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RES U ME N  

Los líquenes u hongos liquenizados no son organismos comunes pues su morfología, 

fisiología y sus aspectos ecológicos son resultado de la asociación entre un hongo y un 

organismo fotosintético (alga y/o cianobacteria) que forman un ser vivo diferente en 

función y estructura a sus componentes. El comportamiento ecológico de los líquenes es 

bastante singular, aunque por su forma de nutrición (fotosíntesis), experimentan 

limitaciones muy similares a las de otros organismos fotosintéticos. Los líquenes han 

desarrollado, en su historia evolutiva, adaptaciones morfológicas, anatómicas, fisiológicas y 

reproductivas que modelan sus estrategias ecológicas, y por lo tanto, su distribución a 

diferentes escalas espaciales. Hacer un acercamiento a estas adaptaciones básicas y su 

importancia desde el punto de vista ecológico es el objetivo de este seminario, partiendo 

desde la interpretación de las estrategias ecológicas propuestas por Grime: estrategias de 

tipo ruderal, estrés tolerantes y competitivas. Adaptaciones como la forma de crecimiento, 

el tipo de talo y de fotobionte, así como el los metabolitos secundarios que producen y el 

tipo de reproducción, pueden hacer que los líquenes se desplacen en un continuo entre estas 

estrategias ecológicas. Sin embargo, es una combinación de todas estas adaptaciones la que 

indicará la estrategia adoptada por cada especie. El análisis en conjunto de estas 

adaptaciones puede constituirse como una herramienta para predecir el tipo de ambientes 

donde sería factible encontrar a dichas especies o incluso comprender la estructura de las 

comunidades liquénicas en los ecosistemas, basándose en las presiones ambientales de tipo 

biótico y abiótico que se presentan en cada uno. 

 

PALABRAS CLAVE: Líquenes, adaptaciones, estrategias ecológicas, formas de crecimiento, 

tipos de talo, fotobionte, metabolitos secundarios. 
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CO NSI DE R AC ION ES  I NI CI ALE S  

Probablemente, una de las preguntas más importantes desde el punto de vista de la ecología 

de los líquenes es ¿cómo entender ecológicamente a organismos que realmente no son una 

sola especie y ni siquiera son, en palabras de Schwendener (1869), “individuos propiamente 

dichos”? En términos taxonómicos, la ciencia los ha clasificado como hongos, pero ¿a qué 

nivel se comportan como tales y a qué escala puede considerárseles como organismos 

fotosintéticos? ¿Deben entenderse acaso como organismos fotosintéticos ordinarios? 

 

Esta confusión va más allá de la simple comprensión ecológica de los líquenes, viene desde 

el entendimiento del concepto de hongo liquenizado en sí e incluye todos los 

cuestionamientos sobre cuál es la relación real que existe entre los organismos involucrados 

en esta asociación. Muchas dudas nacen sólo a partir de los diferentes puntos de vista a este 

respecto. 

 

Quizás la verdadera pregunta es si la comprensión a un nivel individual de los procesos que 

ocurren dentro de cada talo liquénico nos brinda suficiente información sobre cómo encajan 

estos organismos en las comunidades a las cuales pertenecen y cómo se relacionan con los 

factores abióticos a los cuales están expuestos. Esta pregunta es difícil de responder 

teniendo en cuenta que todas las aproximaciones ecológicas de estos organismos se han 

hecho en el sentido opuesto: tomando al liquen como un individuo cuyo funcionamiento 

interno es como el de cualquier otro organismo, y que responde como cualquiera a las 

presiones ambientales de tipo biótico y abiótico. 

 

Esta fue la inspiración para la elaboración de este seminario, en el cual se intentan 

desglosar algunas de las adaptaciones que son únicas en los líquenes y cómo éstas pueden 

influir en las estrategias ecológicas de estos organismos. Sin ánimo de ser reduccionista o 

de delimitar estos comportamientos ecológicos, este seminario es una mirada desde una 

escala pequeña para intentar comprender cuáles son los factores internos que pueden afectar 

el comportamiento ecológico de los líquenes. 
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INT RO D UC CI ÓN  

Existen numerosas relaciones simbióticas en la naturaleza, pero quizá ninguna tan especial 

como la que se presenta en los líquenes (Honegger, 1993). Estos organismos están 

compuestos básicamente por un organismo dominante (un hongo) y por una contraparte 

fotosintética (alga o cianobacteria) (Hawksworth, 1988; Honegger, 2008). Varias 

asociaciones en la naturaleza ocurren entre estos dos tipos de organismos (Purvis, 2000), 

pero sólo en los líquenes existe una estrecha dependencia entre los biontes y es únicamente 

con la presencia de ambos que se forma el talo liquénico (Hawksworth, 1988). 

 

Dadas las particulares características de esta asociación, los líquenes se han constituido 

como una de las asociaciones más exitosas en la naturaleza (Seaward, 1977; Ahdmadijan 

1993). Tal es su éxito que han colonizado todos los ecosistemas terrestres, incluyendo 

aquellos cuyas condiciones no pueden ser soportadas por otros organismos: lugares con 

temperaturas muy altas o muy bajas, desiertos o bosques muy lluviosos, zonas prístinas o 

con un alto nivel de perturbación y contaminación, incluso en los polos, donde representan 

el grupo más rico y abundante de organismos fotosintéticos (Seaward, 1977; Nimis y col, 

2002). 

 

Inclusive se ha demostrado en experimentos de simulación y directamente en el espacio que 

tanto las esporas como los talos liquénicos pueden sobrevivir fuera de la protección de la 

capa de ozono. En estas condiciones extremas soportan altas radiaciones y condiciones de 

vacío, y aun así pueden permanecer viables, reanudando sus actividades metabólicas al 

regresar a las condiciones ambientales normales (de Vera y col, 2003, 2004; Sancho y col, 

2007). 

 

Estos organismos también tienen la capacidad de crecer sobre cualquier sustrato disponible 

(natural o artificial) incluyendo suelo, corteza de árboles vivos o en descomposición, hojas 

vivas, rocas, muros de concreto, vidrio, plástico, metal, entre muchos otros (Nimis y col, 

2002). Esto es porque no adquieren ningún beneficio adicional del sustrato más allá de ser 

la superficie sobre la cual se establecen, es decir, no hay extracción de nutrientes del 

sustrato. Por lo anterior, el papel de los líquenes como organismos pioneros en las 
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sucesiones primarias ha sido ampliamente reconocido, aunque sus comunidades también 

son un componente importante de ecosistemas en estado de transición e incluso en las 

etapas maduras de los mismos (Seaward 1977). 

 

Pese a que los líquenes tienen la capacidad de sobrevivir en condiciones extremas, los 

requerimientos ecofisiológicos para el mantenimiento de la asociación liquénica son tan 

específicos que la misma puede verse afectada por un mínimo cambio en las condiciones 

microambientales. De este modo, los líquenes responden de manera crítica a tales cambios, 

por lo que sus comunidades son muy susceptibles de reestructurarse y en ocasiones pueden 

desaparecer por completo cuando ocurren cambios ambientales drásticos (Seaward, 1977; 

Nimis y Purvis, 2002; Nimis y col, 2002). Esta es la razón por la que el estudio ecológico 

de los líquenes se ha enfocado en su utilidad como indicadores de cambios ambientales, ya 

sea de índole natural o antropogénica (Nimis y Purvis, 2002). 

 

Infortunadamente pocos de estos esfuerzos se han enfocado en el conocimiento de la 

taxonomía y la comprensión de las adaptaciones morfológicas y fisiológicas que les 

confieren a los líquenes estos comportamientos ecológicos tan particulares. En general, 

estas adaptaciones morfológicas y fisiológicas se fijan en los individuos y las poblaciones 

como respuesta a un conjunto de condiciones ambientales. Como consecuencia, emergen 

patrones de comportamiento ante condiciones específicas, lo que les permite a los 

organismos sobrevivir y pasar tales características a su descendencia (siempre y cuando 

éstas sean heredables). El conjunto de características similares o análogas que dan lugar a 

las adaptaciones de las que emergen dichos patrones son llamadas estrategias ecológicas 

(Grime, 1988). Los estudios sobre las estrategias ecológicas de los líquenes son muy 

limitados, pues la mayoría de las aproximaciones ecológicas a este grupo se han enfocado 

en el efecto que tienen las características macro y microclimáticas sobre la estructura de las 

comunidades. Sin embargo, se ha dejado de lado el análisis de las adaptaciones de estos 

organismos y cómo la presencia de algunas características puede ser determinante en la 

estructuración de las comunidades liquénicas. 
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Adaptaciones morfo-anatómicas y fisiológicas como la forma de crecimiento, el tipo de 

fotobionte y la producción de metabolitos secundarios, así como las estrategias de 

reproducción, resultan ser claves en la estructuración de las comunidades liquénicas y en la 

determinación de las estrategias ecológicas de estos organismos (Rogers, 1990). En este 

contexto, el presente seminario se enfoca en la descripción general de estas adaptaciones y 

su potencial importancia en las estrategias ecológicas de los líquenes. 

 

 

1. LOS LÍQUENES U HONGOS LIQUENIZADOS: ASPECTOS GENERALES 

Los líquenes (u hongos liquenizados) son seres vivos poco comunes, pues según la 

definición convencional tienen una naturaleza dual, es decir, están compuestos por dos o 

más organismos: normalmente un hongo (micobionte) y uno o más organismos 

fotosintéticos (fotobionte), ya sea un alga verde y/o una cianobacteria (Seaward, 1977; 

Ahdmadijan, 1993; Lücking y col, 2009; Upreti y col, 2015). 

 

La naturaleza dual de estos organismos fue propuesta por primera vez por Schwendener 

(1869), aunque inicialmente fue catalogada como una "noción fantasiosa" que lejos de 

aclarar la verdadera naturaleza de los líquenes "introduce elementos de confusión 

deliberada" (Lindsay, 1876). Hicieron falta algunos años y varios experimentos de cultivo 

en el laboratorio para que esta visión fuera aceptada (Plitt, 1919; Honegger, 2000; Grube y 

Spribille, 2012). 

 

Recientemente se ha demostrado que esta definición convencional (que durante casi 150 

años ha dominado la biología y la liquenología) ha sido imprecisa, pues un grupo grande de 

estos organismos muestra un tercer compañero: una levadura (basidiomycete) que se aloja 

en el córtex superior (Spribille y col, 2016). Se ha sugerido que el papel de esta levadura en 

la asociación liquénica puede estar relacionada con la formación del córtex superior 

(Spribille y col, 2016), sin embargo este nuevo descubrimiento requiere más exploración, y 

con seguridad seguirá revolucionando la liquenología y la biología en general. 
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Los líquenes son considerados como una asociación biológica, por lo que al referirse a 

ellos se debe tener en cuenta la identidad de todos los biontes involucrados en la misma. 

Debido a su particular morfología y a su capacidad de hacer fotosíntesis, los líquenes 

fueron por mucho tiempo ubicados dentro del reino vegetal, pero gracias a los 

descubrimientos realizados a finales del siglo XIX, los botánicos decidieron ubicarlos en el 

reino Fungi y empezaron a llamarlos hongos liquenizados, pues son hongos que han 

adquirido un modo especial de nutrición a través de la liquenización (Honegger, 2000). 

 

Dentro del reino Fungi, cerca del 50 % de los ascomycetes han sido reportados como 

liquenizados, mientras que sólo en unos pocos basidiomycetes se ha detectado esta 

asociación (Nash III, 2008). Estudios filogenéticos sugieren que la liquenización ha 

evolucionado de manera independiente en muchos linajes tanto de Ascomycota como de 

Basidiomycota (Honegger, 1993, 2008; Selosse y Le Tacon, 1998; Lutzoni y col, 2001) y la 

actual clasificación de estas Divisiones dentro del reino Fungi (figuras 1 y 2) parece ser una 

evidencia de ello (Lücking y col, 2017). 

 

Hasta inicios de la primera década del siglo XXI, se estimaba que la liquenobiota mundial 

podría alcanzar entre 13.500 (Sipman y Aptroot, 2001) y 40.000 especies (Hawksworth, 

2001), agrupadas aproximadamente en 1.000 géneros (Nash III, 2008; Lücking y col, 

2009). Feuerer y Hawksworth (2007) mostraron que para entonces ya se habían reconocido 

cerca de 19.000 especies, y en la última clasificación realizada por Lücking y col (2017) se 

incluyen 19.387 especies de líquenes (agrupadas en 995 géneros). Actualmente se conocen 

más de 1.600 especies en Venezuela (entre el 8 y el 9 % de la liquenobiota mundial), y se 

estima que en el territorio nacional se podrían registrar alrededor de 4.000 especies (cerca 

del 10 % de lo estimado para el mundo) (Hernández, datos no publicados). 

 

 

2. LA NATURALEZA DE LA RELACIÓN MICOBIONTE-FOTOBIONTE 

La naturaleza de la interacción entre el micobionte y el fotobionte ha sido de amplia 

discusión a través de la historia. Aunque se sabe con certeza que el micobionte, además de  
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Figura 1. Dendrograma de la 

clasificación actual de los 

hongos liquenizados dentro 

de los órdenes reconocidos 

actualmente dentro de la 

División Ascomycota. En 

verde se resaltan los órdenes 

en los que todas las especies 

son liquenizadas, en azul los 

órdenes que tienen especies 

liquenizadas y no 

liquenizadas, y rodeado de un 

recuadro de líneas negras se 

muestra el orden en el que se 

detectó pérdida de la 

liquenización casi en la 

totalidad de sus especies. 

Fuente: Lücking y col 

(2017). 
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Figura 2. Dendrograma de la clasificación actual de los hongos liquenizados dentro de los órdenes 

reconocidos actualmente dentro de en Basidiomycota. En verde se resalta el orden en el que casi todas sus 

especies son liquenizadas, en azul los órdenes en los que se presentan algunas especies liquenizadas y rodeado 

de un recuadro de líneas negras se presenta el orden al que pertenece la levadura encontrada en el córtex 

superior de Parmeliaceae por Spribille y col (2016). Fuente: Lücking y col (2017). 
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tener una mayor longevidad que sus parientes no liquenizados (Poelt, 1994), obtiene 

carbohidratos y, en algunos casos, nitrógeno fijado de la atmósfera a través del fotobionte. 

Sin embargo, más allá de un aumento en el tamaño de las células del fotobionte y del 

resguardo que brinda el hongo a las mismas, no es claro el tipo de beneficio que obtiene el 

organismo fotosintético (Purvis, 2000; Rikkinen 2002). De hecho, parece que más que 

beneficios para el fotobionte, éste parece ser perjudicado por la asociación con el hongo: 

sus células no sólo pierden la pared celular, sino que su reproducción sexual al interior del 

talo es casi ausente (Purvis, 2000) e incluso su reproducción asexual es fuertemente 

regulada, restringiéndola únicamente a los márgenes del talo (Honegger, 1991). Esto 

sugiere que esta asociación está más cercana al parasitismo. 

 

Fue Schwendener (1869) quien por primera vez habló de la asociación liquénica como un 

parasitismo (Sapp, 1994; Honegger, 2000). En sus palabras: 

 

“(…) los líquenes no son individuos en todo el sentido de la palabra; son 

colonias que consisten en miles de individuos entre los cuales uno solo 

ejerce el dominio, mientras que mantiene a los demás en cautiverio, quienes 

preparan los alimentos para ellos mismos y su organismo dominante. Este 

organismo dominante es un hongo ascomycete que acostumbra a vivir del 

trabajo de otros; sus esclavos son algas verdes (…)” (Schwendener, 1869). 

 

Con este punto de partida, un sector importante de la liquenología ha catalogado esta 

interacción como un parasitismo controlado: una relación en la que el micobionte recibe un 

mayor beneficio neto a partir de una relación víctima-explotador. El micobionte parasita al 

fotobionte a través de haustorios que extraen los carbohidratos producto de la fotosíntesis, 

pero no extermina al "hospedero" sino que mantiene una población constante que le 

permite al "huésped" sobrevivir indefinidamente (Hawksworth, 1988; Ahmadjian, 1993). 

 

Sin embargo, de acuerdo con la mayoría de los estudios ultraestructurales, los líquenes han 

sido calificados como organismos verdaderamente simbióticos, representando una relación 

mutualista ideal (Honegger, 2000). La capacidad de colonizar ambientes en los que los 
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biontes de manera individual no podrían sobrevivir parece ser el beneficio que compensa 

los costos asociados a la liquenización (Seaward, 1977; Ahmadjian, 1993; Gargas y col, 

1995; Purvis, 2000; Upreti y col, 2015). Ante esto, la pregunta que subyace es si sólo este 

beneficio podría compensar los costos de la asociación y si dicha asociación es siempre de 

la misma naturaleza para todas las especies en todos los ambientes. Quizá la interacción 

fotobionte-micobionte se encuentra en un continuo entre el mutualismo y el parasitismo 

(Rikkinen, 2002). 

 

En este sentido, para esclarecer la naturaleza de la relación específica en cada caso es 

necesario realizar análisis de costo-beneficio para ambos biontes, y determinar si el fitness 

del alga se ve incrementado con la relación. Algunos autores proponen que al realizar estos 

análisis no se debe considerar a las células del fotobionte de manera individual, sino que 

debe estudiarse la población dentro del talo liquénico (Hawksworth, 1988). 

 

 

3. ADAPTACIONES DE LOS LÍQUENES  

Todos los organismos presentan adaptaciones morfológicas y fisiológicas a las presiones 

del ambiente particular en el que habitan, y éstas varían no sólo entre especies sino también 

entre individuos. La naturaleza de los líquenes es muy especial, pues muchos aspectos de su 

morfología, fisiología y reproducción dependen estrictamente de la presencia de sus 

componentes básicos (mico y fotobionte). La formación del talo liquénico ocurre siempre y 

cuando exista la relación fisiológica entre los biontes y que el crecimiento de los mismos 

sea balanceado, es decir, que su biomasa aumente de manera sincrónica (Honegger, 1991; 

Gargas y col, 1995; Lücking y col, 2009). 

 

A continuación se presentan las adaptaciones más relevantes de la asociación liquénica. 

 

3.1. ADAPTACIONES MORFO-ANATÓMICAS  

El talo de un liquen es una estructura de altísima complejidad que tiene muy pocas cosas en 

común con la estructura de sus biontes en estado aposimbiótico (i.e. de no liquenización) 

(Jahns, 1973; Hale, 1974; Hawksworth, 1988; Büdel y Scheidegger, 2008). Generalmente 
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el micobionte es quien determina la morfología del liquen, asegura la obtención de luz y 

facilita el intercambio de gases del fotobionte (Hawksworth, 1988; Honegger 1993, 2008). 

Por lo anterior, la forma y estructura determinada por el hongo es vital para establecer las 

habilidades de obtención de recursos del talo liquénico. 

 

En los líquenes normalmente se puede distinguir una estructura anatómica general (figura 

3) que consta de una capa superior formada por hifas densamente empaquetadas que 

protegen de la radiación directa a la capa de algas que se encuentran restringidas a esa zona. 

Debajo de ésta se encuentra la médula, formada por hifas sueltas, y finalmente el córtex 

inferior y las estructuras de adherencia, ambas formadas por hifas (Jahns, 1973). Esta 

estructura general puede variar en la disposición y la presencia o ausencia de algunos 

componentes, variaciones que están relacionadas con la forma del crecimiento y el tipo de 

talo. 

 

Figura 3. Estructura anatómica general de los líquenes. Fuente: Schneider (1897) 

 

 

3.1.1. FORMA DE CRECIMIENTO 

De manera tradicional y básica, los líquenes son clasificados en tres formas de crecimiento: 

crustáceos, foliáceos y fructiculosos, aunque éstas son sólo puntos de referencia en un 
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continuo de hábitos y formas que simplemente describen el paso de una estructura primitiva 

a una altamente estructurada (Hale, 1974). Los líquenes crustáceos (figura 4) carecen de 

estructuras de adherencia (ricinas) y tienen una estructura dorsiventral que se compone de 

un córtex superior, seguido de una capa de células del fotobionte y una capa de hifas 

entrelazadas (médula) que entra en contacto directo con el sustrato (Hale, 1974; Büdel y 

Scheidegger, 2008). 

 

 

Figura 4. Esquema de las diferentes variantes de líquenes crustáceos, su vista lateral (corte longitudinal) y de 

su superficie (Fuente: Ryan y col, 2002). Tienen en común su estructura dorsiventral, la carencia de 

estructuras de adherencia y su estrecha relación con el sustrato. Ejemplos de talos crustáceos: A) 

Herpothallon rubrocinctum (lobado); B) Candelina sp. (bulado). 

 

Los líquenes foliáceos (figura 5) tienen una estructura general similar a la de los crustáceos 

(dorsiventral), aunque bajo la médula usualmente se encuentra un córtex inferior en el que 

se originan las ricinas, las cuales están esparcidas en toda la parte inferior del talo (Hale, 

1974; Büdel y Scheidegger, 2008). 
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Figura 5. Esquema de diferentes tipos de líquenes foliáceos (izquierda), su vista general y lateral (corte 

longitudinal) (Fuente: Ryan y col, 2002). Tienen en común su estructura dorsiventral, la presencia de 

estructuras de adherencia y su talo poco adherido al sustrato por múltiples puntos. Ejemplos de talos 

foliáceos: A) Parmotrema tinctorum; B) Parmeliaceae. 

 

Por su parte, los líquenes fructiculosos (figura 6) tienen estructuras tridimensionales con 

forma de arbusto (cilíndrica o aplanada) o de dedos cilíndricos (Hale, 1974). Dentro de este 

grupo también se incluyen los líquenes de crecimiento mixto, que tienen un talo primario 

(usualmente crustáceo o escuamuloso) y un talo secundario fructiculoso (Hale, 1974). La 

estructura general de este tipo de talo es variada, pero usualmente tiene córtex superior en 

la capa más externa, y en la capa más interna se puede encontrar un centro macizo 

compuesto por médula, o un interior hueco delimitado por el córtex inferior (Hale, 1974; 

Büdel y Scheidegger, 2008). 
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Figura 6. Esquema de diferentes tipos de líquenes fructiculosos (izquierda), su vista general y lateral (corte 

longitudinal) (Fuente: Ryan y col, 2002). Tienen en común su estructura general, cilíndrica o aplanada, en la 

que normalmente la parte más externa es el córtex superior, adhiriéndose al sustrato por un solo punto. 

Ejemplos de talos fructiculosos: A) Usnea sp.; B) Cladonia sp. 

 

Las formas de crecimiento de los líquenes tienen varias implicaciones ecológicas en 

términos de la eficiencia en la adquisición o retención de los recursos más importantes para 

un organismo fotosintético: la luz y el agua. Por ejemplo, los líquenes fructiculosos tienen 

una mayor relación superficie-volumen, por lo que son más susceptibles a perder agua, lo 

que hace que estos se distribuyan en zonas muy húmedas donde esta desventaja no 

representa un costo muy elevado (Looman, 1964). 

 

3.1.2. TIPO DE TALO 

Existen dos tipos de talo que se distinguen por su organización anatómica: los talos 

homómeros (que se restringen únicamente a los talos gelatinosos, algunos crustáceos y 

foliáceos), en los que la capa medular y el fotobionte no tienen estratificación (figura 7a), y 
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los talos heterómeros, los cuales sí presentan una estratificación al interior del talo (Hale, 

1974; Büdel y Scheidegger, 2008) (figura 7b). 

 

 

Figura 7. Esquema del corte longitudinal de los dos tipos principales de talos: (A) talo homómero, en el que 

el fotobionte (cadenas de óvalos) se encuentra distribuido en todo el talo, y (B) talo heterómero, en el que la 

estructura es claramente estratificada y las células del fotobionte (figuras redondeadas grises), se encuentran 

concentradas en una sola capa debajo del córtex superior. Fuente: Nguyen y col (2003). 

 

Los talos gelatinosos (homómeros en su organización) tienen la capacidad de absorber 

mucha más agua que los talos no gelatinosos y heterómeros (Kappen, 1973; Büdel y 

Scheidegger 2008). Esto debido a que el fotobionte (normalmente una cianobacteria) se 

distribuye en todo el talo y produce gran cantidad de mucílago (Rikkinen, 2002). Según 

Lange y Tenhunen (1981), la difusión de CO2 se ve muy limitada en momentos de súper-

saturación del talo, lo que en última instancia se convierte en un factor limitante para la 

realización de la fotosíntesis; sin embargo, se ha demostrado que en algunos taxa, esta 

hipersaturación puede actuar como activador de la fotosíntesis, lo que podría estar más 

relacionado con la turgencia de las células del fotobionte que con el tipo de talo (ver 

sección 3.2.1 - Tipo de fotobionte). 
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En los talos estratificados, la complejidad es mucho mayor que en los talos homómeros, 

pues tanto el grosor como la disposición de la capa de células del fotobionte tienen 

relevancia al momento de analizar la distribución macro y microclimática de las especies. 

La estratificación parece ser una adaptación ante las diferentes condiciones lumínicas pues 

permite que el grosor de las diferentes capas varíe dependiendo de las condiciones 

ambientales. Se ha demostrado que el grosor del córtex superior está positivamente 

correlacionado con la incidencia de luz, y el aumento en el grosor no sólo protege al 

fotobionte de daños por alta luminosidad sino que protege al talo de la desecación 

(Looman, 1964; Kappen, 1973). Adicionalmente, los líquenes heterómeros poseen 

estructuras accesorias como la pruina, una capa de polvo principalmente carbonatado que 

se encuentra sobre el córtex superior y con frecuencia sobre las estructuras de reproducción. 

Su función va desde la defensa mecánica ante la herbivoría hasta la protección del talo de 

altas intensidades lumínicas y la desecación (Looman, 1964; Büdel y Scheidegger, 2008). 

 

3.2. ADAPTACIONES FISIOLÓGICAS  

 

3.2.1. TIPO DE FOTOBIONTE 

Cerca de 40 géneros de fotobiontes se han reportado en la simbiosis liquénica, la mayoría 

de ellos algas pertenecientes al Phylum Chlorophyta, aunque también pueden asociarse con 

cianobacterias. Los géneros dominantes en esta simbiosis son: Trebouxia, Trentepohlia 

(eucariotas) y Nostoc (cianobacteria) (Rikkinen, 2002; Friedl y Büdel, 2008; Lücking y col, 

2009). Con frecuencia a los líquenes con cianobacterias se les llama cianolíquenes, para 

diferenciarlos de los que se asocian con algas. 

 

Los líquenes se caracterizan por la carencia de membranas o cutículas protectoras, por lo 

que la estructura que cubre a la capa fotosintética es semipermeable a las condiciones 

externas, por lo que las células del fotobionte no se encuentran completamente aisladas de 

los factores ambientales circundantes. En este sentido, la luminosidad, la temperatura y la 

disponibilidad de agua y nutrientes, influencian en gran medida la fotosíntesis neta del 

fotobionte y en última instancia la productividad de la asociación liquénica (Rikkinen, 

2002). 
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Teniendo en cuenta lo anterior, resulta natural que el micobionte se asocie con mayor 

potencial de éxito con un fotobionte adaptado a las condiciones locales, incrementando el 

fitness de la asociación como una unidad (Rikkinen, 2002; Peksa y Škaloud, 2011). Las 

limitaciones fisiológicas y rangos de tolerancia del fotobionte pueden influir de manera 

importante en la ecología de la asociación liquénica. La identidad del fotobionte parece 

adquirir mayor relevancia pues se ha demostrado que estos rangos de tolerancia y sus 

preferencias ecológicas asociadas están relacionadas filogenéticamente (Peksa y Škaloud, 

2011). 

 

Uno de los aspectos más relevantes es el estado (líquido o vapor) y la cantidad de agua 

disponible que requiere el fotobionte para la activación de la fotosíntesis. Si el fotobionte es 

eucariota (alga verde), la asimilación de CO2 y el beneficio neto de la fotosíntesis es 

positivo aún utilizando el vapor de agua (i.e. cuando hay baja resistencia a la difusión de 

CO2) (Honegger, 1991). En contraste, los fotobiontes procariotas (cianobacteria) requieren 

una mayor saturación de agua para activar la asimilación de CO2 (Honegger, 1991), lo cual 

sólo se da en presencia de agua líquida (i.e. cuando hay alta resistencia a la difusión de 

CO2) (Lange y col, 1986). Aunque este comportamiento diferencial entre las algas y las 

cianobacterias no se da exclusivamente en la simbiosis liquénica (Lange y col, 1986), la 

habilidad de alcanzar estas mínimas tasas fotosintéticas positivas con vapor de agua o con 

agua líquida, resulta ser un factor determinante en la distribución de las especies de 

líquenes, particularmente teniendo en cuenta la naturaleza poiquilohídrica de estos 

organismos. 

 

También se ha comprobado que el Nitrógeno (N) disponible es un factor que afecta el 

desarrollo de los líquenes y que depende del tipo de fotobionte: los cianolíquenes tienden a 

tener concentraciones de N tres veces más altas que los que tienen ficobiontes 

(independientemente del tipo de ambiente en el que se encuentren), aunque la eficiencia 

fotosintética es mayor en los líquenes con algas verdes que en aquellos que tienen 

cianobacterias (Palmqvist y col, 2002). 
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Algunos líquenes pueden presentar más de un fotobionte, incluyendo tanto algas como 

cianobacterias ubicadas en diferentes zonas de un mismo talo, con lo cual obtiene los 

beneficios de tener ambos tipos de fotobionte (Honegger, 1993; Rikkinen, 2002). En estos 

casos, las algas son el fotobionte dominante y el talo tiene zonas específicas en las que se 

encuentra restringida una masa de cianobacterias. A estas zonas de acumulación de 

cianobiontes se les llama cefalodios (figura 8a), estructuras que pueden ser diferentes en 

coloración a las áreas donde hay poblaciones exclusivamente de algas (Honegger, 1993). 

 

Figura 8. Cefalodios y fotosimbiodemas. A) Corte de un liquen con cefalodio, en el que los cianobiontes se 

acumulan en una capa diferente a la capa de algas (Rikkinen, 2002); B) aspecto de un fotosimbiodema de 

Sticta aff. subscrobiculata, la forma cianomorfa (gris-azulada) se diferencia morfológicamente del morfotipo 

con ficobionte (verde) (Moncada y col, 2013). 

 

En ocasiones, los cefalodios pueden desarrollarse de tal forma que llegan a influenciar 

drásticamente la morfología externa del talo (Weber, 1977; Honegger, 1993; Rikkinen, 

2002). Este es el caso de Sticta filix y otras Lobariaceae que no sólo cambian su coloración 

como producto de su relación facultativa con algas y cianobacterias, sino que modifican la 

forma de crecimiento de foliáceo a fructiculoso (Weber, 1977; Jørgensen, 1998; Moncada y 

col, 2013). Cuando el cefalodio presenta una diferenciación morfológica muy notoria se les 

llama fotosimbiodema (figura 7b), y aunque sea la misma especie de hongo, éste expresa 

distintas formas de crecimiento en presencia de los diferentes fotobiontes con los que puede 

asociarse (Honegger, 1993; Rikkinen, 2002). 
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Otro aspecto a tener en cuenta en este sentido es la diversidad de fotobiontes en la 

asociación. Algunos autores aseguran que los micobiontes tienen diferentes grados de 

especificidad en la asociación. Por ejemplo, algunos micobiontes del género Lecanora se 

pueden asociar con un grupo amplio de especies de Trebouxia (Blaha y col, 2006). Cuando 

una especie de micobionte puede asociarse con un amplia variedad de fotobiontes, 

normalmente forman líquenes más generalistas o con requerimientos ecológicos menos 

específicos (Blaha y col, 2006), lo cual sugiere que el tipo e identidad del fotobionte tiene 

incidencias ecológicas importantes. 

 

3.2.2. METABOLITOS SECUNDARIOS 

Una de las características más importantes e interesantes de los líquenes es que producto de 

la relación fisiológica entre el fotobionte y el micobionte, se producen metabolitos 

secundarios que no se encuentran en otros organismos o relaciones en la naturaleza 

(Rundel, 1978; Gardner y Mueller, 1981; Lawrey, 1986; Culberson y Culberson, 1994; 

Huneck y Yoshimura, 1996). Se cree que los metabolitos secundarios son principalmente 

productos de un metabolismo primario desbalanceado, lo que se da como resultado del 

crecimiento lento de estos organismos (Shukla y col, 2014). 

 

Actualmente se reconocen más de 700 metabolitos secundarios, 350 de ellos exclusivos de 

la simbiosis liquénica (Lawrey, 1995; Huneck y Yoshimura, 1996). La naturaleza y 

estructura de estos compuestos es variada, sin embargo se ha establecido que la mayoría de 

ellos son ácidos fenólicos suaves, por lo que normalmente son catalogados como ácidos 

liquénicos (Lawrey, 1995; Huneck y Yoshimura, 1996). Estas sustancias se han detectado 

aproximadamente en el 33 % de todas las especies de hongos liquenizados conocidas hasta 

el momento (Elix y Stocker-Wörgötter, 2009). 

 

Estos compuestos han sido ampliamente estudiados desde el punto de vista químico, 

incluyendo las rutas metabólicas que dan lugar a su formación y su naturaleza química 

(Elix y Stocker-Wörgötter, 2009), constituyéndose como una herramienta taxonómica de 

gran valor. Sin embargo, el papel ecológico de estos compuestos (de origen adaptativo o 
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no) quizá es una de las preguntas más importantes que aún sigue abierta en el estudio de la 

ecofisiología de los líquenes (Rundel, 1978). 

 

La utilidad taxonómica de la presencia de metabolitos secundarios en los líquenes ha sido 

fuertemente criticada, pues hasta hace unos años no se sabía con certeza si la producción de 

estas sustancias está definida genéticamente o si era producto de una expresión fisiológica 

ante diferentes condiciones ambientales (Culberson y Culberson, 1994; Galloway, 1994; 

Huneck y Yoshimura, 1996; Elix y Stocker-Wörgötter, 2009; Leavitt y col, 2011). En este 

sentido, algunas investigaciones han determinado que la producción de grupos afines de 

ácidos liquénicos (quimiosíndromes) y la variación de la síntesis de dichos grupos entre los 

taxa parece ser genética, pues la naturaleza de la sustancia puede ser de valor adaptativo y 

por lo tanto ser favorecida por la selección natural. Sin embargo, la inducción de las vías de 

síntesis que llevan a un grupo particular de compuestos secundarios es influenciada tanto 

por factores fisiológicos como ambientales (Rundel, 1978; Culberson y Culberson, 1976; 

Elix y Stocker-Wörgötter, 2009; Stocker-Wörgötter, 2010). 

 

A pesar de que en la mayoría de los casos no se tiene certeza del papel ecológico de los 

ácidos liquénicos, se pueden diferenciar tipos de sustancias que pueden explicar el papel de 

estos compuestos en el comportamiento ecológico de los líquenes: a) sustancias que sirven 

como un filtro ante la radiación solar; b) compuestos desgastantes o erosivos químicos (e.g. 

de los sustratos sobre los cuales crecen los líquenes); c) sustancias alelopáticas y, d) 

compuestos que sirven como defensa ante la herbivoría (Rundel, 1978; Lawrey, 1986, 

1995). En la tabla 1 se muestran algunos ácidos liquénicos de los que se tiene evidencia 

sobre sus papeles ecológicos. Esta diferenciación entre grupos de sustancias (que no 

necesariamente están relacionadas químicamente), puede ser la solución para comprender 

cómo la presencia de algunos metabolitos secundarios afecta el comportamiento ecológico 

de los líquenes. 

 

3 .1 .  AD AP T A CI O N E S  REP RO D U C T I V AS  

En los líquenes se presenta toda una variedad de estrategias reproductivas. Algunas 

involucran a cada bionte por separado, como la reproducción exclusivamente asexual del  



Estrategias ecológicas de los hongos liquenizados M. CÁRDENAS-HENAO 

23 
 

Tabla 1. Algunos metabolitos secundarios y sus papeles ecológicos registrados en la literatura. 

 

Papel ecológico Metabolito secundario Fuente 

Protección ante rayos 

UV 

Ácido barbático, ácido girofórico, ácido 

leprárico, ácido protocetrárico; ácido 

salacínico, ácido stíctico, ácido úsnico, 

ácido protocetrárico, atranorina, calycina, 

lichexantona, parietina. 

Hill y Woolhouse (1966), Rundel 

(1969), Culberson y Culberson 

(1994), Huneck y Yoshimura 

(1996), Huneck (1999), Rojas-

Fernández y col (2008), Lohézic-

Lé Dééhat y col (2013), Nguyen y 

col (2013), Shukla y col (2014). 

Efecto alelopático 

Ácido barbático, ácido difractaico, ácido 

divaricático, ácido evérnico, ácido 

fumarprotocetrárico, ácido lecanórico, 

ácido orselínico, ácido úsnico, ácido 

vulpínico, atranorina. 

Gardner y Mueller (1981), 

Nishitoba y col (1987), Lawrey 

(1986), Huneck (1999), Shukla y 

col (2014). 

Defensa contra la 

herbivoría 

Ácido caperático, ácido pinástrico, ácido 

protocetrárico, ácido psorómico, ácido 

vulpínico. 

Gardner y Mueller (1981), Lawrey 

(1983a), Gauslaa (2005). 

 

alga dentro del talo o la reproducción asexual por medio de conidiosporas del micobionte 

(Purvis, 2000; Büdel y Scheidegger, 2008). También hay mecanismos de reproducción que 

involucran a ambos biontes. En el anexo 1 se muestra un resumen de las estructuras 

reproductivas asociadas a los diferentes tipos de reproducción que se han registrado en los 

líquenes. En este documento sólo se abordarán los mecanismos reproductivos más 

conocidos y con mayor incidencia desde el punto de vista ecológico: la reproducción 

indirecta (o generativa) y la reproducción directa (o vegetativa). 

 

3.1.1. REPRODUCCIÓN INDIRECTA 

En su mayoría, los hongos formadores de líquenes se reproducen sexualmente (Honegger, 

1993), a esto se le llama reproducción indirecta o generativa (Büdel y Scheidegger, 2008). 

Aunque aparentemente los costos energéticos de este tipo de reproducción son bastante 

elevados, las mutaciones deletéreas acumuladas en los talos de reproducción asexual hacen 

que la reproducción sexual siga siendo muy frecuente y evolutivamente exitosa (Aanen y 

Hoekstra, 2007; Xu, 2007). 
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En la reproducción indirecta se producen estructuras especializadas (ascomas o basidiomas 

–anexo 1–) en las que se producen esporas (ascosporas o basidiosporas) producto de la 

división meiótica. Este tipo de estructuras sólo pueden producirse en talos bien establecidos 

y sólo después de alcanzar cierto tamaño en un ambiente estable (Hestmark, 1992; 

Honegger, 1993; Ramstad y Hestmark, 2001; Pringle y col, 2003; Grube y Spribille, 2012). 

 

El atributo más importante de este tipo de reproducción es que es inherente y específica del 

micobionte, lo que implica que una vez se producen y liberan las esporas, éstas deben 

encontrar un fotobionte para restablecer su estado liquenizado. Al parecer, esto es un 

proceso complejo en la naturaleza pues las especies de fotobiontes más comunes no son 

abundantes fuera del estado simbiótico (Bowler y Rundel, 1975; Tehler, 1982; Honegger, 

1993). Pese a esto, la mayoría de los líquenes han adoptado este modo de reproducción, lo 

cual indica que es una estrategia exitosa y viable para estos organismos (Bowler y Rundel, 

1975). 

 

3.1.2. REPRODUCCIÓN DIRECTA 

Una estrategia que tienen los líquenes para contrarrestar el impase biológico de encontrar 

un fotobionte compatible, es la dispersión mediante la fragmentación del talo o con 

propágulos simbióticos (Bowler y Rundel, 1975; Wornik y Grube, 2010), a esto se le llama 

reproducción directa o vegetativa. Debido a que los líquenes requieren de todos sus 

componentes para formar el talo, este tipo de reproducción es particularmente importante 

(Lawrey, 1980). 

 

La naturaleza asexual de la reproducción directa hace que la progenie esté compuesta por 

clones de ambos biontes, lo que resulta en una baja variabilidad genética de sus 

poblaciones. Sin embargo, en algunos casos se ha mostrado que existe una tasa de mutación 

somática importante en el fotobionte y el micobionte (Dal Grande y col, 2012), por lo que 

ésta podría representar una estrategia bastante exitosa, tanto en la dispersión como en 

términos de diversidad genética. 
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La reproducción directa consiste en la formación de una estructura especializada que 

contiene hifas del micobionte y células del fotobionte en estado de liquenización (Bowler y 

Rundel, 1975; Büdel y Scheidegger, 2008). Estas estructuras son bastante comunes en 

algunos taxa, y aunque existen varios tipos, existen dos clases principales: soredios e isidios 

(Honegger, 1993; Dal Grande y col, 2012). La presencia de este tipo de estructuras parece 

ser un carácter derivado en los líquenes (Bowler y Rundel, 1975). 

 

La diferencia básica entre los isidios (figura 9) y los soredios (figura 10) es que los 

primeros poseen una estructura anatómica estratificada semejante a la del talo maduro e 

incluye parte del córtex superior, mientras que los soredios son masas amorfas compuestas 

por células del fotobionte envueltas en hifas (Wornik y Grube, 2010). 

 

 

Figura 9. A la izquierda: esquema general de varios tipos de isidios; las estructuras redondeadas representan 

el fotobionte, mientras que la doble línea representa el córtex superior (Fuente: Ryan y col, 2002). A la 

derecha: aspecto general de los isidios cilíndricos y simples de Phyllopsora sp. 



Estrategias ecológicas de los hongos liquenizados M. CÁRDENAS-HENAO 

26 
 

 

Figura 10. A la izquierda: esquema general de tipos de soralia (lugar de donde salen los soredios): los 

pequeños paquetes están compuestos por fotobiontes (estructuras redondeadas) e hifas de la médula (líneas 

que rodean el cúmulo de fotobiontes) (Fuente: Ryan y col, 2002). A la derecha: aspecto general de la soralia 

laminal y marginal de Pyxine cocoes; cada granulo es un soredio. 

 

Hasta hace muy poco la diferencia morfológica entre los isidios y los soredios parecía 

ecológica o funcionalmente insignificante, sin embargo, con el descubrimiento de un nuevo 

bionte en la asociación liquénica que se aloja en el córtex superior y que presuntamente 

tiene un papel fundamental en la formación del mismo (Spribille y col, 2016), la capacidad 

de producir isidios en lugar de soredios (como forma de reproducción vegetativa) podría ser 

ventajoso para el organismo, pues el propágulo presentaría también el tercer bionte. No 

obstante, esta diferencia ecológica es sólo una suposición, al menos hasta corroborar tanto 

la presencia de esta levadura en más especies de hongos liquenizados (hasta ahora se ha 

detectado sólo en algunas Parmeliaceae) como su función en la formación del córtex 

superior (Spribille y col, 2016). 
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4. ESTRATEGIAS ECOLÓGICAS DE LOS LÍQUENES 

Los organismos presentan características específicas que les permiten sobrevivir, 

reproducirse, dispersarse y establecerse bajo ciertas condiciones. Ante la heterogeneidad de 

condiciones bióticas y abióticas presentes en los ecosistemas, emergen patrones de 

especialización evolutiva y ecológica que son responsables de la estructuración y dinámica 

de las comunidades biológicas presentes en dichos ecosistemas (Grime, 1988). El conjunto 

de características similares o análogas que dan lugar a las adaptaciones de las que emergen 

dichos patrones son llamadas estrategias ecológicas (Grime, 1988). Este modelo fue 

propuesto por Grime (1974) y fue un punto de partida para el análisis de las estrategias 

adaptativas de las plantas. 

 

Grime (1974, 1977, 1988) estableció que la biomasa de las plantas es limitada por dos 

factores: el estrés, que se refiere a aquellos que limitan la producción primaria (i.e. exceso o 

déficit de luz, temperatura, humedad o nutrientes), y la perturbación, que incluye los 

factores de pérdida de biomasa a través de la destrucción total o parcial (i.e. herbivoría, 

cosecha, enfermedades, daño ocasionado por el viento o el fuego y erosión del suelo). En 

este contexto, el gradiente ambiental se mueve entre dos estados (i.e. alto y bajo) de los 

factores involucrados, en interacción con la competencia (Grime, 1977). 

 

Debido a que no es posible encontrar comunidades estables en estados de perturbación y 

estrés alto, según el modelo de Grime (1974) el equilibrio viable de las comunidades entre 

la perturbación, el estrés y la competencia ocupa un área triangular, y las características de 

las plantas serán predecibles dependiendo del área de la superficie triangular en la que se 

ubiquen (Grime, 1988) (figura 11). 

 

De acuerdo con esto, las estrategias ecológicas serán determinadas por el nivel de 

perturbación y estrés que los organismos pueden soportar. Así, las plantas que se 

encuentran asociadas a ambientes de alta perturbación y bajo estrés, tienen una estrategia 

ruderal, aquellas que se distribuyen en ambientes de alto nivel de estrés y baja perturbación 

aplican estrategias tolerantes al estrés, en tanto que las que se encuentran en zonas con 

bajos niveles de estrés y perturbación, tienen estrategias competitivas (Grime, 1974, 1977, 
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1988; Rogers, 1989, 1990; Craine, 2005). Las características generales de los organismos 

asociados a cada estrategia se resumen en la tabla 2. 

 

 
Figura 11. Triángulo de Grime que describe el modelo de ordenación triangular entre las tres estrategias 

ecológicas de las plantas: estrategia competitiva (C), estrategia estrés tolerante (S), estrategia ruderal (R). 

Cada eje (Ic, Is e Id) representa el porcentaje de importancia de cada factor (c: competencia, s: estrés y d: 

perturbación) en la estrategia ecológica de cada planta. Zonas triangulares internas con las letras C, S y R 

definen zonas de equilibrio en donde las plantas pueden presentar estrategias secundarias (combinación de 

dos o tres estrategias). Fuente: Grime (1977). 

 

Los atributos morfológicos, fisiológicos y reproductivos son en gran medida responsables 

de las estrategias ecológicas de los organismos y son la clave en la comprensión de las 

condiciones de vida en las que estos habitan (Rogers, 1990; Gaßmann y Ott, 2000). De allí 

que al momento de establecer cuantitativamente una estrategia ecológica, se analicen las 

características que puedan ser de importancia adaptativa y ecológica (Rogers, 1990), 

aunque estas variarán dependiendo del tipo de organismo que sea objeto de estudio. 

 

Aunque los líquenes son formalmente una asociación biológica, tienen cualidades y 

limitaciones ecológicas individuales muy similares a las plantas debido a que son 

organismos sésiles y fotosintéticos (Armstrong y Welch, 2007). Por esta razón, las 

estrategias ecológicas de líquenes y plantas son casi equivalentes, pese a que los líquenes  
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Tabla 2. Factores que limitan la producción de biomasa y características de los organismos asociados a las 

diferentes estrategias ecológicas. 

 

Estrategia 

Ecológica 

Grado de 

Estrés 

Grado de 

perturbación 
Características generales de los organismos 

Competitiva Bajo Bajo 

Características variadas relacionadas con la 

monopolización de recursos, normalmente con 

tasas de crecimiento muy altas y/o tasas de 

reproducción alta, aunque usualmente la 

reproducción es desplazada por la necesidad 

de generar material vegetativo que permita la 

monopolización de recursos (Grime, 1988). 

Tolerante al estrés Alto Bajo 

Tienen estructuras de reserva, tasas de 

crecimiento y reproducción bajas, perennes y 

oportunistas. Normalmente tienen 

características convergentes asociadas con el 

tipo de estrés común al que se encuentran 

expuestas (Grime, 1988). 

Ruderal Bajo Alto 

Tasa de crecimiento muy alta y/o una tasa 

reproductiva alta y temprana en su desarrollo 

(Grime, 1988; Craine, 2005). 

 

no extraen nutrientes del sustrato en el cual se establecen, sino que adquieren los nutrientes 

de la atmósfera. 

 

Investigaciones realizadas en la década de 1980 y principios de 1990 (Rogers y Barnes, 

1986; Rogers, 1988, 1989, 1990), mostraron que en términos de estrategias ecológicas, los 

líquenes tienen comportamientos muy variados (figura 12). Estos estudios relacionan 

características intrínsecas de los líquenes, con estrategias ecológicas específicas y patrones 

temporales, como el traslado de una comunidad de tipo ruderal en etapas tempranas de la 

sucesión, hasta comunidades competitivas en etapas sucesionales más avanzadas (Rogers, 

1988). 

 

Topham (1977) fue el primero en proponer la aplicación del modelo de ordenación 

triangular de Grime (1977) para establecer las estrategias ecológicas de las comunidades de 

líquenes. Uno de los aportes más importantes de Topham (1977) fue la distinción de las 

características de los líquenes que deben tomarse en cuenta para el análisis de triangulación. 
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Topham (1977) consideró que las características de mayor relevancia para comprender la 

variabilidad de la habilidad competitiva de los líquenes son: tamaño de los propágulos (e.g. 

esporas, soredios, isidios), el sustrato sobre el que se establecen, la capacidad de 

crecimiento sobre otros líquenes (e.g. muy adherido o poco adherido al sustrato), forma de 

crecimiento (e.g. crustáceo, foliáceo, fructiculoso) y las dimensiones del talo (e.g. grosor 

para líquenes crustáceos y foliáceos, y altura del talo para líquenes fructiculosos). Varios 

años después, Rogers (1990) propuso que los atributos de mayor relevancia son el modo de 

reproducción (directa o indirecta) y las estructuras de propagación (isidios o soredios), al 

igual que la forma de crecimiento y el sustrato sobre el que crecen estos organismos. 

 

 

Figura 12. Triangulación de la estrategias ecológicas de 34 especies de hongos liquenizados. Cada círculo 

representa una especie diferente. Fuente: Rogers (1990). 

 

Las adaptaciones de tipo morfo-anatómico (e.g. forma de crecimiento, tipo de talo), 

fisiológico (e.g. tipo de fotobionte, producción de metabolitos secundarios) y reproductivo 

(e.g. reproducción directa o indirecta), se consideran las de mayor relevancia en el estudio 

de las estrategias ecológicas de los líquenes. Estas características son las que determinan su 

capacidad de dispersión, establecimiento y sus habilidades competitivas. Teniendo en 

cuenta lo anterior, a continuación se discutirá cada adaptación en el contexto del análisis de 

las estrategias ecológicas. 
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4.1.  ADAPTACIONES MORFO-ANATÓMICAS EN EL CONTEXTO DE LAS 

ESTRATEGIAS ECOLÓGICAS DE LOS LÍQUENES 

 

4.1.1. FORMA DE CRECIMIENTO Y SU RELACIÓN CON LAS ESTRATEGIAS 

ECOLÓGICAS 

Según Rogers (1990), la forma de crecimiento de los líquenes tiene una relación clara con 

la estrategia ecológica a la que estos responden. Uno de los factores más determinantes en 

este sentido es que los líquenes fructiculosos tienen crecen a mayor velocidad que los 

foliáceos y estos a su vez que los crustáceos (Rogers, 1988). 

 

Los líquenes crustáceos suelen tener estrategias desde ruderales hasta tolerantes al estrés 

(figura 13), es decir, que varían entre zonas con alta perturbación y bajo estrés, hasta 

aquellas de baja perturbación y alto estrés (Rogers, 1990). Esto se debe a que los líquenes 

con esta forma tienen tasas de crecimiento promedio más bajas entre los líquenes, lo que los 

hace menos competitivos ante formas foliáceas y fructiculosas. 

 

 

Figura 13. Triangulación de la estrategias ecológicas de 34 especies de líquenes con diferentes formas de 

crecimiento. a) Líquenes foliáceos (círculos negros) y placoides (cuadrados negros); b) líquenes fructiculosos 

(círculos negros) y crustáceos (cuadrados negros). Los círculos blancos representan líquenes cuya forma de 

crecimiento no se analiza en el triángulo. Fuente: Rogers (1990). 

 



Estrategias ecológicas de los hongos liquenizados M. CÁRDENAS-HENAO 

32 
 

En los bosques tropicales se ha observado que los líquenes crustáceos suelen encontrarse en 

el sotobosque (Cornelissen y Ter Steege, 1989; Kelly y col, 2004), un área con alto estrés 

por baja incidencia de luz pero baja perturbación en términos de fluctuación de temperatura 

o humedad. En la distribución altitudinal de los líquenes crustáceos se ha observado un 

patrón similar, donde se distribuyen principalmente hacia los ecosistemas de zonas bajas 

(Dietrich y Scheidegger, 1997), así como en áreas secas y altamente iluminadas (como 

bosques secos o xerofíticos) (Looman, 1964), representando su estrategia tolerante al estrés 

por baja humedad y exceso de luz. 

 

Según Rogers (1988, 1990), los líquenes foliáceos pueden presentar las tres estrategias 

ecológicas, con mayor sesgo hacia el comportamiento competitivo (figura 13). Este sesgo 

podría deberse a que, por su estructura, estos líquenes pueden crecer por encima de líquenes 

crustáceos u otros foliáceos (Armstrong y Welch, 2007). Sin embargo, parece que el 

crecimiento foliáceo debe ser acompañado por otras adaptaciones (más allá de la forma y la 

tasa de crecimiento) para definir con mayor claridad la estrategia ecológica de cada especie 

en particular. 

 

Esto se evidencia en la distribución vertical de las comunidades de líquenes foliáceos, los 

cuales se encuentran en un amplio rango de alturas sobre los árboles, pero con mayor 

frecuencia hacia el dosel del bosque, donde se encuentran las especies más competitivas 

(líquenes fructiculosos) (Cornelissen y Ter Steege, 1989; Kelly y col, 2004). En su 

distribución altitudinal ocurre algo similar, pues no muestran un patrón de aumento o 

disminución al aumentar la altitud (Dietrich y Scheidegger, 1997). 

 

De acuerdo con Rogers (1990) los líquenes fructiculosos tienen estrategias ecológicas 

competitivas (figura 13) y se distribuyen en áreas con baja perturbación y bajo estrés. 

Normalmente, los líquenes fructiculosos se encuentran en zonas sin limitación de agua o 

luz (bajo estrés por limitación de recursos), pues su habilidad de crecimiento acelerado les 

permite crecer por encima de otros líquenes y monopolizar recursos básicos como la luz 

(Armstrong y Welch, 2007). 
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Por esta razón, los líquenes fructiculosos suelen tener una mayor riqueza y abundancia en el 

dosel de los bosques y en ecosistemas de altura (Cornelissen y Ter Steege, 1989; Dietrich y 

Scheidegger, 1997; Kelly y col, 2004). Aunque en estos sitios hay mayor fluctuación de 

temperatura y humedad, pueden soportar la alta incidencia de luz y aprovechar la humedad 

en forma de vapor de agua muy eficientemente (Looman, 1964), de manera que pueden 

incentivar su crecimiento y reproducción, lo cual es típico de los organismos con estrategias 

competitivas. 

 

En estudios de uso de líquenes como indicadores de calidad atmosférica, en los que evalúan 

las comunidades liquénicas en ambientes con gradientes de estrés por contaminación, se ha 

establecido que los líquenes fructiculosos suelen ser los más sensibles a estos ambientes 

estresantes, mientras que los crustáceos son los más resistentes a estas condiciones. Los 

foliáceos responden de manera muy variable a este agente de estrés, desde altamente 

resistentes a muy sensibles (Wetmore, 1981). Lo anterior concuerda con las estrategias 

ecológicas establecidas para las tres formas de crecimiento. Este principio ecológico es de 

tal importancia que ha sido incluido en modelos lineales para el cálculo y clasificación de la 

calidad atmosférica usando la riqueza y forma de crecimiento de los líquenes, tales como el 

Factor de Clasificación Ambiental (FCA) propuesto por Käffer y col (2011). 

 

La forma de crecimiento no sólo es de importancia al momento de la competencia por el 

sustrato, sino que también tiene implicaciones en el tipo de ambientes que pueden 

colonizar: los líquenes crustáceos son más resistentes a la sequía y están especialmente 

adaptados a los climas continentales secos, mientras que las formas foliáceas requieren más 

humedad y habitan en climas húmedos y subhúmedos (Looman, 1964). Los líquenes 

fructiculosos requieren alta humedad, principalmente en forma de vapor de agua, por lo que 

suelen ser muy comunes en áreas con alta humedad atmosférica y de alta incidencia de 

neblina (Looman, 1964). 

 

4.1.2. TIPO DE TALO Y SU RELACIÓN CON LAS ESTRATEGIAS ECOLÓGICAS 

Los efectos que tiene el tipo de talo sobre las estrategias ecológicas de los líquenes no se 

han investigado. Sin embargo, se consideran en este trabajo como un rasgo morfo-
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anatómico de relevancia pues tiene implicaciones en la eficiencia de la fotosíntesis y por 

ende en la producción de alimento para el establecimiento, crecimiento, desarrollo, 

reproducción, dispersión y en última instancia, en la distribución de los hongos 

liquenizados. Los talos heterómeros presentan capas especializadas cuyo grosor es variable, 

y se ha observado que bajo condiciones ambientales de alta irradianza, las especies de 

líquenes tienen el córtex superior más grueso. Esta característica le confiere mayor 

protección a la capa de fotobiontes ante fenómenos como la desecación y la radiación UV, 

e incluso en ocasiones permite la acumulación de metabolitos secundarios especializados 

para mitigar ambos factores (Nguyen y col, 2013). Esto los hace más resistentes a 

condiciones de alta luminosidad, lo que con la protección adecuada podría derivar en 

estrategias ecológicas de tipo competitivo frente a los talos homómeros, los cuales pueden 

sobrevivir en condiciones de baja luminosidad, es decir, adquieren estrategias tolerantes al 

estrés por limitación del recurso luz. 

 

4.2.  ADAPTACIONES FISIOLÓGICAS EN EL CONTEXTO DE LAS ESTRATEGIAS 

ECOLÓGICAS DE LOS LÍQUENES 

 

4.2.1. TIPO DE FOTOBIONTE Y SU RELACIÓN CON LAS ESTRATEGIAS ECOLÓGICAS 

Aunque el efecto que tiene el tipo o la identidad específica del fotobionte sobre las 

estrategias ecológicas de los líquenes no ha sido estudiado, este puede ser considerado 

como un factor importante que limite su comportamiento ecológico. Por ejemplo, los 

cianolíquenes suelen encontrarse en ambientes con bajas intensidades de luz, alta humedad, 

y muy pobres en nutrientes, pues además de requerir agua en forma líquida para realizar la 

fotosíntesis y activar este proceso con un flujo muy bajo de fotones, pueden fijar nitrógeno 

atmosférico a través de su fotobionte (Hawksworth, 1988; Rikkinen, 2002). 

 

Así, los cianolíquenes suelen adquirir estrategias ecológicas tolerantes al estrés ante la 

deficiencia de luz y nutrientes, comparados con aquellos que tienen como fotobionte un 

alga verde, los cuales se encuentran normalmente en ambientes más ricos en estos recursos, 

lo que les daría características de organismos con estrategias de tipo competitivo. Los 

cianolíquenes requieren agua en estado líquido para activar la fotosíntesis (Honegger, 1991) 
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lo que hace que estos organismos sean menos competitivos que aquellos que tienen algas, 

dado que son menos eficientes a una baja disponibilidad del recurso. 

 

Sin embargo, si el fotobionte es una cianobacteria o un alga parece no ser suficiente para 

determinar el tipo de estrategia ecológica que adquieren los líquenes. La identidad y los 

requerimientos de cada especie, grupo o complejo de fotobiontes puede ser un mejor 

indicador por dos razones básicas: primero, que linajes específicos de fotobiontes con 

requerimientos ecológicos similares se encuentran asociados a micobiontes que tienen 

similitudes ecológicas pero que no están relacionados taxonómicamente (Nelsen y Gargas, 

2008; Peksa y Škaloud, 2011), y segundo, que el patrón general es que existe una alta 

especificidad en el fotobionte requerido por el micobionte para desarrollar el talo liquénico 

(Rikkinen, 2002, 2003). 

 

En algunos taxa (e.g. género Cladonia, Cladoniaceae) se ha demostrado que el nivel de 

especificidad en la asociación micobionte-fotobionte varía dependiendo de la especie de 

micobionte, por lo que las especies de líquenes varían en un continuo entre generalistas y 

especialistas (Yahr y col, 2004). Quizá la clave está en comprender que un micobionte no 

necesariamente es “generalista” por asociarse con varios clados de fotobiontes; si estos 

clados divergentes tienen similitudes ecológicas, el micobionte podría catalogarse como un 

“especialista” en términos de los rangos de tolerancia experimentados por el fotobionte 

(Yahr y col, 2004). 

 

En este sentido sería importante no sólo establecer la identidad del hongo, sino del 

fotobionte y sus requerimientos. Un ejemplo interesante es el género Trebouxia, un grupo 

de algas muy frecuentes en asociaciones liquénicas, que se establece con más éxito en 

condiciones de baja luminosidad (Gaßmann y Ott, 2000). Los líquenes con este fotobionte 

tienen mayor capacidad de establecimiento donde las especies competitivas no son 

abundantes, por lo que podrían estar relacionados con estrategias tolerantes al estrés por 

baja luminosidad. 
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Otro caso interesante es el de Lepraria, un género de hongo liquenizado con talo 

pulverulento y homómero, que normalmente se encuentra en zonas secas y con baja 

luminosidad (Peksa y Škaloud, 2011). Lo primero es debido a la poca protección que recibe 

el fotobionte en un talo sin estratificación, estructura que es determinada básicamente por el 

micobionte. Sin embargo, el micobionte compensa la falta de luz a través de su asociación 

con un fotobionte más eficiente que está adaptado a ambientes sombreados y que puede 

usar el agua en forma de vapor para realizar la fotosíntesis (un alga verde del género 

Asterochloris) (Peksa y Škaloud, 2011), lo que lo convierte en tolerante al estrés por 

limitación de ambos recursos. 

 

La especificidad de la selección del fotobionte por parte del micobionte y los rangos de 

tolerancia experimentados por el primero, podrían considerarse dentro de los factores más 

importantes en la determinación de la estrategia ecológica de estos organismos y, en última 

instancia, en la estructuración de las comunidades de líquenes (Rikinen, 2002, 2003; Yahr y 

col, 2004). El fotobionte puede influenciar directa o indirectamente la estrategia ecológica 

de los hongos liquenizados, ya sea modificando su tolerancia a la limitación de luz o agua 

(influencia directa), o modificando la forma de crecimiento, que en última instancia tiene 

efectos sobre la tolerancia a las mismas limitaciones (influencia indirecta). 

 

4.2.2.  METABOLITOS SECUNDARIOS Y SU RELACIÓN CON LAS ESTRATEGIAS 

ECOLÓGICAS 

Uno de los postulados más importantes alrededor de la presencia o cantidad de ácidos 

liquénicos en un talo es que ésta no está correlacionada con la tasa de crecimiento (Rundel, 

1978), lo que sugiere que es la naturaleza del compuesto (i.e. el tipo de sustancia) lo que 

influencia la estrategia ecológica. Sin embargo, se ha demostrado que la presencia de 

ciertos compuestos aumenta la supervivencia, el éxito reproductivo e incluso la 

productividad (Rundel, 1978), lo que puede incrementar la habilidad competitiva de los 

líquenes o su performance bajo situaciones de estrés ambiental. 

 

Rogers (1990) planteó que el número de grupos químicos biogenéticamente relacionados 

producidos en los talos, se relaciona con su estrategia ecológica. Aunque en dicho estudio 
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no se tuvo en cuenta la naturaleza específica de los compuestos, el patrón general es que a 

mayor complejidad química menores son las probabilidades de adquirir una estrategia 

ruderal (Rogers, 1990). Esto implica que en ambientes de alta perturbación y bajo estrés, 

los líquenes suelen tener una química más sencilla o ausencia de ácidos liquénicos. 

 

Se infiere que la presencia de ácidos liquénicos está relacionada con estrategias 

competitivas o de tolerancia al estrés, lo cual concuerda con los papeles ecológicos que 

presumiblemente tienen algunos ácidos liquénicos (Rundel, 1978), incluyendo los efectos 

alelopáticos (favoreciendo la estrategia competitiva) y la protección del talo a la pérdida o 

potencial ganancia de agua (estrategia tolerante al estrés hídrico por exceso o por defecto), 

o la protección del fotobionte ante altas radiaciones UV (estrategia tolerante al estrés por 

exceso de luz) (Rundel, 1978). 

 

Pero no sólo es la naturaleza de los compuestos lo que determina su importancia ecológica, 

sino también el área del talo en la que éstos se concentran. Por ejemplo, el ácido girofórico, 

que ha sido catalogado como una sustancia hidrofóbica, tiende a acumularse en el córtex 

superior de Ochrolechia frigida, especialmente en la base de unas estructuras superficiales 

llamadas gránulos (Gaßmann y Ott, 2000). En esta posición y dada su naturaleza 

hidrofóbica, el ácido girofórico permite que el talo retenga agua por más tiempo o evite la 

excesiva obtención de la misma, de forma que el fotobionte se mantenga fotosintéticamente 

activo por más tiempo. Esta característica permite que O. frígida colonice zonas de 

humedad muy variable. 

 

La concentración de la mayoría de las sustancias liquénicas del córtex superior 

normalmente varía en respuesta a los cambios en la cantidad de luz incidente sobre los talos 

(Rundel, 1978), lo que podría estar relacionado con la regulación de la cantidad de luz que 

llega a la capa de fotobiontes ubicada justo debajo del córtex superior (Lawrey, 1986). Esto 

sugiere que de algún modo hubo una selección sobre los metabolitos secundarios 

dependiendo de su posición y naturaleza química ante la presencia de un factor de estrés 

ambiental. La presencia de este tipo de sustancias favorecería las estrategias tolerantes al 

estrés. 
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Este es el caso del ácido úsnico en Cladonia subtenuis, el cual varía su concentración desde 

0.1 % en lugares sombreados hasta 2.8 % en lugares con alta incidencia de luz (Rundel, 

1969). Un patrón similar se ha encontrado en estudios realizados sobre la relación de los 

gradientes de luz y la parietina en Teloschistaceae (Hill y Woolhouse, 1966), aunque la 

concentración de este compuesto depende exclusivamente de las condiciones ambientales a 

las que están expuestos los talos (Rundel, 1978). Uno de los hallazgos más interesantes en 

este sentido es en el caso de los líquenes que tienen como fotobionte algas del género 

Trebouxia (algas con preferencia por áreas de baja luminosidad). Este tipo de líquenes sólo 

se encuentran en áreas con altas luminosidades si poseen metabolitos secundarios en el 

córtex superior que filtren la luz (Rundel, 1969, 1978), evitando la disminución en la 

eficiencia fotosintética. 

 

En el caso de los compuestos alelopáticos, estos no sólo son efectivos para favorecer la 

estrategia competitiva de los líquenes ante otros líquenes, sino también con otros 

organismos que son mucho más eficientes en la monopolización de recursos, como por 

ejemplo, briófitos (Gardner y Mueller, 1981; Lawrey, 1986) y algunas plantas vasculares 

(Pyatt, 1967; Huneck, 1999). Aunque los líquenes son muy poco competitivos comparados 

con plantas vasculares, la producción de sustancias alelopáticas logra detener el crecimiento 

de las plántulas a través de la inhibición de la formación de micorrizas (Rundel, 1978) o 

retardando la germinación de las esporas (en el caso de los briófitos) o semillas (Pyatt, 

1967; Gardner y Mueller, 1981; Lawrey, 1986). 

 

Aunque no se considera que los líquenes sean un recurso importante para los herbívoros 

(Rundel, 1978; Lawrey, 1983a), Rogers (1990) planteó que la presencia de ciertas 

sustancias liquénicas previene la herbivoría. Los compuestos liquénicos tóxicos o que 

disminuyen la palatabilidad podrían promover una estrategia ruderal (Gerson y Seaward, 

1977; Lawrey, 1986; Rundel, 1978). Aunque no se conocen con certeza los compuestos 

específicos que evitan la herbivoría, aparentemente el efecto inhibitorio ante esta presión 

ambiental puede ser muy variable (Lawrey, 1983a). Esto se ha demostrado en los ácidos 

vulpínico y pinástrico, derivados del ácido pulvínico (Gerson y Seaward, 1977; Stephenson 
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y Rundel, 1979; Lawrey, 1983b, 1986; Rundel, 1978), compuestos que son efectivos 

únicamente ante algunos herbívoros, por lo que los resultados obtenidos han sido poco 

consistentes. 

 

Considerando únicamente la complejidad química, Gauslaa (2005) mostró que los líquenes 

que tienen menor producción de metabolitos secundarios (en términos de diversidad y 

cantidad), no son diferencialmente preferidos por los herbívoros en comparación con los 

que producen gran cantidad de compuestos. Sin embargo, una vez que dichos compuestos 

son removidos, los talos se vuelven más susceptibles a la herbivoría que aquellos que tienen 

menor complejidad química (Gauslaa, 2005). En este contexto, es importante seguir 

realizando estudios en los que se pueda establecer si el tipo de metabolito secundario (y no 

sólo la presencia o ausencia de los mismos) afecta la estrategia ecológica de los líquenes y 

cómo lo hace de acuerdo con su naturaleza química. 

 

4.3.  ADAPTACIONES REPRODUCTIVAS EN EL CONTEXTO DE LAS 

ESTRATEGIAS ECOLÓGICAS DE LOS LÍQUENES 

 

4.3.1. REPRODUCCIÓN INDIRECTA Y SU RELACIÓN CON LAS ESTRATEGIAS 

ECOLÓGICAS 

Las especies con reproducción indirecta, tienden a tener estrategias ecológicas de tipo 

ruderal y son menos competitivas que las especies con reproducción asexual (Rogers, 

1990). Esto se debe a que sus diásporas pueden alejarse más de su comunidad de origen y 

potencialmente ocupar lugares que no han sido ocupados por otros líquenes (Hestmark, 

1992; Ellis y Coppins, 2007a). Lo anterior concuerda con el principio general del modelo 

de competencia que postula que la habilidad competitiva de los organismos está 

correlacionada negativamente con su capacidad de dispersarse y colonizar nuevos lugares 

(Armstrong y Welch, 2007). 

 

Los líquenes con reproducción indirecta suelen correlacionarse negativamente con la altitud 

(Dietrich y Scheidegger, 1997), entendiendo que hacia las zonas altas hay mayores factores 

de estrés, mientras que hacia las zonas bajas aumenta la competencia, especialmente con 
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otros organismos fotosintéticos que son más eficientes que los líquenes. Los líquenes con 

reproducción indirecta compensan su baja competitividad con una capacidad de 

reproducción, dispersión y colonización más eficiente. 

 

Este tipo de reproducción tiene un mayor valor adaptativo en ambientes cambiantes, por lo 

que normalmente en condiciones de alta perturbación las comunidades suelen reproducirse 

sexualmente (Williams, 1975). De hecho, se ha demostrado que las especies de líquenes 

con reproducción sexual tienden a ser más resistentes a factores de perturbación a gran 

escala como la fragmentación o la pérdida de hábitat, pues la resistencia a este tipo de 

perturbaciones está relacionada con la habilidad de dispersión (Ellis y Coppins, 2007b). La 

dispersión por medio de esporas es más eficiente en términos de distancia que mediante 

propágulos simbióticos. Las esporas son más pequeñas y gracias a ciertos mecanismos de 

expulsión, logran dispersarse a más de 20 m de distancia de su comunidad de origen (Dal 

Grande y col, 2012), a diferencia de los soredios o isidios, que por su mayor tamaño y 

carencia de mecanismos de expulsión, colonizan exitosamente lugares más cercanos a su 

talo madre (Bowler y Rundel, 1975). 

 

4.3.2. REPRODUCCIÓN DIRECTA Y SU RELACIÓN CON LAS ESTRATEGIAS 

ECOLÓGICAS 

Rogers (1990) estableció que la ausencia, presencia o tipo de estructuras involucradas en la 

reproducción directa tienen relación con las estrategias ecológicas adoptadas por los 

líquenes. Por ejemplo, los isidios suelen encontrarse en especies con estrategias 

competitivas (Rogers, 1990) (figura 14). La presencia de estas estructuras disminuye la 

limitación causada por la necesidad de encontrar un fotobionte compatible, pero al ser de 

mayor tamaño y poca capacidad de dispersión (en comparación con las esporas) este 

proceso sólo actúa localmente permitiendo que la misma especie monopolice los recursos 

en un solo ambiente (Hestmark, 1992; Rikkinen, 2003; Scheidegger y Werth, 2009). 

 

Las especies sorediadas se encuentran asociadas a estrategias tolerantes al estrés, mientras 

que las especies que no presentan estructuras de reproducción directa no tienen una 

estrategia ecológica definida (Rogers, 1990) (figura 14). Sin embargo, parece que las 
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especies sin estas estructuras suelen tener mayor tasa de crecimiento que aquellas que sí las 

tienen, mientras que las especies con isidios o soredios tienen mayor tasa de supervivencia 

(Bowler y Rundel, 1975; Rogers, 1990). 

 

 

Figura 14. Triangulación de la estrategias ecológicas de 34 especies de líquenes con diferentes estructuras de 

reproducción directa. Se muestran los líquenes con soredios (círculos negros), con isidios (cuadrados negros) 

y aquellos que no presentaron estructuras reproductivas de tipo vegetativo (círculos blancos). Fuente: Rogers 

(1990). 

 

Esto representa la compensación de capacidad de dispersión y establecimiento 

(colonización) ante la habilidad competitiva de las especies con mayor tasa de crecimiento 

(que no tienen estructuras de reproducción vegetativa). En este contexto, se ha establecido 

que los líquenes con estructuras de reproducción vegetativa predominan en ambientes con 

altos niveles de estrés (Lawrey, 1991), tales como zonas altamente contaminadas y 

ecosistemas de altura (LeBlanc y De Sloover, 1970; Dietrich y Scheidegger, 1997; 

Seymour y col, 2005), y esto es debido a que tienen una alta capacidad de dispersión y 

establecimiento. 

 

Lo anterior también se ha evidenciado en estudios realizados en líquenes crustáceos. 

Durante la sucesión, cuando la estructura de la comunidad liquénica cambia hacia una que 

favorece las estrategias ecológicas de tipo competitivo (i.e. aumento en cobertura de 
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líquenes foliáceos y fructiculosos), los líquenes crustáceos cambian la composición de su 

comunidad a una en la que predominan las especies con reproducción asexual (Ellis y 

Coppins, 2007a). Este cambio de composición es una respuesta al estrés por disminución de 

luz para los líquenes crustáceos, ocasionada por la sombra de líquenes foliáceos o 

fructiculosos. 

 

En general, los propágulos de tipo vegetativo permiten al micobionte dispersarse 

independientemente de la disponibilidad de fotobiontes (Honegger, 1993; Wornik y Grube, 

2010). Incluso, especies morfológica y químicamente muy similares se han encontrado en 

estados de reproducción indirecta en zonas muy restringidas, mientras que su par con 

reproducción directa presenta una amplia distribución (Bowler y Rundel, 1975; Honegger, 

1993; Tibell, 1994; Wornik y Grube, 2010). Esto puede tener dos enfoques: primero, que al 

no depender de la obtención de un fotobionte compatible, la dispersión se vea menos 

limitada, o segundo, que las especies con reproducción directa suelen tener requerimientos 

más generalistas que aquellas con reproducción indirecta (Bowler y Rundel, 1975). 

 

Sin embargo, otros autores aseguran que la progenie de las especies que se reproducen 

asexualmente tienen los mismos rangos de tolerancia que su talo parental, por lo que resulta 

natural pensar que estas especies perpetúan un legado altamente nicho-especialista a las 

condiciones específicas del área donde se distribuye (Lawrey, 1980; Wornik y Grube, 2010; 

Dal Grande y col, 2012). Esto sugiere que las implicaciones ecológicas de tener una 

reproducción de tipo directa o indirecta (o ambas) puede ser un rasgo clave para entender la 

distribución geográfica de las especies de líquenes y sus estrategias ecológicas. 

 

Las habilidades de reproducción directa o indirecta no son mutuamente excluyentes, pues 

existen especies que tienen ambos modos de reproducción. En estos casos se ha establecido 

que la aparición secuencial de los diferentes tipos de reproducción puede estar determinada 

por factores poblacionales como la densidad. Se ha observado que cuando se incrementa la 

densidad de líquenes sobre un sustrato, esto aumenta la competencia por el espacio y como 

respuesta, las poblaciones generan propágulos de tipo sexual. Esto permite alejar las 

esporas de su población original para que colonicen otros espacios disponibles, lo que 
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suaviza la competencia intraespecífica en ambientes saturados (Hestmark, 1992; Ramstad y 

Hestmark, 2001). 

 

Un ejemplo interesante es la variación de las estrategias reproductivas en Parmotrema 

(Parmeliaceae) en gradientes latitudinales. Lawrey (1980) demostró que las especies 

únicamente sexuales o asexuales están concentradas en los trópicos, mientras que las que 

poseen ambos tipos de reproducción se distribuyen en las zonas templadas. Aunque 

desarrollar ambos tipos de reproducción es energéticamente más costoso, esto contribuye a 

mantener las densidades poblaciones estables mientras las condiciones son adversas para la 

consecución del fotobionte. En los trópicos, donde hay mayor competencia por los recursos 

en lugar de factores de estrés específicos y estacionales, es más favorable (en términos 

energéticos) mantener una sola estrategia reproductiva. 

 

Las estrategias de reproducción (directa o indirecta) parecen cumplir papeles ecológicos 

complementarios: la reproducción por medio de propágulos vegetativos promueve la 

colonización de los sustratos locales aumentando la capacidad competitiva de las 

poblaciones ante otras especies, mientras que la reproducción sexual a través de esporas 

permite la dispersión hacia zonas más lejanas, aportando a la variabilidad genética de la 

especie (Seymour y col, 2005). 

 

 

5. LA LIQUENIZACIÓN COMO UNA ESTRATEGIA ECOLÓGICA 

La liquenización es una estrategia nutricional en la que el hongo obtiene carbono a partir de 

una población de algas y/o cianobacterias (Honegger, 1993, 2008). Esta estrategia se ha 

considerado ecológicamente obligada en muchos hongos formadores de líquenes, pero 

fisiológicamente facultativa en condiciones de cultivo (Honegger, 2008). De hecho, cuando 

se desarrollan en el laboratorio, los micobiontes aposimbióticos crecen en forma de una 

colonia indiferenciada, muy diferente a la estructura ordenada que alcanza cuando se 

encuentra con el fotobionte (Hawksworth, 1988; Honegger, 2008). Aunque aparentemente 

no hay cambios citológicos en los ascomycetes liquenizados respecto a los no liquenizados, 

(de los que aparentemente sólo difieren en su estrategia nutricional) (Honegger, 2008), a un 
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nivel macroscópico, la estructura del liquen sólo es posible cuando existe la asociación con 

el fotobionte. 

 

Uno de los aspectos más interesantes es que en algunos grupos de hongos la liquenización 

es una estrategia facultativa cuya adopción depende de las condiciones ambientales 

(Hawksworth, 2005). Este es el caso de Stictis, un género que no había sido reconocido 

como hongo formador de líquenes (Hawksworth, 2005), pero cuyos cuerpos fructíferos son 

anatómicamente idénticos a los de hongos liquenizados del género Conotrema (aunque la 

morfología general es bastante diferente). Esto llevó a realizar estudios moleculares que 

determinaron que ambos son el mismo género (Stictis) pero que tiene la capacidad de 

liquenizarse o no, y con la liquenización adquiere una morfología externa diferente (Wedin 

y col, 2004). 

 

La adopción de la liquenización (aunque de manera facultativa) le permite a este grupo 

colonizar mayor variedad de ambientes (Hawksworth, 2005), incluyendo mantenerse en 

una misma área aunque cambien las condiciones durante el avance de las etapas serales en 

la sucesión ecológica (Wedin y col, 2004). Esta habilidad de modificar las asociaciones con 

el cambio de las condiciones ambientales, es lo que hace a los líquenes tan exitosos (Grube 

y Spribille, 2012). 

 

La variabilidad en los grupos formadores de líquenes sugiere que es primariamente una 

estrategia ecológica que se convirtió en una estrategia adaptativa convergente y exitosa, 

pues a pesar de sus elevados costos energéticos, la asociación le permite a los biontes 

colonizar áreas que muchos otros organismos no han podido colonizar (Selosse, 2002). 

Se ha propuesto que la asociación liquénica pudo ser clave durante las primeras etapas de la 

colonización de hongos y algas hacia los ambientes terrestres (Selosse y Le Tacon, 1998). 

Esto reforzaría que los líquenes tienen estrategias tolerantes al estrés por factores como: 1) 

poca o nula disponibilidad de materia orgánica y nutrientes en los suelos, 2) aumento en la 

radiación de rayos UV, y 3) mayor fluctuación de temperatura comparado con los 

ambientes acuáticos (Selosse y Le Tacon, 1998). Esto tiene sentido a la luz de los estudios 

preliminares realizados por Grime (1974, 1977), en los que indica que las características 
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particulares de los líquenes (i.e. longevidad, baja tasa de crecimiento y comportamiento 

oportunístico) están relacionadas con estrategias tolerantes al estrés (figura 15). 

 

Este comportamiento se evidencia en la distribución de la biota fotosintética epífita de los 

Andes venezolanos (Kelly y col, 2004). Estos estudios sugieren que los líquenes se 

convierten en un grupo dominante justamente en el dosel de los árboles, donde las 

condiciones de humedad y temperatura son más fluctuantes y la radiación solar es muy alta, 

mostrando claramente una estrategia tolerante al estrés. Este mismo patrón fue observado 

por Cornelissen y Ter Steege (1964) en bosques bajos de Guyana. 

 

 

Figura 15. Triangulación de las estrategias ecológicas de plantas herbáceas (A), árboles y arbustos (B), 

briófitos (C) y líquenes (D). Adaptado de: Grime (1988).  
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CO NSI DE R AC ION ES  FIN AL E S  

 

La especial naturaleza de la asociación liquénica, la respuesta diferencial de cada uno de 

sus biontes a las condiciones ambientales y la alta dependencia que existe entre sus 

componentes, son sólo algunas de las razones por las que los líquenes presentan tanta 

variabilidad en sus comportamientos ecológicos. Ciertamente estos comportamientos están 

lejos de ser discretos (i.e. no son puntuales o definidos como variables discretas) y, al igual 

que los factores bióticos y abióticos ambientales, se desplazan en un continuo. De allí que 

para comprender el comportamiento ecológico de los líquenes es importante tener en cuenta 

cada detalle. 

 

Grime (1974) propone que la interpretación de los comportamientos ecológicos debe ser de 

manera discreta. Pese a que su visión parece un poco reduccionista, asumir que los 

comportamientos ecológicos son discretos facilita su comprensión y, con esto, la 

interpretación del mundo natural. En estos casos lo más indicado es resaltar los patrones 

que emergen teniendo en consideración que dichos patrones siempre tienen una o varias 

excepciones. 

 

En el desarrollo de esta revisión, se realizó un acercamiento discreto a los patrones de las 

estrategias ecológicas que se han identificado en los hongos liquenizados, y como sus 

adaptaciones más relevantes tienen incidencia en tales estrategias. Como resultado, se 

observaron algunos patrones, los cuales se resumen en la tabla 3. Estos patrones son 

producto de un análisis por separado de cada una de las adaptaciones (el cual es el objetivo 

del presente seminario), pero con seguridad algunas especies de hongos liquenizados 

pueden presentar una variedad de adaptaciones que favorecen individualmente estrategias 

ecológicas diferentes. 

 

La pregunta clave es si hay adaptaciones que hacen que la especie se encuentre más cercana 

a una estrategia ecológica. Ante esto, es natural preguntarse si existe una jerarquía de 

importancia entre las adaptaciones y si esta jerarquía cambia en diferentes condiciones 

ambientales. 
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Aunque responder a estas preguntas no es el objetivo del presente seminario, es importante 

tener en cuenta que cualquier aproximación ecológica a los líquenes llevará necesariamente 

a una profunda reflexión sobre cuáles son los factores de mayor importancia a cada nivel 

espacial de análisis, aun cuando históricamente se ha asumido que el microclima es el 

factor estructurador más importante en la distribución de las especies de líquenes a todas las 

escalas. 

 

 

Tabla 3. Resumen de los efectos de las adaptaciones de los hongos liquenizados sobre la estrategia ecológica 

adquirida por los mismos. 

Adaptación 
Estrategia ecológica 

Estrés tolerante Ruderal Competitiva 

Morfo-anatómica 

Forma de crecimiento 

Crustáceo × ×   

Foliáceo × × × 

Fructiculosos 
  

× 

Tipo de talo 
Homómero ×     

Heterómero 
  

× 

Fisiológica 

Tipo de fotobionte 
Ficobionte     × 

Cianobionte × 
  

Metabolitos secundarios* 

Filtros solares ×     

Alelopáticos 
  

× 

Anti-herbivoría   ×   

Reproductiva 

Reproducción indirecta **   ×   

Reproducción directa 
Soredios × 

  
Isidios 

  
× 

*Más allá de la presencia, ausencia o tipo de metabolitos secundarios, es importante tener en cuenta la identidad, naturaleza y 

vía de síntesis de los mismos. 

**Hay muchos tipos de ascomas y basidiomas (resumidos en el anexo 1), sin embargo en este documento no se tienen en cuenta 

por separado, sino como parte de una estrategia general de reproducción sexual. 
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AN EX OS  

 

A N E X O  1  

 

Tabla 4. Estructuras de reproducción sexuales y asexuales de micobiontes, fotobiontes y simbióticas 

detectadas en hongos liquenizados. Adaptado de: Büdel & Scheidegger (2008). 

 

Bionte en el 

que se 

desarrollan 

 

Tipo de reproducción 

asociada 

 

Estructura Descripción 

Fotobionte Asexual o vegetativa Zoospora 

 

Células hijas y mótiles del ficobionte. 

 

Micobionte 

Sexual o generativa 

Apotecio 

 

Ascoma en forma de copa o disco en el que el 

himenio se encuentra expuesto. 

Peritecio 

 

Ascoma completamente cerrado (himenio no 

expuesto) con un orificio (ostiolo) a través del cual 

salen las ascosporas. 

Talinocarpia 

 

Tejido generativo muy reducido generado entre las 

células del micobionte y el fotobionte. 

Picnoascocarpo 

 

Tipo ontogénico especial de ascoma originado a 

partir de la transformación de picnidios. 

Histerotecio o lirela 

 

Tipo especial de ascoma con la misma estructura 

funcional que un apotecio pero alargado. 

Basidioma 

 

Estructuras de reproducción sexual típicas de 

basidiomicetes (en las que se forman 

basidiosporas), las cuales ostentan diferentes 

formas y sólo se presenta en los basidiolíquenes. 

 

Asexual o vegetativa 

Talospora 

 

Espora asexual del hongo generada en la superficie 

del talo o en órganos anexos. 

Picnidio 

 

Receptáculos globosos que se generan al interior 

del talo y en el cual se encuentran las 

conidiosporas, esporas asexuales no mótiles del 

hongo. 
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Tabla 4. (Cont.) Estructuras de reproducción sexuales y asexuales de micobiontes, fotobiontes y simbióticas 

detectadas en hongos liquenizados. Adaptado de: Büdel & Scheidegger (2008). 

 

 

Bionte en el 

que se 

desarrollan 

 

Tipo de 

reproducción 

asociada 

Estructura Descripción 

Simbiótico 

(ambos biontes 

en cnjunto) 

Asexual o vegetativa 

 

Goniocisto 

 

Talo diminuto y granular con una capa simple 

paraplectenquimatosa (hifas del micobionte) y numerosas células 

del fotobionte. 

 

Fragmento 

 

Fragmento de la parte marginal del talo que se desprende y 

establece para formar un nuevo talo genéticamente idéntico al 

talo madre. 

 

Filidio 

 

Fragmento reducido, corticado, aplanado y dorsiventral generado 

en el margen del talo. 

 

Bulbillo 

 

Estructura globosa con varias capas paraplectenquimatosas y 

pocas células del fotobionte. 

 

Blastidio 

 

Proliferaciones pseudocorticadas generadas en fenocórtex 

superior o inferior. 

 

Isidio 

 

Protuberancia generada en el córtex superior que tiene parte del 

córtex superior y parte de la capa de fotobiontes. 

 

Pseudoisidio 

 

Estructura en forma de isidio pero sin capa de fotobiontes. 

 

Polisidio 

 

Protuberancia corticada producto sel sobrecrecimiento del talo. 

 

Esquizidio 

 

Porciones aplanadas compuestas de córtex superior y capa de 

fotobiontes. 

 

Soredio 

 

Acumulación no corticada de hifas y células de fotobionte 

originada en la médula. 

 

Consoredio 

 

Agregaciones de soredios incompletamente separados. 

 

Parasoredio 

 

Acumulación de córtex desintegrado y capa de fotobiontes. 

 

Soredio isidioide 

 

Protuberancia secundaria corticada producida en espacios 

similares a la soralia. 

 

Dactilidio 

 

Protuberancia fenocorticada compuesta de córtex superior y calpa 

de fotobiontes. 

 

Tlasidio 

 

 

Estructura similar a un isidio que en su interior produce gránulos 

similares a soredios. 
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GLOS A RI O  

 

Aposimbiótico: estado no liquenizado, en el que el micobionte y/o el fotobionte se 

encuentran fuera de la relación simbiótica (aunque no necesariamente en vida libre, 

también se refiere a cada bionte por separado en condiciones de cultivo en el laboratorio). 

 

Bionte: cada uno de los organismos que viven como parte de la relación simbiótica de 

liquenización. Se refiere tanto al (los) micobionte (s) como al (los) fotobionte (s). 

 

Cefalodio: acumulación de células de cianobacterias en una capa o zona diferente a la capa 

de fotobiontes en el talo de un liquen cuyo fotobionte principal es una alga. 

 

Cianobionte: cianobacteria involucrada en la relación liquénica. 

 

Córtex: capa pseudoparenquimática o prosoplentequimática formada únicamente por hifas 

del micobionte. Se encuentra en la parte más externa del talo y normalmente actúa como 

protectora del mismo. Se distinguen dos tipos: córtex inferior (si se encuentra en la parte 

abaxial del talo) y córtex superior (que se encuentra en la parte adaxial del talo). 

 

Fenocórtex (fenocorticado): capa similar al córtex pero que contiene células muertas del 

fotobionte. 

 

Ficobionte: se refiere al fotobionte cuando éste es un alga. 

 

Fotobionte: bionte fotosintético involucrado en la relación liquénica. Normalmente se usa 

este término para no discriminar entre fotobionte y cianobionte. 

 

Fotosimbiodema: tipo especializado y morfológicamente diferenciado de cefalodio, en el 

que su morfología difiere notablemente del hongo liquenizado con su fotobionte principal 

(alga). 
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Metabolitos primarios: compuestos intracelulares producidos por el alga o por el hongo 

que comúnmente son solubles en agua, como las proteínas, aminoácidos, polioles, 

carotenoides, polisacáridos y vitaminas. Estos normalmente se encuentran en cada bionte 

en estado aposimbiótico. 

 

Metabolitos secundarios: compuestos orgánicos extracelulares que se depositan en la 

superficie de las hifas. Comúnmente no son solubles en agua y son producidos por el hongo 

como respuesta a su relación fisiológica con el alga. 

 

Micobionte: hongo (ascomycete o basidiomycete) involucrado en la relación liquénica. 

 

Poiquilohídrico: organismo que no tiene mecanismos para regular el contenido de agua de 

su interior y depende exclusivamente de la humedad del ambiente externo. 

 

Quimiotipo: grupo sin rango taxonómico dentro de un taxón (generalmente una especie) 

con los mismos metabolitos secundarios. 

 

Quimiosíndrome: conjunto de metabolitos secundarios biogenéticamente relacionados 

producidos por una especie. 

 

Soralia: espacio físico en el que se hace la rotura del córtex superior a través de la cual 

salen los soredios formados en la médula. 

 

Talo: cuerpo vegetativo de un hongo liquenizado. 




