Universitat Autonoma de Barcelona
Facultat de Ciencies

TRICOMICETS

IBERICS

Tesl Doctoral

LAIA GUARDIA i VALLE
Desembre 2004

Dept. de Biologia Animal, Biologia Vegetal | Ecologia
Unitat de Botanica






*/J Universitat Autonoma de Barcdona

FACULTAT DE CIENCIES
DEPARTAMENT DE BIOLOGIA ANIMAL, DEBIOLOGIA VEGETAL | D'ECOLOGIA

UNITAT DEBOTANICA

TRICOMICETS IBERICS

Memoria presentada per:

LAIA GUARDIA i VALLE

per optar a grau de Doctor en Ciencies Biologiques

Vist-i-plau del Director de lates

SERQI SANTAMARIA DEL CAMPO
sssor Titular de Botanica
Fac. Ciéncies, Dept. Biologia Animal, Biologia Vegetal i Ecologia, Unitat de Botanica
Universitat Autonoma de Barcelona

Bellaterra, Desembre 2004

VnUUH

Servei de Biblioteques

Biblioteca de Comu
1Hemeroteca General



A tots aquells que actuen en defensa de la
vida, als qui lestimen 1 l'estudien per
preservar-la de la cobdicia (que superflu
adjectivar-ln amb  “humana”) que ha
esdevingut el fuel de la societat (0 a la
inversa?)...

A l'estimada familia, sobretot als més petits:
Marc, Carla, Paula, Abril, Carles, Joaina, i
als que vinguin, esperant que algun dia
pugueu respirar un aire més net, beure una
aigua més clara i observar vells marins vora
Ia mar...



AGRAIMENTS

El temps dedicat a I’elaboracié d’aquesta tesis ha volat tant rapid que, abans d’escriure cap
altre mot, voldria manifestar la meva ingratitud a la fugissera naturalesa (sia relativa o
tempestiva) d’aquesta dimensié que tant esclavitza la societat moderna. No obstant la
implacable via de les hores, el plantejament d’un argument de tesi com el que presentem en
aquesta memoria, ha estat decisiu per a poder acomplir, durant els mesos de beca FPI
concedits pel “Ministerio de Ciencia y Tecnologia”, els objectius que ens haviem proposat.
En Sergi Santamaria, qui aqueferat ha dirigit aquesta tesi, fou qui suggeri el tema, i és d’agrair
el bon ull que tingué per veure en la nimiesa d’uns organismes desconeguts la generositat
sorprenent de la natura.

Aixi, la meva gratitud sincera va adregada a tots els qui heu aidat, animat, alimentat, suportat,
mantingut, intervingut, patit, cultivat, acompanyat, etc., tant a mantenir el meu anim com la
tesi doctoral. Perdoneu aquells que, mereixent-ho, no apareixeu en referéncia directe per culpa
de la meva capacitat evocadora limitada, perd sapigueu que hi sou comptats:

A en Sergi Santamaria, per la seva gran dedicacid, atencid, paciéncia, diligéncia, i per
’esmentat encert i bon criteri. No cal dir que m’ha prestat gran suport. Treballar al seu costat
ha estat tota una experiéncia.

A en Lloreng Sdez pel seu constant, generds i inestimable suport animic, per les seves
precisions en els “intringulis” nomenclaturals i 1tils comentaris. Sense el teu recolzament
hauria esfondrat qui sap quantes coses... ‘

Als companys de la Unitat (molts del quals ja sou diaspores disseminades pel moén) qui heu
mostrat interés i col-laboracié en algun moment. Es un plaer sentir qui t'acompanya en la
investigacié d’un tema, on podem ésser comptats amb els dits de les mans els que ens hi
dediquem. I espero la vostra comprensio si no he estat sempre tant atenta amb vosaltres com
voldria, pel temps segrestat en la causa que aqui ens ocupa.

A en Josep Girbal per atendre peticions de bibliografia i altres qliestions logistiques. També
agraeixo el seu suport a la causa.

A en Manel Niell, per les seves inestimables histories que no deixen mai de sorprendre’m, i
les injeccions de bel‘licoés bon humor.

A la Marta Pérez per la seva eficiéncia en tot els tramits de dietes, quilometratges, paperassa, i
sobretot a la seva simpatia i bon caracter. '

Al projecte “Flora Micologica Ibérica”, al qual era associada la beca que ens ha permés la
realitzacié d’aquest treball.

Als companys llunyans de la Universitat de Kansas, que m’han proporcionat informacio,
suport i companyonia. Recordaré:



A en Merlin White, entusiasta i incondicional seguidor dels nostres passos cientifics, i
element imprescindible en els estudis moleculars que des de Lawrence ha realitzat i
realitza. El seu recolzament ha estat absolutament gratificant. També li dedico
paraules d’agraiment per permetre que s’inclogués informacié del seu darrer i
interessantissim treball de filogénia, que en el moment de redactar la tesi era encara
inédit.

A en Matias Cafaro, que ens vingué a visitar amb la Khris, i ens deixaren un record
fantastic. En Matias ens proporciona material divers des de la Universitat de Kansas
per a la realitzaci6é dels estudis monografics de Smittium. Agraeixo també, la seva
generositat en enviar-nos el manuscrit del seu darrer article per poder aplegar
informacio llaminera sobre les Eccrinals, aixi com una coOpia de luxe de la seva tesi
doctoral. .

A en Robert W. Lichtwardt, qui ha dedicat tota una vida a l’estudi d’aquests
organismes, pels seus consells en la publicacié dels articles, i per la seva amabilitat i
generositat en molts d’altres quefers cientifics.

A en Doug Strongman, de la Saint Mary’s University (Canada), pels interessants dialegs
virtuals establerts en I’intent mutu de comprendre la variabilitat de Lancisporomyces, i per
permetre que usés informaci6 inedita del seu Ultim treball, sobre la preséncia d’aquest genere
a Canada.

Als companys del Depto. de Biologia Vegetal y Ecologia de I’Euskal Herria Unversitatea, a
Leoia: I’Isabel Salcedo i companyia, que van acollir-me de manera tant afable durant els dies
de mostreig per les terres basques.

I a Madrid, a la gent del Jardin Botanico, per la seva atencié durant 1’estada que hi vaig
realitzar, per ’espai que em cediren i les indicacions que em donaren, especialment a en
Carlos Lado.

A TEnric Descals, per I’amable acollida que em dona a ’Institut Mediterranis d’Estudis
Avangats (IMEDEA) d’Esporles, a Mallorca.

A 1’Andrés Millan i col-legues, de la Universidad de Murcia, Campus del Espinardo, per la
seva ajuda i amabilitat durant I’estada en aquest indret. També a en Carles Hernando, fantastic
entomoleg, qui em posa en contacte amb I’Andrés i em dona informacid sobre localitats
interessants on trobar determinats artropodes.

Al servei de conservacié del Parc Nacional d’Aigiiestortes i Estany de Sant Maurici, per
cedir-me un permis de mostratge i recol-leccié d’espécimens al Parc.

A en Narcis Prat de la UB, per proporcionar-nos referéncies i bibliografia sobre temes de
limnologia del nostre interés.

També a en Toni Serra, de la UB, per introduir-nos en el reconeixement dels isopodes
terrestres.

Al “staff” del Fariow Herbarium per enviar-nos eficientment material tipus de diversos taxons
requerits.



Al Museum d’Histoire Naturelle (PC, Laboratoire de Cryptogamie, Paris, Franga), per
proporcionar-nos, també, material dels tricomicetdlegs francesos.

Al Servei de Microscopia de la UAB.

A la Familia, ja que “amor de padre i madre no se cansa de entregar”, i ha aguantat en certs
moments i, pacientment, els “rotllos” de fatidiques histories universitaries i altres temes no

menys avorrits.

“El partidari de la seleccio individual acceptara el fet
que els grups s’extingeixen, i ja sigui cert o no aquest
fet, admetra que els grups poden ser influenciats pel
comportament dels individus que el componen. Estara
d’acord, també, én que si només els individus del grup
tinguessin el do de la previsio, podrien apreciar que, a
llarg termini, el que més afavoreix els seus interessos
és la restriccio de la seva cobdicia egoista amb la
4 finalitat d’evitar la destruccio del grup (...). Pero la
destruccio del grup és un procés lent comparat amb el rapid procés
d’eliminacié. Fins i tot quan el grup es troba en un procés lent pero
inexorable de decadéncia, els individus egoistes prosperen a curt termini a
expenses dels altruistes.”

Richard Dawkins







PROLEG ......coititiiiieniiserietaesessesstsesebsesae s snscseress s asseesesesasass s seassestnessaessesssesststasssnasastsssmnesssnssssnsens 1
1 INTRODUCCID .....ooiminimrsrcestinsasis e ieesasee st stsse st st b sttt b st sasbsasesessssnsssasns 5
1.1 Els tricomicets: GENETalItats...........cevevececeecrieierernmnensresnesisresecssnssernessonsssssessasssaesacseeseseeses 6

1.2 Particularitats morfologiques i cicles vitals dels diferents ordres ..........cccoveveviininenniiicnns 8
HArPellales.. ...ttt eseessee rars e e sen st e bassnsss e nseearasassaseseesens 8
ASEIALIALES ...ttt ettt e e et s e e bbbt asnas 14

ECCIINAIES «.c.eviieieercreceeceereeieeie s e er et rtetese s ases s s e seeseeantasesseseentssennassessasens 16

1.3 Ecologia dels triCOMICEES. ....uviriirriieiereriiniriecerscs e steses s e es e seses s senssnessssennessnnsnenses 18

1.4 Composicid de la paret CElIUIAr ........ccouveririniiieniirr et sreneaees 19

1.5 Sistematica i fHOZENIA ...c..oevcvrriicrreteeserrercete st se et r e s st seesassreneas 20

1.6 L’evolucid historica del coneixement i de la concepci6 sistematica dels tricomicets......... 22

2. OBJIECTIUS ..eoouiiceieneereereeseisesserssesressassstssesssasesasssssessassessassessstsasesssesssssssessanstesesssrsnstessarsesssanas 31
3. MATERIAL I METODES.......cciviuiiiiiniimiininsnnsensisssseistetssssesesisssessasessssensassssesssesssssesssssssssenss 35
3.1 Treball de camp: recol-leccid dels hOStes.......ccoverirnirrenieninicrceerree e see e ebeeens 35
MALETTAL ..cueeeiieicir ettt sttt sttt e et et ne e e sen g n e s e seaeees 36
MELOAOLOBIA «.vceveureeerrerirreiericeee st s e et st e b re s e e st e e s suesaesesassbnsanssesansane 37

3.2 Disseccid dels hostes al 1aborator.......coeiuerrerrierenernerers e ceennsensesiesassersesiessesessnenens 39
ANatomia de PINtESti.....coverveeeirrriierenesiserinee e et se st s s e saes 39

MALELIAL ...ttt ettt ettt ettt ettt b b b e e s s aneeaee 40
MELOAOIOZIA ...oovrenieieeietrirce et se e ea e st e b e st e n st e e et et e e e n e e e eanenae 41

3.3 Observaciod i fixacid de les mostres fingIqUES «....c..ccerveriiiiiinnnricsiecreeeneereneeeenene 42
MALETIAL c..veeiii ettt et e bbb e n e b e s 42
MELOAOIOZIA ..ttt ettt ettt ettt st b e s as e sre b e sbe e st nacns 43
Identificaci6 de les mostres de triCOMICELS.....ccverrrerieiivriererriieereree et ree e see s 43
MICTOSCOPIA CIECLIONICA «...ueeernrerererirererierietenmerenteenerere st enerereresenenssesansneresseesensanesnesasnes 44

Preparaci6 de les moStres SEM .....c.ovieeviieinnonnerieieeesesisessssenessessssesstasesiesssseses 44

3.4 Identificacid i conservacio dels hOSLES ........c.ivivririrrnieiiceninieninnresenet et serens 45

3.5 Tractament de les mostres per a procedir a analisis moleculars........cocuceceevreccerevennrennnennnns 47
MALETIAL ..ovieiiiiieiecest e e et 48
MELOAOIOZIA ..oviereirreeicrcierncceceeeeerranr s e resteraescestraea e sberne s e ressessa e neraeenessresnesaerseras 48

3.6 T1'1UStracid dels fONES......ccovurveermieieeenienre ettt esb e e e e et sbsse s s snenanee 48
DHDUIXOS cevrreceniierirnreeestraiieeeeasnereecessressessesasossaseasesasessassarsassassessnrssansensessessessessanstansassnns 48
MiCTOfOtOBIAIES ... euiriiireeiir ettt et sas e e 49

3.7 Tractament dels TESUIALS ....c.oveceriereetecierrrrret e cestrrr e st e e e e ssre e s s s snnssnssnsneestssnnasansessassen 50
FIEXES vttt et st ettt e 50

EIS hOStES €11 XIfTS ...cueomrurneeiieriitiniecrienicntitrieterenestestreesessesiessesteseseesasssssoressesansensaes 50

3.8 CUILIUS AXENICS...veteuierreresiitrteerree sttt eeee s e e ste e s s st sa s e te st e e s e e et ebasaensese e b e sensessansans 53
ASPECLES NESEOTICS ..vuvieriruirierieireeeriiee st eeesesretetrcsete e st enrssesteseesesratasessessasassasassnsensns 53

MALETIAL ..ttt e e e e anes 53
MEtOAOIOZIA ..ottt ettt rie st e s st ra st ese s e s e b aseseesesstesansennasanees 54



. TAXONOMIA ....cotiiiinciiaierirrrtertesessees e sseeesaasssesseseseesstsaressessstesstssaceraeastebnresassssnneessssesssasssssreras 63

4.1 Consideracions PIr&VIES........covercuivmirinceinisiiiiiiis et b s s b s st b sn st bans 63
4.2 CAtAlEZ.....ocueeveerrirrerievtiseeeseestrstetesteetestesseass et enassaseshaear et eat e st aneeas et e e aatr s e r et e s enenresaerienren 65
CL TTICHOMYCEIES .eveeeeireeieceretecrrere it eere e er st e ere st st reene bt st s s be e casaassr s e sssasbesis 67
O. Harpellales....c..ooeeereneierecereneecentieeeessste e srt et ssesn st ss s bsbosassaens 68
F. Harpellaceae......coccovicverniiimiiiniiitsniitsnsensne s 70
Harpell ...ttt 70

H melusinge ..........covcevcevneneiriricsiiinieeineieceiiennes 70
HarpellomyCes...........ccovmvriivincennsiiniriesitintesersisssnsenessseases 76

H. @CCORIFICUS «oneeoeneermeeeereinecrietrine st 76
Stachyling............cccovveenenereiunnens fereeeeten ettt s saeneese 80

S, QUIRENA. ...ttt 81

S, GFANISPOFA ceeeevavaeectecrtrarerieaccarccsenes 83

S AN .ottt et 86

S DOAIEF ..ottt 89

S, PEREIPALIS .....ccvvvirneeierieiraerecreciesie et eeesrecessereesav e 91

8. PPOLIfICQ ettt 94

S FODUSHA oottt 97

F. LegeriomycCetaceae. .......ocecevvvrrecernmrmreneneesneeseesneeteneesessar e eaesnens 101
BACHIMYCES..ovvvveeecereciriceiniiiieie e cacses centeneeseeeeceennsinns 101

B, QRCOFAC.......ceoriiriieciciecrt et 101

BOJAMYCES ..ottt ieenes 104

B 1EDERS .o 104

B tFANSTUTA oot 106
CAPNIOMYCES o...cvvvrvviriiiririisiirinrenretiseessse st reesssens e esrsenne 110
C.COIATUS ...ttt cenienne 110
GeRISLEOSPOTA ..ottt esaenens 114

G. homOIRAITICA ..o nereeaenes 114

GFAMINEILQA ....eceeeicriireeire st 120

G. DUIDOSA.....evviee st 120
LanciSporomyCes .........uevvvivccniiniinneiiisintssiensscseenenn 126

L. VEFRQLIS ..ottt 126
Legeriomyces........ovviivicciniinencniiniiniiinscsssesssseeesennes 138

L. dolabrae..........ccceoiocineeiicnieevieieeee s ceine e 138

L PAMOSUS ..o rercesinssese s eriassenns 141

L FAVUS ceovveieiiirceiceceicsaevcecnrassncccevcssneccnssccassensenns 149

OFPREIIA ...ttt neaeseses e saesesens 152
Observacions generiques .......c.coovvveiieinenceieresienesnnnenss 152

O. CAtAIAURICA ..o 162

O. BAYSIT vttt sraanas 168

O. ReliCOSPOTA ...ttt 177

PERNEIIQ ...ttt 184

P. angustiSpOrQ......cuovevivireeeecitinecriiiecnneeneee s 184
SIMULIOMYCES o 187

S\ PUCFOSPOFUS ..oveevereiriirininensiiieseeestencese et seseaneas 188
SImULIONYCES SP. covveeeveierrteceeeeecieceeciesnneeseeeeeraasseenans 192

STUEIUNY oottt se e sers s e et s senes 197

S QIDIAUM .ottt 197

S, DPEVISPOFUNT ..ottt 198

S. DUulbOSPOFOPROTUS ....oeoeeeriirrieccirieneriirrererenincsnens 199

8. CHIFOROMI ...cvvvreeeiiirecrctt et srenean 201

S CUIICES oot e n 203



S. JECURAUM. ...t 207

8. GFACITIS ..ot 209

8. AECALCI .ot 210

S. ReterOSPOTUM .....covcevvniviniiniitnrisirninie s 212

S. IREXPECIANS .....cecvvveneiiniinecinniisiiisieisiesseresessssnens 215

S. MeGaAZYGOSPOTUN ........orvreevrireerreriisrissirise s 216

8. PPOSIFQIUM ...ttt snees 218

S. pseudodimorpiUmM .........covccnvencvcisieciiiniicsisnens 219

8. PUSTITUI .ot 221

S, STMULTT .ot et 222

S YPREIIUM ... 223

SPAFLELIA ...t 225

S. BAFBALA. .ot eeseseiseesesessesaenie 225

SUPEIIA ..ottt 230

S, JQLSPOFA.oeeenevesieeieiicircciereeeee e seessesssssassesns 230

S VIGHANS ..ottt esesee e resssnons 234

TECHIPYCES ..o.eeeenererererseecsnrnsserersesesasessaestis s s sbessessssas 239

T. leptophlebiidarum ..............covvncrievniionnvecioninnes 239

T. robustus ........... e et 242

Geénere indeterminat.........coeeveriiirinnieneseeinsiecseeeensesenns 244

O. Asellariales.......covevreeeerieerieniiiiniir e 249
F. ASellariaceae ......cccceevremiriernnennentesie it 249
ASIAPIA ..ttt 250

A. GrAMENEi.......conveniriirniiiiiniciiiceecreiecnee e 251

A LG oottt aesen 354

A SOCZIT ..ottt 257
OFCRESEIAPIA.....oeoeeieveneerecieieciecarereresieeasnecasa st seses 261

O. MAUGUION ....eeeecveiriinrenrinrercenre ettt seeisnes 261

O, ECCTNAIES wvrrirerecreeteeesesosesesenreestsss oo ste st s sresbeste s cssessnes e enessssnenbecasaseeses 265
F. ECCTINACEAC .o.eevveervreerirecreeie e ettt sie e raesae s ss e e see s e sssennns 276
ASIFEPLONCMQ......evnirvviiniiriiicicriis s 267

A. GAMMATT ..ot 268

ECCHIRIAUS c.nvoveeverecieieececeietiic e sstsean s sseeseassesaenas 273

E. JIEXIIIS .ottt 273
ERLEPOBTYUS ...ttt 275
EIePLOTUIT c...viiiniiviniriiiiiiecceneicenseeesseeessaeereenens 276

F. Parataeniellaceae..........ccocvnrevcmniiuininiicnenencecccneeecnneee e 279
Parataeniella..............cocovivniiviiinincniicncenecrseeeecenns 279

P dilatQl .ot 279

5. ANNEXES cooorriemsutiessissss bttt a1 283

Annex I: Article Valle & Santamaria. 2002a. Baetimyces, a new genus of Harpellales,
and first report of Legeriomyces ramosus from northeastern Iberian Peninsula.

Mycologia 94:321-326 ....c.ooiriiieiieirccee et 258
Annex II: Article Valle & Santamaria. 2005. Bojamyces transfuga sp. nov. and new
records of Trichomycetes from mayfly larvae in Spain. Mycologia 97 (acceptat). ................ 293
Annex III: Article Valle & Santamaria. 2004. The genus Smittium (Trichomycetes,
Harpellales) in the Iberian Peninsula. Mycologia 96:680-701. ..........cccooevrinevmninininecinnns 307
Annex IV: Article Valle & Santamaria. 2002b. Tectimyces, a new genus of Harpellales
on mayfly nymphs (Leptophlebiidae) in Spain. Mycol. Res. 106:841-847. ..........cccccvvrvnunene. 329
Annex V: Sistematica dels hostes que apareixen en la memoria. .......ccocoevveeereereererneenncne 339

Annex VI: Llista dels hostes que apareixen en 1a memoria. ........coccvvuivercineninncnennienienenne 341



Annex VII: Fitxa de seguiment de la recol-lecci6 i infeccio d’hostes. .........cccvverrverrcerrennnnne 343

Annex VIII: Fitxa de descripcid de les Harpel-lals. .......c.covivenrneiciinnennmcecnecnnncinnne 345
Annex IX: Fitxa de descripcid de les Asel-larials. .....coveeevinieniinnniicincnccnenenencnnens 347
Annex X: Fitxa de descripcid de les EcCrinals. .......coveevieireeniienenenicineenicncnieesesnesrsseneens 349
Annex XI: Fitxa de seguiment de les preparacions. .........cceeeceveeeerceresinsenresiescreseencosessensosnseens 351
Annex XII: Poster MSA Meeting: White, M. M., Lichtwardt, R. W, Valle, L. G. &
Strongman, D. 2003. Orphella: an unusual fungus associated with stoneflies. ...................... 353
6. RESULTATS MES IMPORTANTS I CONCLUSIONS .......ccccorirrrerericrirereneannsreseessoraserssssssessssnsassrans 359
7. GLOSSARI ......ocviitirciiaeit st s e s bbb s a s ek a s et b s b s e r e s a R sb bbb 365

8. BIBLIOGRAFTIA .....cccvtvvuruiaieiireenneentenresteseesaseenssestesaesannesateesseneestiesnrenst sanessessarssessnesentesansssessessns 371



PROLEG

No hi ha cap dubte, observant la cara de sorpresa de tot aquell qui és abordat per primera
vegada amb & mot "tricomicets’, que aguests sdn uns éssers poc populars, finsi tot entre la
comunitat de micolegs. No obstant, ja som uns quants €ls que maldem per fer que I'ensurt
esdevingui un gest de comprensié. | € gest de comprensid neix de la quantitat creixent
d'articles que podem trobar relacionats amb aguests fongs, aix0 si, sempre en revistes
especiditzades. | és que estem en un moment (i ho dic en un intent d'evitar parciaitats
cientifiques i emocionals), en que €s descobriments que afecten € coneixement dels
tricomicets sencadenen per formar un discurs d'at voltatge informatiu. Estem entreobrint
una caixa de sorpreses, i ens enlluernem amb les primeres guspires d'un espectacle evolutiu.

El fet de tractar-se d'organismes microscopies, endosimbionts, la mgoria no cultivables i de
manipulacio ingrata, podrien ser factors que, comprensiblement, haurien influit en |'escassetat
de grups de recerca dedicats al seu estudi. La seva ecologia peculiar és, possiblement, d que
més crida I'atencié. Obliga a que € micoleg es converteixi en entomoleg i adopti les seves
metodologies de treball per obtenir, dintre minGscules entranyes d'una gran diversitat
d'artropodes aquatics i terrestres, € seu objecte d'estudi. No és d'estranyar que €ls pioners en
aquest tema fossn personatges vinculats a mon de la zoologia, ni que les primeres
publicacions apareguessin en revistes de parasitologia o d'altres branques d'aquesta ciencia.
En I'actualitat, malgrat una dedicacié humana quantitativament minsa -en comparacié amb la
gue frueixen atres grups-, els tricomicets han anat guanyant adeptes de manera paulatina i,
més enlla dels micolegs dedicats a coneixement de la seva diversitat, I'afany per
comprendre'n la biologia ha fet néixer noves linies d'investigacio centrades en aspectes més
ecologics, filogenetics, fisiologies, etc., tot i aprofundint en els coneixements de taxonomia
classica queja havien estat tragats en elsinicis de la "tricomicetologia’.

Ens fascina la seva precisa adaptacio a un medi tant inhospit com ha d'ésser, per ventura,
I'intesti d'una larva de mosquit que muda periodicament, la vital capacitat de reconéxer
I'hoste adient i la subseglient relacié fisiologica que amb aguest manté, la plasticitat
fenotipica de moltes especies, €ls sistemes de fixaci 6, de reproduccio... Massa coses per poder
ésser abragades extensament en una memoria com aquesta, que pretén centrar-se en |'aspecte
més taxonomic, sense abandonar, pero, ds apunts d'interes ecologic, o d'atre indole, que
poguessin contribuir, de qualsevol manera, en lacomprensié del grup.

Laperplexitat seria gran, per aquell que escrivi les seglients paraules:

"(..-.J Per descobrir tot aix0 no és necessari examinar de manera dramatica el nostre entorn,
ni presumir de bata blanca elevant la mirada. N'hi haprou en no ésser mandrés ni ignorant
(..,). Pero aniré fins més enlla, ja que toti sentir un profund respecte pels savis, no entenc
com espodria negar, al capdavall, que € misteri és un dels grans-encants de la natura i, fins



i tot coneixent-ne totes les lleis, hauriem de preguntar-nos si aquest no ens regalaria més
felicitat(...)"

En esbrinar que la disseccié d'un artropode -que podria ben bé ésser "una dramatica
observacié del nostre entorn”- és capag de magnificar @ sentiment d'incertesa davant €
misteriés atractiu que exerceix, sobre cientifics i naturalistes, € procés d'adaptacio,
d'evolucié i, evidentment, @ seu divers resultat. Sera que, generosament, cada petit
descobriment sacrifica un cobgat misteri per suscitar-ne un de mgor?

| tot seguit, afegeix:

"(...) La naturalesa és quelcom més que un laboratori: és un espectacle i una escola. D'altra
banda, aquelles coses que menys Sentenen son les que més agraden. Que és la melodia,
['harmonia i I'amor? Queé és I'afinitat quimica, I'0z6 i € somni? Ho sabrem d'aqui a deu mil
anys? Esprovable que no i, tanmateix, no haurem perdut res. No ens cal saber descompondre
elsraigs de llumper contemplar unaposta de sol i, quan veiem en la mirada d'una persona
brillar les espurnes de la passié, del dolor i de I'ingeni, poc ens importa saber qué és la
cornia, I'esclerotica o I'humor vitri. Les coses veritablement sublims les sentim, pero no les
aprenem i, encara menys, les comprenem. El nostre esperit és sobretot mistic, elsfets i les
realitats no li seran mai suficients... esta enamorat de I'Infinit i del misteri, i li agrada saltar
[liurement, com les estrelles, els ocellsi e vent."

Compte Henry Russell, 1878,
- "Souvenirs d'un Montagnard™
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INTRODUCCIO

Aquest estudi esta associat al projecte “Flora Micologica Ibérica”, orientat vers el
coneixement de les espécies de fongs de la Peninsula Ibérica i Illes Balears. Per tant, gran part
del objectius de la present memoria son coincidents amb els proposats per aquest projecte.

Essent una obra de caire basicament taxonomic, el cos central d’aquesta sera ocupat pel
tractament de les espécies que han estat trobades en les successives recol-leccions realitzades
amb aquesta finalitat. L’apartat introductori, que aqui encetem, ens servird per situar el grup
de tricomicets en el seu context particular i entre les entitats sistematiques més properes, tot
fent un esbds dels coneixements actuals del grup.

A la Peninsula Ibérica no existia cap linia de recerca micologica dedicada a la investigacié
dels tricomicets i, en conseqiiéncia, el coneixement que se’n tenia en aquest territori era molt
exigu. Fins al dia d’avui, per I’ambit geografic que ens ocupa, han estat publicats vuit articles
referents a aquests fongs simbionts, amb el resultat de tres géneres nous, 15 espécies noves i
39 citacions d’espécies fins aleshores inédites a la Peninsula Ibérica (SANTAMARIA, 1997,
SANTAMARIA & GIRBAL, 1997, 1998; GIRBAL & SANTAMARIA, 1998; VALLE & SANTAMARIA,
2002a, 2002b, 2004, 2005). D’aquests articles, els quatre darrers ja han estat fruit de la nostra
recerca i formen part immanent d’aquesta memoria.

" En un estudi anterior, presentat com a “treball de recerca” (VALLE, 2002) varem centrar-nos
en el génere més vast, pel que fa a nombre d’espécies, dins de I’ordre de les Harpel-lals:
Smittium. Tant per la seva envergadura com complexitat, varem convenir de fer-ne un treball
monografic. L’article resultant d’aquest treball ha estat ificorporat en aquesta memoria, en
L’ANNEX III. Talment ho han estat els altres articles que inclouen resultats derivats de la
consecucioé d’aquest projecte. Per tal de no repetir fil per randa la informacié compresa en les
publicacions i, sobretot, en el “treball de recerca”, el capitol dedicat al génere Smittium i a les
altres especies ja editades, sera abreviat i, en tot cas, hi inclourem informacié que en el
moment de redactar Particle no era disponible. D’igual manera que en les altres espécies, en
aquestes s’hi incloura una lamina amb dibuixos i la descripcié en 1’idioma propi d’aquest
compendi.



1.1 ELS TRICOMICETS: GENERALITATS

En la Classe Trichomycetes (Divisi6 Zygomycota) s’hi reuneixen fongs filamentosos
endobionts d’artropodes. Es en aquesta circumscripcié, definida basicament en termes
d’ecologia, on hi té cabuda la concepci6 classica del grup (entesa segons LICHTWARDT, 1986).

Tot i ésser clarament polifilética, aquesta classe engloba organismes que han evolucionat
parallelament establint el seu ninxol ecologic en el tracte digestiu d’artropodes, d’on
aprofiten les particules que hi circulen per nodrir-se (LICHTWARDT et al., 2001a). Es plausible
imaginar que les constriccions ecoldgiques que imposa I’ambient on viuen aquests fongs han
hagut de perfilar una morfologia sovint convergent, on les opcions queden reduides per
Pespai, el cicle de mudes de I’hoste i les condicions fisico-quimiques de I’entorn, entre
d’altres.

Dels quatre ordres que en la taxonomia classica integren els tricomicets, precisament aquells
que van inspirar el nom de la classe, Eccrinals i també les peculiars Amoebidials, han estat
recentment relacionades amb els protozous (BENNY & O’DONNELL, 2000; CAFARO, 2000,
2003a, 2003b). Tot i aix0, segueixen essent objecte d’estudi dels tricomicetolegs per raons
historico-practiques, juntament amb Harpellals i Asellarials, dos ordres aparentment
monofilétics (CAFARO, 2003a, WHITE, com. pers.). En aquest sentit, diversos autors han
proposat I’lis del terme trichomycetes (amb “t” mintscula) quan es parla del grup “sensu lato”
(MISRA, 1998; LICHTWARDT et al., 2001a). Es aixi com ho farem nosaltres.

En aquest treball no inclourem ’ordre de les Amoebidials, ja que des del I’any 2000 estan
catalogades com a membres del grup dels Mesomycetozoa, una branca de protozous situats en
els inicis evolutius que varen marcar la divergéncia entre fongs i animals (BENNY &
O’DONNELL, 2000; USTINOVA et al., 2000; MENDOZA et al., 2002). No farem el mateix amb
les Eccrinals, més recentment desplagades cap als Mesomycetozoa (CAFARO, 2003a, 2003b).
Conscients de la incoheréncia sistematica que aquesta ja anunciada escissié del grup podria
causar en la present memoria doctoral, ens recolzem en la unitat ecologica que sosté els grups
dels tricomicets sensu lato, per incloure-hi les Eccrinales, que seran tractadess en un dltim
bloc dins del capitol de taxonomia, ja que era previst que entressin a formar part del cataleg
abans de que es produis aquest canvi sistematic tan recent. També hauriem de justificar la
seva inclusié en aquest tractat en termes de “moralitat”, ja que aquests organismes, per
evidéncies practiques, seguiran essent matéria d’estudi dels tricomicetolegs, i deixar-los de
banda en successius estudis, possiblement es traduira en un procés d’abandonament
taxonomic.



Actualment hi ha 56 géneres de tricomicets, la gran majoria inclosos en I’ordre Harpellales
(36 géneres i 157 espécies). L’ordre Eccrinales esta integrat per 17 géneres i 61 espécies i els
Asellariales, fins ara ’ordre menys diversificat, compta amb només 3 géneres i 12 espécies
(totes les xifres resulten de la suma de noves dades a les de LICHTWARDT et al., 2001a).

El tal'lus dels tricomicets estd format per cél-lules més o menys allargades, en nombre molt
variable (des d’una a més de cinquanta), que es disposen en estructures filamentoses, simples
(en el cas de les Harpel-lals de la familia Harpel-lacies, i de les Eccrinals) o ramificades (en el
cas de les Harpel-lals de la familia Legeriomicetacies, i de les Asel-larials). Les Eccrinals
tenen un tal-lus enterament cenocitic, sense septes, llevat del moment en que es formen parets
internes per produir espores. Les Asel-larials i Harpel-lals ramificades, de major complexitat
estructural, presenten septes localitzats, de manera quasi exclusiva, a la base de les branques i
delimitant les cél-lules productores d’esporangis (les anomenades cél-lules generatives) i les
tricospores. Les Harpel-lacies, d’altra banda, presenten septes entre les cél-lules generatives i
entre aquestes i les tricospores. Tots els tricomicets, en ser immadurs, presenten hifes
cenocitiques, com passa en molts fongs durant els primers estadis de desenvolupament.

Els septes de les Harpel-lals i d’algunes Asel-larials son perforats, amb un porus central
lenticular que esdevé obstruit per material opac al TEM (microscopi electronic de
transmissio). La paret del septe és continua amb la paret cel-lular interna del tal'lus, 1 es
bifurca tot rodejant el porus central (MANIER & COSTE-MATHIEZ, 1968; REICHLE &
LICHTWARDT, 1972; MANIER, 1973a, 1973b; Moss, 1972, 1975, 1976; M0SS & LICHTWARDT,
1976, 1977; SATO et al., 1989; SAIKAWA et al., 1997). Aquest tipus de septe, anomenat
harpél-lid, és exclusiu dels Tricomicets, i difereix dels septes d’altres fongs superiors, tot i que
pot recordar els septes tipus dolipor d’alguns Basidiomicots (LICHTWARDT, 1986).

FIG. 1 Esquema del septe perforat tipic de
Harpel-lal, delimitant dues céllules generatives
{Cel. gen.). A lesquerre s’hi desenvolupa una
tricospora (Tric.). Hi veiem la paret del septe,
biforcada (1), el porus tapat per material electro-
opac (2) que estd rodejat per plasmalema (3),
continu amb la paret del septe. Al seu torn, la paret
del septe és continua amb la paret cel-lular interna
(4) de la tricospora i de la cel-lula generativa. La
paret externa, més opaca i prima, no intervé en la
formacié del septe. Modificat a partir de SATO et al.
(1989).

El fet que Eccrinals i Amoebidials no presentin aquest tipus de septe ja donava pistes sobre el
possible origen, no compartit, entre aquests dos ordres i els que formen porus harpél-lids.

La morfologia dels septes dona suport a les teories que relacionen Tricomicets (sensu stricto)
amb Kickxellals (Cl. Zygomycetes), havent-se observat en aquest ordre i, també en les
Dimargaritals (Cl. Zygomycetes), estructures molt similars (FARR, 1965; FARR &
LICHTWARDT, 1967; MANIER & COSTE-MATHIEZ, 1968; REICHLE & LICHTWARDT, 1972;



LICHTWARDT, 1973a; MANIER, 1973a, 1973b; Moss, 1972, 1975, 1976; Moss &
LICHTWARDT, 1976, 1977, YOUNG, 1969; BENNY & ALDRICH, 1975). En les Harpel-lals,
aquests septes es disposen delimitant tricospores, zigdspores, cél-lules generatives i, de
vegades, branques fertils productores d’espores (FARR, 1965; FARR & LICHTWARDT, 1967).

Els tal-lus creixen fixats a la membrana interna de I’intesti mitjancant un element de fixacié o
holdfast (de ’anglés = cinturd de subjeccid), que es desenvolupa durant els estadis segiients a
I’expulsié de I’esporangiospora al medi intraintestinal (LICHTWARDT et al., 2001a). La funcid
d’ancoratge pot ésser desenvolupada directament per aquesta estructura acel-lular rigida,
secretada per la cel-lula basal. Tanmateix, trobem algunes especies de Harpel-lals on és la
propia cel-lula basal I’encarregada de la fixacié (en aquest cas, podem parlar de cél-lula-
holdfast), adoptant formes especialitzades per desenvolupar aquesta funcid, sense secretar,
aparentment, cap substancia cimentant (LICHTWARDT et al., 200la; MAYFIELD &
LICHTWARDT, 1980).

Els tricomicets es reprodueixen asexualment mitjangant esporangiospores (Eccrinals),
esporangis decidus apendiculats (= tricospores, en Harpel-lals), artrospores (Asel-larials), o
sexualment amb la produccid6 de zigospores, observades només en les Harpellals
(LICHTWARDT, 1986).

1.2 PARTICULARITATS MORFOLOGIQUES I CICLES VITALS DELS
DIFERENTS ORDRES

LES HARPEL'LALS

Els tal-lus de les Harpel-lals de la familia Legeriomycetaceae mostren patrons de ramificacid
molt variats, amb un o diversos eixos principals, o sense hifes principals diferenciades. Les
branques solen apar¢ixer a la zona apical de les habitualment llargues cel-lules tal-lials, just
per sota de cada septe. Moltes vegades aquestes ramificacions prenen un aspecte verticil-lat,
d’altres pinnat, i sovint, surten de manera desordenada, sense seguir cap pauta aparent. Els
tal-lus poden disposar-se de manera erecta damunt la cel-lula basal o bé apar¢ixer prostrats, i
en aquest darrer cas, acostumen a desenvolupar estructures de fixacié secundaries, a més de la
primaria, que equivaldria a la cél-lula basal, per tal d’assegurar una bona fixacié de la zona en
contacte amb la membrana interna del budell.

L’element de fixacié o holdfast de les Harpel-lals pot ésser cel-lular (cél-lula del holdfast) o,
més habitualment, una secrecié acel-lular (LICHTWARDT, 1986). Una combinaci6 de les dues
coses ¢€s possible i, en qualsevol cas, trobem una gran diversitat morfoldgica. En determinades



F1G. 2 Diferents morfologies de cél-lules basals i
holdfast de Harpel-lals. 1, tallus prostrat de
Lancisporomyces vernalis, amb estructures de
subjeccié subsididries (fletxes) repartides al llarg
de I’eix central que contacte amb el budell. 2,
cél'lula basal recoberta de material del holdfast
(fletxa) per augmentar la superficie d’adhesié en
Smittium hecatei. 3, Cél-lula basal amb un holdfast
discoidal  senzill (fletxa) en  Smittium
heterosporum. 4, céllula basal en forma de
ferradura i material del holdfast fent una pel-licula
de subjeccié (fletxa), en  Furculomyces
boomerangus. S, cél'lula basal lobulada i amb
substancia amorfa adherent (fletxa) en Orphella
haysii. 6, cél'lula basal bilobada amb holdfast
discoidal (fletxa) i branques subsidiaries sortint
dels dos lobuls en Orphella helicospora. 7,
Cél'lula basal atenuada amb substancia amorfa
adherent (fletxa) en Orphella catalaunica. 8,
céllula basal bilobulada amb un holdfast secretat
recobrint la part intema (fletxa) en Spartiella
barbata. 9-10, cél-lula lobulada i amb substincia
amorfa (fletxa) en Stipella sp. 11, cél-lula basal
atenuada amb berrugues i substancia amorfa en
Stipella sp. 12, holdfast discoidal (fletxa) en
Genistellospora homothallica. 13, cél'lula basal,
amb una finissima capa de holdfast (fletxa) en
tal'lus jove de Tectimyces leptophlebiidarum. 14,
holdfast diminut (fletxa) en Stachylina sp. 15,
cél'lula rizoidal implicada en la funcié de
subjeccio  dels  tal'lus de  Tectimyces
leptophlebiidarum.

espécies, la secreci6 acel-lular és una substancia cimentant amorfa d’aspecte mucilaginés. Es
més habitual, perd, que es tracti d’un element definit i cohesionat (propiament, holdfast).

Fi1G. 3. Tricdspores i branca fertil. Les branques
terminals solen ser les que esdevenen fertils, és
a dir, les que mitjangant la formacio de septes,
diferencien c¢llules generatives (1),
encarregades de formar les tricospores (3, 4).
Les tricospores es formen lateralment, per sota
del septe distal, o apicalment, en tots dos casos
sostingudes per un collaret (2). Un cop
alliberada la tricospora (4), aquesta pot
arrossegar 0 no un collaret (5), aixi com
apéndixs (6), segons el génere de Harpel-lal.

Entre les espécies congeneres, els processos que
s’esdevenen per a la formacioé de I’element de fixacid
son similars. No obstant, tot i coincidir en el
desenvolupament, el resultat pot ser una varietat de
formes que desafia I’ontogénia compartida, i sera de
menester una gran prudéncia quan en fem us
taxonOmic. La morfologia de I’element de fixaci6 és
doncs, donada la seva variabilitat, un caracter
important, perd no suficient per a la determinacio6 del
tricomicet.

Les tricospores, propies de les Harpellals, son
esporangis monoesparics, exogens i caducs (MOSS &
LICHTWARDT, 1976), formats asexualment a partir de
les cél-lules generatives. Intervenen en la dispersio i
infeccié de nous hostes i, més rarament, en la
proliferacié de nous tal-lus dins d’un mateix budell.
Sén allargades, elliptiques o ovoides, d’eix
longitudinal recte o, més rarament, corbat (e.g., en els

geéneres Orphella, Harpella, Allantomyces, etc.)



La majoria de tricospores tenen apéndixs a la seva base, en nombre variable segons el genere,
o bé sén absents (Carouxella, Bojamyces, Caudomyces, FEjectosporus, Gauthieromyces,
Orphella i Zygopolaris).

La preséncia d’apendixs ajuda a la dispersi6 de les espores, fixant-les sobre el substrat, sovint
matéria organica, la qual serveix d’aliment als possibles hostes. Aixi, de manera conjunta,
aliment i tricOspores entraran al tracte digestiu de 1’artropode (LICHTWARDT, 1986; Moss,
1999).

La paret cel'lular de les tricospores esta formada per dues capes ben diferenciades
(LICHTWARDT et al., 2001a). La més externa prové de la paret de la cél-lula generativa, més
concretament del collaret, que s’expandeix mitjangant un procés holoblastic.

La paret interna engloba |’esporoplasma (o contingut esporic, que correspon a una
esporangiospora). Una vegada alliberada la tricospora, el septe tipic de les Harpel-lals, amb el
tap central, romandra en la seva porci6 basal (HORN, 1989a, 1989b, 1989c¢).

Durant la germinacié, a ’interior de Uintesti de I’hoste, la paret de ’esporangidspora se
separa de la paret de 1’esporangi i llisca a través d’aquest fins quedar lliure en el medi (MOSS
& LICHTWARDT, 1976; HORN, 1989a, 2001). Tant sols tres géneres no segueixen aquest
procés: Ejectosporus (LICHTWARDT et al., 1991b), Spartiella i Orphella (ambdds, segons
observacions propies, inédites), ja que alliberen el contingut esporangial al medi, sense previ
consum de la tricospora per part de I’hoste. En els casos d’Orphella i de Spartiella hem pogut
observar aquest procés, fins al moment inedit (veure Orphella haysii Lichtw. & M.C.
Williams i Spartiella barbata Tuzet & Manier en el corresponent capitol de taxonomia).

FIG. 4. Diversos exemples de branques
fertils i ftricospores de Harpellals, on
s’aprecia la importancia de la seva
disposici6. En el cas de la familia
Harpellaceae, amb tal'lus no ramificat, les
cellules generatives que originen les
tricdspores es formen basipétament, i les
espores es disposen de manera uniseriada,
com en Stachylina (1), amb tricdspores
sense collaret, o molt petit, i un sol apéndix
(2). Tots els altres dibuixos representen
branques terminals fertils de Harpel-lals de
la familia Legeriomycetaceae. El geénere
Tectimyces forma céllules generatives
{largues i delicades, que originen tricospores
latero-apicals (3). La disposicio de les
branques fertils i tricospores en Orphella és
molt peculiar, fent estructures en umbel-la
(4-5). Stipella (6) genera tricospores amb
tres o sis apéndixs filiformes o petaloides
(7). Legeriomyces fa céllules generatives
curtes i nombroses (8), amb tricospores que
tenen dos apéndixs (9). Genistellospora fa
branques  ramificades amb  céllules
generatives sovint allargades (10), amb
tricdspores apicals o laterals.
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FIG. 5. Extrusé del contingut esporangia: una tricospora de
Smittium (una Harpella) dlibera € contingut espdric, una
esporangiospora, en € medi de cultiu. La paret externa resta
intacte, buida, esquincada per la part apical, ali per on ha sortit
l'espora. En condicions naturals, aquest procés té lloc a
I'interior del budell de I'hoste, una vegada la tricospora ha
reconegut & medi com I'adequat per iniciar I'extrusio, fixacio i
creixement del nou tal-lus.

Les especies a'Orphella presenten, a més, atres peculiaritats. A diferéncia de la mgjoria de
Harpel -las, en les espécies d'aquest genere, la unitat de dispersié no és latricospora, sind €
conjunt detres o quatre elements: cél-lula generativa, tricospora i cél-lula terminal (WILLIAMS
& LICHTWARDT, 1987) (FIG. 106.6) i, en agun cas, també la céllula de suport (SANTAMARIA
& GIRBAL, 1998). En € capitol de taxonomia dedicat a aquest genere es comentaran les
peculiaritats en @ corresponent apartat d'observacions.

Leszigospores (HGS. 6, 7), només conegudes en |'ordre Harpel -lal's, son estructures lligades a
processos de sexudlitat i, a diferencia de les zigospores tipicament esfériques dels Zigomicets,
les dels Tricomicets son hbiconiques o coniques (en Carouxella, Lancisporomyces,
Plecopteromyces i Zygopolaris), ideals per a ésser ingerides i circular per l'interior de I'intesti
fins d punt on han de germinar (LICHTWARDT et a., 2001a). Tan sols en les primeres fases
de desenvolupament podem observar que tenen una forma més o menys esferica, creixent
damunt d'hifes especialitzades (zigosporofors), que es desenvolupen a partir dels ponts de
conjugacio formats entre les hifes conjugants, o en les seves proximitats. Un cas excepcional
el protagonitzen de nou les especies d'Orphella, en les quals hem observat espores lligades a
processos de sexuditat que prenen un forma prou diferent de les zigospores tipiques de
tricomicets, o zigomicets, essent més semblants a les formes de les tricospores habituals.

Les zigospores, en ser alliberades, poden mostrar 0 no apéendixs, segons € genere, aixi com
un collaret que pot inserir-se de diverses maneres a zigosporofor, essent aguest un caracter
taxonomic important a nivell genéric (Moss et a., 1975). La formacié dels apendixs de les
Zigospores segueix un procés analeg d de les tricospores, perd aquest té lloc a l'interior del
zigospor ofor. La paret d'aquestes zigospores és lleugerament més gruixuda que la de les
tricospores, sobretot a les zones polars, rad per la qual es considera que tenen una resistencia
magor en la dispersié (LICHTWARDT &t a., 2001a). En algunes espécies del genere Smittium,

FIG. 6. Els quatre tipus de zigospores, I, 11, IlI,
IV, amb els corresponents zigosporofors. En
agin génere trobarem una forma intermitja entre
e tipus | i Il (eg. Graminella, Bojamyces). A
partir de Moss et al. (1975).

TIPUS| TIPUSI TIPUS I TIPUS IV



els zigosporéfors poden estar sostinguts per un peduncle estéril (veure Smittium fecundum
Lichtw. & M.C. Williams i S. culicis Manier).

Segons el tipus d’insercid de la zigdspora al zigosporofor, Moss et al. (1975) varen definir
quatre tipus de zigdspores (FIGS. 6, 7). en el tipus I, les zigospores s’insereixen
perpendicularment i per la part mitja al zigosporofor (Baetimyces, Bojamyces, Harpella,
Simuliomyces, Spartiella, Stipella, etc.). En el tipus II, s’insereixen de manera obliqua i
excéntrica (Capniomyces, Glotzia, Legeriomyces, Tectimyces, etc). En el tipus III
paral-lelament i en la part mitja (Genistellospora i Pennella). En el IV, es subjecten per un
pol, en la mateixa direcci6 que !’eix del zigosporofor (Carouxella, Zygopolaris,
Lancisporomyces, etc.)

No hi ha proves concloents que demostrin els processos de sexualitat a nivell genétic, perod
els fenomens de conjugacio (FIG. 7) aixi semblen indicar-ho (LICHTWARDT, 1986). Les parets
cel'lulars dels conjugants en contacte es fusionen i rapidament es produeix una plasmogamia.
Els nuclis de les cél'lules aparellades s’han observat juxtaposats. També s’ha detectat la
preséncia d’un sol nucli, presumiblement diploide, que seria el resultat d’una cariogiamia
(LICHTWARDT, 1967). De totes maneres, I’existéncia de tal procés cariogamic encara no s’ha
pogut demostrar.

Eis zigosporofors, cel-lules especialitzades portadores de les zigospores, poden formar-se
directament des del centre del pont de conjugacié o bé a partir d’una de les branques del
conjugant receptor, proximes a aquest (FIG. 7).

F1G. 7. Zigospores. Les
espores sexuals de les
Harpel-lals es desen-
~ volupen a partir dels
ponts de conjugacié (p)
en un mateix tallus
(especies homotal-li-
ques) (I) o de tallus
diferents (espécies hete-
rotalliques) (2-4). Quan
es formen ponts entre
cel-lules adjacents, tenim
una tipica  aparenga
escalariforme (3). Dels
ponts de conjugacio o de
les seves proximitats es
formen els zigosporofors
(zf) que donaran lloc a
les zigdspores (z).
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En alguna espécie no identificada de Legeriomycetaceae s’ha observat la formaci6é de
zigospores en zones for¢a allunyades del pont de conjugacid, fenomen que s’explicaria per la
morfologia dels septes de les Harpel-lals, a través dels quals seria possible la migracié nuclear
(FARR & LICHTWARDT, 1967). En cadascuna de les quatre cél-lules implicades en la formacié
de la zigospora (dos conjugants, zigosporofor i zigdspora) s’hi ha vist un sol nucli resultant
d’una meiosi, prévia a la formacié dels septes que delimitaran aquests quatre elements (MOSS
& LICHTWARDT, 1977). Aquesta meiosi podria tenir rellevancia en 1’estalvi de temps,
necessari per dur a terme una rapida germinaci6 de la zigospora dins ’intesti (LICHTWARDT et
al., 2001a) (en els Zigomicets tipics, com les Mucorals, la meiosi es produeix dins la
zigOspora, abans de la seva germinacid).

Un cas excepcional entre els processos de sexualitat tipics de les Harpel-lals, el representa la
formacié d’unes estructures molt peculiars en el génere Orphella. En les tres espécies
ibériques, hem pogut observar la formacié de cél-lules que semblen estar lligades a fenomens
de sexualitat (zigdspores?), si més no aixi ens ho fa pensar la preséncia de ponts de
conjugacié associats a la formaci6 d’aquestes cél-lules especials, que si bé sén
morfologicament similars a les tricospores, mostren particularitats que ens les permeten
diferenciar facilment. Aquest és un tema que creiem molt interessant i que es comentara més
detalladament en ’apartat taxonomic dedicat a les espécies d’Orphella.

FIG. 8. Cicle biologic de les

Harpeli-lals. Els tal-lus (a) viuen

Tracte digestiv, fixats a Vinterior del tracte
medi intern digestiu de I’hoste, on creixen i
esdevenen fertils (b, b?),
formant espores asexuals, les
tricospores (¢), que en ser
madures se separen de la
célllula generativa i surten per
I’anus amb les excretes. Un cop
al medi aquatic extern, les
tricospores  (d), gracies als
apéndixs, quedaran en les
proximitats del lloc on es van
alliberar, entre la comunitat
d’hostes potencials, que podran
consumir-la juntament amb la
matéria organica de que solen
alimentar-se. Un cop dins
Pintesti, el contingut de la
tricospora, I’esporangidspora,
sortira per ruptura de la paret
: (e) i, rapidament, s’allargara i
d : formara un holdfast primari de
fixaci6. Abans de I’écdisi de

% cpnéiim per U'hoste
\\_/ g Phoste, si hi ha tallus
2 § compatibles (b, b*), es podran

per l'anus

“—__cCreixement i,

esporogenest

formar ponts de conjugacié (1),

: Medi extern : i formar estructures sexuals, les
mateix camfi que les tricospores
(h) fora de I'hoste fins a ser
consumides i aixi tancar el
cicle.
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Els caracters morfologics de les tricospores (FIG. 4) aporten informacié imprescindible per a
determinar un especimen concret. Les zigospores son estructures més dificils d’observar per
la seva raresa, perd s6n molt importants per reconéixer una espécie. Rarament trobem només
zigOspores en una mostra de tal-lus madurs, generalment veiem o tricospores soles, o els dos
tipus d’espores.

La formacié de zigospores sol anar lligada a un determinat estadi del cicle de I’hoste, essent
més habituals en els moments previs a ’écdisi. Durant les mudes, el proctodeu on trobem els
tal-lus de les Harpel-lals és renovat juntament amb la cuticula externa, amb la qual és continua
pel seu origen ectodérmic comu. Aixo vol dir que els tricomicets de I’intesti posterior, han de
completar tot un cicle durant el periode entre mudes, i per aixo és imprescindible una rapida
germinacio de les espores i posterior creixement del tal-lus. La formaci6 de zigdspores abans
de la muda assegura la supervivéncia del fong en el medi on, suposadament, les zigospores
poden resistir més temps que les tricospores, de paret més prima. De fet, en condicions
Optimes, una larva d’dedes aegypti (Diptera, Culicidae) tarda entre 23 i 30 hores en fer la
primera muda (CRISTOPHERS, 1960; LICHTWARDT, 1996). Paral-lelament, s’ha demostrat que
Smittium culisetae Lichtw. pot créixer i esporular en unes 22 hores (WILLIAMS &
LICHTWARDT, 1972).

LES ASEL'LARIALS

Els tal-lus de les Asel-larials presenten generalment ramificacions que surten de la propia
cél-lula basal, o bé de la cél'lula immediata superior. En el cas del génere Orchesellaria
aquest és el patro més habitual. En el génere Asellaria les ramificacions es van estenent al
llarg de tot I’eix o eixos del tal-lus, molt sovint de manera verticil-lada (F1G. 149).

L’element de fixacié (F1G. 9) sol ser la propia cel-lula basal (“holdfast cell”), de morfologia
molt variada, lobulada, amb projeccions per augmentar-ne la superficie de contacte, amb una
concavitat per incloure la membrana interna del budell, pessigant-lo, o també amb substancies
mucil-laginoses adhesives que embolcallen la cél-lula basal. Tot i que s’acostuma a dir, com
també aqui hem anunciat, que la propia cél-lula basal fa la funcid de subjeccid, en
observacions més acurades veiem que hi ha material secretat (o del holdfast) fent una
pel-licula entre la c¢l-lula basal i la membrana intestinal.

Les artrospores de les Asel-larials es desprenen per fragmentacié i actuen de manera similar
com ho fan les tricospores de les Harpel'lals, i més concretament, com ho fa el conjunt
cél-lula generativa-tricospora en el génere Carouxella (MANIER et al., 1961; MANIER, 1970b;
LICHTWARDT, 1973a, 1986). De fet, ambdues son estructures analogues, ja que les artrospores
es comporien com a esporangis monoesporics que alliberen el seu contingut en iniciar una
germinacié lateral o apical, amb la formacié de paret nova que engloba un contingut
esporangial molt afi al de les tricospores. La similitud entre aquest procés i la formacié i
extrusio en les tricospores fou remarcat per LICHTWARDT (1973a), que comparava el conjunt
cel'lula generativa-tricospora amb les artrospores i el seu contingut en la germinacié. Aquest
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FIG. 9. Cél-lules basals de les Asel-larials
(génere Asellaria). 1: A. ligiae, cél'lula
basal amb dues lobulacions esferiques i
una fina pellicula de holdfast. 2: A.
gramenei, cél-lula basal també lobulada,
perd amb els lobuls més estrets i més
petits. Veiem una capa de holdfast. 3: 4.
saezii, cél-lula basal perforada a la part
proximal, amb un finissima capa de
holdfast als marges. La membrana interna
del budell queda rodejada per la cél-lula,
inserida al sen interior. H: holdfast; cb:
cél-lula basal.

tipus de germinacié fou observat en Asellaria ligiae Manier (MANIER, 1970b). Nosaltres hem
pogut contemplar-ho també en A. saezii. En altres casos s’ha descrit un creixement directe des
de les artrospores, que produeixen, sense germinacid  prévia, un holdfast i el posterior
allargament del tal-lus. Aquest procés fou observat en Orchesellaria (MANIER, 1958, 1964b,
1979) i en Asellaria caulleryi Poisson (POISSON, 1932).

En aquest ordre mai no han estat vistes estructures esporiques lligades a processos de
sexualitat, tot i que en una ocasio es descrigué la formacié de ponts de conjugacié entre
tal-lus, perd sense formacié de zigospores (LICHTWARDT, 1986).

~ 2 @ ,I FIG. 10. Cicle de les
/ medi ex;m Asel'larials. 1: Tal-lus madur
NG / 3 @ produint artrospores en les

Y / branques laterals, que es van

NG / ) desarticulant. 2: Artrospora

~NJ 5 alliberada al medi extern a

4 f/ través de Danus. 3:

Artrospora a Iinterior del nou

R hoste. 4: Extrusi6 del

contingut de I’artrospora

(observat en A. ligiae i A.

saezii, en aquest darrer cas,

. lateralment). 5: Creixement

5 del contingut esporic per
& formar un nou tal-lus.

Medi intern

Els tal-lus joves de les Asel-larials presenten septes aillats, que separen llargues cél-lules uni-
o plurinucleades. A la maduresa, i possiblement com a resposta a les hormones que 1’hoste
secreta per promoure la muda, els nuclis d’aquestes cé€l-lules es divideixen i es formen septes
secundaris que delimiten c¢l-lules uninucleades més curtes, de longitud més o menys
constant, i que després es desarticularan en forma d’artrospores (POISSON, 1932; MANIER,
1958, 1964b). Una vegada lliures les artrospores, el septe resta a la seva zona apical, i en la
zona basal es forma una nova paret secundaria damunt de la paret primaria, just abans de la
separacio de ’artrospora (SAIKAWA et al., 1997). A la zona apical de les artrospores també
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podem observar una cicatriu, reminiscéncia de la paret externa de |'artrospora anterior
alliberada (SAIKAWA et al., 1997).

Les parets cel-lulars d'Asel-larials sdn semblants a les de les Harpel-lals, amb una capa
externa electro-densa, i una capa interna tranddcida (MANIER, 1973b; Moss, 1975; SAIKAWA
et al., 1997). Com hem comentat, també els septes de les Asdllarials son molt similars as de
les Harpel -lals.

LESECCRINALS

Els tal-lus de les Eccrinals sdn molt simples, de mida variable, sovint corbats o recargolats.
Senganxen a budell mitjiancant un element de fixacié (holdfast) acel-lular, molt
desenvolupat en alguns geéneres, secretat per la cél-lula basal, en forma de disc més o menys
ample, d'embut, o de copa invertida (HG. 11). Nombrosos estudis de microscopia electronica
han analitzat la morfologia d'aguests holdfasts, revelant que fins i tot aquells que tenen una
macroestructura similar, poden mostrar una organitzacié interna ben diferent. Alguns tenen
una doble paret (MAYFIELD & LICHTWARDT, 1980), amb una capa interna laxa, i una capa
externa més compacte, fibrosa. Altres eccrinids tenen un holdfast granellut (MANIER &
GRIZEL, 1972; SATO, 2001).

FIG. 11. Holdfasts (fletxes)
dEccrindls. ac:  Diverses
morfologies en € génere
Enterobryus (Eccrinaceae). d:
Holdfast en forma de ventosa
en Astreptonema (Eccrinaceae).
e Holdfast més discret de
Palavascia (Palavasciacede). f.
Holdfast petit en Parataeniella
(Parataeniellaceae).

Les esporangiospores de les Eccrinals poden formar-se de dues maneres. (1) dins
d'esporangis monoesporics, disposats en se&ries a les parts distais del tal-lus i separats per
septes transversals o oblics (en les families Eccrinaceae, Palavasciaceae i Parataeniellaceae);
(2) també endogenament pero dins d'un sol esporangi multiesporic, aixi, tot d tal-lus esdevé
un Unic esporangi que anira aliberant les espores per ruptura de les parets externes (en
Parataeniellaceae).

En agun cas, les esporangiospores de les Eccrinals poden mostrar apendixs polars, apendixs
gue, a diferencia dels de les Harpel-lals, sdn continus amb la paret cel-lular. En d'altres



ocasions poden presentar, també en les zones polars, un cimul d'una mena de substancia
enganxosa que, igual que els apéndixs, contribuira en la fixacio de l'espora a substrat
(LICHTWARDT €t a., 20014).

Com succeia en les Asd-larials, i de manera logica d'acord amb la seva adscripcio
sistematica, en aguest ordre tampoc no es té noticia de |'existencia de zigospor es. Tanmateix,
es coneix € cas d'Enteropogon sexuale Hibbits, una espécie d'Eccrinaceae que forma ponts
de conjugacié heterota-lics (HIBBITS, 1978), perd sense que shi hagi distingit €
desenvolupament d'espores sexuals.

Les tres families que integren aquest ordre mostren diferéncies en la seva biologia i
morfologia

- Eccrinaceae: Els tal-lus creixen fixats a la membrana interna del budell posterior o
mig, i formen esporangiospores dinfestacio uniseriades de dues classes: (1) les v,
que sortiran a medi extern per I'anus i infestaran nous hostes (només germinen,
doncs, després de ser ingerides), tenen una paret gruixuda i solen ser uninucleades; (2)
les 22", de paret més prima i plurinucleades, amb capacitat de germinar
immediatament, Sencarreguen dincrementar la infestaciéo dins d'un mateix hoste.
Tant les esporangiospores dinfestacié 1 ' com 2 ' es formen en esporangis seriats,
terminals.

- Palavasciaceae: Formen esporangiospores com en les Eccrinaceae, perd només del
tipus basic per areinfestar nous hostes (esporangiospores dinfestacié 13'°). En aguest
grup també surten d'esporangis monosporics seriats, terminals.

. FIG. 12. Cicde de les Eccrinds.
R A Aquest esguema és representatiu
e medi extern : ;

per a les Eccrinacese 1 les
Parataeniellacese, les families que
poden forma €es dos tipus
desporangiospores. Per a les
Palavasciacese, ens fixariem només
en d tdlus de la dreta, ja que en
aquesta familia només shi ha
obsarva la formacié d'espores
dinfestacio "™ A l'esquerra
_ veiem un tal-lus enganxat d budell
conumidaper fose  amb  septes  que  delimiten
udel| esporangis (1) amb  esporan-
giospores dinfestacié 2™,
Aquestes surten per ruptura de la
paet cd-lular de I'esporangi que
les conté i, rapidament, formen un
holdfast per fixar-se i iniciar aixi d
creixement. A ladreta, d td-lus ha
produit esporangiospores  dinfes-
tacio 1%'® que sortiran a I'exterior
per I'anus i seran consumides per
un nou hoste, on germinaran i
creixeran, produint o bé espores
primaries o secundaries. A partir de
MANIER (1970b).
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- Parataeniellaceae: Aquest grup és I’nic que mostra un esporangi multisporic
(holocarpic) quan esta formant espores d’infestacié 12 encarregades d’infestar nous
hostes, mentre que desenvolupa esporangis monosporics seriats, en formar espores
2% encarregades d’incrementar 1’infestacié en el propi budell. També podem trobar
ocasionalment que forma els dos tipus d’espores en un sol tal-lus.

1.3 ECOLOGIA DELS TRICOMICETS

Actualment s’accepta que la relacié que estableixen la majoria dels tricomicets amb els seus
hostes és de tipus comensalista. Aquesta relaci6 simbiotica implica una neutralitat que sovint
és dificil de demostrar, sobretot si el fong inquili no pot ésser cultivat, i ens hem de basar en ~
la simptomatologia externa. El tricomicet, simbiont obligat (exceptuant un cas molt particular
en Bojamyces; veure apartat corresponent en el capitol de taxonomia), treu profit de la relaci6
captant els nutrients que travessen el budell de ’hoste. Com que els inquilins viuen a la part
mitja o posterior del tub digestiu, tot el material que poden adquirir per al seu creixement no
implica cap pérdua d’energia per a I’hoste, ja que en aquests trams intestinals, ja no hi ha
absorcié de nutrients, o bé és molt reduida (MiSrA, 2001). En la majoria dels casos, ’element
de fixaci6 dels tricomicets ni tant sols perfora la membrana de !’intesti, és a dir, no hi ha
invasié de teixits, excepte casos comptats, sempre del génere Smittium, com S. heferosporum
L.G. Valle & Santam. (VALLE & SANTAMARIA, 2004), S. morbosum Sweeney (DUBITSKII,
1978; SWEENEY, 1981), S. longisporum M.C. Williams, Lichtw. & Peterson (WILLIAMS et al.,
1982) i S. perforatum M.C. Williams & Lichtw. (WILLIAMS & LICHTWARDT, 1987,
LICHTWARDT et al., 1997). Entre aquests casos, tant sols la segona de les espécies és patogena
i fins i tot letal per a I’hoste, invadint teixits dels tubs de Malpighi i de I’hemocel, des de la
cambra pilorica on es fixa (DUBITSKII, 1978; SWEENEY, 1981a; LOPEZ LASTRA, 1990). En
aquest cas particular parlariem de parasitisme. Els experiments de SWEENEY (1981a, 1981b)
van manifestar un percentatge de mortalitat d’entre el 50-95% de les larves d’Anopheles hilli
infectades. S’han descobert altres casos en que la preséncia del tricomicet pot afectar
negativament el desenvolupament de I’hoste, o la seva capacitat reproductiva, com ¢és el cas
de Harpella melusinae Léger & Duboscq i Genistellospora homothallica Lichtw., en els que
s’ha descobert la participacié dels adults en la dispersié i colonitzacié de nous ambients,
duent el fong en cists filngics formats als ovaris de les femelles. Aquests ous infestats no es
desenvoluparan, i en ser ovopositats en ambient aquatics, emergiran cistospores que
infestaran noves poblacions d’hostes en ser ingerides (M0sS & DESCALS, 1986).

Altres estudis duts a terme amb el génere Smittium demostren, d’altra banda, I’existéncia de
relacions aparentment mutualistes, ja que el dipter hoste obté beneficis de ’activitat
metabolica del tricomicet. Aquesta relacié es manifesta quan els hostes son criats en medis
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deficients en determinats compostos nutritius, que poden aportar, per exemple, els Smittium
simbionts (HORN & LICHTWARDT, 1981). Aquesta mena d’estudis son escassos, i el
coneixement general sobre I’ecologia i cicles biologics dels tricomicets és encara insuficient.
El factor limitant per als estudis ecologics i fisiologics és la dificultat de cultivar aquests
fongs, d’ecologia estricta. Tant sols set dels 56 géneres coneguts de tricomicets han pogut ser
cultivats  (Smittium,  Austrosmittium, Furculomyces, Simuliomyces, Capniomyces i
Genistelloides; segons MISRA, 2001). El génere Smittium és el que compta amb més especies
cultivades i €s, conseqlientment, el més usat per realitzar estudis fisiologics, ecologics i
moleculars.

Davant l’evidéncia que en aquelles espécies en que ha estat possible la realitzacié
d’investigacions fisiologiques, per la seva capacitat de creixement in vitro, s’han descobert
relacions hoste-fong no neutres, podem deixar una porta oberta a la possibilitat de que el
sobreentés comensalisme de moltes altres espécies encara no cultivades no sigui tal, sindé que
un dels organismes implicats afecti I’altre de manera activa.

El grau d’especificitat dels tricomicets respecte al seu hoste és variable, de manera que
mentre algunes espécies mostren un ampli ventall d’hostes afectats, d’altres habiten
especificament només en determinats grups, fet que ha permés desenvolupar una teoria sobre
una estreta relacié de coevolucié hoste-fong (WHITE et al., 2001; MISRA & HORN, 2001;
VALLE & SANTAMARIA, 2005). Es entre les espécies d’Eccrinals i Asel-larials on trobem un
grau d’especificitat més elevat. Els géneres Orchesellaria i Asellaria es poden separar
clarament només en base a I’hoste, trobant-se el primer en Insectes Col-lémbols, i el segon en
Crustacis Isopodes. Dintre de les Harpellals trobem tots els extrems, des d’espécies de
Smittium, que poden viure tant en larves de quironomids, de simulids com de culicids (e.g. S.
culisetae, LICHTWARDT et al., 2001a), fins a d’altres que mostren associacions especifiques
amb un Unic génere d’insectes [e.g. Tectimyces robustus L.G. Valle & Santam. (VALLE &
SANTAMARIA, 2002b)].

1.4 COMPOSICIO DE LA PARET CEL-LULAR

La composicié quimica de la paret cel-lular dels tricomicets ha estat estudiada partint de
cultius axénics de Smittium culisetae. Aquests estudis revelen la preséncia majoritaria de
glucosamina (35%), glucosa (13%), manosa (5,5%) i galactosa (4%) (SANGAR & DUGAN,
1973).

L’analisi general de components de la paret de Smittium culisetae resulta com segueix: 65%
de carbohidrats, 15% de proteines, 13% de lipids, i 3% de cendres. Es detecta preséncia de
quitina usant tecniques d’espectrofotometria d’infraroig. No es detecta preséncia de cel-lulosa.



També sha detectat presencia de quitina en els Zigomicets dels ordres Kickxe-lals i
Dimargaritals (WHISLER, 1963; BENNY, 1972; SANGAR & DUGAN, 1973), organismes
filogeneticament proxims. Encanvi, enles Eccrinals, shatrobat cel-lulosa (WHISLER, 1963).
En les Asdl‘larials encara no sha determinat lacomposicié de laparet cel-lular.

15 SISTEMATICA | FILOGENIA

En elsdarers anys, elsestudis moleculars han pres embranzida en un intent de millorar €

coneixement de les relacions filogenétiques entre els tricomicets i €els dtres grups de
Zigomicots. LICHTWARDT (1986) esmenta en laseva monografia els possibles contactes entre
tricomicets i Kickxel-lals. Poc després CAVALIER-SMITH (1987) reprengué € tema i proposa
l'origen "Kickxel-lid" dels fongs intestinals. Shan reditzat analisis immunologiques
(SANGAR €t al., 1972), estudis de variacié antigénica (PETERSON & LICHTWARDT, 1987) i

patrons isoenzimatics (GRIGG & LICHTWARDT, 1996) per establir filiacions entre grups de
tricomicets, sense deixar de banda €'s estudis morfologics que intentaren desvetllar les
mateixes questions [LICHTWARDT 1973a, 1973b, 1986; BENJAMIN, 1979, M0sSS & YOUNG,

1978 (FIG. 13); Moss, 1979; CAVALIER-SMITH, 1998]. Altres apostes en aquest sentit es feren
des de lavessant ultrastructural SANGAR et d., 1972; Moss & YOUNG, 1978; Moss, 1979,
1998; BENNY & WHITE, 2001).

esporangi

espora
estructura
liilliyriHlifiiriii
pscudoflalidi
csporocladi - ceéllula
generativa
KicL-ella IPteromaktron Smittiam Stachvlina Harpella
1 1
KICKXELLALES HARPELLALES

FiG. 13. Transici6 de les pseudofidlides amb I'estructura labirintiforme de Kickxel-lads, a la cé-lula
generativa amb apéndixs de Harpel-lals (apartir Moss & YOUNG, 1978). Hi hatots elselements indicats.
En Kickxellals, I'estructura labirintiforme, no es despren amb I'eporangiol, perd la seva ontogenia és
comparable a ladels apéndixs de lestricospores en Harpel-lals. En Pteromaktron, la zona del collaret
manté el septe delimitant una cél-lula subsidiaria, equivalent ala pseudofidlide de KicL -€lla.
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Actualment, els estudis moleculars basats en seqiiencies del 18S-rDNA reafirmen ’origen
compartit per Harpel-lals i Kickxel‘lals a partir d’un ancestre comi, essent aquesta 1’opcio
evolutiva amb un grau de parsimonia més elevat (O'DONNELL et al., 1998; SUGIYAMA, 1998;
BENNY et al., 2000; JAMES et al., 2000; TANABE et al., 2000; TEHLER et al., 2000; BENNY
2001; BENNY & WHITE 2001; GOTTLIEB & LICHTWARDT 2001; VOIGT & WOSTMEYER, 2001;
WHITE et al., 2001). En aquest sentit, hi ha hagut diverses propostes sistematiques per
incloure les Harpel-lals dins dels Zigomicets. BESSEY (1950), situda les Genistel-lacies
(actualment Legeriomicetacies), i les Harpel-lacies dintre de les Zoopagals, al costat de les
Zoopagacies. Posteriorment, BENJAMIN (1979), recolzant-se en la preséncia de zigdspores en
Harpel-lals, també les emplaga entre els Zigomicets.

Fins ara tots els estudis moleculars s’havien basat en material obtingut in vitro. Ja s’ha fet
esment de I’exigiietat d’espécies que son factibles de mantenir en cultius axénics. Per tant, era
impossible acomplir un estudi filogenétic que abracés prou diversitat d’espécies per reeixir en
una visio global de les linies evolutives de tricomicets. El problema fonamental per processar
material aillat in vivo era la dificultat d’extreure suficient quantitat de material genétic per
procedir a les analisis d’amplificacié i seqiienciacié. En un treball encara inédit de Merlin W.
White, s’inclouen per primera vegada taxons de Harpel-lals, no cultivats, en un estudi
filogenétic molt interessant que desvetlla les relacions entre diversos taxons d’aquest ordre i
entre les dues classes de Zigomicots. En uns altres treballs, Cafaro fa un estudi de la situacié
filogenética de les Eccrinals, no cultivables, amb els resultats anteriorment esmentats
(CAFARO 2003a, 2003b).

El sistema classic de classificacio dels tricomicets és el que establi LICHTWARDT (1973b)
després de publicar un article amb Manier, on feien la validaci6 i descripcié de les families
per ells acceptades i on presentaven una llista amb tots els generes llavors reconeguts tot
validant-los, si era necessari (MANIER & LICHTWARDT, 1968). Anteriorment, Manier ja havia
validat diversos generes (MANIER, 1962c, 1968).

La concepcid polifiletica del grup en quatre ordres és la que encara avui perdura, si més no a
nivell practic, si definim els tricomicets com a grup ecologic, sensu lato. A nivell filogenétic,
ja hem comentat que actualment, Trichomycetes, com a Classe, sensu stricto, inclouria només
I’Ordre de les Harpel-lals i les Asellarials. Tant Eccrinals com Amoebidials han estat
recentment excloses i s’han incorporat al grup de les Mesomycetozoa, que anteriorment
reunia als géneres Dermocystidium, “rosette agent”, Ichthyophonus i Psorospermium,
coneguts també amb el nom de les seves inicials, DRIPs (LANG et al., 2002), principalment
protozous aquatics parasits de peixos.

Dintre de les Harpel-lals, tot i ésser un grup aparentment compacte i coherent, hi ha un génere
que destaca per les seves peculiaritats morfologiques: Orphella. Estudis moleculars recents
han servit per demostrar que les relacions filogenétiques entre aquest génere i les Kickxel-lals
son més fortes que no pas amb les propies Harpel-lals [WHITE et al., 2003 (veure ANNEX XII);
WHITE, com. pers.]. Aixi doncs, la inclusié d’aquest génere dintre les Harpel-lals converteix
aquest ordre en polifilétic, i és possible que Orphella acabi segregant-se de I’ordre de les
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Harpel-las per formar un ordre independent, més proxim a les Kickxel-lals (veure apartat
UOrphelld).

FIG. 14. Arbre filogénic on es mostren les linies principals de fongs. El grup marcat com a
"outgroups' inclou organismes no flngics. A partir de SCHURER e al. (2001).

1.6 L'EVOLUCIO HISTORICA DEL CONEIXEMENT | DE LA
CONCEPCIO SISTEMATICA DELS TRICOMICETS

Joseph Leidy va iniciar fortuitament |'estudi dels tricomicets, I'any 1848, quan observant €
contingut dd tracte intestinal d'artropodes, descobri uns curiosos inquilins filamentosos. En
aquell moment, Leidy va relacionar aquells organismes ma descrits amb algues incolores
properes a les Confervaceae (= Cladophoraceae Wille) (LEIDY, 1849a). Va estudiar intestins
de mil-lipedes i publica les observacions dels organismes que hi troba sota € nom
d'Enterobryus (actualment, un génere de l'ordre de les Eccrinals). L'any 1853, CHARLES
ROBIN va descobrir a Franca atres especies d'Enterobryus, i va pensar que €ls organismes
descrits per Leidy havien d'estar relacionats amb fongs de I'ordre de les Saprolegnials (Div.
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Oomycota). Seguint la pista dels descobriments, durant aquella mateixa década, un altre tipus
d'organismes associats a artropodes foren descrits independentment per LIEBERKUHN (1856) i
SCHENK (1858). Uns anys més tard aquells organismes serien batgjats per CIENKOWSKI (1861)
com Amoebidium parasiticum, essent relacionats indistintament amb algues, fongs inferiors, o
protozous pels biolegs de I'época. HAUPTFLEISH (1895) va descriure un segon génere
d'Eccrinals, que anomena Astreptonema, trobat a l'interior d'amfipodes, i que relaciona
també amb les Saprolegnials.

El 1905 comenca un periode marcat per la troballa de noves Eccrinals, sobretot a Franca
(LEGER & DUBOSCQ, 1905, 1906), on hi havia un gran moviment de naturalistes i
protozodlegs, entre els quals van destacar Duboscg, Gauthier, Léger, Manier, Poisson i Tuzet.
Tots ells varen comencar una serie d'estudis taxonomics i morfologics sobre les Eccrinals de
crustacis marins, millipedes i

coledpters  hidrofilids. POISSON LES  TRICHOMYCETES

comenca a publicar, l'any 1927,

articles sobre nous generes i

especies d'Eccrinals d'amfipodes

i isOpodes. Durant aquest periode

es feren les primeres

classificacions sistematiques

d'Eccrinals i Amoebidials, reunits

sota el nom d"Eccrinidees’.

Fins € 1929 no es descobriren les
primeres especies de Harpel-las,
amb Harpella melusinae (LEGER
& DUBOSCQ, 1929b). Poc després
POISSON (1932) descobri & génere
Asdlaria que ara dona nom a
I'ordre Asd-larials. Léger
comenca a publicar amb Gauthier
nous generes de Harpdlas
(LEGER & GAUTHIER, 1931, 1932,
1937). Aquests estudis varen
plasmar-se en la publicacié, €

1948, de la primera monografia,

en la qua també hi participa FG. 15. Dibuixos de Paramoebidium inflexum Leger &
a P P Dubosg (DUBOSCQ & d., 1948).

Tuzet (DUBOSCQ et al., 1948).
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FIG. 16. Esquema representatiu de la concepci6 sistematica de DUBOSCQ et al. (1948). S’hi observa la
preséncia d’Eccrinales i Amoebidiales reunits en les Eccrinides (s. sir.), les Eccrinales formades per quatre
families diferents de les actuals, i les Palavascidées (actualment en les Eccrinals) emplagades amb les
Harpellaceés. En aquesta publicacié s’hi usa el terme “Trichomycetes” per primera vegada (DUBOSCQ et al.,

1948).
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FIG. 17. Visi6 sistematica dels tricomicets segons MANIER (1950). El descobriment constant de nous
taxons fa que la concepci6 sistematica evolucioni continuament i es vagin proposant noves interpretacions
per ubicar-hi les noves families i ordres. Aqui ja apareixen les Asellarials, que en I’ anterior esquema
(FIG. 16), malgrat ja eren conegudes, encara no hi quedaven representades. Vegeu com les Asel-larials
s’inclouen dintre les “Genistellidae” (= Legeriomycetaceac).
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Fou aguell mateix any quan Sencunya € mot Trichomycetes, per primera vegada, per
designar aquests organismes, fent referencia d seu aspecte pelut (prefix trich-, del grec
"xpiX", cabell) (puBoscQet al., 1948).

Laconcepci6 dels tricomicets que existia en agquell moment era forca diferent al'actual (veure
HG. 16). El mot "Trichomycetes' passa a substituir € d'Eccrinides. Aquest darrer mot, havia
designat primer Eccrinales i Amoebidiales, i després havia assimilat tots € taxons que
sanaven descobrint, de manera que calgué diferenciar entre Eccrinides sensu lato (=
tricomicetes) i Eccrinides sensu stricto (= Eccrindes + Amoebidiales). Aixi mateix la

FIG. 18. Mapa de la distribucié coneguda de tricomicets. Cada punt representa
una o diverses locdlitats mostrejades. A partir de LICHTWARDT (1996).

concepcid interna de les Eccrinals i les Harpd-lals presentava diferéncies, destacant la
inclusio de les Palavasciaceae en les Harpel -lals.

L'any 1950, Manier va fer un compendi reunint tots els coneixements de |'época sobre els
fongs intestinals (MANIER, 1950). En aquesta obra shi publica una esquema de la sistematica
dd grup entesa segons els criteris de l'autora (FIG. 17). MANIER (1955b) torna sobre la
sistemética i fa alguns canvis tant en Eccrinals com en Harpel -lals (FiG.19).

Després d'aquest extens treball, |'autora va publicar una serie d'articles amb diferents
col-legues tractant aspectes biologics i esdevingué l'investigadora més influent d'Europa
sobre d tema, fins que es retira I'any 1981, no sense abans fer una obra completa dels
tricomicets de Franca (MANIER, 1970b). El 1960, Whider va fer d primer aillament
d'Amoebidium parasiticum, iniciant I'experimentacio in vitro (WHISLER, 1960, 1961, 1962).
A partir daquesta epoca, investigadors dUSA comencaren a prendre d relleu i RW.
Lichtwardt, amb els seus col-laboradors Cafaro, Farr, Horn, White, Williams, entre d'altres,
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descriviren diversos taxons nous per la ciéncia i avangaren en I’estudi de les técniques de
cultiu dels tricomicets.

Ja cap a I’any 1960, la taxonomia dels tricomicets comengava a ésser confusa per la quantitat
de “noms” publicats, alguns d’ells il-legitims segons el CINB (“Codi Internacional de
Nomenclatura Botanica”, GREUTER et al., 2000), mal definits o sinonimitzables.

Classes, ‘ Ordres. Superfamitiles. Fanilles.
. : - PARAMGEBIDIIDE
‘CE AMGERID, AMEBIDOIDEA
PROTRICHOMYCETA | AMCERIDA | AMEBIDIDE
% | ECCRINIDE
ECGCRINOIDEA ; TENIELLIDE
Filament simple. \ ARUNDINULIDE
ECCRIXNIDA { Pavillon typique. '
Bléments reproducteurs | Patavasciomes | paavascupz

asexues sans filaments

caudaux (= arthro. | Filament ramifié. ‘
. cystesi. Organe fixateur diver. ¢ ASELLARIOIDEA ’ ASELLARIDE
i | semenl conlormé, ?

EUTRICHOMYCETA ! Filament simple
{ orament simpee. | HARPELLOIDEA HARPELLIDE
Pavillon typique. {
HARPELLIDA
Eléments reproducteurs

asexués & filaments
cavdaux (= mastigo- ) cioment ramifié. 2 GENISTELLOIDEA { GENISTELLIDE

EMBRANCHEMENT DES TRICIIOMYCET

cystes). Organe [ixateur diver-
sement conformé,

SPARTIELLOIDEA ‘ SPARTIELLIDE

Fi1G. 19. Concepcié sistematica dels tricomicets segons MANIER (1955b). Aquesta publicacio ja
presenta una organitzacié molt similar a la que proposd LICHTWARDT (1973a), destacant-hi la
preséncia de dues superfamilies dintre les actuals Legeriomycetaceae i, sobretot, la separacié
d’Eutricomicets i Protricomicets, aquests darrers incloent les Amoebidials, en una mostra de les
evidéncies que ja en aquell temps apuntaven cap a la necessitat de segregar aquest ordre. Les
Eccrinals s’organitzen com en I’actualitat, si bé encara hi manca la familia de les Parataeniellaceae.

MANIER i LICHTWARDT intentaren posar ordre publicant una revisi6 del grup, el 1968. L’any
1970b, MANIER publica un article extens sobre els tricomicets de Franga, que esdevingué
durant anys la referéncia més important sobre la taxonomia del grup. En anys posteriors
I’equip del Dr. Lichtwardt segueix fent una recerca molt activa, i I’any 1986 surt publicada
una extensa 1 detallada monografia (LICHTWARDT, 1986), on hi ha cabuda per presentar tots
els ambits d’estudi d’aquests organismes, incloent una revisié taxondomica amb tots els
tricomicets coneguts en el moment de la seva publicacié. Actualment la filogénia i Ia
taxonomia del grup esta sotmesa a una profunda revisié, amb [’aplicacié de técniques
moleculars que estan canviant el panorama sistematic, com ja hem comentat anteriorment. La
primera monografia de I’any 1986 és publicada i revisada periddicament en la pagina web
oficial del grup de tricomicetolegs de la Universitat de Kansas (LICHTWARDT et al., 2001a).
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OBJECTIUS

Com ja és sabut, el nivell de coneixement que es té sobre els diferents organismes vius és
molt heterogeni. Els fongs, conjuntament amb els insectes, malgrat €sser els més nombrosos
son els que menys es coneixen (WILSON, 1994). Segons ROSSMAN (1994), els fongs es
divideixen en tres categories: ben coneguts, coneguts i poc coneguts. Dins dels poc coneguts
(claus només a nivell de génere i moltes espécies encara per descriure) hi trobem la Div.
Zygomycota. TELLERIA (2002), en tractar la riquesa fungica de la Peninsula Ibérica, utilitza
un sistema equivalent al de Rossman i divideix els fongs ibérics en quatre categories: ben
coneguts (es coneixen més del 70 % dels géneres acceptats a la P.1.), coneguts (entre el 40 i el
69 %), poc coneguts (menys del 40 %), i gens coneguts (sense dades). En el llistat ni tan sols
consten els ordres dels tricomicets, el que fa entendre del seu desconeixement, malgrat que
altres ordres molt més rars si que hi apareixen llistats (e.g. Spathulosporales, Triblidiales,
Cryotomycococales, etc.).

Vist tot aix0, queda clar que el proposit d’aquest treball €s el d’ampliar el coneixement que es
té sobre els tricomicets que viuen dins de ’ambit geografic de la Peninsula Ibérica i illes
Balears, per conéixer la seva diversitat i estudiar-ne el maxim d’aspectes biologics que ens
ajudin a la seva classificaci6. Els objectius fonamentals sén els mateixos que van ésser
proposats pel projecte “Flora Micoldgica Ibérica” el 1988 (TELLERIA, 2002), projecte que ara
es troba en la seva cinquena fase (MCYT projecte no. REN2002-04068-C02-02 de “Flora
Micologica Ibérica V” per al subprojecte de Barcelona), i al qual esta associada la beca FPI
que ens ha permés la realitzaci6é d’aquest treball.

L’objectiu final del projecte “Flora Micologica Ibérica”, coordinat des del “Real Jardin
Botanico” (CSIC) a Madrid, és la realitzacid, edici6 i publicacié d’una flora critica que
permeti la determinacié dels fongs que fructifiquen i creixen en la Peninsula Ibérica i illes
Balears (TELLERiA, 2002). Cenyint els nostres objectius als que es deriven d’un treball
d’aquestes caracteristiques, I’obtencié de material fingic a partir dels hostes mostrejats, per a
un posterior tractament taxonomic, serd la columna vertebral de tot el treball.

Tot i que ’ambit geografic d’estudi és d’entrada extens, per raons de proximitat i degut als
resultats obtinguts, un alt percentatge de les localitats mostrejades incloses en 1’elaboracio
d’aquest treball se centren en la geografia catalana, si bé s’ha intentat que hi hagi
representades diverses comunitats ibériques (FIG. 37).
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A nivell ecologic, 1’objectiu que ens proposem és identificar 1’hoste on hi creix cada espécie.
El tipus de substrat i, en general, I’habitat on viu ’hoste, no sera de gran rellevancia per a

’inquili. Es dificil establir amb precisi6 les relacions hoste-fong, i determinar quins

parametres fisiologics i/o metabolics poden veure’s alterats per la preséncia del tricomicet. Es

requereix una metodologia complexa que no pretenem abordar en aquest estudi preliminar.

Un altre dels objectius a assolir €s la confeccié d’una clau dicotomica per a la identificacio

dels géneres i espécies trobades. Per a cada espécie incorporem una descripcié detallada i

il-lustrada amb dibuixos i fotografies, informaci6 de/ls hoste/s, material estudiat, corologia,

comentaris sobre la seva capacitat de creixement en cultius axeénics, i un apartat

d’observacions.

Esquematicament resumiriem d’aquesta manera els objectius proposats:

Recol'lecci6 de material, intentant abragar la major quantitat possible d’hostes
potencials i diversitat d’ambients.

Identificacio 1 estudi de les espécies de tricomicets trobades.
Identificacié dels hostes.

Descripci6 de les espécies trobades i revisio de la taxonomia de les ja conegudes, amb
’ajut, si es pot, de material tipus de les espécies en qiiestié o afins.

Caracteritzacid de I’ecologia de cada espécie de tricomicet i hoste.
Estudiar la capacitat de creixement in vitro de les espécies trobades: cultius axénics.

Obtencié de material grafic: fotografies i dibuixos, que permetin una millor
caracteritzacio de les espécies trobades.

Estudis micromorfologics amb técniques de microscopia electronica d’escandallatge,
quan sigui possible i d’acord amb el material disponible.

Estudis filogenetics, basats en la seqiienciacié d’acids nucleics ribosomics (18S
rDNA), de taxons especialment seleccionats (génere Orphella).
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