. Varios trabajos sugieren que existen diferencias en la
composicion vertical de las comunidades de endéfitos y epifitos en diferentes especies
arbdreas del mismo bosque (Cowley, 1970; Lodge et al., 1996; Gamboa, 1998).
Concomitante con el aporte que la heterogeneidad espacial da a la diversidad de
comunidades enddfitas, se espera que también exista un efecto de los factores que
propician cambios temporales, es decir, sucesionales en tales comunidades. Este es
un aspecto que no se ha reportado en ninguna planta tropical hasta la fecha. Solo
cambios temporales en otros gremios de hongos (tales como descomponedores y
micorrizas), han sido reportados hasta el momento, siendo evidente su importancia
en aspectos como el destino de los nutrientes en el ecosistema (revisado por Lodge
y Cantrell, 1995).

Los taxones vegetales tropicales en los que se han estudiado los hongos endosim-
biontes son palmas (Rodrigues, 1994; Rodrigues, 1996; Southcott y Johnson, 1997;
Mariano etal., 1997), orquideas y otras epifitas (Bermudes y Benzing, 1989; Richardson
et al, 1993; Richardson y Currah, 1995; Bayman et al, 1997; Otero et al, 2002),
Sapotaceae (Lodge et al., 1996; Bayman et al., 1998), Fabaceae (Pereira et al., 1993)

»
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Casuarinaceae (Bose, 1947; Bayman et al., 1998), Ochnaceae, Olacaceae (Arnold et al.,
2000), Asteraceae (Fisher et al., 1995), Anacardiaceae (Rodrigues y Samuels, 1999),
Meliaceae (Lassoe y Lodge, 1994, Gamboa y Bayman, 2001), Rubiaceae (Santamaria y
Bayman, 2005), Magnoliaceae y Sterculiaceae (Arnold y Lutzoni, 2003, Arnold et al.,
2003). Sin embargo, el nimero de especies vegetales estudiadas en cada familia es
bajo, por lo que el trabajo que falta por hacer tan solo en el campo de catalogacion
e inventario de endosimbiontes tropicales es considerable (Tabla 1). Recientemente
se ha intentado esclarecer el misterio de dénde se encuentra la inmensa cantidad de
hongos que falta por describir, y se cree que muchos de ellos se encuentran asociados
a plantas y liquenes tropicales (Hawksworth y Rossman, 1997).

Endéfitos como grupo modelo. Los hongos endéfitos podrian constituir un buen mo-
delo para estudiar la ecologia de comunidades microbianas. Varios estudios muestran
que dichas comunidades presentan un patrén de agrupamiento a una escala muy fina,
con gran cantidad de especies e individuos (Lodge et al., 1996, Bayman et al., 1998,
Gamboa y Bayman, 2001). Se ha mostrado que las comunidades de hongos, incluidas
las de endéfitos, siguen una distribucién log-normal (pocas especies abundantes y
muchas especies raras; Polishook et al., 1996; Lodge et al., 1996; Gamboa, 1998)
al igual que sucede con las comunidades de macroorganismos. Estas caracteristicas,
asociadas a lo relativamente facil que es su muestreo y cultivo en el laboratorio, hacen
de este grupo un buen modelo para estudios ecolégicos y de biodiversidad, especial-
mente de microorganismos. La diversidad de organismos flingicos es un componente
muy importante para poder establecer un inventario biolégico global. Actualmente
existe muy buena evidencia a favor del importante papel de las plantas tropicales
como reservorio de numerosas especies de hongos (Hawksworth y Rossman, 1997).
Sin embargo, los hongos endéfitos tropicales han sido constantemente ignorados, por
lo que el nimero de especies postulado mas conocido en la literatura (1.5 millones,
Hawksworth, 1991), probablemente subestima el verdadero nimero de especies (Gam-
boa, 1998; Frohlich y Hyde 1999; Arnold et al., 2000; Hawksworth, 2000; Gamboa
etal., 2002).

Dispersién y transmisién de endéfitos. La transmisién por semilla no ha sido de-
mostrada en especies tropicales, a pesar de haberse encontrado hongos endéfitos
xilaridceos en semillas de algunas especies (Lassoe y Lodge, 1994; Bayman et al.,
1998). Dicha transmisién es uno de los requisitos postulados para que exista un ver-
dadero mutualismo entre la planta y sus endéfitos (Carroll, 1988). Sin embargo, este
mismo autor plantea como alternativa a la transmisién por semilla, una eficiente
dispersién horizontal. Existen posibles vectores horizontales en los bosques tropica-
les, tanto biéticos (fitéfagos por ejemplo), como abidticos (agua, viento), los cuales
no han sido estudiados al respecto.

El muestreo de los hongos endéfitos. El muestreo tradicional de hongos endéfitos se
basa en el uso de medios artificiales de agar con diferentes nutrientes y antibiéticos.
Existen numerosos protocolos para elaborar tales medios que permiten el crecimiento
selectivo de hongos endéfitos. En general, el procedimiento consiste en esterilizar
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superficialmente el material vegetal que se desea examinar y ponerlo en cajas de Petri
con el medio escogido. Esta preparacién se mantiene en condiciones controladas
hasta que los endoéfitos colonicen el medio.

'Planta

Alga marina

o )

| Hongos endofitos a
- relevantes

Xylariaceae sp.

., de hidrocarburos

reportadas para
- algunos hongos

Degradacion

Sitio

Referencia

Puerto Rico

Acevedo, comuni-
cacion personal

| (Solanaceae)

Alternaria longipes
Alternaria alternata

Arbol tropical ‘ Phomopsis phaseoli Nematicida Guyana Francesa | Schwarz et al., 2004
Brachiaria arrecta Proteccion . Colombia CIAT, 1998
(Poaceae) ! ' contra dfidos
Casuarina equisetifolia | Xylaria sp. Puerto Rico Bayman et al., 1998
(Casuarinaceae) |
Cavendishia pubescens . Phomopsis sp. | Toxico a : Colombia Bills et al., 1992
(Enicaceae) - vertebrados i
Cocos nucifera . Cladosporium spp. i Brasil Mariano et al., 1997
(Arecaceae) Alternana spp.
| Pestalotiopsis palmarum
Coffea arabica | Colletotrichum spp. Puerto Rico Gamboa y Bayman,
(Rubiaceae) Xylaria spp. (comunicacién
personal) Santamaria
H y Bayman, 2005
Beauveria bassiana | atégeno a insectos Neotrépico Rehner et al., 2006
y Africa
Euterpe oleraceae | Xylaria cubensis Brasil Rodrigues, 1994
| (Arecaceae) - Letendraeopsis palmarum
Guarea guidonia - Phomopsis spp. Puerto Rico Gamboa y Bayman,
(Melaceae) Colletotrichum 2001
- Gynoxis oleifolia Cryptosporiopsis
| (Asteraceae) | Cylindrocarpon destructans Ecuador Fisher et al., 1995
i i Epiccocum nugrum
i Phoma exigua
Phomopsis sp.
- Heisteria concinna Panama Arnold et al., 2000
(Olacaceae)
Hordeum vulgare Piriformospora indica Resistencia enfermedad | India Waller et al., 2005
| y estrés abidtico
' Lupinus angustifolius Phomapsis Téxico a vertebrados Australia Cockrum et al., 1994
i (Facheae] leptostromiformis
Lepanthes spp. Xylaria arbuscula Puerto Rico Bayman etal., 1997
(Orchidaceae) Xylaria hypoxylon
 Lycopersicum sculentum  Cladosporium oxysporum Brasil Ribeiro y Bolkan,
- (Solanaceae) Penicillium sp. 1981a
Manilkara bidentata Xylaria spp. Puerto Rico Lodge et al., 1996
(Sapotaceae)
Musa spp. (Musaceae) | Cladosporium oxysporum Brasil Ribeiro y Bolkan,
1981b
Neuwiedia veratrifolia | Tulasnella spp. Borneo Kristiansen et al., 200:;
(Orchidaceae) Thanatephorus spp.
- Nicotiana spp. Alternaria spp. EE. UU. Spurry Welty 1975
| (Solanaceae) (plantaciones)
‘ Nicotiana tabacum Colletotrichum capsici Malawi

i Norse 1972
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Planta Hongos endéfitos | Propiedades . Sitio 7 Referencia
relevantes | reportadas para i
. algunos hongos i
Orchidaceae spp. Nectria haematococca i . Costa Rica, Bermudes y Benzing,
. Hadrotrichum sp. | Ecuador, 1989 i
| Colletotrichum crassipes | Puerto Rico Richardson y Currah,

Lasiodiplodia theobromae : 1995
: i Otero et al., 2002
Bayman et al., 1997

Quratea lucens | | Panami - Arnold et al., 2000
(Ochnaceae) !
Rosa Aureobasidium sp. Antagonismo a i Colombia - Salgado, 2005
Alternaria alternata : fitopatogenos i
| Nigrospora oryzae ! |
: Xylaria sp. i

i Acremonium sp.

Southcott y Johnson, |

Sabal bermudana  Aspergillus sp. ! : Bermuda
| (Arecaceae) ldriella sp. Phomapsis sp. | i 1997

Solanum sp. Cladosporium sp. Brasil Ribeiro et al., 1982
(Solanaceae) Trichoderma viride i i

Penicillium sp.

prowJy—r r— 5P e RS .B.rés,i ET——

Ro.d.r\.éL.l.e.s. y Samu.elns,

(Anacardiaceae) Phomopsis sp. i 1999 i

Colletotrichum i

gloeosporoides i
Stylosanthes guianensis  Glomerella cingulata Brasil Pereira et al., 1993
(Fabaceae) : Phomopsis sp. Xylaria sp. :
Theobroma cacao ! Panama " Arnold et al., 2003
(Sterculiaceae) i

Tabla 1. Hongos enddfitos aislados de plantas tropicales nativas o cultivadas.

La metodologfa de muestreo basada en medios de cultivo presenta varios inconvenien-
tes, entre los que se destaca el que no todos los microorganismos crecen en medios
artificiales (Fuhrman y Camptell, 1998). Esto hace que la deteccién de muchos de
ellos no sea posible mediante el cultivo en el laboratorio, lo que conlleva a una subes-
timacién de la diversidad microbiana endéfita. Posibles soluciones a este problema
son el uso de técnicas moleculares que permitan detectar la presencia de los microor-
ganismos sin necesidad de crecer los individuos mediante la amplificacién de su ADN,
y/o la optimizacién de los métodos de muestreo tradicionales. Este dltimo aspecto ha
sido abordado y es claro que es posible obtener mejores resultados al modificar la
forma de muestreo, especificamente al reducir el tamario de la muestra y cubrir mayor
drea vegetal. En efecto, Lodge et al. (1996) sugieren que para muestrear mejor la co-
munidad de hongos endéfitos en una especie tropical arbérea, es mejor tomar pocas
muestras de muchos drboles, lo que significa cubrir un area mayor. Aunque dichos
autores no mencionan la importancia del tamafo de la muestra, nuestro trabajo con
varias especies tropicales indica claramente que al subdividir un 4rea dada se obtienen
mas enddéfitos, debido a que hay una relacién directa entre el aumento en el perimetro
de la muestra y el nimero de endéfitos recuperados (Gamboa et al., 2002).

NATURALEZA DE LA INTERACCION PLANTA HONGO ENDOFITO
La hipétesis mutualista. ;Cémo saber si una relacién entre una planta y un hongo en-
défito es mutualista? En tal situacidn la eficiencia (capacidad de sobrevivir y reprodu-
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cirse), de cada uno de los miembros deberia ser mayor cuando estan asociados que
cuando estdn viviendo libremente. Sin embargo, esto no es facil de probar, dado que en
algunos casos el componente fingico de esta simbiosis no vive o es dificil de encontrar
libre en la naturaleza. Algunos pastos y hogos endéfitos de las zonas templadas cons-
tituyen un modelo ampliamente estudiado, del cual proviene la mayor evidencia para
postular que esta relacién es mutualista. Los estudios pioneros son de la zona templada
y sirven como marco de referencia, siendo citas obligadas en este campo los trabajos
de Cheplick y Clay (1988), Clay (1988, 1990), Clay et al. (1985; 1993) y Johnson et al.
(1985). Otros estudios han usado arboles de la zona templada (Quercus spp. y Pinus
spp-), pero en ellos no se encontré evidencia de proteccién contra herbivoria por parte
del hongo (Gaylord et al., 1996; Hata y Futai, 1995).

El efecto protector de los enddfitos sobre pastos de la zona templada, ha sido repor-
tado por Johnson et al. (1985) y Clay et al. (1985), quienes usaron como herbivoros
especies de afidos y larvas de mariposa, respectivamente. En ambos casos, la morta-
lidad del herbivoro fue mayor cuando se alimentaba de plantas infectadas, aunque
se pudieron detectar efectos variados de acuerdo a la combinacién 4fido planta
(Johnson etal., 1985). También se han postulado otros beneficios para la planta hos-
pedera de enddfitos, como el aumento en el crecimiento de las plantas infectadas aun
en ausencia de herbivoria (Clay, 1988) y una mayor resistencia a hongos patégenos
(Christensen y Latch, 1991). Aunque los estudios demuestran claramente que los
enddfitos causan efectos negativos en los herbivoros (Clay et al., 1993; Johnson et al.,
1985), siendo de aceptacién general el postulado de un mutualismo basado en la
defensa contra herbivoria (Clay, 1988), recientemente se ha cuestionado la significan-
cia de estos hallazgos en sistemas naturales (Saikkonen et al., 1998). Es comun que
los ensayos realizados usen especies introducidas y/o que rara vez interactian en
condiciones naturales. Por ejemplo, Clay et al. (1993) reportan baja biomasa y alta
mortalidad en espoddptera (Spodoptera frugiperda) cuando fueron alimentadas con
festuca (Festuca arundinacea) infectada con hongos endéfitos (Acremonium spp.).
Festuca es un pasto del viejo mundo introducido en Norteamérica, mientras que es-
poddptera es un insecto nativo que raras veces forrajea en pastos, por lo cual tiene
poca probabilidad de encuentro con festuca. Asi las cosas, no hay evidencia que el
resultado benéfico hallado en este sistema sea producto de coevolucién mediada por
un beneficio defensivo, ni que sea importante en la naturaleza (Saikkonen et al.,
1998). El estudio mds impactante en especies tropicales es el de Arnold et al. (2003),
donde se detecté un antagonismo entre hongos endéfitos naturales y agentes pat6-
genos del cacao. Estos autores encontraron una relacién inversa entre la frecuencia de
los endéfitos y la de los patégenos.

Latencia. Esta se define como el periodo comprendido entre el momento en que un
patogeno penetra la planta y el momento en que comienza la relacién parasitica
(Verhoeff, 1994). Segiin dicha definicién la latencia se refiere a infecciones dormantes,
asintomdticas, pudiéndose considerar a los microorganismos en tal situacién como
enddfitos temporales. Muchos de los trabajos con latencia versan sobre frutas tro-
picales, como banano, plitano, mango y aguacate (Verhoeff, 1994), donde es muy
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comin encontrar infecciones latentes de muchos microorganismos potencialmente
dafinos como Colletotrichum gloeosporoides. Esta etapa latente es seguida por una
infeccién activa cuando el fruto madura, lo que produce antracnosis, que es una de las
infecciones mds importantes en estas frutas (Dodd et al., 1992). Detectar el microor-
ganismo en su estapa asintomdtica permitira prevenir pérdidas econémicas, de ahi la
importancia de los estudios en este grupo. Otro caso importante de enddfitos, latencia
y cultivos, se encuentra en las infecciones asintomdticas por Fusarium moniliforme en
maiz. Este hongo causa pudricién de granos, raices, tallos y pldntulas, ademds de
producir cinco tipos de toxinas (Bacon y Hinton, 1996). Tales toxinas se han implicado
en la produccién de cdncer de eséfago en Surafrica (Rheeder et al., 1992). Existe
evidencia que F. moniliforme puede ser mas comin como endéfito que como patdgeno
en zonas templadas y tropicales. En un estudio realizado en zona templada, por
ejemplo, se aislé Fusarium de todos los érganos de todas las plantas muestreadas y se
obtuvieron dos o mas cepas de la mayoria de las plantas (Kedera et al., 1994). Asi
mismo, en un estudio en Nigeria, la mayorfa de granos sanos y plantulas asintomdticas
de maiz presentaron F. moniliforme como enddfito (Thomas y Buddenhagen, 1980).
En las infecciones asintomaticas en maiz, las hifas crecen intercelularmente, mientras
que en las patégenas el crecimiento es ademas intracelular (Bacon y Hinton, 1996).
Dado que hay crecimiento activo del hongo, puede haber produccién de micotoxinas
también. Esto sugiere que puede existir contaminacién por estas toxinas en el maizy sus
derivados sin que haya evidencia de infeccién flingica. Se sugiere que los programas de
mejoramiento del mafz, que se enfocan particularmente hacia las enfermedades visibles
causadas por Fusarium, se dirijan también hacia las infecciones endéfitas (Bacon y
Hinton, 1996). Desafortunadamente, ni los trabajos de latencia en Colletotrichum ni los
de Fusarium en maiz han sido integrados en la literatura de hongos endéfitos. Los tnicos
trabajos abordados y citados en cultivos, son los realizados en pastos.

Efectos fisiolégicos en el hospedero. Los hongos son microorganismos con gran capa-
cidad de influir el destino y la disponibilidad de los nutrientes en un ecosistema (Lodge
y Cantrell, 1995), por lo que es viable pensar que su presencia tenga repercusiones
fisiolégicas en el hospedero. Por ejemplo, las especies de endéfitos pueden afectar dife-
rencialmente la tasa de uso de fotosintatos, ya que las especies varian en sus reque-
rimientos y preferencias nutritivas. Esto podria afectar al hospedero, al inducir agota-
miento de ciertos productos y/o acumulacién de otros, de acuerdo con la presencia
y/o dominancia de ciertos endéfitos. Nuestros estudios indican que los hongos en-
défitos no afectan la tasa fotosintética de sus hospederos naturales en el estadio de
pléntula (Gamboa-Gaitén et al., 2005b), aunque recientemente se reporta el efecto
negativo de los endéfitos en plantas tropicales de interés comercial (Rodrigues-Costa
etal., 2000). Una reciente publicacién en cebada, reporta el aumento de la tolerancia
al estrés salino y de la resistencia a enfermedades por parte de la planta gracias a la
presencia de un enddfito de raiz (Waller et al., 2005). De otra parte, los hongos
endéfitos también producen metabolitos secundarios que pueden proteger la planta
contra herbivoros (Clay et al., 1985; Clay, 1988). Si el recambio espaciotemporal
de especies enddfitas modifica la calidad y/o cantidad de tales metabolitos, entonces
es posible que el hospedero tenga fluctuaciones temporales en la sensibilidad a
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herbivoros. La importancia de este aspecto es innegable, al menos para la planta.
Desafortunadamente, no se sabe si la produccién de toxinas in vivo alcanza cantidades
fisiolégicamente activas (Lodge et al., 1996), por lo que en este campo hay mds
especulaciones que datos reales, especialmente para especies tropicales. Un aspecto
interesante pero poco explorado, es el de la interaccién fisiolégica de los miembros
de esta simbiosis, la cual debe ser muy intensa dada la asociacién celular cercana.
Numerosas e interesantes preguntas emergen en este campo, tales como ;qué papel
juegan los hongos en la senescencia de las hojas?, ;qué estrategia adoptan los
enddfitos ante la inminencia de la caida foliar?, ;cémo interacttan las rutas bio-
quimicas secundarias de estos dos tipos de organismos tan quimicamente activos?
El tema es de tan crucial importancia para |a existencia de esta simbiosis, que se ha
postulado recientemente que el estado fisiolégico de la planta determina si la relacién
serd de cardcter mutualista o parasitico (Redman et al., 2001).

POTENCIAL DEL MODELO PLANTA HONGO ENDOFITO Y ESTUDIOS FUTUROS

Importancia agropecuaria de los enddfitos. La relevancia de los endéfitos para la
ganaderia es evidente, por cuanto se ha reportado intoxicacién de ganado por las
toxinas producidas por dichos microorganismos (Bacon et al., 1977; Cockrum et al.,
1994), y en algunos paises desarrollados se estima que las pérdidas oscilan entre 200
y 800 millones de délares anualmente (Hoveland, 1990). Los efectos de estos alcaloi-
des incluyen toxicosis, necrosis, baja produccién de leche, abortos, vasoconstriccién,
gangrena, pérdida de peso, temperatura alta y supresién de prolactina (Clay, 1988;
Rottinghaus et al., 1991). No es probable que la industria ganadera de los trépicos
sufra tanto por estos microorganismos, aunque el estudio de este tema se encuentra
en un estado incipiente. Algunos reportes existen para zonas subtropicales de
Suramérica (Cabral et al., 1999), asi como en los Andes (Tapia, 1971; Pérez-Arbeldez,
1978; Davidse et al., 1994), donde se mencionan casos de pastos venenosos para
el ganado que probablemente contienen enddfitos y sus alcaloides. Estos pastos
tropicales de importancia econémica usados como forraje han sido poco estudiados
en este aspecto, aunque es justo en este grupo donde mas claramente se observa el
mutualismo entre los hospederos y sus endéfitos (Johnson et al., 1985; Clay et al.,
1985; Clay, 1988). Es probable que en los pastos tropicales con fotosintesis C3, que
pueden considerarse fisiolégicamente similares a los de zonas templadas, se pueda
presentar una situacién similar.

Estudios realizados con plantas forrajeras leguminosas (Brachiaria), muestran que los
afidos prefieren plantas no infectadas (CIAT, 1998). Existe varios ejemplos en la litera-
tura que ilustran bien el potencial econémico de los endéfitos en este campo (Tabla 1).
Una planta forrajera usada en Australia (Lupinus angustifolius, Fabaceae), que se usa para
alimentar ovejas, suele contener el hongo endéfito Phomopsis leptostromiformis. Este mi-
croorganismo produce fomopsinas, toxinas hepatocarcinégenas debido a su actividad
antimitdtica (Gallagher et al., 1994), que afectan al ganado ovino. Todas las plantas
dtiles tropicales estudiadas al respecto han mostrado hongos endosimbiontes que
pueden tener importancia econdmica. Se han detectado hongos endéfitos en plantas
como Stylosanthes (Pereira et al., 1993), tabaco (Spurr y Welty, 1975), tomate y pimen-
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tén (Ribeiro y Bolkan, 1981a; Ribeiro et al., 1982), banano (Gamboa-Gaitan, comu-
nicacién personal; Ribeiro y Bolkan, 1981b), maiz (Fisher et al., 1992), arroz (Fisher y
Petrini, 1992), Lupinus (Cockrum et al., 1994), café (Santamaria y Bayman, 2005,
Rehner et al., 2006; Gamboa-Gaitdn, comunicacién personal) y cacao (Arnold et al.
2003). Tanto en el estudio con arroz como con café se encontraron endosimbiontes
saprofitos y otros potencialmente patdgenos, mientras que el estudio de Rehner et al.
(2006) mostré la existencia de cepas de Beauveria bassiana con capacidad de bio-
control de insectos barrenadores. Adicionalmente, 2xiste un reporte de un producto
nematicida obtenido a partir de Phomopsis phaseoli, un hongo enddéfito de un arbol
tropical. El producto aislado fue el acido 3-hidroxipropidnico, y mostré actividad
contra Meloidogyne incognita, aunque curiosamente, el hongo fue aislado de drganos
aéreos de la planta (Schwarz et al., 2004).

Usos biotecnolégicos. La presencia de toxinas y metabolitos secundarios con efectos fi-
siolégicos sobre otros organismos, conduce a otra pregunta obvia: ;ctal es el potencial
biotecnolégico de los endéfitos? Un posible campo de accién, de las propiedades de los
endofitos, es en la proteccién de cultivos mediante la produccién de metabolitos que
evitan o disminuyen tanto |a herbivoria como la susceptibilidad a patégenos y a tensién
ambiental (por ejemplo, a sequia). Ya existen semillas disponibles en el comercio que
estdn infectadas con enddfitos, los cuales le proveen a la planta mas resistencia contra
herbivoros y disminuyen la cantidad de insecticidas que hay que suministrar. De otra
parte, es posible que otros compuestos del metabolismo de los hongos enddfitos ten-
gan usos industriales y medicinales, lo que constituye un estimulo adicional para es-
tudiar este grupo (Strobel, 1996; Strobel y Long, 1998). Un ejemplo sobresaliente es el
del taxol, un diterpenoide muy eficaz como agente antitumoral producido por la corte-
za del arbol Taxus brevifolia, pero que también es producido por uno de sus hongos endé-
fitos, Taxomyces andreae (Stierle et al., 1993). Otro ejemplo, la familia Xylariaceae, una
de las mas comunes en los endéfitos tropicales, la cual produce abundantes sustancias
bioactivas como citocalasinas y griseofulvinas (Whalley y Edwards, 1987). Es impor-
tante anotar que los microorganismos endosimbiontes de los hongos también pueden
ser productores de sustancias quimicas fisiolégicamente activas, que podrian explicar
algunas propiedades atribuidas inicialmente al hongo. Recientemente, Partida-Martinez
y Hertweck (2005), mostraron en un estudio con hongos del género Rhizopus (grupo
comunmente asociado a plantas), que la toxina atribuida al hongo (rizoxina), era en
realidad sintetizada por bacterias endosimbiontes del género Burkholderia.

Uso de endéfitos en la industria. Los beneficios provenientes de la ciencia y la tec-
nologia siempre han estado acompafados por la contaminacién que de ellas se
deriva. La industria del petréleo, por ejemplo, es una de las principales contaminantes
del ambiente, por lo que se ha investigado bastante acerca del posible uso de los
microorganismos para degradar tales contaminantes a metabolitos menos téxicos y
persistentes, en el proceso conocido como biorremediacién (Atlas y Cerniglia, 1995).
Dado que la tecnologia para la industria petrolera se desarrollé en los paises del norte,
es en la zona templada donde mas se han realizado ensayos para detectar microor-
ganismos biorremediadores. Algunos ejemplos son hongos de los géneros Phanerochaete
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y Cunninghamella, los cuales muestran actividad enzimética en la degradacién de con-
taminantes (Bogan y Lamar, 1996; Bayman y Bennett, 1998). En los trépicos, sin em-
bargo, estos estudios han sido poco abordados, pero los pocos datos existentes
muestran un buen potencial de las especies de esta zona. Se han aislado dos hongos
enddfitos a partir de algas marinas tropicales, los cuales han mostrado algtn tipo de
actividad en la descomposicién de hidrocarburos como el fenantreno. Estas propie-
dades hacen de dichos hongos organismos potencialmente dtiles para descontaminar
cuerpos de agua de hidrocarburos. Uno de ellos pertenece al género Xylaria y el otro
aun no ha sido identificado (Acevedo, comunicacién personal).

Otro uso potencial de los endéfitos es como vector de genes. La transmisién vertical
de algunos hongos Acremonium se realiza pricticamente como si fueran organelos
(Clay, comunicacién personal). Los hongos son mas manipulables genéticamente que
las plantas que habitan (particularmente que los pastos), por lo que Clay sugiere que
en lugar de transformar una planta se podrian tarnsformar sus endéfitos, inocularlos
y obtener la expresién en la planta. Algunos cultivos tropicales importantes carecen
de sistemas de transformacién genética, por lo que esta ruta podria ser una alterna-
tiva viable. Sin embargo, todavia no existe evidencia de transmisién vertical de endé-
fitos en plantas tropicales (Bayman et al., 1998).

Efectos inesperados en la ciencia. La gran mayoria de los investigadores ven cada
planta como un individuo y no como una comunidad. La verdad es que una sola
planta es un ecosistema que incluye hongos, bacterias, neméitodos y mas microor-
ganismos. Ignorarlos puede tener consecuencias cientificas desastrosas. Por ejemplo,
varios estudios filogenéticos de plantas produjeron resultados basados en el aisla-
miento y amplificacién del ADN fiingico en lugar del material genético vegetal. Las
secuencias del espaciador interno transcrito del ADN ribosomal de la conifera Picea
engelmannii, fueron en realidad del hongo endéfito Hormonema dematioides (Camacho
etal., 1997). Asi mismo, en un estudio filogenético de bambuies, el ADN secuenciado
fue el de sus hongos enddfitos (Zhang et al., 1997). Estos investigadores pagaron un
precio alto por no considerar las relaciones intimas entre las plantas y sus endéfitos.
Es muy probable que parte de la literatura botanica, especialmente la que respecta al
andlisis del material genético, presente datos que estén influenciados por los microor-
ganismos endéfitos de las plantas estudiadas.

Perspectivas. A pesar que no se puede establecer en la actualidad una relacién mutua-
lista entre plantas y hongos endéfitos tropicales, la cual podria estar basada en la
produccién de metabolitos flingicos que protegerian a la planta, es innegable el he-
cho que los hongos son fabricas de sustancias quimicamente activas. Los potenciales
son enormes y posibles campos de accién para las drogas y rutas metabélicas fiin-
gicas son la agronomia (compuestos antiherbivoria), la medicina (anticancerigenos
como el taxol) y la biorremediacién. Como puede verse, los hongos endéfitos cons-
tituyen un grupo modelo para estudiar aspectos aplicados (el aumento de la produc-
tividad del ganado) y tedricos (evolucién de la simbiosis, interacciones planta micro-
bic). Es evidente que mucho trabajo resta por hacer en este campo, por lo que es
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necesario enfocar la investigacién en aspectos prioritarios tales como:

— Catalogacién y descripcién de especies en sus hospederos naturales.

— Optimizacién de métodos y medios para aislar y cultivar endéfitos.

— Estudios de la composicién y estructura de las comunidades endéfitas.

— Identificacién de taxones con potencial econémico (por ejemplo, hongos xilari-
ceos) y estudio en el laboratorio y el campo de su papel ecolégico y su capacidad
de producir sustancias quimicamente activas.

— Estudios de la sucesién natural de las comunidades de endéfitos en la naturaleza
y su rol en el ensamblaje del ecosistema.

— Efectos fisiolégicos de los enddfitos sobre sus hospederos naturales y las conse-
cuencias sobre la eficiencia de éstos.
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