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LOS HONGOS XILOFAGOS: UNA REVISTA *

por Jorge E. Wright **

El formidable universo de los hongos ha encontrado, por fin, una
adecuada categoria al proponer para ellos Whittaker (1969) un reino
propio —Fungi— en su esquema de los seres vivos. (fig. 1).

Los integrantes de este universo prolifico y ubicuo se caracterizan,
entre otras cosas singulares, por poseer sistemas enziméaticos notables,
que log sitda entre los degradadores por antonomasia. Si bien nuestro
interés y nuestro asombro los cubre a todes, por razones pricticas hemos
dedicado ufia buena parte de nuestra vida a aquellos que degradan la
madera. '

La madera es uno de los recursos naturales renovables mas impor-
tantes —si no el de mayor envergadura— de los que dispone el hombre.
Por ende, cualquier fenémeno que incida negativamente sobre él, repre-
senta una pérdida econdémica sustancial. El deterioro provocado por agen-
tes fungicos solamente, significé una pérdida de 90 millones de délares
en 1967 para los EE.UU.

Pero también son importantes muchos de estos degradadores —aun-
que la contundencia del impacto econémico de aquellos los haga pasar
inadvertidos— en el lento proceso de reciclaje de la materia orginica en
el bosque. :

El substrato

Ante todo: jqué es la madera? Es un tejido vegetal, en su mayor
parte muerto, que forma una columna continua con caracteres anatémicos
determinados y cuyos elementos componentes —las células— sufren un
proceso de deposicién en sus paredes de dos substancias fundamentales,
que le confieren sus propiedades intrinsecas: la celulosa v la lignina.

En general, las propiedades fisicas y, por ende, el valor comercial,
estan determinados por la composicién del xilema, o sea, de aquellos ele-
mentos que sufren lignificacién, y por la estructura y disposicién de sus
componentes. ’

* Conferencia pronunciada en el acto de recepcién del premio “Cristébal M.
Hicken”, el dia 17 de moviembre de 1984.

* * Departamento de Ciencias Bioldgieas, Facultad de Ciencias Exactas y Natu-
rales, Universidad de Buenos Aires.
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Fic. 1. — Esquema de los nuevos reinos propuestos por Whittaker (1969).

Desde el punto de vista quimico, la degradacién de la madera sig-
nifica el rompimiento de las complejas moléculas de aquelias substancias
mediante una serie de procesos enzimaticos.

Los tejidos lignoceluldsicos de los vegetales superiores constituyen
la mayor reserva deenergia fotosintética y de materia orgdnica renovable,
v su compleja arquitectura molecular les confiere capacidad de sostén
en los organismos vegetales de mayor porte y les permite funciones de
transporte; a la vez, constituyen barreras notables para el bhiodeterioro.
Debido a esta abundancia dominante de lighocelulosas, su descomposicion
es quizds el acontecimiento biodegradativo mas importante en el ciclo
del C en la Tierra (Kirk, 1983). '

Degde una perspectiva mas pragmatica, existen dos aspectos funda-
mentales contrastantes en la degradacién de las lignocelulosas por los
hongos: la destruccién de productos forestales, madera en pie, ete., ¥ la
bioconversién de madera en productos dtiles. A ellog cabria agregar una
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funcién ecolégica cuya importancia mercce destacarse: el reciclaje de las
substancias orgénicas aprisionadas en los restos de madera, ramazones,
etc., en el bosque, lo que contribuye a enriquecer el suelo,

Las lignocelulosas se componen de polimeros estructurales celulosa,
lignina v hemicelulosas. Las fibrillas de la celulosa estan sumergidas en
una matriz amorfa de lignina y hemicelulosas. En estado nativo, las ligno-
celulosas estdn también asociadas con diversos componentes no estructu-
raleg, los que componen un poreentaje congiderable, en peso, de ciertas
lignocelulosag, tales como log residuos agricolas.

La celulosa es el componente mas abundante, con un 35-45 9% del peso
geco total de la mayoria de los tejidos leflosos. Las hemicelulosas y la
lignina, con el 20-40 % vy el 15-85 %, respectivamente y, en general, poseen
limitada digestibilidad por polisacaridasas. ;

La celulosa es un polimero lineal altamente regular, de unidades de
anhidro-D-glucanopiranosa con. uniones Beta (1-4). Sus largas cadenas
paralelas en los tejidos lignoceluldsicos poseen fuertes ligaduras hidro-
genadas y se presentan en agregados microfibrillares cristalinos visibles

X1LOGLUCANOS

FIBRAS
CELULOSA

F16. 2. — Esquema de Ia probable disposicion de las microfibrillas de celulesa en
lag paredes de la célula vegetal.
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F;G. 3. — Esquema de la configuracién espacial probable de los restos del polimero

celulosa con sus unidades glucosa.

con ME. Varfas de sus propiedades influyen sobre su degradacién (Cow-
ling & Brown, 1969; Cowling & Kirk, 1976), a saber: 1) la estructura
capilar en relaciéon con el tamafio de las celulasas; 2) el grado de crista-
linidad; 8) la dimensién de las porciones cristalinas de lag microfibrillas,
v 4) la naturaleza de las substancias con las que estd asociada, particu-
larmente la lignina, '

Las hemicelulosas son polimeros de unidades azicar anhidro unidas
por uniones glucosidicas. Sin embargo, a diferencia de las moléculas de
celuloga, cada una de aquellas comprende mas de una clase de unidad
azuicar, son méas cortas y ramificadas v substituidas; como resultado de
ello, amorfas. La principal hemicelulosa de las anglospermas se compone
de unidades xilano, ¢ sea, unidades de xilopiranosa con uniones Beta (1-4).
También contienen glucomananos, en los que predomina la manosa. En
lag gimnospermas dominan los galactoglucomananos acetilados.

El material incrustante de las lignocelulosas - la lignina - es un
polimero aromatico caracterizado por polimerizacién oxidativa de los al-
coholes substituidos coniferilo y sinapilo, presentes en las lignocelulosas
de las angiospermas y gimnospermas, respectivamente (Higuchi, 1978
Kirk, 1983). Cai todas tienen una pequefia proporcién de unidades deri-
vadas del p-cumarilo.

Una célula lignificada tiene una estructura aproximada a la siguiente:
se observan la pared celular, la laminilla media, compuesta principal-
mente por pectinag, y las capas lignificadas 8,, 8 v Ss, que hacia el in-
terior van ocluyenda la luz de la célula ya muerta. En un esquema de
un corte transversal puede observarse la disposicién de aquellos elementos.

Los agentes responsables

Los principales degradadores de la madera son log basidiomicetos
gue ocasionan un tipo de pudricién blanca, los que pueden metabolizar
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Fic. 4. — Esquems del aspecto de una porcién hidrolizada de la lignina con una
de sus unidades bisicas. :
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Matriz ligno-celuiosica

F1c. 5. — Esquema de la arquitectura moleeular de los tejidos lefiogog, mostrandoe las
relaciones.entre las células contiguas (a), un corte disecado mostrande las capas
de la pared (b), y la relacién que se postula entre las hemicelulozsas y la
lignina con las fibrillas celulésicas en la pared secundaria (c¢). E] didmeiro de
las células es de aproximadamente 25 ym. 8,-8, = paredes secundarias; P = pared
celular primaria, y ML = laminilla media (Adaptado de Kirk, 1983).

lignina. Gilbertson (i980) estima que en los EE.UU. hay alrededor de
1700 especies de hongos xiléfagos, de los cuales un 90 % ocagiona pu-
dricién blanca, que pertenecen a 36 familias en 3 Ordenes. Es obvio que
hay una superposicién entre los verdaderos xiléfagos y aquellos que de-
gradan la madera secundariamente. Estos, como se recaleara antes, son
de gran importancia ecoldgica y han recibide una atencién minima. De
todos modos, el nimero de los que degradan lignina es substaneial, lo que
refleja su importancia ecologica.

Otro grupo de basidiomicetos, que ocasionan la pudricién castafia
de la madera, también.son capaces de degradar tejidos totalmente ligni-
ficados, sin llegar a descomponer toda la lignina. Estos, entre los que
Gilbertson (op. cit.) contd 106 especies para América del Norte, al parecer
emplean un mecanismo singular para sobrepasar la barrera de la lignina
e iniciar la degradacién enzimatica de la celulosa. '

En nuegtro laboratorio, hemos investigado hasta el presente la pre-
sencia de 106 especies de hongos de pudricién blanca y 34 de hongos de
pudricién castafia sobre un total de 206 especies presentes en los bosgues

~ andinopatagoénicos vy en la regién mesopotamica, y creemos tan solo haber
atisbado en este mundo colosal, particularmente diverso en las regiones
tropicales. Uno de los problemas més arduos con que hemos tropezado ha
sido la inexistencia de estudios sistematicos previos, y nuestra vida cien-
tifica se ha deslizado mas que nada sobre este aspecto del problema.
Algunos ejemplos de estos hongos son Coriolus versicolor, Phellinus spp.,
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F1G. 6. — BEgguema de un corte transversal mosirando la disposicién de los elementos

estructurales de las células lignificadas.

Ganoderma applantum, Schizopora paradoxa, Rigidoporus ulmarius y Co-
riolopsis occidentalis. (Bazzalo & Wright, 1982. Rajchenberg, 1984
Wright & Deschamps, 1972, 1975, 1976/77; Wright, Degchamps & Ro-
vetta, 1973; Blumenfeld, 1983; Ldpez, 1984).

A partir de log trabajos de Bavendamm (1929) extendidos sobre
todo por Davidson, Campbell & Blaisdell (1938) y por Nobles (1948,
1958, 1958b, 1965, 1971) disponemos de un facil ensayo de laboratorio
para conocer rapidamente el tipo de pudricién que producira un hongo
determinado, cultivindolo en medio con Acido galico o tdnico, o coloredn-
dolo con goma de guavaco.
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Las formas del ataque

La penetracion de] xiléfago puede producirse por heridas en el cuello,
ramas o tronco, y a medida que aquél crece comienza a extender la pu-
dricién.

En los primeros estadios tanto de la pudricién blanca como de la
castafia pueden observarse hifas fungicas virtualmente en cada célula
donde las condiciones microambientales sean propicias, y segln las evi-
dencias disponibles el ataque a las paredes celulares se produciria de dos

maneras diferentes.
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¥ic. 7. — Esquema de los dos tipos de penetracion hifal en las paredes celulares:
en 1 una hifa se afina penetrando la sustancia lignocelulésica, mientras que en
2 las enzimas del extremo hifal no modificado erosionan las paredes.

La ME muestra la disolucién de las substancias de la pared celular
causada por la secrecién de enzimas degradadoras de las lignocelulosas’
que la componen, a lo largo de las superficies laterales asi como en los
apices de crecimiento (Eriksson ef al., 1980). También ha revelado la
ME las diversas formas de penetracién de las hifas. Los hongos de pu-
drieién blanca producen un adelgazamiento progresive y relativamente
uniforme de la pared secundaria, comenzando por la superficie que rodea
a la luz celular. Los de pudricién castana tienden a producir un encogi-
miento y colapso de la pared debido a la degradacién de la celulosa (Cow-
ling, 1961). Tanto la investigacién microscdpica como la bioquimica han
demostrado que la descomposicién por log hongos de pudricién blanca
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tiene lugar en las superficies expuestas, mientras que en los de pudricién
castafia, los hongos degradadores penetran la matriz lignocelulésica en
los primeros estadios. Un hongo o grupo de hongos especifico producen
un tipo especifico de pudricién en una madera o grupo de maderas. Asi,
por ej., tenemos las de tipo alveolar, o en panal de abejas, moteadas,
fibrosas, clibica, etc.

Los mecanismos de aecién

Degradacion de la celulosa. La degradacion de la celulosa crigtalina
por hongos de pudricién blanca resulta de la accién sinergistica de 3 tipos
de enzimag hidrolasas: 1) endo. 1,4-Beta-glucanasas (enzima C,), que
rompen las cadenas de celulosa al azar; 2) exo-1,4-Beta-glucanasas, que
liberan celobiosa (a veces con glucosa) de log extremos no reductores de
la celulosa, y 3) Beta-glucosidasas, que rompen la celobiosa en dos uni-
dades glucosa (Eriksson, 1978; Ryu & Mandels, 1980). Dichas terminales
no reductoras son luego hidrolizadas por exo-1,4-Beta-glucanasas {enzi-

‘mas Ci}, liberando celobiosa, que puede cortarse en unidades glucosa por

una Beta-glucosidasa, u oxidarse a acido celobiénico v luego descompo-
nerse. Las endo y exoglucosidasas actian sinergisticamente (Wood &
McRae, 1979).

Es probable que haya otras enzimas involuc_:radas en la degradacion
de la celulosa por los hongos de pudricién blanca (Briksson, 1978).

La descomposicién de la celulosa por los hongos de pudricién castafia
es un proceso inusual; preparados extracelulares de éstos sélo poseen
actividad endo-1,4-Beta-glucanasa (Johansson, 1966; Keilich, Bailey &
Liese, 1969; Nilsson, 1974; Highley, 1975).

Actualmente se descarta que la iniciacién del ataque por parte de
hongos de pudricién castafia sea mediante celulasas. Cowling (1961) des-
cubrié que en los estados iniciales de la pudricién por Poric monticola
virtualmente toda la celulosa es notoriamente despolimerizada, lo gue
explica los efectos altamente destructivos de estos hongos sobre la madera
presentando, a la vez, un enigma bioquimico, porque sélo un pequefio por-
centaje de la celulosa es accesible a las enzimas celuloliticas: aquellas
expuestas a la luz de las células y aberturas contiguas.

Il agente despolimerizante de los hongos de pudricién castafia no
solo llega a la celulosa dentro de las paredes celulares, sino que penetra
por completo las mierofibrillas cristalinas, indieando claramente que sélo
intervienen moléculas muy pequefias. Koenigs (1974) demostré que dichos
hongos producen Hs0. y gque la madera contiene suficiente -Fe para la
probable participacién de un sistema Fe*/IL,Q, (reactivo de Fenton)
en la degradaciéon de la celulosa, lo que fue corroborado posteriormente
por Highley (1977).

Schmidt et al. (1981) propusieron que el acido oxalico que producen
los hongos de pudricién castafia, ya observado por otros autores, reduce
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el Fe''* normalmente presente en la madera a Fe't, que es la forma activa
en que participa el reactivo de Fenton segin el esquema.

COOH
COOH

Hifa

Calulosa

el D i o

F‘¢2 F°+3
\ / 4 HO
H,0, \ >

s OH
Fragmeantos

OO XD O O

Fia. 8. — Esquema hipotético de la fragmentacién oxidativa de la celulosa por los
hongos de pudricién castafia (segin Kirk, 1983).

Esta despolimerizacién de la fragmentacién oxidativa de la celulosa
abriria la estructura de la pared celular de modo que las enzimas celulo-
liticas y hemiceluloliticas puedan alcanzar sus substratos a pesar de la
presencia de lignina. '

_ Como los hongos de pudricién blaneca producen H:.0. (Koenigs, 1972),
es interesante que no degpolimericen también la celulosa oxidativamente.
Una razén podria ser que poseen oxalato-descarboxilasa que descompone
el oxalato, mientras que los de pudricién castafia aparentemente no la
poseen.

Dekker & Richards (1976) resumieron la cuestién de las hemicelu-
lasas. Los hongos xiléfragos producen enzimas capaces de hidrolizar di-
versos subsfratos conteniendo mananos y glucanos asi como glucosidos.
Las enzimas de todos ellos parecen corresponder a las de otros microorga-
nismeos, aungue su produccion por parte de los hongos de pudricién castafia
v blanca difiere.

Degradacion de la Hgnina. La lignina es el segundo polimero orgéanico
mas abundante en la naturaleza y representa un componente significativo
del C de 1a bidsfera. Sin embargo, se conoce relativamente poco sobre las
reacciones de transgformacién bioquimica que permitan dilucidar ia bio-
degradacién de esta singular molécula. Recientemente Kirk, Higuchi y
Chang (1980) y Crawford (1981), han resumido el conocimiento sobre
este tema.

Investigaciones con hongos de pudricién blanca demuestran que el
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procese es oxidativo, que el sistema lignolitico no es especifico, que no
estd inducide por la lignina, y que la despolimerizacién no es un paso
Inicial obligado. Es, por tanto, muy diferente a la degradacién de la
celulosa y hemicelulosas. En rigor, difiere de la biodegradacién de todos
los biopolimeros estudiados.

Las reacciones principales en la degradacién de la lignina son las
oxidaciones y rupturas oxidativas de las cadenas laterales propilicas, la
desmetilacion de los grupos metoxilo, y hasta rupturas en los anillos
aromaticos. El estudio no es facil y se basa en la caracterizacién del poli-
mero parcialmente degradado y en e] metabolismo de compuestos “dimé-
ricos” usados como modelos, que representan subestructuras de aquél. No
se ha logrado aiin la actividad-libre de células, lo que constituye un impe-
dimento para el proceso de los aspectos bioquimicos. Asi, por ej. el acido
vanillico es catabolizado via el acido protocatechuico por Coriolus versi-
color, pero via la metoxidhidroquinona por Gloeoporus dichrous (Kirk,

1975).
COOH
= =
OH
OH
COOH CORIOLUS
VERSICOLOR
OCH3
GLOEOPORUS
OH DICHROUS
OH
-

OCH,4
OH

Fic. 9. — Distintag vias catabélicas del dcido vanillico por Coriolus wversicolor (via
el acido protocatechuico), y por Gloeoporus dichrous (via la metoxihidroguinoma).
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La no especificidad del sistema lignolitico en los hongos de pudricién
blanca se pone en evidencia por el hecho de que: 1) la lignina se degrada
a pesar de la heterogeneidad de las uniones entre las unidades y la va-
riedad de grupos vecinos alrededor de dichas uniones; 2) se degrada
aun después de una modificacién substancial por reacciones de pulpado
quimico y blanqueo de pulpa, y 3) los cultivos ligholiticos metabolizan una
amplia gama de compuestos aromaticos (Kirk, 1981).

Algunos rasgos intrigantes del metabolismo de la lignina va han sido
revelados El sistema lignolitico (lignina-C0.) no es inducido por la lignina
bero aparece constitutivamente cuando los cultivos fingicos entran en el
estado “secundariamente metabélico”. Su iniciacién es desencadenada por
una limitacién de hidratos de carbono, de N o de S, pero no de P. La
evidencia sugiere que la regulacién del metabolismo secundario, de man-
tenimiento o “ideofasico”, incluyendo la degradacién de la lignina, estd
de algin modo conectado con el metabolismo del glutamato (Kirk, 1981).

El hecho de que la degradacién de la lignina sea “secundariamente me-
tabdlico”, como lo demostraron para Phanerochaete chrysosporium Chua,
Choi y Kirk (1983), significa que el crecimiento primario sobre la lignina,
1o ocurre por razones regulatorias, y existen evidencias para creer que
su degradacién proporcions insuficiente C y energia para la etapa secun-
daria (Jeffries, Choi & Kirk, 1981).

No se han podido identificar las enzimas de la degradacién de la
lignina. Muchos estudios anteriores se han centrado sobre las enzimas
tenoloxidasas, como la lacasa y la peroxidasa, pero es poco probble que esta
actividad sea realmente importante en la degradacion estructural (Kirk,
1971). Como la lignina es atacada por agentes oxidativos extracelulares
no especificos, es posible que las enzimas no estén involucradas directa-
mente. Se han sugerido diversos mecanismos tales como un superéxide
{0-2) o H;0,. Investigaciones recientes han demostrado que tanto Iz ca-
talasa como la superdxido-dismutasa, que destruyen el H.0; y el O-s
inhiben la degradacién de la lignina por Phonerochaete ehTYS0sPOTiUm.
Estudios recientes sobre esta degradacién por tal hongo xiléfago apoyan
el concepto de que participan en ella substancias con Q activo. Se ha de-
mostrado que una reaccién de ruptura de una cadens lateral en un eom-
puesto “Beta-1” no es estéreoselectiva y resulta en la incorporacién de
oxigeno del O.. El sistema flingico responsable es 14bil ¥ 1o ha gide aislado
atin (Nakatsubo, Reid & Kirk, 1982). Ha sido posible mimetizar la reac-
cion fingica con un sistema quelado de Fenton (Fer + H,0,). Otras
comparaciones de este sistema con cultivos determinarin si tal sistema
se encuentra involucrado en la degradacién de la lignina. Tampoco se sabe
s1 especies de oxigeno activo son no enzimaticas o enzimas como el cito-
eromo-P 5-0xigenasas. ’

El metabolismo ulterior de los productos de bajo peso molecular de
la degradacién inicial de la lignina probablemente ocurra por viag mis
clasicas. Asi, el dcido vanillico, producto congpicuo de esa degradacién,
es descompuesto enzimaticamente por Phanerochaete chrysosporium.
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Aungue los hongos de pudricién castaiia son degradadores pobres
de la lignina, parecen poseer la maquinaria bésica para ello. El principal
efecto que tienen sobre la lignina es la desmetilacién de los grupos aril-
metoxilos (Kirk & Adler, 1975), aunque se producen también cambios
oxidativos, incluyendo rupturas de anillog aromaticos (Kirk, 1975). No
se produce una extensa despolimerizacién y parece poco probable que
tal degradacion limitada sea suficiente para abrir la estructura lefiosa
a las polisacaridasas.

Degradacion de lignocelulosas. Por su abundancia, lag lignocelulosas
juegan un papel dominante en el ciclo terrestre del C. De lo dicho antes
se desprende el papel prominente y tal vez predominante de los hongos
que degradan lignina en la porcién biodegradadora de este ciclo y, en
términos de importancia para el hombre, sobrepasa de lejos el dafio que
provocan, del cual el mas notorio es el decaimiento de la madera en ser-

vicio. Ello ha conducido a la busqueda de métodos v substancias preser-
vadoras.

Algunog hongos de pudricién blanca y castafia son capaces de atacar
el interior no vivo en los arboles y constituyen la causa mas seria de
pérdida en volumen de los bosgques maduros, ain mas que el fuego. Eg

obvio que estas especies pueden prosperar vegetativamente a bajas ten-
siones de 0., o elevadas concentraciones de CO..

Para finalizar, cabria sefialar el uso potencial de los hongos xiléfagos
en la conversién de Ja lignocelulosa, que puede ser: 1) su conversién en
alimento; 2) manufactura de pulpa mecénica; 3) produccién de productos
microbianos; 4) produccién de productos quimicos a partir de la lignina,
y 8) tratamiento de desechos derivados de la lignocelulosa (Kirk, 1983).
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