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RESUMEN

El estudio de los procesos biogeoquimicos
implica entender como los macro y micro nutrien-
tes que componen los seres vivos se mueven de
un componente a otro del ecosistema (incluyendo
la atmosfera, organismos, suelo, cuerpos de agua,
etc.). Usualmente, una mayor diversidad bioticay
una mayor complejidad de las interacciones bioti-
cas y abidticas, resultan en una mayor estabilidad
ecosistémica. El rol de los hongos en los ciclos
biogeoquimicos se suele estudiar superficialmen-
te, no mucho mas alla de sus funciones ecosis-
témicas generales: descomposicion, simbiosis
mutualista, y parasitismo. Esta revision tiene por
objetivo ilustrar los conceptos base de los roles
ecoldgicos de los hongos del suelo, que debieran
ensefiarse en tres publicos objetivo: universitario,
tomadores de decisiones, y estudiantes de educa-

cion secundaria/publico general. En estos publi-
cos, se propone abordar cuatro areas temadticas:
introduccién al suelo, ecologia de comunidades,
interacciones de hongos con otros organismos, y
biogeoquimica. Aunque los roles ecosistémicos
de los hongos del suelo estan bien documentados,
su estudio deberia partir de la base de que estos
afectan y son afectados tanto por variables cli-
maticas, como por caracteristicas fisico-quimicas
del suelo, y por flujos biogeoquimicos. Los roles
ecologicos de los hongos del suelo debieran en-
tenderse en un contexto holistico de integracion
multidisciplinar, y el nivel de especializacion del
conocimiento debiera darse hacia niveles superio-
res de la jerarquia bioldgica, es decir, conocer mas
en detalle la ecologia de ecosistemas y comuni-
dades de hongos que la de poblaciones y organis-
mos, 0 que sus procesos bioquimicos y edaficos
especificos.
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ABSTRACT

The study of biogeochemical processes
involves understanding how the macro and micro
nutrients that make up living things move from
one ecosystem component to another (including
the atmosphere, organisms, soil, waterbodies,
etc.). Usually, a greater diversity of biotic diver-
sity and a greater complexity of biotic and abiotic
interactions, result in a greater ecosystemic stabi-
lity. The role of fungi in biogeochemical cycles
is usually studied superficially, not much beyond
their general ecosystem functions: decomposition,
mutualistic symbiosis, and parasitism. The objec-
tive of this review is to illustrate the basic concepts
of the ecological roles of soil fungi, which should
be taught in three target audiences: university
students, decision makers, and secondary school
students / general public. In these audiences, it is
proposed to address four thematic areas: introduc-
tion to soil, community ecology, interactions of
fungi with other organisms, and biogeochemistry.
Although the ecosystemic roles of soil fungi are
well documented, their study should be based on
the fact that they affect and are affected by cli-
matic variables, physical-chemical soil characte-
ristics, and biogeochemical flows. The ecological
roles of soil fungi should be understood in an ho-
listic context of multidisciplinary integration, and
the level of specialization of knowledge should
be given to higher levels of the biological hierar-
chy, that is, to know more in detail the ecology of
ecosystems and communities of fungi than that of
populations and organisms, or than that of their
specific biochemical and edaphic processes.

INTRODUCCION
La biogeoquimica estudia las interaccio-
nes entre los compuestos geoquimicos y los orga-

nismos. Especificamente, la biogeoquimica estu-
dia como los nutrientes que componen los seres
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vivos se mueven de un componente a otro del
ecosistema (incluyendo la atmosfera, organismos,
suelo, cuerpos de agua, etc.). Estos nutrientes se
clasifican en macro-nutrientes (carbono, oxige-
no, hidrogeno, nitrégeno, fosforo, azufre, calcio,
magnesio y potasio) y micro-nutrientes (hierro,
cobre, zinc, cloro, yodo, entre otros). Se trata en-
tonces de entender como se alcanza la estabilidad
ecosistémica: mediante interacciones complejas
entre sus componentes abiodticos y bioticos; usual-
mente, una mayor diversidad bidtica y una mayor
complejidad de las interacciones bidticas, resultan
en una mayor estabilidad ecosistémica. Diferentes
factores abidticos como el clima, la altitud, la la-
titud, entre muchos otros, afectan la composicion,
diversidad, y distribucion espacial de la biota. A
grandes rasgos, las plantas, siendo autotrofas y
fotosintéticas, son los principales productores de
nutrientes y biomasa; los animales constituyen los
principales consumidores; mientras que la des-
composicion y reciclaje de nutrientes se da por
microorganismos como bacterias y hongos.

El rol de los hongos en los ciclos bio-
geoquimicos se suele estudiar superficialmente.
Para su ensefanza, algunas generalidades sobre
los hongos deben ser tenidas en cuenta: los hongos
tienen caracteristicas de plantas, bacterias, y ani-
males, pero forman su reino aparte mas cercano a
los animales que a las plantas; evolutivamente, se
separaron de otros linajes hace aproximadamente
1.500 millones de afios, pero colonizaron la tierra
hace unos 400 millones de afnos'??; son organis-
mos heterétrofos con una pared celular de quitina;
incluyen hongos microscopicos como levaduras y
mohos, pero también hongos macroscopicos que
forman cuerpos fructiferos o setas; crecen vegeta-
tivamente y se reproducen mediante la dispersion
de esporas en el aire, agua, y en el suelo median-
te animales. Aunque actualmente se han descrito
unas 120.000 especies de hongos (www.indexfun-
gorum.org), mediante métodos moleculares/bio-
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geograficos se ha estimado que podrian existir en-
tre 2,2 a 3,8 millones de especies®.

Dentro de los ecosistemas terrestres, basi-
camente son tres los roles ecologicos de los hon-
gos: descomposicion, simbiosis mutualista, y pa-
rasitismo. La descomposicion de diferentes formas
de materia organica (madera, animales muertos,
hojarasca, etc.), es uno de los roles mas importan-
tes de los hongos, dado que mediante este proceso
se da un reciclaje de nutrientes en el ecosistema,
algunos provenientes de sustratos de dificil degra-
dacion, como la madera’. Respecto a las simbiosis
mutualistas, ademas de los liquenes, debe darse un
gran énfasis en los hongos micorricicos, los que
hacen simbiosis con el 92% de las plantas vascu-
lares?, y han permitido la colonizacion y diversifi-
cacion de las plantas en la tierra**. Una micorriza
es la asociacion simbidtica entre hongos del sue-
lo y raices de plantas vasculares, donde la planta
traspasa energia en forma de azucares y lipidos
al hongo®’#, mientras que las hifas del hongo, al
acceder de forma exponencial a mayor volumen
de suelo, transfieren agua y nutrientes como fos-
foro y nitrogeno a la planta, ademds de conferirle
mayor resistencia a sequia, toxicidad, patdégenos,
salinidad, herbivoria, entre otros. Las micorrizas
ademas son capaces de formar redes que comu-
nican plantas de la misma o diferentes especies,
que pueden abarcar incluso decenas de hectareas
de extension!. Finalmente, muchos linajes de hon-
gos parasitan plantas, animales, y a otros hongos,
siendo el parasitismo un control ecosistémico de
gran importancia®'°.

Esta revision tiene por objetivo ilustrar
los conceptos base de los roles ecologicos de los
hongos del suelo, que debieran ensefiarse en di-
ferentes publicos objetivo (Tabla 1). Para esto, se
han seleccionado tres publicos objetivo: universi-
tario, que consiste preferiblemente en estudiantes
de postgrado (maestria y doctorado) o de pregrado
avanzados; tomadores de decisiones, como fun-
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cionarios de entidades publicas relacionadas con
el sector ambiental/forestal/agricola o de conser-
vacion de areas protegidas (guardaparques, entre
otros); y estudiantes de educacion secundaria y
‘publico general’. Asi mismo, se abordan cuatro
temas principales: una introduccion muy general
al suelo, con conceptos base sobre su fisica, quimi-
ca, biologia, y bioquimica; ecologia de comunida-
des, contenido abordado en mayor detalle, con el
fin de entender que la diversidad biologica puede
ser medida de muchas formas y en muchas escalas
espaciales, temporales, y de la jerarquia biologi-
ca; interacciones de hongos con otros organismos,
particularmente plantas y bacterias; y finalmente,
biogeoquimica, donde ademas de conocer los di-
ferentes ciclos de nutrientes, el objetivo ultimo es
comprender el rol y efecto de diferentes tipos de
diversidad fungica en estos ciclos. En la presen-
te revision cada subtema planteado se tratara solo
para el publico universitario, mientras que para los
otros dos publicos se plantea una visién general
por tema. Notese que cada uno de estos publicos
requiere informacion diferente, por lo que los con-
tenidos también difieren, no s6lo en complejidad
sino en el mensaje final entregado (Tabla 1).

INTRODUCCION AL SUELO

Fisico-quimica del suelo — Nivel Universitario.

El suelo se forma a partir de la meteorizacion fi-
sica, quimica, y bioldgica del material parental
(roca madre; corteza terrestre), de forma continua
y dindmica, constituyendo el soporte de la vegeta-
cion en el planeta. El suelo se compone de tres fa-
ses: soOlida, liquida, y gaseosa; la fase solida domi-
nay se compone de minerales y materia orgénica,
la fase liquida corresponde al agua del suelo, y la
fase gaseosa corresponde a los poros no ocupados
por el agua''. Los organismos que habitan el suelo
se conocen como edaféon, y a la vez que depen-
den del mismo, también forman el suelo, como se
ha estudiado desde Darwin'?. Las caracteristicas
fisico-quimicas del suelo pueden variar en po-
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cos centimetros, generando una multiplicidad de
micro-habitats!! cuyas caracteristicas ademas va-
rian temporalmente. Esto, por supuesto, causa una
gran variacion en la diversidad del edafon. A nivel
de ensefianza universitaria se deberian tener claras
unas caracteristicas base del suelo en cuanto a su
fisica, quimica, y taxonomia (consultar Métodos
de Ecologia Vegetal'' para mayor informacion):

- Fisica: textura, densidad, velocidad de infiltra-
cion y percolacion del agua, captacion de agua
gravitacional, humedad del suelo, potencial hidri-
co matricial del suelo, capacidad hidrica del suelo.

- Quimica: pH, conductividad eléctrica, poten-
cial redox, capacidad de intercambio cationico,
saturacion de bases, contenido y tipo de humus,
materia organica, carbono total (y sus reservorios
por tamafo), carbonatos y bicarbonatos, nitroge-
no total (y sus diferentes formas como amonio,
nitrato, nitrito, etc.), relacion C/N, fésforo total y
disponible, cationes (aluminio, calcio, magnesio,
potasio, sodio), otros nutrientes (como mangane-
so, hierro, yodo), metales toxicos (como cadmio,
plomo, mercurio).

- Taxonomia: en base a diferencias en las carac-
teristicas fisico-quimicas mencionadas, principal-
mente respecto a materia organica, asi como al
origen geoldgico de los suelos, existen diferentes
métodos de taxonomia de suelos que son compa-
rados por la FAO en su Base Referencial del Re-
curso Suelo 2014".

A escala global, se ha encontrado que los
principales factores edaficos determinando la
abundancia y riqueza de todos los tipos de hongos
del suelo son el pH y los contenidos de fosforo
y calcio', ademas de factores ambientales como
la precipitacion, temperatura promedio anual, dis-
tancia al Ecuador, régimen de fuego, y diversidad
de plantas'. Estos factores edaficos son diferen-
tes cuando se estudian grupos especificos de hon-
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gos, por ejemplo, para las micorrizas arbusculares
(subphylum Glomeromycotina'), ademas de la
temperatura promedio anual y la precipitacion,
corresponden también al pH y al contenido de fos-
foro, pero ademas a los contenidos de nitrégeno
y carbono organico'®. A escala regional, pueden
ser otros los factores edaficos afectando la abun-
dancia y riqueza de diferentes tipos de hongos del
suelo!"!81° La riqueza y abundancia de hongos,
como las de cualquier tipo de organismos, se ven
afectadas ademads por variables ambientales como
la latitud, la precipitacion, la temperatura'* ', y la
altitud', entre otros.

Biologia de hongos — Nivel universitario.

Las caracteristicas que los hongos comparten con
otros eucariotas son: ADN con regiones codifican-
tes y no-codificantes, organelos citoplasmaticos
como la mitocondria, membranas que contienen
esteroles, ribosomas (tipo 80S), y que almacenan
carbono en compuestos como azucares, disacari-
dos, y polisacaridos. Con los animales tienen en
comun que no poseen cloroplastos y son heterd-
trofos. Al igual que las plantas, los hongos tienen
pared celular y vacuolas, y se reproducen sexual
y asexualmente; como los helechos y los musgos,
producen esporas; y como las algas y los musgos,
usualmente tienen ntcleos haploides. Los hon-
gos superiores, los euglenoideos y las bacterias,
producen el aminoacido L-lisina. La mayoria de
los hongos crece en forma de células elongadas y
filamentosas, que unidas producen una estructura
llamada hifa, sin embargo las levaduras (hongos
unicelulares) no producen esta estructura. Algu-
nos hongos, al igual que ciertas especies de plan-
tas y animales, son bioluminiscentes.

Algunas caracteristicas Unicas de los hon-
gos son: algunas levaduras unicelulares se repro-
ducen por esporulacién o por fision binaria. Al-
gunos hongos dimérficos pueden cambiar entre
estado de levadura y de hifa. Los hongos son los
unicos organismos cuya pared celular estd com-
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puesta al mismo tiempo de glucanos (estos se
encuentran en la pared celular de las plantas) y
quitina (esta se encuentra en el exoesqueleto de
los artropodos). Los hongos producen metabo-
litos secundarios similares a los de las plantas.
Segun Tree of Life (http://tolweb.org/fungi), ac-
tualmente se reconocen varios phyla de hongos:
Basidiomycota, Ascomycota, Glomeromycota,
“zygomycota” (término en desuso, pues corres-
pondia a un taxa parafilético), Blastocladiomyco-
ta, Chytridiomycota, y Neocallimastigomycota,
asi como otros phyla no clasificados. Estos phyla
se han clasificado principalmente por caracteres
morfoldgicos, y solo recientemente por diferen-
cias genodmicas, arrojando incluso hasta 18 phyla
de hongos'.

Bioquimica del suelo — Nivel universitario.

Una de las herramientas més usadas para estudiar
la actividad biologica en el suelo y las transfor-
maciones de nutrientes dentro del suelo, es la
cuantificacion de la actividad enzimatica. Espe-
cificamente, las enzimas se pueden clasificar de
acuerdo a su localizacion: intra y extra-celular; y
de acuerdo a su funcion: hidrolasas y oxidoreduc-
tasas®’. Las hidrolasas, como las polisacaridasas y
las proteinasas, transforman sustratos macromole-
culares en compuestos mas pequefios. Las oxido-
reductasas catalizan la transferencia de electrones
de una molécula donante o reductora, hacia una
molécula aceptora u oxidante. También se han de-
sarrollado técnicas como GeoChip?! (http://www.
glomics.com/gch-tech.html) que permiten cuan-
tificar directamente los genes procariontes y eu-
cariontes (hasta 180.000 genes) directamente re-
lacionados con los ciclos del carbono, nitrégeno,
fosforo, y azufre, ademas de genes relacionados
con la asimilacion de metales pesados, antibidti-
cos, y compuestos toxicos. Ademas de la cinética
enzimatica fungica y expresion de genes fungi-
cos, cuantificar la biomasa de hongos en el suelo
es vital para determinar su actividad bioquimica;
esto se puede hacer mediante determinacion de
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acidos grasos como PLFA y NLFA%- 2222 Me-
diante la cuantificacion directa de cada una de sus
formas quimicas, o mediante el uso de métodos
como isotopos estables, las transformaciones bio-
quimicas que minimamente deberian medirse en
el suelo y donde los hongos juegan un rol pre-
ponderante, corresponden a las de los ciclos de
carbono, nitrégeno, fosforo, y azufre, que pueden
ser consultadas en “Soil Biochemistry”?® y He et
al?', entre otros.

Introduccion al suelo - Tomadores de decisio-
nes.

Existen muchos tipos de suelos, que varian entre
si en pocos centimetros, y esto determina qué tan-
to creceran las plantas (Tabla 1). Ademas, menos
del 2% de las especies de hongos han sido estu-
diadas®; de los hongos dependen el 92% de las
plantas terrestres para su supervivencia, y dife-
rentes tipos de hongos toleran y permiten que sus
plantas simbiontes toleren condiciones edaficas
extremas, como exceso de aluminio o cantidades
minimas de fosforo disponible para plantas, como
en el sur de Chile!'”!®19,

Introduccion al suelo — Educacion secundaria/
Publico general.

En un s6lo gramo de suelo pueden existir millones
de bacterias y miles de hongos?®. Estos millones
de microorganismos conviven en espacios y po-
ros muy confinados del suelo, donde unos compi-
ten y cooperan con los otros, formando redes tro-
ficas. Diferentes caracteristicas fisicas (densidad,
textura, cantidad de agua) y quimicas (pH, car-
bono, nitrégeno, foésforo, entre otros nutrientes),
influyen en qué tipo de microorganismos estan
presentes; estas caracteristicas del suelo pueden
variar en pocos centimetros. Existen diferentes ti-
pos de hongos en cuanto a su morfologia (macro
y microscopicos) y funciones (descomponedores,
simbiontes, y parasitos), cuyas reacciones bioqui-
micas son fundamentales para la nutricion vegetal
(Tabla 1).
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ECOLOGIA DE COMUNIDADES

Jerarquia e individualidad bioldgica — Nivel
universitario.

La ecologia se estudia a lo largo de la jerarquia
biologica: desde los niveles genético, celular, y or-
ganismico, hasta los niveles poblacional, comuni-
tario, y ecosistémico. Este concepto es particular-
mente importante en los hongos, donde en muchos
casos los limites entre niveles jerarquicos (por
ejemplo entre organismos y poblaciones), no son
claros. Asi, deben tenerse en cuenta los siguientes
conceptos cuando se habla de jerarquia biologica,
particularmente en hongos.

- Seleccion multinivel: cuando la seleccion natural
actiia simultdneamente por lo menos en dos nive-
les de la jerarquia biologica, y los entes de estos ni-
veles cumplen los requisitos para que ocurra evo-
lucién por seleccion natural (variacion fenotipica,
éxito reproductivo diferencial, y heredabilidad?’),
se habla de un proceso de seleccion multinivel*®
». Aunque la teoria de seleccion multinivel es un
tema aun controversial en teoria evolutiva, son
tres los argumentos que hacen ineludible pensar
que este proceso ocurre en la naturaleza®:2%°: i, la
naturaleza abstracta del concepto de seleccion na-
tural’', donde esta puede ocurrir en cualquier nivel
jerarquico que cumpla los requisitos antes mencio-
nados?’; ii. la existencia de la jerarquia bioldgica,
y el hecho de que para alcanzar la alta compleji-
dad de un gen o un organismo, la seleccion natural
debié actuar primero en entes bioldgicos menos
complejos (inferiores en la jerarquia ecoldgica); y
iii. la abundante evidencia que comprueba empiri-
camente el proceso de seleccion multinivel®® 230,

- Individualidad: la definicién de qué es un indi-
viduo en biologia, no es un asunto trivial, parti-
cularmente en organismos clonales, simbiontes
fuertemente dependientes (como las plantas mi-
coheterotroficas, por ejemplo, que dependen abso-
lutamente de sus micorrizas), microbiomas, y co-
lonias de insectos eusociales, entre otros*>*. Sin
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embargo, y teniendo en cuenta la misma natura-
leza abstracta del concepto de seleccion natural®®
31 podria simplemente decirse que un individuo es
todo ente ubicado en un nivel de la jerarquia bio-
logica (de genes a ecosistemas), que cumpla los
requisitos para que ocurra evolucion por seleccion
natural (variacion fenotipica, éxito reproductivo
diferencial, y heredabilidad?’).

- Diversidad, de genes a ecosistemas: menciona-
do lo anterior, pareciera entonces logico que la
diversidad bioldgica se midiera en todos los ni-
veles de la jerarquia bioldgica, desde genes a eco-
sistemas, aunque tradicionalmente el foco ha sido
la diversidad de especies. Sin embargo, marcos
conceptuales y herramientas estadisticas (indices
de diversidad) recientes*, permiten cuantificar la
diversidad bioldgica a lo largo de la jerarquia bio-
logica (https://chao.shinyapps.io/iDIP/).

Algunos ejemplos empiricos de seleccion
multinivel en hongos se han registrado en hongos
endofiticos®> %, levaduras®” 334y Ascomycetes
filamentosos*'. Dentro de los principales phyla de
hongos, las micorrizas arbusculares (subphyluym
Glomeromycotina) presentan una biologia celu-
lar bastante particular, ya que una célula puede
tener decenas de nucleos, y el ADN de estos ni-
cleos puede variar altamente*- *. Sanders 2002
y Rosenddahl 2008*, discuten sobre el concepto
de individualidad en hongos, particularmente en
micorrizas arbusculares: un individuo se puede
definir tanto fisioldgica como genéticamente*.
El micelio que crece de una espora (sea sexual o
asexual), o un fragmento de hifa, en términos fi-
sicos o fisioldgicos, constituirdn un individuo. Sin
embargo, la unidad genética o evolutiva se cons-
tituira por fragmentos de hifas o esporas genética-
mente idénticas que surgen de la reproduccion y
que pueden o no estar conectadas espacialmente®.
Un ejemplo bastante conocido de este fenomeno,
donde fragmentos de hifas y cuerpos fructiferos
genéticamente idénticos (es decir, un solo indivi-
duo), que cubren grandes areas, esta dado por el
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hongo parasito de plantas Armillaria ostoyae, que
cubre un area de 890 hectareas de bosques de Se-
quoia sempervirens, en Oregon, Estados Unidos®.
Una discusion que poco se ha dado respecto a la
individualidad de hongos, corresponde a ;qué es
un individuo en las relaciones micorricicas?. Po-
dria proponerse que existe un gradiente de indivi-
dualidad: desde relaciones altamente dependientes
entre si, donde las plantas parasitan al simbionte
micorricico, como en las plantas micoheterotrofi-
cas* 44647 y obtienen sus nutrientes totalmente
mediante el hongo y no mediante la fotosintesis,
pasando por las micorrizas arbusculares, hongos
que dependen absolutamente de la planta (simbio-
sis obligada), que siempre tienen una relacion mu-
tualista con la misma, y de los que no se conocen
especies de vida libre'¢, hasta las ectomicorrizas,
que bajo ciertas condiciones climéticas, edaficas,
o de interacciones biologicas pueden pasar a ser
hongos parasitos o saprofiticos*® 4% 30 31. 32, 33. 54,55,
Finalmente, pareciera que no se ha implementado
una cuantificacion de la diversidad fungica en los
diferentes niveles de la jerarquia biologica.

Diversidad alfa — Nivel universitario.

La diversidad alfa es la diversidad de especies pro-
medio en sitios o hébitats (o muestras) a escala lo-
cal*®. En contraste, la diversidad beta corresponde
a la relacion entre la diversidad local y regional de
especies, y la diversidad gamma corresponde a la
diversidad total de especies a escala de paisaje®.
Aunque usualmente se reportan indices de diver-
sidad como Shannon (H’) y Simpson (1-D1) como
medida de diversidad alfa, estos indices corres-
ponden mas a una medida de estructura comunita-
ria, ya que su calculo considera simultineamente
la abundancia y la riqueza de especies®. Algunas
medidas que reflejan mejor la diversidad alfa son:
la riqueza de especies, la contribucidn alfa, beta,
y gamma al indice de Simpson (1-D1)%, los per-
files de Rényi*, y el nimero efectivo de especies
o indice Chao** (https://chao.shinyapps.io/iDIP/).
Respecto a la literatura de diversidad fungica, nor-
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malmente son reportados indices como riqueza,
Shannon (H”) y Simpson (1-D1), entre otros, tanto
a escala global'* ', como local'” 1817,

Otros tipos de diversidad — Nivel universitario.
Las comunidades bioldgicas, y particularmente
las comunidades de microorganismos como los
hongos del suelo, poseen una gran complejidad
intrinseca. Es asi que, para caracterizar una comu-
nidad fungica no es suficiente con cuantificar la
diversidad alfa, las siguientes propiedades o tipos
de diversidad también debieran considerarse.

- Estructura comunitaria: hace referencia a un indi-
ce o parametro estadistico que incorpora simulta-
neamente la riqueza (nimero de especies) y abun-
dancia (nimero de individuos por cada especie) de
una comunidad biologica®. Algunos de los indices
de estructura comunitaria mas cominmente usa-
dos, incluyen®: Shannon (H”), Simpson (1-D1),
Simpson inverso (D2), Equitatividad (E’), y Ber-
ger (BP). Las diferencias entre estructuras comu-
nitarias de diferentes sitios o muestras se pueden
cuantificar mediante distancias ecologicas como la
distancia Euclidiana, Bray-Curtis, y Kulczynski*®.
Ademas, la estructura comunitaria se puede cuan-
tificar por modelos de ordenacion multidimensio-
nales, que son mas precisos y capturan de mejor
forma la complejidad comunitaria, comparados a
los indices de diversidad. Algunos de los mode-
los de ordenacion mas usados, incluyen®: analisis
de componentes principales (PCA), escalamiento
multidimensional no-métrico (NMDS), andlisis
de redundancia basado en distancia (db-RDA), y
analisis de correspondencia canonica (CCA). La
mayoria de los estudios ecologicos de diversidad
fungica del suelo incorporan una o varias de estas
medidas de estructura comunitaria'# %17 1819 qun-
que estudios desde disciplinas como la agronomia
y la geologia, suelen usarlos menos'”*".

- Diversidad funcional: se puede definir como “un
componente de la diversidad que generalmente se
refiere al rango de cosas que los organismos ha-
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cen en las comunidades o en ecosistemas’®. Usual-
mente, para cuantificar la diversidad funcional, se
miden una serie de caracteres funcionales dentro de
cada poblacion componiendo una comunidad™, y
se calculan varios indices de como varia este carac-
ter dentro y entre comunidades®®. Sin embargo, en
comunidades microbianas, como las comunidades
de hongos del suelo, se dificulta medir caracteres,
por lo que desde un principio se ha acudido a cuan-
tificar el consumo microbiano de nutrientes como
el carbon y otros (técnica BioLog™), su actividad
enzimatica, la presencia de genes funcionales (téc-
nica GeoChip?' o secuenciacion de los genomas
completos de todos los microrganismos®), y mas
recientemente la medicion en el suelo de ciertas
‘omics’, como metatranscriptomica y metaproted-
mica®,

- Diversidad filogenética: medida de diversidad que
incorpora diferencias filogenéticas entre especies.
Corresponde “a la suma de las longitudes de todas
las ramas [de un cladograma o arbol filogenético]
que son miembros de la ruta de extension minima
[distancia minima entre dos nodos] correspondien-
te”¢!. En términos sencillos, la diversidad filogené-
tica cuantifica si el arbol filogenético local de una
comunidad tiende a tener muchas o muy pocas es-
pecies hermanas; es muy plausible que las especies
hermanas tengan funciones y nichos ecologicos
similares. Por ejemplo: si tenemos una comunidad
Ay una comunidad B, donde la comunidad A se
compone de cinco especies inmediatamente empa-
rentadas, y la comunidad B se compone de cinco
especies muy poco relacionadas filogenéticamente,
aunque estas dos comunidades tendran la misma
riqueza, seran en todo caso comunidades muy dife-
rentes; esta diferencia es cuantificada por medidas
de diversidad filogenética. El indice de diversidad
filogenética mas cominmente utilizado correspon-
de al Faith’s Phylogenetic Diversity (PD), pero
existen muchos otros®* ¢'. La diversidad filogenéti-
ca se ha usado ampliamente en macro-organismos
como indicador de procesos ecosistémicos™, y se
esta empezando a usar en hongos del suelo®.
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- Redes de co-ocurrencia: si en una comunidad,
las abundancias de dos especies estan siempre al-
tamente correlacionadas, se dice que estas espe-
cies co-ocurren®. Asi, por ejemplo, si la abundan-
cia de la especie x estd directamente relacionada
con la abundancia de la especie y, e inversamente
relacionada con la abundancia de la especie z, se
dice que las especies x y y co-ocurren (o tienen
interacciones ecologicas positivas o cooperativas),
mientras que las especies x y z se repelen (o tienen
interacciones ecologicas negativas o de competen-
cia). Este tipo de analisis de redes de interacciones
ecoldgicas en microorganismos es muy reciente,
y sus bases conceptuales estdn dadas en Barbe-
ran et al 20129, Berry&Widder 2014%, Williams
et al 2014% y Morales-Castilla et al 2015%. So6lo
recientemente esta aproximacion se ha usado en
microbiomas humanos®’, y en bacterias del suelo
tras regimenes de fuego®®.

Preguntas en ecologia de comunidades fliingicas
— Nivel universitario.

Al realizar estudios de ecologia de comunidades
de hongos del suelo, son muchas las preguntas que
pueden surgir, por ejemplo ;qué variables clima-
ticas, eddficas, y bioticas (de otros organismos y
de hongos) afectan uno o mas tipos de diversidad
(alfa, funcional, y filogenética, y estructura y re-
des) de hongos del suelo? Se pueden incluir una,
varias, o todas las variables climaticas, edaficas, y
bioticas, y una, varias, o todas las medidas de di-
versidad, de uno, varios, o todos los grupos de hon-
gos del suelo. Se pueden clasificar los hongos del
suelo en gremios funcionales (patogenos de plan-
tas, animales, y hongos; micorrizas arbusculares,
ectomicorrizas, micorrizas ericoides, y liquenes;
saprofitos, podredumbre blanca, y podredumbre
marrén), mediante métodos bioinformaticos®, y
formular estas preguntas sobre los gremios fingi-
cos de interés. Cualquiera sea la pregunta, deben
tenerse en cuenta las siguientes consideraciones
minimas respecto al muestreo y analisis de datos,
especialmente cuando se trabaje en metagendmica
de hongos del suelo.
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- Muestreo de suelos para analisis fisico-quimi-
cos: dependiendo de los objetivos de estudio, se
pueden realizar varios tipos de muestreo de sue-
lo. En primer lugar, se debe examinar qué fase del
ambiente edafico se va a examinar: el suelo sensu
stricto (‘bulk soil’, es decir, el suelo que no esta
influenciado por la presencia de raices); el suelo
rizosférico (el suelo que rodea las raices; al hacer
muestreo, se puede decir que es el suelo que queda
pegado a las raices); y el compartimento endofitico
(bacterias y hongos que estan dentro de la raiz).
Asi mismo, se debe evaluar qué horizonte u ho-
rizontes del suelo se analizardn: O (organico), A
(el mas cominmente analizado), E, B, C, o R. Por
lo general, la mayoria de muestreos se centran en
el bulk soil y en el horizonte A; pero de nuevo,
esto dependeré de la pregunta de estudio. Respecto
a cuantas muestras se deben procesar, una opcion
es analizar cada muestra de forma independiente,
y otra opcion es una muestra mixta por parcela.
Esto también dependerd de la pregunta, pero lo im-
portante es siempre tener al menos tres réplicas.
Como ejemplo: si se muestrean 10 lugares al azar
en 10 parcelas, bajo el muestreo independiente se
obtienen 100 muestras (sin réplicas biologicas), o
300 muestras (con réplicas bioldgicas); si en las
mismas 10 parcelas se hacen muestras mixtas, se
obtienen 10 muestras en total, o 30 muestras in-
cluyendo réplicas bioldgicas. Cuando se hace una
muestra mixta (mezclando muy bien las submues-
tras de suelo), es indispensable realizar las réplicas
técnicas (que se obtienen después de mezclado el
suelo), ya que la variacion puede ser alta. Los ana-
lisis fisico-quimicos clésicos de suelo son: poten-
cial Redox, pH, conductividad eléctrica (estos tres
se suelen medir con un mismo instrumento, pH-
metro), porcentaje de C y N (mediante CN Analy-
zer), P total, P disponible para plantas, Al, Ca, K,
Na, y Mg (mediante ICP-OES, inductively coupled
plasma atomic emission spectroscopy); se pueden
medir otros elementos como Cd, Fe, y Mn'!, tam-
bién mediante ICP-OES. Los analisis de suelo, en
su mayoria, se hacen sobre suelo secado a tempe-
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ratura ambiente, tamizado, y en algunos casos pro-
cesado a particulas finas''.

- Muestreo de suelos para extraccion de ADN fun-
gico: debe corresponder, obviamente, al mismo
tipo de muestreo y a la misma muestra seleccio-
nada para analisis quimico de suelos, de tal forma
que la estructura comunitaria de hongos se pueda
relacionar con las variables fisico-quimicas del
suelo. Las muestras para extraccion de ADN deben
estar lo mas frescas posible (inmediatamente des-
pués del trabajo de terreno), conservadas con golpe
de nitrégeno liquido y a -80°C (especialmente si
se realizaran otros procedimientos como metapro-
tedmica o metatranscriptomica®). Muestreos para
actividad enzimatica o consumo de nutrientes di-
fieren'!. Si el objetivo es solamente extraecr ADN
fingico (y no ADN de otros organismos, o mues-
treo para otros analisis), también es posible secar
y conservar el suelo tamizado (a 2 mm) mediante
silica gel' ',

- ;/Qué plataforma de secuenciacion utilizar?: la
respuesta corta, al menos para metagenémica de
hongos del suelo (aca es importante la especifici-
dad), es [llumina, ya sea I[llumina Miseq (principal-
mente) o I[llumina Hiseq”. Los detalles del porqué
se encuentran en los Field Guides para NGS de The
Molecular Ecologist (http://www.molecularecolo-
gist.com/2016/03/2016-ngs-field-guide-preview/),
donde se muestra que cada afio van cambiando un
poco las plataformas, aunque en general, Illumi-
na es la que mas fuerza ha tomado en los ultimos
afios (sin embargo, ver discusiones y pruebas en
hongos del suelo de plataformas muy recientes
como PacBio e IonTorrent’!). La pirosecuencia-
cion (454-pyrosequencing) también tuvo su auge,
pero su uso se ha descontinuado. La relacion costo/
No. Secuencias de Illumina es bastante buena, al
igual que la calidad del trabajo producido. [llumina
genera archivos de extension .fastq, donde ademas
del ID de la secuencia y la secuencia, se presenta
un indicador de la calidad de lectura de cada una
de las bases (i.e., una serie de indicadores que dan
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cuenta de la calidad de deteccion de cada base res-
pectiva, en el mismo orden de la secuencia). Esto
permite hacer controles de calidad mas estrictos
que en otras plataformas.

- ;Qué region del ADN fungico utilizar?: al estudiar
comunidades de hongos, las regiones tipicamente
utilizadas son: LSU, ITS1, ITS2, SSU, y gen de tu-
bulina, entre otros. Algunas de éstas regiones (SSU
rRNA) han servido, por ejemplo, tanto para siste-
matica filogenética como para ecologia de comu-
nidades de subphylum como Glomeromycotina'®
2, que tiene su base de datos moleculares propia
(https://maarjam.botany.ut.ee). Otros marcadores
como el ITS1 o el LSU en general sirven bastante
bien para Ascomycota, Basidiomycota, zygomyco-
ta e incluso Chytridiomycota, pero no para Glo-
meromycotina. Hasta hace muy poco, pareciera
que no se tenia una region que fuera igualmente
buena para todos los phyla de hongos, y que en
general no se pudiera hacer una ecologia molecular
de comunidades de hongos. Trabajos recientes”: ™,
dan cuenta que la region mas indicada para reflejar
toda la diversidad fingica comunitaria, es el ITS2.
El marcador molecular reverse sugerido para la re-
gion ITS2 es el ITS4, los marcadores moleculares
forward sugeridos para esta region son el fITS7 y
gITS7%, los que pueden ser utilizados de forma in-
dependiente, o al mismo tiempo (ésta ltima op-
cion es recomendada para lograr una mayor exac-
titud de secuenciacion). La base de datos UNITE
(https://unite.ut.ee/), agrupa los datos moleculares
de todos los tipos de hongos que se encuentran en
multiples bases de datos moleculares, y se basa en
la region ITS (tanto ITS1 como ITS2)™.

- Bioinformatica: el pipeline bioinformatico para
analizar secuencias de ITS fungico (ITS1 e ITS2)
provenientes especificamente de la plataforma
[llumina Miseq se denomina PIPITS®-7¢ (tutoriales
en: https://github.com/hsgweon/pipits y en: https://
github.com/UMNFuN/FUNGuild).

- Analisis estadisticos de comunidades: depende-
ran enormemente de los objetivos de estudio. Pero
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hay algunos parametros descriptivos basicos, como
indices de diversidad, perfiles de Rényi, ordena-
ciones, y Test de Mantel*®. Primero, es primordial
hacer curvas de acumulacion (exactas o randomi-
zadas) de especies, ya sea totales, por muestra, o
de acumulacion de individuos, para examinar si el
muestreo fue exitoso’. Se recomienda ademas ha-
cer un grafico de dispersion donde en el eje X esté
el nimero de secuencias y en el eje Y el nimero de
OTUs (operational taxonomic units); si la relacion
es positiva, primero se deben estandarizar los datos
por rarefaccion antes de proseguir. Si la relacion no
es significativa se puede trabajar con la misma ma-
triz. Los indices de diversidad basicos son: riqueza
de especies (S), contribucion alfa, beta, y gamma
al indice de Simpson (1-D1)%, perfiles de Rén-
yi*%, nimero efectivo de especies o indice Chao**,
Shannon (H”), Simpson (1-D1), Simpson inverso
(D2), Equitatividad (E’), y Berger (BP), los que se
pueden calcular siguiendo instrucciones en Kindt
& Coe 2005°¢. Aunque poco utilizados, los perfiles
de Rényi permiten ver graficamente la diversidad
alfa y la equitatividad o igualdad entre varios si-
tios/muestras, mostrando qué tan equitativamente
se distribuye la abundancia entre las especies (con-
trario a dominancia)®®. La diversidad alfa expresa-
da por estos perfiles estd directamente relaciona-
da con la riqueza, y con los indices de Simpson y
Shannon. La eleccion de modelos de ordenacion
sin restriccion (PCA y NMDS, se usan cuando sé6lo
se tiene la matriz de abundancia de especies por
sitio/muestra) y restringidos (db-RDA y CCA, se
usan cuando ademas de la matriz de especies se tie-
ne una matriz de variables ambientales), depende
de qué tan bueno fue el muestreo, de la cantidad y
tipo de variables ambientales (climaticas-edaficas)
medidas, y de la filosofia estadistica a utilizar (si
se aboga por modelos que dejan nada sin explicar,
como los restringidos, o si se deja abierta la posi-
bilidad para fenémenos no explicados, como los
modelos sin restriccion). El test de Mantel estandar
y el test de Mantel parcial, respectivamente, permi-
ten ver la relacion entre la distancia geograficay la
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distancia ecologica, y entre la distancia ambiental
y la distancia ecologica®. Entendiéndose las dis-
tancias ecologicas y ambientales, como medidas
de disimilaridad (Euclidiana y/o Bray-Curtis por lo
general) entre sitios/muestras, medidas dadas por
su matriz comunitaria y matriz ambiental, respec-
tivamente®. Los métodos de calculo de diversidad
funcional y filogenética se encuentran en Swenson
20147; la forma de graficar y calcular redes de co-
ocurrencia se encuentra en Barberan et al 20129,
Berry & Widder 2014%, Williams et al 2014% y
Morales-Castilla 2015%. Los analisis estadisticos
de preguntas especificas en ecologia de comuni-
dades, se pueden realizar mediante regresiones li-
neales simples o multiples, ANOVAs, MANOVAs,
Test de medias, Test de Tukey, modelos lineales
simples o mixtos, GLM, inferencias bayesianas,
modelos de arboles de decisiones, inferencias mul-
timodelo, modelos no-paramétricos, modelamien-
to estructurado de ecuaciones, entre otros*. Algu-
nos de los paquetes estadisticos mas cominmente
utilizados para realizar este tipo de analisis, corres-
ponden a vegan, BiodiversityR, ape, MASS, gam,
randomforest, sem, car, vegan, ggplot2, phytools,
abind, geiger, picante, nlme, ecodist, y ade4, entre
muchos otros, del software estadistico R Studio”’.
Algunos manuales estadisticos de estos métodos
son: Kindt & Coe 2005%, Swenson 20147%, Wic-
kham 20167%, Albert 20077, Stevens 2009%°, Ebve-
ritt & Hothorn 20118 y Paradis 2012%,

Ecologia de comunidades - Tomadores de deci-
siones.

De acuerdo a tratados y convenios internacionales
a los que la mayoria de los paises se han suscrito,
como el Convenio sobre la Diversidad Biologica
de las Naciones Unidas (ONU; 1992)%, el Trata-
do Internacional sobre los Recursos Fitogenéticos
para la Alimentacion y la Agricultura de la Organi-
zacion para la Agricultura y la Alimentacion (FAO)
de la ONU (2001)*, o los Objetivos de Desarro-
llo Sostenible de la ONU (2015)%®, la diversidad
biologica implica o incluye la diversidad a niveles

Bol. Micol. 2018; 33(1):32-56

genético, organismico, poblacional, comunitario,
y ecosistémico. Por ende, la ‘diversidad bioldgi-
ca’, incluyendo la de los hongos, en el escenario
de derecho internacional al que suscriben los pai-
ses, debe estudiarse y conservarse en todas estas
escalas.

Ecologia de comunidades - Educacion secunda-
ria/Publico general.

Al publico general debe simplemente explicarse
el concepto de la jerarquia biologica, e indicarse-
le que la biodiversidad se cuantifica desde genes
hasta ecosistemas. Como ejemplo particular de los
hongos, se puede indicar que un soélo individuo de
hongo (Armillaria ostoyae) cubre un area de 890
hectareas de bosques de Sequoia sempervirens, en
Oregon, Estados Unidos*, es decir, que su diversi-
dad genética y organismica en dicha drea es muy
baja, pero en dicha area cubre una gran diversidad
ecosistémica. O ejemplos mencionados anterior-
mente, como en las micorrizas arbusculares, donde
una sola espora puede tener decenas de nucleos, y
el ADN de estos ntcleos puede variar altamente*!:
2. es decir, puede existir una alta diversidad gené-
tica y baja diversidad organismica (una sola espo-
ra), aunque en general los niveles de endemismo
de las micorrizas arbusculares son bastante bajos a
escala global's.

INTERACCIONES DEL EDAFON

Interacciones de hongos con otros hongos — Ni-
vel universitario.

Las interacciones entre diferentes gremios funcio-
nales (patdogenos de plantas, animales, y hongos;
micorrizas arbusculares, ectomicorrizas, micorri-
zas ericoides, y liquenes; saprofitos, podredumbre
blanca, y podredumbre marrén) de hongos del sue-
lo, por lo general han sido poco estudiadas. Para
las micorrizas, algunas propuestas dan cuenta de
sus interacciones y patrones biogeograficos®® 7,
recientemente” se ha descrito que el 72,0% de las
plantas vasculares tienen asociaciones con mico-
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rrizas arbusculares, el 2% con ectomicorrizas, el
1.5% con micorrizas ericoides, el 10% con mico-
rrizas orquioides, el 7% de las plantas vasculares
pueden o no asociarse con micorrizas arbuscula-
res, y solo el 8% de las plantas vasculares viven
sin micorrizas®’. En escala evolutiva, las mico-
rrizas arbusculares aparecieron primero®’, hace
aproximadamente unos 450 millones de afios?
mientras que las ectomicorrizas aparecieron hace
unos 145,5 millones de afios®. Y aunque los hongos
micorricicos arbusculares son tan solo aproxima-
damente 300 especies'® (http://www.mycobank.
org/), hacen simbiosis con el 72% de las plantas
vasculares?, mientras que los hongos ectomicorri-
cicos son >20.000 especies®’, pero hacen simbio-
sis con tan solo el 2% de las plantas vasculares?
que en todo caso corresponden a bosques de Pi-
naceae, Nothofagus, y otros tipos de vegetacion
muy extendida tanto en el hemisferio norte, como
en el sur, respectivamente. En consecuencia, los
hongos micorricicos arbusculares se caracterizan
por ser mas antiguos®’, tener una baja diversidad
y endemismo'®, baja especificidad de la simbiosis,
pero por estar asociados con la mayoria de plan-
tas vasculares®; en contraste, las ectomicorrizas
son mas recientes, presentan una alta diversidad,
endemismo, y especificidad de la simbiosis' ¥,
pero se asocian sélo con el 2,0% de las especies de
plantas vasculares terrestres® (que cubren grandes
extensiones en ambos hemisferios).

Como se sefialdo anteriormente, bajo cier-
tas condiciones las ectomicorrizas pueden pasar a
ser hongos saprofiticos, a competir con los hongos
saprofiticos (degradando los mismos componen-
tes de la materia orgéanica del suelo), y/o a para-
sitar a las plantas hospederas*® 4% 50 51. 52, 53, 54,55,
Recientemente se ha descrito que bajo escenarios
de disturbios ambientales, los hongos parasitos de
plantas se verian favorecidos sobre las ectomico-
rrizas y los hongos saprofiticos'’. Finalmente, los
hongos que parasitan a otros hongos han sido muy
poco estudiados®.
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Interacciones de hongos con plantas — Nivel
universitario.

Las interacciones de los hongos del suelo con las
plantas se circunscriben dentro de las tres grandes
funciones ecolodgicas de los hongos en ecosistemas
terrestres: descomposicion, simbiosis, y parasi-
tismo. Para entender los mecanismos fisioldgicos
y ecoldgicos de la descomposicion de la materia
organica y litera por parte de hongos, se puede
consultar Berg & Laskowski 2006*’, Berg & Mc-
Claugherty 2014°° y Graga et al 2005°!; algunas
generalidades de la simbiosis micorricica se en-
cuentran en Varma 2008°* y Smith & Read 2008%,
o en Varma et al 2017%* respecto a su fisiologia, en
Varma et al 2017% sus funciones generales, o en
Wu 2017° sus funciones de tolerancia que confiere
a la planta respecto a estresores ambientales como
sequia, toxicidad, parasitismo, entre otros. Algunas
generalidades de los mecanismos de parasitismo
de hongos a plantas se pueden consultar en Mend-
gen et al 1996°7, Dean et al 2012% y Doehlmann
2017%. Una linea de investigacion reciente, con-
cierne al efecto de la estructura y tipo de asocia-
cion micorricica de la comunidad vegetal, sobre la
quimica edafica y diversidad de hongos del suelo,
sus patrones biogeograficos, y sus funciones eco-
sistémicas!0% 101 102,103, 104,105,106 “()tra linea reciente
de investigacion esta dada por el efecto facilitador
que algunas especies de ectomicorrizas tendrian en
las invasiones bioldgicas de plantas como Pinus y
otros, siendo tanto los simbiontes vegetales como

los hongos, considerados como especies invaso-
rale7, 108, 109, 110, 111.

Interacciones de hongos con Bacteria, Archaea,
animales — Nivel universitario.

La micorizésfera es el compartimento del sue-
lo donde ocurren la mayoria de las interacciones
edéficas entre hongos, bacterias, y ocasionalmente
organismos del Reino Archaea® °* % %59 Aunque
la mayoria de estas interacciones se han reportado
como positivas, por ejemplo al promover el creci-
miento vegetal''> '3, también algunas interaccio-
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nes bacterias-hongos causan patogénesis''®, y en

todo caso estan circunscritas dentro de una red tro-
fica mas amplia y compleja, que incluye a anima-
les de gran importancia ecoldgica en los ciclos de
nutrientes del suelo, como los nematodos!'' y lom-
brices de tierra''® "7 11819 "En general, mediante
mecanismos como el guorum sensing y la integra-
cion fisioldgica de las bacterias a las funciones de
la simbiosis micorricica (células bacterianas sien-
do transportadas dentro de las hifas'®), se puede
entender la rizésfera completa, incluyendo plantas,
hongos, bacterias, y otros microorganismos, como
un meta-organismo'?!; esta interaccion es vital, ya
que se ha demostrado que por ejemplo, los hongos
promueven la toma de nutrientes y agua por parte
de bacterias en ambientes muy secos'??. En cuan-
to a las interacciones entre hongos micorricicos y
herbivoros, parece no haber un patréon universal,
puesto que se han observado tanto efectos positi-
vos como negativos de diferentes tipos de micorri-
za sobre la intensidad y tipo de herbivoria!?* 124125,

Interacciones del edafon — tomadores de deci-
siones.

La rizésfera es un compartimento complejo del
suelo donde raices de plantas, hongos, bacterias,
y otros microorganismos del suelo interactian de
forma compleja. Especificamente, los hongos des-
componen hojas, materia organica, y organismos
muertos contribuyendo al ciclo de nutrientes; tam-
bién hacen simbiosis con las raices de las plantas,
denominadas micorrizas, que son vitales para la
nutricion vegetal, ya que de esta simbiosis depende
el 92% de las plantas terrestres?; y parasitan anima-
les, plantas, y a otros hongos (Tabla 1).

Interacciones del edafon — Educacion secunda-
ria/Publico general.

La rizosfera consiste en el suelo que estd inme-
diatamente alrededor de las raices de las plantas
terrestres; en este compartimento del suelo, una
gran cantidad de interacciones ecoldgicas ocurren
entre plantas, animales, hongos, bacterias, y otros
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microorganismos del suelo: interacciones positivas
o de cooperacion o mutualismo, como ocurre entre
hongos del suelo y raices de la planta, al formar
una micorriza, donde ambos organismos dependen
en su supervivencia del otro, u otras interaccio-
nes positivas como entre micorrizas y bacterias,
que ayudan a promover el crecimiento vegetal'>
113 pero también interacciones negativas, como el
parasitismo de hongos hacia animales, plantas, y
otros hongos. Adicionalmente, los hongos consti-
tuyen el principal reciclador a nivel ecosistémico,
al descomponer las hojas que se caen de los arbo-
les o litera, y permitir a estos nutrientes regresar a
la planta.

BIOGEOQUIMICA

Transporte a larga distancia, formacion del sue-
lo — Nivel universitario.

Aunque los ciclos biogeoquimicos usualmente se
estudian a escala de micro-cuenca, teniendo en
cuenta principalmente entradas atmosféricas como
la precipitacion (mayormente en forma de lluvia;
menos estudiada en forma de nieve y neblina), exis-
ten otras entradas atmosféricas, como el transporte
de aerosoles y particulas a largas distancias, y el
vulcanismo e incendios, que pueden estar influen-
ciando enormemente la dindmica de nutrientes del
ecosistema, y que poco han sido estudiados'?. Es
asi qué, los aportes de nutrientes a un ecosistema
particular local, pueden estar vinculados a fenome-
nos de escala global. Por ejemplo, para el sur de
Chile (entre 40°S a 42°S), el aporte de aerosoles
y sales marinas disueltas, en la masa de aire que
constituye la corriente circumpolar antartica, es de
gran importancia, particularmente en la Cordillera
de la Costa'?®. Un ejemplo clasico de transportes
a larga distancia, se registra en ecosistemas tro-
picales, donde la arena del Sahara es transporta-
da en grandes cantidades hasta ecosistemas como
arrecifes coralinos del Caribe, o a bosques de la
interseccion Andes-Amazonas en Ecuador, don-
de estos bosques derivan gran parte de su calcio,
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magnesio, y potasio, de esta arena'?’. Otro aporte
de nutrientes particularmente importante para el
sur de Chile, estd dado por eventos volcanicos e
incendios'?®, que tampoco han sido muy conside-
rados en el modelado de la dinamica de nutrientes
de los ecosistemas terrestres. Falta comprender la
interaccion entre estos procesos y la diversidad y
funciones de los hongos del suelo.

La meteorizacion biogénica es el proce-
so fisico-quimico, mediante el cual las rocas son
degradadas por la accién directa o indirecta de
la biota'?®. En el caso particular del suelo, las ro-
cas degradadas corresponden al material parental
(corteza terrestre), cuya composicion mineral va-
ria alrededor del planeta, pero del que hasta hace
apenas dos décadas se pensaba que era degrada-
do o meteorizado solamente por procesos fisicos
y quimicos!?®. Sin embargo, la meteorizacion del
material parental depende en gran medida del eda-
fon o biota del suelo, particularmente de hongos
micorricicos'?, especialmente en ecosistemas de-
sarrollados, como bosques maduros de lento cre-
cimiento. Durante la sucesion bioldgica y antes de
alcanzar un estado de madurez, sin embargo, se ha
demostrado que otros organismos como bacterias y
archaeas también son capaces de meteorizar el ma-
terial parental'”. Para los hongos micorricicos, la
meteorizacion biogénica puede implicar (proceso
activo) o no (proceso pasivo), un gasto energético;
se implica un gasto energético cuando el proceso
se realiza activamente mediante produccion de
acidos organicos o transporte de agua en las hifas
(por genes de aquaporinas), siendo este proceso
mas comun cuando los nutrientes en el suelo son
escasos'*’, mientras que el proceso es pasivo, prin-
cipalmente mediante la liberacion de metabolitos
secundarios (como acidos y desechos de diferen-
te tipo) tanto del hongo como de la planta, proce-
so que ocurre principalmente cuando el suelo no
presenta deficiencia de nutrientes'*’. En un trabajo
reciente de meteorizacion biogénica por micorri-
zas a escala global, se ha descubierto que las ecto-
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micorrizas en general tienen mayor capacidad de
meteorizar el material parental que las micorrizas
arbusculares'®. En Chile, existen proyectos en cur-
so encaminados a entender como, mediante proce-
sos como la meteorizacion biogénica del material
parental por parte de las micorrizas, los hongos
ayudan a la formacion del suelo y a dar forma a la
superficie terrestre (http://earthshape.net).

Integracion de diversidad fiingica a ciclos de C,
N, P, y otros nutrientes — Nivel universitario.

El estudio de los ciclos biogeoquimicos implica di-
versas areas: ciencias del suelo, bioquimica, y eco-
logia de comunidades. Una aproximacion ecosis-
témica para entender como la diversidad afecta y
es afectada por diversos procesos biogeoquimicos,
debiera integrar holisticamente estas dreas. Sin
embargo, este no suele ser el caso. Usualmente,
desde las ciencias del suelo (agronomia, geologia),
poco se tienen en cuenta diferentes medidas de di-
versidad microbioldgica y en general lo complejo
y multidimensional de una comunidad microbio-
logica; desde la bioquimica el foco suelen ser pro-
cesos de diversidad funcional, sin tener en cuenta
procesos o reglas de ensamblaje comunitario de los
microorganismos que lleven a diversas funciones
(o sus redundancias); y desde la ecologia de comu-
nidades del edafon no se suelen mirar las otras dos
areas mencionadas. La gran mayoria de la investi-
gacion en estas areas diversas, se ha dado estable-
ciendo correlaciones que no necesariamente im-
plican relaciones causales en diferentes escalas de
estudio (suelo, fisiologia/bioquimica, diversidad,
ecosistemas). Recientemente, se han definido 63
prioridades de investigacion en ecologia del suelo,
que podrian dar luces de como integrar estas areas
diversas'"!, particularmente se ha preguntado si:

- (Se pueden mejorar los modelos de los procesos
biogeoquimicos al incluir informacion referente a
los organismos del suelo presentes?'!

- (Se pueden predecir las funciones ecosistémicas
a partir de la composicion de caracteres de las co-
munidades del suelo?'!
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- (Como contribuye la biodiversidad del suelo y
las interacciones ecoldgicas en el suelo a multiples
servicios ecosistémicos, como el secuestro de car-
bono, la supresion de enfermedades, y el manteni-
miento de la biodiversidad aérea?'?!

Estas preguntas apuntan a direcciones de
investigacion. Por ejemplo, en un meta-analisis
de literatura publicada'** se modelaron diferentes
flujos de los ciclos del carbono y del nitrégeno, y
se descubrid que al incluir diferentes medidas de
diversidad microbiana (algunas de las vistas aca:
estructura comunitaria, diversidad alfa, diversidad
funcional), los modelos explicando cada flujo te-
nian mayor poder explicativo comparados a mo-
delos que solo incluian variables ambientales y
edaficas. Asi mismo, se sefialan algunas de las vias
para relacionar causalmente las diferentes medi-
ciones realizadas'**: las variables ambientales/eda-
ficas se relacionan directamente al flujo biogeoqui-
mico medido, asi como a los diferentes tipos de
diversidad; las diversidades alfa y filogenética se
pueden relacionar a la estructura comunitaria y a
sus redes de interacciones ecoldgicas (que consti-
tuyen propiedades emergentes de la comunidad);
y estas ultimas se pueden relacionar a una o mas
medidas de diversidad funcional microbiana, que
finalmente tendrd un mayor impacto sobre el flujo
biogeoquimico medido que los otros tipos de di-
versidad'®. Especificamente, para el caso de los
hongos del suelo, como las micorrizas, recientes
propuestas han surgido en como integrar su diver-
sidad, especialmente diversidad funcional, a diver-
sos procesos biogeoquimicos'*, con aplicaciones
en agroecosistemas'*®, o en ecosistemas urbanos'*.

Biogeoquimica - Tomadores de decisiones.

La diversidad biologica se mide desde los genes
hasta los ecosistemas, con diferentes métricas, y
no consiste s6lo en el numero de especies sino que
ademas incluye su abundancia, su historia evoluti-
va, y la diversidad de sus funciones. Una linea de
investigacion reciente busca entender como estas
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diferentes formas de medir la diversidad bioldgica,
afectan y son afectadas por los ciclos y reciclaje de
nutrientes en los ecosistemas terrestres, donde los
hongos juegan un rol fundamental (Tabla 1). Asi
mismo, los hongos del suelo son vitales en dar for-
ma al suelo, mediante la degradacion de las rocas
que constituyen la corteza terrestre.

Biogeoquimica - Educacion secundaria/Publico
general.

Los hongos del suelo, como las micorrizas y los
hongos descomponedores de hojas y materia orga-
nica, son de vital importancia para el transporte,
reciclaje, y aprovechamiento de nutrientes esen-
ciales (carbono, nitrégeno, fosforo, potasio, sodio,
magnesio, entre otros) para las plantas, animales, y
otros organismos (Tabla 1). Los hongos del suelo
también ayudan a su formacion, mediante la degra-
dacion de las rocas de la corteza terrestre.

CONCLUSION

Aunque los roles de los hongos en los ciclos
de nutrientes estan bien documentados, los concep-
tos y marcos teoricos relacionados a dichos roles se
suelen ensefiar, en todos los niveles de formacion y
publicos, de forma dispersa entre diferentes areas del
conocimiento. Debiera entonces existir una vision
holistica de los procesos biogeoquimicos, y del rol
de los hongos en los mismos, que integre conceptos
base de fisica y quimica del suelo, ademas de bioqui-
mica de diferentes procesos edaficos, con un conoci-
miento un poco mas especializado sobre la ecologia
de comunidades de hongos del suelo y las diferen-
tes medidas de diversidad y estructura microbiana,
para finalmente llegar a un conocimiento avanzado
de las interacciones ecosistema-plantas-suelo. La
comprension de los roles ecologicos de los hongos
en el suelo, deberia partir de la base de que estos
afectan y son afectados tanto por las caracteristicas
fisico-quimicas del suelo, como por los procesos
biogeoquimicos, debiera darse en un contexto ho-
listico de integracion multidisciplinar, y el nivel de
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especializacion del conocimiento debiera darse hacia
niveles superiores de la jerarquia bioldgica, es decir,
conocer mas en detalle la ecologia de ecosistemas y
comunidades que la de poblaciones y organismos.
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