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La simbiosis representa una estrategia clave para el éxito 
de muchos grupos de organismos; de hecho, es un proce-

so ubicuo que ha favorecido la expresión y diversifi cación 
de la vida en la Tierra y contribuye en la dinámica de los 
nutrientes en la biosfera (Lane y Archibald, 2008). Evolu-
tivamente, las plantas requieren de la asociación con orga-
nismos especializados que favorecen su adaptación a ciertos 
nichos ecológicos, y a la vez, mantienen un crecimiento y 
desarrollo adecuado (Yuan et al., 2010a). Muchas especies 
fúngicas forman relaciones simbióticas con las raíces de 
las plantas y ocupan diferentes posiciones en el “continuo 
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Resumen: Como parte de los microorganismos endófi tos de la raíz se encuentra un grupo de hongos que por sus características 
morfológicas son denominados hongos endófi tos septados obscuros. Estos hongos están presentes en la mayoría de los ecosiste-
mas terrestres y pueden cohabitar o no con los hongos micorrízicos. El conocimiento de las funciones biológicas y ecológicas de 
este grupo de hongos endófi tos representa un nuevo reto para quienes estudian las relaciones simbióticas. En México, a pesar de 
ser reconocido como uno de los países con mayor diversidad vegetal a nivel mundial, la información sobre la ecología y particu-
larmente, sobre los benefi cios de los endófi tos mencionados en las plantas es casi nula. Lo anterior resalta la necesidad de abordar 
áreas de investigación emergentes relacionadas con el aislamiento, identifi cación y evaluación de los hongos endófi tos septados 
obscuros, para comprender mejor su biología, diversidad y sinergismo con otros microorganismos benéfi cos, con la fi nalidad de 
poder utilizar estos endófi tos como una herramienta biotecnológica para el desarrollo agrícola y forestal en México.
Palabras clave: aplicación potencial, endófi tos septados obscuros, fósforo, micorriza, mutualismo, nitrógeno, raíz, simbiosis.

Abstract: There is a group of fungi which belongs to the root endophytic microorganisms that due to their morphological cha-
racteristics are called dark septate endophytes. These fungi are present in most terrestrial ecosystems and can live together or not 
with mycorrhizal fungi. The understanding of the biology and ecological functions of this group of endophytes represents a new 
challenge for those researchers focused on the symbiotic relationships. Mexico, despite being recognized as one of the countries 
with the highest plant diversity worldwide, lacks of information concerning on the ecology and particularly, on the benefi ts of 
such fungal endophytes. The later highlights the need for studying emerging research areas related to the isolation, identifi cation 
and evaluation of dark septate endophytes and thus, to understand their biology, diversity and synergy with other benefi cial mi-
croorganisms. Such fundamental knowledge will allow the potential use of those fungal endophytes as a biotechnological tool for 
agriculture and forestry in Mexico.
Key words: dark septate endophytes, mutualism, mycorrhiza, nitrogen, phosphorus, potential application, root, symbiosis.

mutualismo-parasitismo” en función de las condiciones am-
bientales y edáfi cas (Jumpponen y Trappe, 1998). Distintas 
asociaciones no patogénicas de hongos en las raíces se han 
registrado desde hace más de 450 millones de años (Bon-
fante y Anca, 2009). Este tipo de asociaciones pueden en-
contrarse en la mayoría de los ecosistemas, donde infl uyen 
en la distribución y en la abundancia vegetal (Bagyalakshmi 
et al., 2010). Si bien es cierto que para algunos de estos 
grupos de hongos se conocen con bastante certeza sus fun-
ciones, mayormente benefi ciosas para las plantas, en otros 
hongos no se han establecido e incluso explorado, tal es el 
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caso de los endófi tos septados obscuros (DSE por sus siglas 
en inglés, Dark Septate Endophytes). Jumpponen y Trappe 
(1998) indican que Merlin en el año 1922, observó hongos 
pigmentados de color café o negro asociados a las raíces de 
las plantas, a los cuales denominó como Mycelium radicus 
astrovirens (MRA), los cuales coexistían con hongos mico-
rrízicos, por lo que fueron referidos como hongos “pseudo-
micorrízicos”. Actualmente estos hongos reciben el nombre 
de endófi tos septados obscuros (Rodríguez et al., 2009).
 Poco se conoce de la ecología y efectos de los DSE en 
las plantas que colonizan. Algunos autores los han deno-
minado “semi-micorrízicos” (Lingfei et al., 2005), pues 
al parecer no ejercen efectos adversos en la salud de las 
plantas, por el contrario, algunos DSE como Phialocephala 
fortinii C.J.K.Wang & H.E.Wilcox y Cadophora fi nlandica 
(C.J.K.Wang & H.E.Wilcox) T.C.Harr. & McNew incre-
mentan las concentraciones de fósforo y nitrógeno en hojas 
(Saito et al., 2006; Green et al., 2008; Upson et al., 2009a). 
Sin embargo, los efectos positivos, neutrales o negativos ha-
cia la planta, al parecer dependen del genotipo vegetal y fún-
gico que se asocien y de la fertilidad del suelo (Schadt et al., 
2001; Kernaghan y Patrinquin, 2011; Mandyam et al., 2012; 
Mayerhofer et al., 2013). Por otra parte, las interacciones de 
los DSE con otros microorganismos, como los hongos mi-
corrízicos, han sido poco estudiadas. Por ejemplo, Scervino 
et al. (2009) reportan que el DSE Dreschlera sp., produjo 
incrementos en la longitud de las hifas derivas de la germi-
nación de esporas del hongo micorrízico arbuscular (HMA) 
Gigaspora rosea T.H.Nicolson & N.C.Schenck, efecto que 
puede estar atribuido a la producción de metabolitos se-
cundarios no identifi cados por parte del DSE. Por otra par-
te, Reininger y Sieber (2012) establecieron que el uso de 
hongos ectomicorrízicos como Laccaria bicolor (Maire) 
P.D.Orton puede disminuir los efectos negativos generados 
por cepas pertenecientes al complejo Phialocephala fortinii 
sensu lato-Acephala applanata en el crecimiento de Picea 
abies (L.) H.Karst. y Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco. 
De igual manera, el hongo ectomicorrízico Suillus granula-
tus (L.) Roussel inhibe los efectos patogénicos que los DSE 
puedan ejercer en Picea mariana (Mill.) Britton, Sterns & 
Poggenb. (Richard et al., 1971).
 México es considerado el cuarto país con mayor diver-
sidad, consecuencia de su historia geológica, ubicación 
biogeográfi ca (confl uencia de las regiones Neotropical y 
Neártica) y accidentada topografía que han generado una 
riqueza de especies vegetales que representa alrededor del 
10-12% de la fl ora del mundo (Llorente-Bousquets y Oce-
gueda, 2008), en donde habitan cerca de 22 mil especies de 
plantas con fl ores, 11 mil (50%) de las cuales son endémicas 
(Villaseñor y Ortíz, 2014).De manera análoga, la diversidad 
de hongos no es una excepción, pues México podría alber-
gar 200,000 especies, de las cuales sólo se conoce el 5% 
(Aguirre-Acosta et al., 2014). Los DSE forman parte de esta 
diversidad y, si bien se han reportado algunas especies de 

este grupo de hongos para México (Allen et al., 1993; Me-
dina-Roldán et al., 2008), es altamente probable que existan 
muchas más especies de DSE, lo que sugiere la importan-
cia de realizar estudios para conocer su presencia y diver-
sidad en los ecosistemas, las especies vegetales con las que 
se encuentran asociados y las funciones que desempeñan, 
así como su posible interacción con otros microorganismos 
como los hongos micorrízicos. Lo anterior representa una 
nueva línea de investigación dirigida potencialmente a la 
aplicación biotecnológica de los DSE en aspectos agrícolas 
y forestales.
      
Identidad taxonómica y aislamiento

El término endófi to se utiliza para defi nir aquel microorga-
nismo que habita dentro del tejido vegetal sin causar nin-
gún daño aparente (Kageyama et al., 2008; Knapp et al., 
2012); este es el caso de los DSE que han sido encontrados 
dentro de raíces de diversas especies vegetales (Kageyama 
et al., 2008) pertenecientes tanto a gimnospermas como a 
angiospermas (Jumpponen y Trappe, 1998). Algunos DSE 
se han identifi cado como los anamorfos de hongos ascomi-
cetos, que en dicho estado producen conidios o son estériles 
y colonizan las raíces vivas de algunas plantas sin causarles 
un daño aparente o un desorden tisular (Jumpponen y Trap-
pe, 1998; Jumpponen, 2001). La identidad y número de es-
pecies existentes de DSE aún se desconoce (Jumpponen y 
Trappe, 1998); no obstante, se considera que comprenden 
un grupo polifi lético (Alberton et al., 2010), por lo que su 
clasifi cación es compleja. Aparentemente no forman estruc-
turas reproductivas sexuales que ayuden a su identifi cación; 
sin embargo, sí existen criterios morfológicos que son úti-
les para defi nir su identidad taxonómica, éstos se relacionan 
con la descripción de las hifas septadas obscuras y los mi-
croesclerocios, en su caso, y en algunas ocasiones los esca-
sos conidios que producen (Rodríguez et al., 2009). La co-
nidiogénesis y la esporulación son características necesarias 
para su identifi cación, pero es poco frecuente observarlas. 
Las cepas de algunas especies sólo esporulan después de ser 
sometidas a bajas temperaturas, como es el caso de Phialo-
cephala fortinii, cuya esporulación se presentó después de 
un año de incubación a 4 °C (Ahlich y Sieber, 1996).
 Además de la taxonomía tradicional, la biología mole-
cular es una herramienta que ha resultado efi ciente en la 
identifi cación de DSE, a partir de secuencias del espacio 
transcrito interno (ITS) del ADNr, lo que ha permitido clasi-
fi car a estos hongos como anamórfi cos, pero su relación con 
taxa teleomórfi cos aún se desconoce (Hou y Gou, 2009). Un 
claro ejemplo de la complejidad de la identifi cación de estos 
organismos está representado por Phialocephala fortinii. En 
esta especie, circunscrita con base en caracteres morfológi-
cos, los estudios genéticos han demostrado que está con-
formada por al menos ocho especies crípticas indistingui-
bles morfológicamente (Grünig et al., 2002; Grünig et al., 
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2004; Piercey et al., 2004; Queloz et al., 2005; Grünig et al., 
2009). A su vez, especies como Acephala applanata Grünig 
& T.N.Sieber (Grünig y Sieber, 2005) y A. macrosclerotio-
rum Münzenberger & Bubner (Münzenberger et al., 2009) 
tienen relación cercana con P. fortinii, diferenciándose mor-
fológicamente de ésta por la ausencia de micelio aéreo y 
de esporulación, además de tener crecimiento más lento. Lo 
anterior permite apreciar que el entendimiento taxonómico 
de estos organismos es aún incipiente.
 El método para aislar DSE dependerá de la especie ve-
getal a partir de la cual se quiera llevar a cabo. En especies 
arbóreas y herbáceas el proceso consiste en desinfectar su-
perfi cialmente la raíz utilizando etanol, hipoclorito de sodio 
(NaOCl) o peróxido de hidrógeno (H

2
O

2
), en concentracio-

nes que varían de acuerdo con el tipo de raíz. Posteriormen-
te, se realizan lavados con agua destilada estéril (Yuan et al., 
2010b). Los medios de cultivo utilizados para el aislamiento 
son variados; por ejemplo, se ha utilizado el medio Czapek 
enriquecido con sacarosa, agar extracto de malta (AEM), 
medio de malta-levadura (MML), medio Melin-Norkrans 
(MMN), agar papa-dextrosa (APD), agar soya-tríptica (AST; 
Kernaghan et al., 2003; Kernaghan y Patriquin, 2011). En 
estos medios de cultivo se recomienda aplicar antibióticos 
(estreptomicina, ampicilina, tetraciclina, oxitetraciclina, pe-

nicilina y cloranfenicol) que eviten el crecimiento de bac-
terias (Yuan et al., 2010b), o bien, usar fungicidas como el 
benomil (Kernaghan et al., 2003; Kernaghan y Patriquin, 
2011). Las muestras se incuban en oscuridad bajo un inter-
valo de temperatura de 20-25 °C. Una vez que se presenta 
el crecimiento fúngico, las cepas son purifi cadas mediante 
el método de punta de hifa, que consiste en la transferencia 
de una hifa a una placa con el medio de aislamiento (Figura 
1D). Posteriormente se procede a su identifi cación mediante 
la caracterización morfológica (taxonomía clásica), o bien, 
con la aplicación de técnicas de biología molecular (Zhang 
et al., 2012). Silvani et al. (2008) propusieron un método 
simple para el aislamiento de microorganismos endófi tos 
presentes en raíces utilizando como medio de cultivo Gel-
groTM, del cual se colocan gotas en la superfi cie de la caja de 
Petri, y en cada gota se siembra una raíz de la planta previa-
mente desinfectada, cuando se comienza a ver crecimiento 
del hongo dentro de las gotas, las hifas son reaisladas en 
alguno de los medios de cultivo mencionados.
 No obstante que se han comprobado algunos efectos be-
néfi cos en planta por los DSE, en la literatura aún no se re-
porta el uso de inoculantes a base de éstos, además de que su 
propagación se ha realizado a escala mínima (Schadt et al., 
2001; Zhang et al., 2008). Algunas cepas de DSE (Lepto-

Figura 1. Estructuras fúngicas típicas de hongos endófi tos septados oscuros (DSE) en raíces de plantas. A) Hifas extrarradicales e internas 
(fl echas) en raíces de Trisetum spicatum (L.) Richt. B, C) Microesclerocios (fl echas) en raíz de Trisetum spicatum. D) Cultivo de DSE 
aislado del pasto Trisetum spicatum en medio agar-papa-dextrosa (APD) y medio Melin-Norkrans (MMN) modifi cado, a los 12 días de 

crecimiento (Heredia-Acuña, Cristina, inédito).
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dontidium orchidicola  Sigler & Currah, Paraphoma chry-
santhemicola (Hollós) Gruyter, Aveskamp & Verkley y Lep-
todontidium sp.) actúan como promotoras decrecimiento de 
especies hortícolas como el tomate (Solanum lycopersicum 
L.), en la planta medicinal Lycium barbarum L. y en la or-
quídea Dendrobium nobile Lindl. (Hou y Guo, 2009; Andra-
de-Linares et al., 2011; Zhang et al., 2012). Dichas pruebas 
se han realizado a nivel de laboratorio, sin encontrarse hasta 
el momento información sobre su aplicación extensiva.

Estructuras funcionales

Las estructuras observadas en las raíces colonizadas por 
DSE se caracterizan por la formación de apresorios con los 
que se inicia la colonización de la raíz (Uma et al., 2012). 
Las hifas son septadas y hialinas  en su desarrollo tempra-
no (Figura 1A), pero cuando maduran presentan melanina; 
penetran los espacios intercelulares de la raíz formando en 
algunos casos estructuras poco diferenciadas denominadas 
microesclerocios (Figura 1B, C; Jumpponen, 2001). Es-
tos microesclerocios han sido descritos como estructuras 
de almacenamiento y contienen sustancias de reserva que 
son utilizadas durante su germinación, además contienen 
proteínas y gránulos de polifosfato, y son resistentes a con-
diciones extremas como la sequía, el congelamiento y el 
descongelamiento (Yu et al., 2001; Brenn et al., 2008). Los 
microesclerocios formados por Phialocephala fortinii pre-
sentan reservas energéticas similares a las de los esclerocios 
formados por los hongos ectomicorrízicos Paxillus involu-
tus (Batsch) Fr. (Moore et al., 1991) y Sclerotinia minor 
Jagger (Young et al., 1993). Desde el punto de vista fi sioló-
gico, los microesclerocios podrían actuar como estructuras 
de intercambio nutrimental entre el hongo y la planta; sin 
embargo, no se sabe si todas las especies de DSE forman 
dichas estructuras (Upson et al., 2009a). La ausencia de mi-
croesclerocios y la reducida superfi cie de contacto de los 
mismos, en comparación con estructuras como los arbúscu-
los formados por los HMA, o los enrollamientos hifales que 
se presentan en la micorriza ericoide, los hacen poco aptos 
para dicha función nutricional (Wu y Guo, 2008). Por otra 
parte, la pared gruesa y dura (Chet y Henis, 1975) y la mela-
nina presentes en los microesclerocios representan factores 
limitantes para dicho intercambio nutrimental. La melanina 
es producto de la polimerización de sustancias insolubles 
de alto peso molecular como la tirosina y los compuestos 
dihidroxifenólicos, que hacen que la permeabilidad de los 
microesclerocios sea muy baja (Abo, 1999).
 Un ejemplo de cómo se lleva a cabo la colonización por 
DSE fue observado por Cameron (1998), quien observó que 
las hifas de Phialocephala fortinii entran por los pelos ra-
dicales y forman microesclerocios en las células de la epi-
dermis. Ocasionalmente las hifas penetran también el tejido 
vascular en especies como Populus tremuloides Michx. (Yu 
et al., 2001).

Diversidad y distribución

Es difícil defi nir la diversidad de los DSE y de las especies 
vegetales que colonizan, para ello se necesita del estudio in-
tenso de las asociaciones planta-DSE en los diferentes eco-
sistemas (Rodríguez et al., 2009). Se han encontrado DSE 
asociados a 320 géneros y 114 familias botánicas (Cuadro 
1; Ahlich y Sieber, 1996; Jumpponen y Trape, 1998), en las 
que se han identifi cado como especies de DSE a Chloridium 
paucisporum C.J.K.Wang & H.E.Wilcox, Leptodontidium 
orchidicola, Phialocephala dimorphospora W.B.Kendr., P. 
fortinii y Phialophora fi nlandia C.J.K.Wang & H.E.Wilcox 
(= P. fi nlandica (C.J.K. Wang & H.E. Wilcox) T.C. Harring-
ton & McNew  (Wang y Wilcox, 1985). De estas especies, 
actualmente se sabe que P. fortinii es un complejo de espe-
cies crípticas; en un estudio reciente se identifi caron al me-
nos 249 cepas de P. fortinii mediante las técnicas de RFLP 
e ISSR-PCR (Brenn et al., 2008). Esta especie de DSE se 
ha reportado como dominante en las raíces de los miembros 
de la familia Pinaceae, aunque también se ha encontrado 
asociada con dicotiledóneas arbóreas y arbustivas y plantas 
herbáceas (Jumpponen y Trappe, 1998), en las que pueden 
cohabitar con otros simbiontes (Read y Haselwandter, 1981; 
Mandyam y Jumpponen, 2005; Alberton et al., 2010). Por 
ejemplo, las raíces de Salix humboldtiana Willd. están co-
lonizadas por el DSE P. fortinii, por especies no identifi ca-
das de HMA y por hongos ectomicorrízicos (HECM) como 
Tomentella sp. e Inocybe sp. (Wagg et al., 2008; Becerra et 
al., 2009).
 Upson et al. (2009b) investigaron las afi nidades fi loge-
néticas de los DSE que colonizan las raíces de Colobanthus 
quitensis (Kunth) Bartl. y Deschampsia antarctica E.Dev. 
a partir de la secuenciación de genes ribosomales; obtuvie-
ron diez grupos, nueve de ellos ubicados en los Helotiales, 
mientras que el último grupo mostró homología con un am-
plio número de secuencias indeterminadas de ascomicetes 
anamórfi cos. Por su parte, Yuan et al. (2010b) analizaron 
raíces de Oryza granulata Nees & Arn. ex Watt en China, 
e identifi caron nuevas especies de DSE morfológicamente 
similares a las especies del género Harpophora.
 Las especies de DSE reportadas con mayor frecuencia en 
la literatura pertenecen a la división Ascomycota, orden He-
lotiales, aunque algunas corresponden a los órdenes Magna-
porthales, Chaetosphaeriales y Capnodiales (Cuadro 2). No 
obstante, la clasifi cación taxonómica de estos hongos aún 
no está bien defi nida.
 Los primeros estudios relacionados con la distribución 
geográfi ca de los DSE fueron realizados por Read y Ha-
selwandter (1981), en los que se encontró que en especies 
vegetales de hábitos alpinos donde hay DSE también están 
asociados HMA. Al parecer, la colonización por DSE está 
correlacionada con la altitud, ya que fue más intensa en al-
titudes de 3,100 a 3,200 m, mientras que la colonización 
por HMA disminuye al incrementar la altitud (Currah y van 
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Dyk, 1986; Treu et al., 1996). En contraste, Ruotsalainen 
et al. (2004) no observaron diferencias en la colonización 
por DSE en raíces de plantas muestreadas a lo largo de un 
gradiente altitudinal que iba de 0 a 1,400 m. Por su parte, 
Schmidt et al. (2008) encontraron que la colonización por 
DSE a los 5,300 m fue 79% en promedio en plantas de la 
familia Asteraceae, y Pan et al. (2013) reportaron plantas de 
Melandrium apetalum (L.) Fenzl y Poa litwinowiana Ovcz. 
colonizadas por DSE a 5,500 m en un glaciar en China. Lo 
anterior sugiere que los DSE tienen un papel importante 
para las plantas que habitan a grandes altitudes, aunque su 
importancia ecológica e identidad taxonómica son descono-
cidas. Con respecto a la latitud y las condiciones climáticas 
no se ha reportado una relación, se registran colonizacio-
nes por DSE de 32 y 27%, en Colobanthus quitensis y Des-
champsia antartica, respectivamente (Upson et al., 2008).
 En hábitats árticos, los HMA están completamente au-
sentes o bien, su presencia es esporádica, por lo que los DSE 
pueden actuar como microorganismos mutualistas para las 
plantas establecidas en esos ambientes (Newsham et al., 
2009). Väre et al. (1992) evaluaron la colonización por DSE 
en 76 especies vegetales de 19 familias botánicas en zonas 
árticas de Noruega, encontrando que los DSE son coloniza-
dores predominantes, mientras que los HECM y los hongos 
micorrízicos ericoides (HMEric) se detectaron en un nú-
mero restringido de plantas, y los HMA no estuvieron pre-
sentes en ninguna de las especies vegetales analizadas. En 
el caso de bosques templados, Kovács y Szigetvári (2002) 
encontraron que el 67% de las plantas estudiadas estaban 
colonizadas por HMA y DSE, y de manera más específi ca, 
18 especies de plantas consideradas como no micorrízicas, 
presentaron hifas septadas o microesclerocios intra- e in-
tercelulares característicos de los DSE. Barrow y Aaltonen 
(2001) observaron raíces de Atriplex canesces (Pursh) Nutt 
en ecosistemas semiáridos en Nuevo México y descubrieron 
que su sistema radical estaba colonizado exclusivamente por 
DSE. En ecosistemas tropicales, Rains et al. (2003) evalua-
ron la presencia de HMA y HMEric en especies de plantas 
epifi tas y terrestres de bosque lluvioso neotropical de Costa 
Rica, encontraron colonización por microesclerocios e hifas 
melanizadas de DSE. La presencia de asociaciones simbió-
ticas en los ecosistemas mencionados es importante debido 
a la constante limitante de nutrimentos en los suelos, princi-
palmente de N y P, escasez que puede ser compensada por 
efecto de dichas asociaciones.

Efecto de los hongos endófi tos septados obscuros en la 
nutrición vegetal

Poco se conoce de los efectos que los DSE tienen en las 
plantas, aunque se ha reportado que estos organismos pue-
den funcionar como patógenos, saprófi tos, o bien como 
mutualistas semejantes a los hongos micorrízicos (Lingfei 
et al., 2005). Dentro de las funciones ecológicas de estos 

hongos se encuentra la mineralización de compuestos orgá-
nicos ricos en P y N (Saito et al., 2006; Green et al., 2008; 
Upson et al., 2009a), lo que confi ere una función saprofítica 
semejante al resto de los hongos fi lamentosos. De acuerdo 
con Jumpponen (2001), el efecto ejercido por el DSE en la 
planta que resulta de la traslocación mineral, por ejemplo 
del nitrógeno, puede ser positivo, negativo o neutral. Sin 
embargo, debido al limitado número de estudios realiza-
dos sobre este aspecto, aún no se puede generalizar, pues el 
efecto puede variar, como sucede en las asociaciones mico-
rrízicas (Johnson et al., 1997; Karst et al., 2008). Por ejem-
plo, Phialocephala fortinii presentó un efecto neutral en el 
crecimiento de Pinus contorta Douglas, cuando los niveles 
de N fueron bajos; en contraste, ante niveles altos de N se 
observó la promoción del crecimiento (Jumpponen et al., 
1998). Phialocephala fortinii se encuentra comúnmente en 
viveros donde se suministran altos niveles de N; en cam-
bio, los hongos Cadophora fi nlandica y Scytalidium vac-
cinii Dalpé, Litten & Sigler son más comunes en viveros 
donde el suministro de N es bajo (Kernaghan et al., 2003). 
En contraste, Mandyam y Jumpponen (2008) encontraron 
que la fertilización con N no afectaba de manera signifi ca-
tiva la colonización por DSE en pastos como Andropogon 
gerardii Vitman, Sorghastrum nutans (L.) Nash., Shiza-
chyrium scoparium (Michx.) Nash. y Panicum virgatum L. 
En tanto que en plántulas del pasto antártico Deschampsia 
antarctica (Poaceae) inoculadas con los DSE Oculimacula 
yallundae (Wallwork & Spooner) Crous & W.Gams, Tope-
sia sp., Mollisia sp. y una especie de ascomiceto anamórfi -
co, se encontró que la concentración de N en brotes y raíz 
incrementó al aplicar fuentes orgánicas de N; dada la falta 
de estructuras reconocidas de intercambio nutrimental, el 
aumento de la concentración de N en la planta se atribuye 
a la mineralización del N orgánico por parte de los DSE 
(Upson et al., 2009a).
 En el caso del fósforo, los estudios realizados por Saito 
et al. (2006) demostraron que las hifas de Phialocephala 
fortinii presentan estructuras vacuolares que almacenan po-
lifosfatos; sin embargo, se desconoce si estas vacuolas están 
involucradas en el transporte de fósforo. El comportamien-
to del sistema vacuolar encontrado en P. fortinii es similar 
al conocido en la simbiosis micorrízica, en donde el P está 
presente en las hifas del hongo, desde donde es transportado 
como gránulos de polifosfatos hacia las estructuras micorrí-
zicas de intercambio nutrimental (Ashford y Allaway, 2002). 
El DSE identifi cado como Aspergillus ustus (Bainier) Thom 
& Church fue aislado e inoculado en plántulas de Atriplex 
canescens (Pursh) Nutt., dicho hongo es capaz de solubi-
lizar fósforo a partir de fuentes inorgánicas como la roca 
fosfórica y fosfato tricálcico, lo que facilita la adquisición 
de fósforo por la planta (Barrow y Osuna, 2002).
 Debido al poco entendimiento de la biología de estos 
hongos, no se sabe si considerar a los DSE como hongos 
análogos a los hongos micorrízicos, pues no se ha demos-
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Aspergillus ustus (Bainier)Thom & Church. Atriplex canescens (Pursh) Nutt. Barrow (2003)

Chloridium paucisporum C.J.K.Wang  Betula alleghansis alleghaniensis Britton Wilcox y Wang (1987)
   & H.E.Wilcox Picea rubens Sarg. Wilcox y Wang (1987)
 Pinus resinosa Aiton Wang y Wilcox (1985)

Cryptosporiopsis ericae Sigler / Populus tremuloides Michx.  Wang et al.(2007)
   C. radicicolaradicícola Kowalski & C.Bartnik

Harpophora oryzae Z.L.Yuan,  Oryza granulata Nees & Arn. ex Watt. Yuan et al.(2010b)
   C.L.Zhang & F.C.Lin Oryza sativa L. Yuan et al.(2010b)

Heteroconium chaetospira (Grove)M.B.Ellis Brassica campestris L. Yonezawa et al., (2004)
 Rhododendron obtusum var. kaempferi  Usuki y Narisawa (2005)
 (Planch.) E. H.Wilson
 Aralia nudicualis L. Wilson et al.(2004)
 Amelanchier alnifolia (Nutt.) Nutt. ex M.Roem. Wilson et al.(2004)

Leptodontidium orchidicola Sigler & Currah Abies balsamea (L.) Mill. Fernando y Currah (1996)
 Achillea sp.  Fernando y Currah (1996)
 Artemisia norvegica Fr. Fernando y Currah (1995)
 Betula alleghaniensis Britton
 Betula pumila L. Fernando y Currah (1995)
 Calypso bulbosa (L.) Oakes Currah y Sherburne (1992)
 Carex sp. Fernando y Currah (1995)
 Castilleja sp. Fernando y Currah (1996)
 Coeloglossum viride (L.) Hartm. Fernando y Currah (1995)
 Corallorhiza maculata (Raf.) Raf. Currah y Sherburne (1992)
 C. trifi da Châtel. Fernando y Currah (1995)
 Dryas octopetala L. Fernando y Currah (1996)
 Erigeron sp. Fernando y Currah (1996)
 Heracleum lanatum Michx. Fernando y Currah (1996)
 Listera borealis Morong Currah et al.(1990)
 Pedicularis bracteosa Benth. Fernando y Currah (1995)
 Picea glauca (Moench) Voss Fernando y Currah (1995)
 Piperia unalascensis (Spreng.) Rydb Fernando y Currah (1995)
 Platanthera hyperborea (L.) Lindl. Fernando y Currah (1995)
 Potentilla fruticosa L. Fernando y Currah (1995)
 Rubus sp.  Fernando y Currah (1996)
 Salix glauca L. Fernando y Currah (1996)
 Spiranthes lacera (Raf.) Raf. Fernando y Currah (1995)
 Trollius albifl orus (A.Gray) Rydb. Fernando y Currah (1996)

Microdochium sp. Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. Mandyam et al. (2013)

Periconia macrospinosa Lefebvre & Aar.G.Johnson Andropogon gerardii Vitman. Kageyama et al.(2008)
 Elymus canadensis L. Kageyama et al.(2008)
 Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. Mandyam et al.(2013)

Phialocephala dimorphosphora Kendrick Picea mariana (Mill.) Britton, Sterns & Poggenb. Richard y Fortin (1973, 1974)
 P. rubens Sarg. Wilcox y Wang (1987)
 Pinus resinosa Aiton Wilcox y Wang (1987)

Phialocephala fortinii s.l Abies alba Mill. Ahlich y Sieber (1996)
 Alnus rubra Bong. Ahlich y Sieber (1996)
 Amerorchis rotundifolia (Banks ex Pursh) Hultén Currah et al.(1987)
 Andromeda polifolia L. Hambleton y Currah (1997)
 Calluna vulgaris (L.) Hull Ahlich y Sieber (1996)
 Calypso bulbosa (L.) Oakes Currah et al.(1987)

Cuadro 1. Especies de hongos septados obscuros y sus plantas hospedantes (Basado en Jumpponen y Trappe, 1998).

 Especie del endófi to septado obscuro Especie hospedante Referencia
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trado que exista una traslocación de nutrimentos a través de 
las hifas fúngicas como sucede en la simbiosis micorrízica 
(Siddiqui y Pichtel, 2008; Smith y Read, 2008); aparente-
mente, los DSE no forman estructuras con dicha capacidad 
(Peterson et al., 2008). Upson et al. (2009a) postulan que es 
probable que la mayoría de los DSE utilicen enzimas pro-
teolíticas para mineralizar el N orgánico y con ello hacerlo 
disponible para la planta (Caldwell et al., 2000). Existen evi-
dencias de que el DSE Heteroconium chaetospira (Grove) 
M.B.Ellis transfi ere N proveniente de aminoácidos, como la 
leucina, a la planta Brassica capestris L. a cambio de fuen-
tes de carbono (Usuki y Narisawa, 2007). Asimismo, otros 
estudios proponen que los DSE promueven el uso efi ciente 
de los nutrimentos cuando existen elevadas concentraciones 
de CO

2
 (Alberton et al., 2010), lo cual sugiere que los DSE 

pueden regular la respuesta de la planta a los cambios bióti-
cos y abióticos del ecosistema (Zhang et al., 2013).

 En plántulas de abeto rojo inoculadas con Hebeloma 
bryogenes Vesterh (HECM), Phialocephala fortinii (DSE) 
y Cadophora fi nlandica (HMEric) se evaluó la nutrición 
y la composición de las acículas; con la inoculación de P. 
fortinii aumentó la concentración de cera, aunque el con-
tenido de carotenoides disminuyó (Mrnka et al., 2009). La 
inoculación del DSE Leptodontidium orchidicola Single & 
Currah en Solanum lycopersicum incrementó el contenido 
de glucosa, así como la biomasa del fruto; además, redujo la 
incidencia del patógeno Verticillium dahliae Kleb. (Andra-
de-Linares et al., 2011).
 Hamilton et al. (2012) sugieren que las relaciones endo-
simbióticas contribuyen a la actividad antioxidante de una 
planta, lo que genera una retroalimentación entre las célu-
las vegetales y fúngicas mediante la producción de espe-
cies reactivas de oxígeno (ROS, por sus siglas en inglés). 
Así, las plantas inoculadas con DSE presentaron una acti-

Phialocephala fortinii s.l Cassiope mertensiana (Bong.) G.Don. Currah y Tsuneda (1993)
 C. tetragona (L.) D.Don Hambleton y Currah (1997)
 Chamaedaphne calyculata (L.) Moench. Hambleton y Currah (1997)
 Dryas octopetala L. Hambleton y Currah (1997)
 Empetrum nigrum L. Hambleton y Currah (1997)
 Fagus sylvatica L. Ahlich y Sieber (1996)
 Gaultheria humifusa (Graham) Rydb. Hambleton y Currah (1997)
 G. shallon Pursh. Ahlich y Sieber (1996)
 Kalmia microphylla (Hook.) A.Heller Currah y Tsuneda (1993)
 K. polifolia Wangenh. Hambleton y Currah (1997)
 Loiseleuria procumbers (L.) Desv. Hambleton y Currah (1997)
 Luetkea pectinata (Pursh) Kuntze Currah y Tsuneda (1993)
 Lupinus latifolius J.Agardh O´Dell et al. (1993)
 Menziesia ferruginea Sm. Hambleton y Currah (1997)
 Picea abies (L.) H.Karst. Ahlich y Sieber (1996)
 Pinus contorta Douglas ex Loudon Jumpponen et al. (1998)
 P. resinosa Aiton Wilcox y Wang (1987)
 P. sylvestris L. Ahlich y Sieber (1996)
 Potentilla fruticosa L. Fernando y Currah (1996)
 Phyllodoce empetriformis (Sm.) D.Don. Hambleton y Currah (1997)
 P. glandulifl ora (Hook.) Coville Hambleton y Currah (1997)
 Rhododendron albifl orum Hook Hambleton y Currah (1997)
 R. brachycarpum Auct. Currah et al.(1993)
 R. obtusum (Lindl.) Planch. Currah y Tsuneda (1993)
 Salix glauca L. Fernando y Currah (1996)
 Vaccinium membranaceum Douglas ex Hook. Hambleton y Currah (1997)
 V. myrtilloides Michx. Hambleton y Currah (1997)
 V. myrtillus L. Ahlich y Sieber (1996)
 V. scoparium Leiberg ex Coville Hambleton y Currah (1997)
 V. uliginosum L. Hambleton y Currah (1997)
 V. vitis-idaea L. Hambleton y Currah (1997)

Phialophora fi nlandia / Phialophora fi nlandica Betula alleghansis Britton. Wilcox y Wang (1987)
C.J.K.Wang & H.E.Wilcox Picea rubens Sarg. Wilcox y Wang (1987)
 Pinus resinosa Aiton. Wilcox y Wang (1987)
  P. sylvestris L. Wang y Wilcox (1985)

Cuadro 1. Continuación.

 Especie del endófi to septado obscuro Especie hospedante Referencia
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vidad incrementada de polifenol oxidasas como mecanismo 
para destoxifi car la acumulación de ROS (Mandyam et al., 
2010). Algunas especies de Phialocephala son capaces de 
producir metabolitos que pueden impactar positivamente en 
la fi siología de la planta (Grünig et al., 2003). Bartholdy 
et al. (2001) cuantifi caron la producción de sideróforos de 
hidroxamato producidos por P. fortinii bajo diferentes con-
diciones de pH; los sideróforos de quelato de hierro ayudan 
a la absorción de hierro en suelos en donde existe limitación 
de este elemento, lo que sugiere un potencial en la trasloca-
ción de hierro en el mutualismo endófi to-planta (Barthol-
dy et al., 2001). Khastini et al. (2012) determinaron que el 
DSE Veronaeopsis simplex (Papendorf) Arzanlou & Crous 
es capaz de producir sideróforos e incrementar el vigor y la 
biomasa de Brassica campestris L. De acuerdo con dichos 
autores, la producción de sideróforos por parte de V. sim-
plex, en conjunción con la formación de una abundante red 
de hifas melanizadas, confi eren a las plantas resistencia con-
tra Fusarium oxysporum Schltdl. Tellenbach et al. (2013) 
probaron que P. europaea Grünig & T.N.Sieber inhibe el 
crecimiento de Phytophtora citricola Sawada por medio 
de la producción de metabolitos secundarios identifi cados 
como esclerotininas: esclerotinina A y esclerotinina B.

Interacciones de los hongos endófi tos septados obscuros 
con hongos micorrízicos

Los primeros reportes sobre las interacciones entre hongos 
micorrízicos y los DSE datan de los años 1922 y 1924 (Read 
y Haselwandter, 1981). Además, se sugiere que ocasional-
mente los DSE reemplazan a los HMA y a los HECM en 
ecosistemas árticos y alpinos debido a las condiciones am-
bientales extremas, ya que estos hongos se encuentran de 
manera constante (Redman et al., 2002; Chaudhry et al., 

2009; Upson et al., 2009b; Pan et al., 2013).
 Los DSE Leptodontidium sp., L. orchidicola y Phialoce-
phala fortinii han sido registrados como colonizadores de 
orquídeas como Calypso bulbosa (L.) Oakes, Coeloglossum 
viride (L.) Hartm., Corallorhiza maculate Raf. y Dendro-
bium nobile (Currah et al., 1987; Currah y Sherburne, 1992; 
Fernando y Currah, 1996; Hou y Guo, 2009). Se han en-
contrado, asimismo asociados con las raíces de equisetos 
(Equisetum spp.) en interacción con HMA cuya coloniza-
ción fue menos abundante con respecto a la producida por 
DSE (Hodson et al., 2009).
 La presencia de DSE en ambientes acuáticos se ha re-
portado en plantas hidrófi las, aunque su identifi cación taxo-
nómica se desconoce. La colonización por estos hongos es 
similar a la causada por HMA (Kai y Zhiwei, 2006). Ma-
crofi tas acuáticas como Limnobium variegatum (H.B.K. ex. 
Willd) Heine y Polygonum ferrugineum Wedd. presentan 
colonización por HMA y DSE (Fraccaro de Marins et al., 
2009). La presencia constante de DSE en hábitats acuáticos 
sugiere que son importantes en este tipo de ambientes; sin 
embargo, existen pocas investigaciones de las interacciones 
entre éstos y los HMA en plantas acuáticas (Weishampel y 
Bedford, 2006).
 Ruotsalainen et al. (2002) evaluaron la estacionalidad 
de la colonización por HMA y DSE en especies vegeta-
les como Alchemilla glomerulans Buser, Carex vagina-
ta Tausch, Ranunculus acriss subsp. pumilus (Wahlenb.) 
Á.Löve & D.Löve y Trollius europaeus L. durante la época 
de crecimiento, observando que aunque la colonización por 
DSE fue variable en cada especie, ésta disminuyó al fi nal 
de la estación de crecimiento (Ruotsalainen et al., 2002). 
La presencia de hifas melanizadas y microesclerocios es 
afectada por la época del año, como sucede con los HMA; 
por ejemplo, en especies como Mentha piperita L. y Equi-

                 Clasifi cación taxonómica de los DSE

 Reino    Fungi

 Phylum     Ascomycota

 Clase  Leotiomycetes    Sordariomycetes  Dothideomycetes

 Orden  Helotiales   Magnaporthales  Chaetosphaeriales Capnodiales

 Género Cadophora Leptodontidium  Phyalocephala   Harpophora   Chloridium  Heteroconium

 Especie  Cadophora fi nlandica /  Leptodontidium Phialocephala  H. radicicola  Chloridium Heteroconium
  Phialophora fi nlandica orchidicola fortinii.    paucisporum chaetospira
  Phialophora verrucosa Phialocephala    H. maydis
   dimorphospora
  Phialophora gregata    H. graminicola
      H. oryzae
  Phialophora radicicola    H. zeicola

Fuente: Wang y Wilcox (1985); De Hoog et al. (1999); Schadt et al. (2001); Jumpponen y Trappe (1998); Yuan et al. (2010a, b); Usuki y Narisawa 
(2005).

Cuadro 2.  Clasifi cación taxonómica de las especies de hongos endófi tos septados obscuros (DSE) con mayor cantidad de reportes en la literatura
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setum arvense L. la densidad de microesclerocios e hifas 
incrementaron al fi nal de la temporada de lluvias, en com-
paración con la temporada de secas, donde no se observaron 
estas estructuras (Likar et al., 2009).
 En ecosistemas perturbados se han observado DSE en 
especies vegetales capaces de asociarse con hongos mico-
rrízicos. Horton et al. (1998) encontraron que las raíces de 
plántulas de Pinus muricata D.Don estaban colonizadas si-
multáneamente por HECM, HMA y DSE después de un in-
cendio natural; en el caso de los DSE se observó la abundan-
cia de microesclerocios. En bosques de tierras bajas algunas 
especies vegetales monocotiledóneas y dicotiledóneas se 
asocian con DSE y HMA después de sufrir inundaciones, 
aunque la colonización por DSE estuvo negativamente co-
rrelacionada con la colonización de HMA (Weishampel y 
Bedford, 2006; Stevens et al., 2010). La colonización por 
HMA se reduce dependiendo de la magnitud de la inunda-
ción a la que esté sometida la planta; mientras que los DSE, 
al parecer, se adaptan a condiciones de inundación severa 
por lo que pueden persistir en el hospedante (Miller, 2000).
 En el caso de suelos contaminados por metales pesados 
(Cd y Pb), la colonización por DSE en Arrhenatherum ela-
tius (L.) P.Beauv. ex J.Presl & C.Presl. aunque baja, fue 
constante, mientras que la colonización por HMA fue limi-
tada; lo que indica una mayor tolerancia de los DSE con 
respecto a los HMA a estos contaminantes (Deram et al., 
2008). Además, los DSE no sólo confi eren tolerancia hacia 
Pb en Salix cuprea L., sino que su colonización incremen-
tó al aumentar la concentración de Pb de 7 a 51 mg kg-1 
(Regvar et al., 2010). Los pastos Carex fl uviatilis Boott y 
Arenaria serpyllifolia L., y el arbusto Buddleja offi cinalis 
Maxim., que crecen en suelos contaminados por Pb, Zn y 
Cd se encuentran colonizados por especies de DSE de los 
géneros Exophiala, Cadophora (anamorfo de Phialophora), 
Phialocephala y Leptodontidium (Zhang et al., 2013). Estas 
especies de DSE son comunes en suelos contaminados por 
metales pesados (Likar y Regvar, 2009; Regvar et al., 2010; 
Likar, 2011). El uso de DSE en sistemas de biorremediación 
(incluyendo la fi torremediación) de suelos contaminados 
por metales pesados e hidrocarburos resulta un área atrac-
tiva en México, debido a la existencia de al menos 25,967 
km2 de suelo degradado como consecuencia de la actividad 
minera, industria química y petroquímica (Martínez-Prado 
et al. 2011).

Perspectivas y conclusiones

En México no se han realizado estudios enfocados a generar 
conocimientos acerca de DSE, no obstante la gran diversidad 
de plantas en las que pueden estar presentes y las funciones 
que sobre éstas y los ecosistemas puedan estar ejerciendo. 
El desarrollo de investigaciones que permitan conocer la 
riqueza, abundancia y diversidad de los DSE en las zonas 
áridas, semiáridas, bosques templados, bosques tropicales 

secos y húmedos, pastizales y humedales de México, cons-
tituye por sí mismo un reto ineludible de abordar para mejo-
rar y complementar el conocimiento de la biodiversidad del 
país. Lo anterior, sumado al potencial de aprovechamiento 
que ofrecen estos recursos, genera líneas de investigación 
muy atractivas para México.
 Como se indicó a lo largo del manuscrito, plantas de los 
géneros Pinus, Quercus y Salix, y de grupos como brome-
lias, pastos, solanáceas y asteráceas, entre otros muchos, se 
asocian con DSE; por lo que en México, donde se encuen-
tran 72 especies de Pinus, 150 de Quercus (Perry, 1991; 
Valencia-A., 2004), 342 de bromelias (Espejo-Serna et al., 
2004), entre las que se incluyen las del género Tillandsia, 
cuyas especies han sido también reportadas como hospe-
dantes de DSE, (Lugo et al., 2009) por mencionar algunos, 
es claro que existe una enorme cantidad de hospedantes po-
tenciales. Sin embargo, sólo existen dos menciones acerca 
de la colonización por DSE en algunas plantas de territorio 
mexicano. La primera corresponde a un reporte acerca de 
la colonización por DSE en 15 especies de bromelias reco-
lectadas en el estado de Jalisco (Allen et al., 1993). En la 
segunda mención Medina-Roldán et al. (2008) estudiaron 
los niveles de colonización por DSE y HMA en Bouteloa 
gracilis H.B.K. Lag. ex Steud. en pastizales semiáridos 
sometidos a diferentes niveles de pastoreo en el centro de 
México. Los autores encontraron niveles de colonización 
cuatro veces más altos por DSE que por HMA, que asocia-
ron con un efecto de competencia por C entre ambos grupos 
de simbiontes; no obstante, resaltan que el mantenimiento 
constante de ambas simbiosis fúngicas, por DSE y HMA, 
bajo todas las condiciones de pastoreo, puede constituir una 
estrategia de supervivencia adecuada para que B. gracilis 
resista dicha actividad. Sin embargo, también señalan la ne-
cesidad de realizar más investigaciones para dilucidar con 
claridad esta respuesta.
 Con respecto a especies de interés agrícola, en México 
se cultivan maíz, fríjol, chile y jitomate, los cuales son ali-
mentos básicos en la dieta de la población; sin embargo, 
los estudios enfocados a la evaluación de los DSE como 
microorganismos promotores de crecimiento vegetal en 
dichas plantas son escasos, aun cuando su presencia y 
algunos efectos benéfi cos en cultivos hortícolas han sido 
señalados (Muthukumar y Tamilselvi, 2010; Andrade-Li-
nares et al., 2011).
 Lo anterior justifi ca la necesidad de realizar investigacio-
nes para, en principio, conocer a los DSE que existen en el 
país y a las especies vegetales con las que están asociados, 
así como para comprender desde el punto de vista básico, 
los efectos directos e indirectos que potencialmente pueden 
tener los DSE en las plantas que colonizan (adquisición de 
nutrimentos, liberación de metabolitos secundarios y resis-
tencia a patógenos, etc.). De igual forma, las interacciones 
tripartitas (DSE-planta-hongos micorrízicos) representan 
fuentes de investigación emergentes encaminadas a enten-
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der la función y benefi cios que pueden tener cada uno de los 
organismos involucrados y el papel funcional del sinergis-
mo establecido entre ellos.
 Los DSE son un reto para los investigadores, pues esta 
innovadora línea de investigación, de ser bien explorada, 
puede generar cepas o consorcios que promuevan el creci-
miento de especies de interés forestal y agrícola; así como 
de biotecnologías dirigidas a aspectos ambientales, ya que 
los datos recopilados aquí permiten vislumbrar el potencial 
de los DSE en procesos de remediación de zonas contami-
nadas por hidrocarburos, metales pesados o bien, de zonas 
perturbadas por desastres naturales en México.
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