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RESUMEN

Los cianoliquenes se definen como la asociacién simbidtica entre un hongo y una cianobacteria,
en ocasiones con un alga verde como segundo fotobionte. Dada la elevada diversidad que
presentan los liquenes, los cianoliquenes constituyen un grupo minoritario, pero con
caracteristicas que los convierten en potenciales objetos de estudio para numerosos
investigadores. Aunque tradicionalmente el estudio de los liquenes se ha enfocado en el
micobionte, en los Ultimos anos el interés por los fotobiontes ha ido en ascenso, lo que implica
una comprension mas profunda del funcionamiento de estas asociaciones. Este trabajo de fin de
grado se centra en una revision bibliografica que reune las bases de la biologia de los
cianoliquenes, poniendo especial atencidn en aquellos temas relacionados con los cianobiontes y

su influencia en la asociacion.

Palabras clave: Liquen, cianobacteria, fotobionte, taxonomia, Peltigerales, ecologia, simbiosis.

ABSTRACT

Cyanolichens are the obligate association between symbiotic fungi and cyanobacteria, as the
exclusive photosynthetic associate or involve a green algal photobiont by way of a secondary
symbiont. Concerning the high biodiversity of Lichens, cyanolichens make up a minority
assemblage within them. Nevertheless, these organisms present several characteristics that make
them an object of study for many researchers. Traditionally, the study of lichens has been focused
on the mycobiont; but in recent years the attention in the photobiont has increased considerably,
providing a deeper understanding of this association. This bachelor bibliographical review brings
together the bases of cyanolichen biology, focusing on those related to the cyanobacterial

photobiont and their influence in the association.

Key words: Lichen, cyanobacteria, photobiont, taxonomy, Peltigerales, ecology, symbiosis.



INTRODUCCION

Un liguen es una asociacion entre un hongo y un organismo fotosintético, que puede ser un alga
verde, una cianobacteria o ambos. Al hongo que forma parte de esta relacion se le denomina

“micobionte” y al organismo fotosintético “fotobionte” (LIAS 1995-2020).

La relacion en la que consisten los liquenes es habitualmente definida como “simbiosis” dado que
ambos organismos viven en estrecha proximidad, formando parte de un mismo talo. Esta
simbiosis no es nunca endosimbidtica, puesto que el fotobionte no llega a habitar el interior de
las hifas del micobionte. Frecuentemente, se utilizan liquenes como ejemplo de simbiosis
mutualista, es decir, aquella en la que ambos simbiontes se favorecen de la misma. Siendo este
el caso, el fotobionte proveeria de nutricién al micobionte, mientras que el micobionte
proporcionaria un habitat estable y ciertos minerales al fotobionte. Sin embargo, las limitaciones
gue sufre el fotobionte en el talo liquénico, como por ejemplo el aparente control sobre su
reproduccién, han hecho pensar que tal vez sea mas adecuado definirla como un “parasitismo
controlado” en el que el micobionte se aprovecha de la capacidad fotosintética del fotobionte

para alimentarse (Richardson, 1999; Diaz Gonzélez et al., 2004; Usher et al., 2007; Nash, 2008).

HONGOS NO LIQUENIZADOS
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Fig. 1. Proporcion entre el nimero de especies descritas de hongos no liquenizados y de liquenes (Rikkinen, 2002;

Licking et al., 2016). Fotografias de J. Tuero Septién.

Se han descrito mas de 19.000 especies de liquenes, nombradas y clasificadas desde el punto de
vista del micobionte (Licking et al., 2016). Casi una quinta parte de las especies conocidas de
hongos son formadoras de liquenes (Rikkinen, 2015; Liicking et al., 2016) Fig. 1, no constituyendo

un grupo monofilético y estando repartidas en multitud de linajes en la filogenia del Reino Fungi.



Por tanto, se considera que la liquenizacidon debidé aparecer numerosas veces (entre 20 y 30)
durante la historia evolutiva de los hongos. La mayoria de especies de hongos formadores de
liguenes pertenecen a la division Ascomycota, aunque también existen algunas especies (menos

del 1%) en Basidiomycota (Liicking et al., 2016).

Desde el punto de vista del fotobionte, los liquenes pueden incluir organismos de las divisiones
Chlorophyta o Cyanobacteria, o bien ambos. Los liquenes con cianobacterias en simbiosis, ya
existan como Unico fotobionte del talo o en compafiia de las algas verdes, se denominan

cianoliquenes (Kaasalainen, 2013; Rikkinen, 2015).

El objetivo de este Trabajo de Fin de Grado es ofrecer una revision general y actualizada de
nuestro conocimiento sobre los cianoliquenes, tratando puntos importantes de su biologia como
su organizacion estructural, la diversidad de los simbiontes y algunos aspectos sobre su ecologia.
Esta revisidn se centrara en la importancia de los fotobiontes como integrantes de la simbiosis,

de los que, como veremos, dependen multiples aspectos de su biologia.

ESTRUCTURA DE LOS CIANOLIQUENES

La organizacidon estructural de muchos cianoliquenes consiste en un talo estratificado o
heterdmero (Fig. 2). Es importante mencionar que dicha estructura no es exclusiva de los
cianoliquenes, sino que estd ampliamente extendida entre el resto de hongos liquenizados.
Aunque estudios recientes ponen en duda la premisa de que en liquenes no existen verdaderos
tejidos (Sanders & de los Rios, 2017), en la mayoria de ellos las hifas del hongo se organizan en
falsos tejidos, o “plecténquimas”, consistentes bien en una union laxa de hifas, en cuyo caso se
conoce como “prosénquima”; o bien en una unién de hifas mas intima que da lugar a una
estructura resistente llamada “pseudoparénquima”. Las partes mas externas de un liquen estan
habitualmente constituidas por pseudoparénquima, y este estrato se conoce como “corteza” o
“cortex”. Se denomina “cértex superior” al que recubre la cara dorsal del talo v, si existe, “cértex
inferior” al que esta mads préximo al sustrato. La zona interior que constituye casi todo el volumen
del talo se denomina “médula”, y esta formada por el prosénquima. Entre la corteza y la médula
se encuentra situada la capa de fotobiontes (Barreno & Pérez-Ortega, 2003; Barreno, 2004; Diaz

Gonzalez et al., 2004).



Dentro de los cianoliquenes, existen también especies con talos homdémeros (Fig. 2b), no
estratificados. Estos se conocen de forma general como “liquenes gelatinosos” dado que
alrededor de los cianobiontes aparecen matrices de polisacaridos que, al humedecerse, le dan
una consistencia mucilaginosa al talo. Los talos gelatinosos pueden presentar una corteza regular,
como en Leptogium (Ach.) Gray, o una menos desarrollada como es el caso de Collema Weber ex

F.H. Wigg. (Otalora et al., 2014).
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Fig 2. Representacidn esquematica de la estructura interna de un talo liquénico heterémero (a.) y otro homdémero
(b.). Abreviaturas: (cs): cortex superior, (cf): capa de fotobiontes, (me): médula, (ci): coértex inferior, (ri): rizinas, (hi):
hifas del micobionte, (cb): cianobionte. Adaptado de Diaz Gonzalez et al., 2004.

Los liguenes presentan una amplia variedad de formas. Esta diversidad morfoldgica se puede
organizar en tres grandes grupos principales: fruticulosos, folidceos y crustaceos. Se denominan
liguenes fruticulosos a aquellos que forman talos ramificados, péndulos o erectos; folidceos a los
gue tienen un talo aplanado y lobulado; y crustdceos a los que crecen cubriendo una superficie
en contacto intimo con la misma. Estos grupos no son compartimentos aislados: existen especies
con morfologias intermedias y talos compuestos que incluyen diferentes formas en un mismo
organismo. En cianoliquenes, predominan los talos folidceos y son menos frecuentes los
crustaceos y los fruticulosos. Esta clasificacion es de gran utilidad descriptiva, pero es importante
recordar que carece de una base filogenética (Rikkinen, 2002; Diaz Gonzélez et al., 2004; Muggia
etal., 2011; Rikkinen, 2015). En la seccion de esta revision sobre la diversidad de los cianoliquenes

se expone la representacién general de estos grupos artificiales dentro de cada taxén.



La propagacion de los cianoliquenes, del mismo modo que en otros organismos, puede ser sexual
o asexual. La reproduccion sexual se realiza mediante ascosporas, que se originan en estructuras
tipicamente discoidales llamadas apotecios. Excepcionalmente pueden aparecer, otras
morfologias y estructuras (peritecios), pero no son frecuentes en cianoliquenes (Rikkinen, 2002).
Las ascosporas solo tienen la capacidad de dispersar al micobionte, que al germinar debe
encontrar un fotobionte adecuado en el medio. La multiplicacidn asexual se lleva a cabo mediante
diferentes tipos de propdagulos (soredios, isidios, filidios, etc.), fragmentos del talo que incluyen
parte tanto del micobionte como del fotobionte y pueden por si mismos generar un talo completo
sin necesidad de incorporar simbiontes del nuevo medio. (Barreno & Pérez Ortega, 2003; Diaz
Gonzélez et al., 2004). No obstante, |la presencia de fotobiontes en estos propdgulos no garantiza
gue sean estos los que vayan a formar parte del nuevo talo, dado que el micobionte es capaz de

interceptar nuevos fotobiontes del sustrato (Wornik & Grube, 2009).

DIVERSIDAD DE CIANOLIQUENES

La clasificacion de los liquenes ha seguido tradicionalmente un enfoque centrado en el
micobionte, y por tanto estan incluidos en el Reino Fungi. Existen descritas mas de 1.800 especies
de cianoliquenes en el mundo (Rikkinen, 2015), lo que supone aproximadamente el 10% de las
especies de liquenes que se conocen. La mayoria de cianoliquenes pertenecen a la Divisién
Ascomycota, existiendo en Basidiomycota menos de una decena de especies (Rikkinen, 2002;

Licking et al., 2016).

Muchas de las especies de cianoliquenes estan incluidas en el orden Peltigerales Walt. Watson.
Segun Liicking et al. (2016), existen 1.301 especies en este orden, siendo el cuarto con mayor
diversidad de liquenes, y uno de los grupos mas estudiados (Manoharan-Basil et al., 2016, Magain
et al., 2018). La mayoria de liquenes del orden Peltigerales son cianoliquenes. Se considera que
las formas primitivas de este grupo formaron simbiosis exclusivamente con cianobacterias, y fue
a posteriori cuando algunos grupos incorporaron ademds algas verdes como fotobionte

secundario (Miadlikowska & Lutzoni, 2004).

Como se observa en la Fig. 3, el orden Peltigerales se divide en dos subdrdenes, Collematinae

Miadl. & Lutzoniy Peltigerinae Miadl. & Lutzoni, repetidamente avalados en los estudios de filogenia



molecular (Muggia et al., 2011; Spribille & Muggia, 2012). Tras la introduccién de la familia
Koerberiaceae T.Sprib. & Muggia (Spribille & Muggia, 2012), y de acuerdo con Liicking et al. (2016),
existen un total de diez familias de cianoliquenes en Peltigerales: Koerberiaceae, Vahliellaceae
Wedin, P.M.Jgrg. & S.Ekman, Massalongiaceae Wedin, P.M.Jgrg. & Wiklund, Peltigeraceae Dumort.,
Nephromataceae Wetm. ex J.C.David & D.Hawksw, Lobariaceae Chevall.,, Coccocarpiaceae (Mont. ex
Muill.Stuttg.) Henssen, Placynthiaceae E.Dahl, Collemataceae Zenker y Pannariaceae Tuck. Las diez
familias retnen en total 67 géneros, siendo los mas ricos en especies Sticta (Schreb.) Ach., con 200,

Pseudocyphellaria Vain. (100), Peltigera (100) y Parmeliella Mill.Arg. (90) (Licking et al., 2016).

Aunque existen en este orden especies de cianoliquenes crustaceos, fruticulosos o con pequefios
talos filamentosos, (Rikkinen, 2002; Spribille et al., 2014) los mas abundantes son los folidceos
(Miadlikowska & Lutzoni, 2004). Un biotipo muy caracteristico que aparece en este orden es el
de los liquenes gelatinosos, tradicionalmente adscritos a la familia Collemataceae. No obstante,
Magain et al. (2020) demuestra que este biotipo debe haber evolucionado numerosas veces en

varias familias de este orden.

Lichinales Henssen & Biidel es un orden de cianoliquenes que incluye 390 especies repartidas en
50 géneros. Estas especies estan divididas en tres familias: Gloeoheppiaceae Henssen, con 10
especies, Peltulaceae Budel, con 40; y la mas diversa Lichinaceae Nyl. que incluye al resto (Liicking

etal., 2016).
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Fig. 3. Filogenia de las familias del orden Peltigerales. Adaptado de Spribille et al., 2014.



Fig. 4. Diversidad en Peltigerales. Aspecto del talo de varios géneros destacados de cianoliquenes. a. Lobaria (Schreb.)

Hoffm., b. Pseudocyphellaria Vain., c. Sticta (Schreb.) Ach., Fam. Lobariaceae. d. Peltigera Willd. Fam. Peltigeraceae. e.
Fuscopannaria P.M. Jgrg.,, Fam Pannariaceae. f. Leptogium (junto a Cladonia P. Browne, un cloroliquen), Fam.
Collemataceae. Fotografia a. de J. Tuero Septién, Fotografias b-f de I. Pérez-Vargas.

El resto de especies de cianoliquenes se agrupan en 6rdenes menos diversos o en grupos

taxondmicos en los que las simbiosis con cianobiontes no son la norma, como por ejemplo



Arctomiales S.Stenroos, Mia dl. & Lutzoni, Lecanorales Nannf. o Trapeliales B.P.Hodk. & Lendemer

(Rikkinen, 2002; Miadlikowska & Lutzoni, 2004; Licking et al., 2016).

La revolucion molecular en cianoliquenes

Las técnicas de filogenia molecular desarrolladas a finales del siglo XX han supuesto una
revolucion para la sistemdtica de todos los grupos bioldgicos, y los liquenes no son una excepcion.
Los primeros estudios moleculares realizados con liquenes datan de la década de los 80, pero no
se generalizaron hasta finales de los 90 (DePriest, 2004). Los estudios sobre el genoma completo,
gue son cada vez mas accesibles dado el avance de las tecnologias de secuenciacién, aportan
informacién no solo sobre filogenia sino sobre le funcionamiento de la asociacidn liquénica

(Grube & Wedin, 2018; James et al., 2020).

Con la llegada de la revolucion molecular, se asentaron las bases de los estudios filogenéticos.
Debido a fendmenos como la convergencia evolutiva, se sabe que una clasificacion basada
Unicamente en caracteres morfoldgicos no llega a representar las relaciones de parentesco entre
los taxones (Muggia et al., 2011; Spribille et al., 2014). Un ejemplo claro es el de los liquenes
gelatinosos. Estos cianoliquenes de estructura homdmera fueron tradicionalmente asignados a la
familia Collemataceae, pero mediante estudios de filogenia molecular y en base a detalles
morfoldgicos se ha dilucidado que son un grupo altamente parafilético, que ha sido redistribuido
en las familias Pannariaceae y Arctomiaceae Th.Fr.. Solo dos géneros de esta familia (Collema vy
Leptogium) permanecen en la misma, pero tampoco son monofiléticos y por tanto han precisado
una reorganizacion en multitud de géneros distintos (Wedin et al., 2009; Otalora et al., 2010;

Otalora et al., 2014).

En ocasiones, los resultados de los estudios moleculares entran en conflicto directo con lo
observado morfolégicamente. Las especies cripticas son linajes que aparecen claramente
diferenciados en estudios de filogenia molecular, pero que no presentan ningln rasgo
morfoldgico que los distinga entre si. Como referirse a estas especies, o si tratarlas como tales es
uno de los problemas de la actual taxonomia de los hongos (Crespo & Pérez-Ortega, 2009; Crespo
& Lumbsch, 2010). Los pares de especies, concepto ampliamente usado en la taxonomia cl3sica,

son taxones muy similares pero descritos como especies independientes en base a diferencias en



sus métodos de dispersion (sexual/asexual). Al aplicar analisis moleculares al estudio de los pares
de especies liquénicas, habitualmente se llega a la conclusiéon de que se tratan de la misma
especie, y por tanto se procede a su sinonimizacion (Lohtander et al., 1998; Crespo & Pérez-

Ortega, 2009).

Como hemos comentado, la clasificacion de los liquenes ha sufrido un gran cambio debido al

avance de las técnicas moleculares, que se espera que continle en el futuro cercano.

Diversidad de relaciones micobionte - fotobionte

Como se anticipd en la introduccidn a este trabajo, el fotobionte de un liquen puede ser un alga
verde o una cianobacteria. La mayor parte de los liquenes, se estima que hasta un 92% (Barreno
& Pérez Ortega, 2003), contienen algas verdes de la division Chlorophyta, ya sea como Unico
fotobionte o en compaiiia de una cianobacteria. Las algas verdes como fotobiontes reciben el
nombre especifico de “ficobiontes” o “clorobiontes” (Muggia et al., 2018; LIAS 1995-2020). La
familia Trebouxiaceae Friedl es una de las mas diversas y extendidas entre las algas verdes
formadoras de liquenes, seguida por las algas del género Trentepohlia C.Martius (Barreno & Pérez
Ortega, 2003; Muggia et al., 2018). Los liquenes que contienen algas verdes como Unicos
fotobiontes se conocen como “cloroliquenes” (Henskens et al., 2012) o “ficoliquenes” (LIAS 1995-
2020). Los cianoliquenes, por su parte, se caracterizan por la presencia de cianobacterias como
fotobiontes en la simbiosis. Dado que este trabajo se centra en los cianoliquenes, se dedicara un
apartado para discutir con mas detalle su definicidn, funcién y diversidad de las simbiosis

cianoliquénicas.

Dependiendo de si las cianobacterias son o no el Unico fotobionte del talo, los cianoliquenes
pueden ser bipartitos o tripartitos. En el primer caso, la cianobacteria es el Unico fotobionte
presente, mientras que en el segundo existen en el mismo talo tanto un ficobionte como un
cianobionte (Rikkinen, 2002). Los liquenes tripartitos constituyen un 3-4% del total de la
diversidad de liquenes, mientras que los cianoliquenes bipartitos suponen aproximadamente el
10% de las especies de hongos liquenizados (Henskens et al., 2012). Entre los cianoliquenes, dos
tercios de las especies presentan talos bipartitos y el tercio restante tienen talos tripartitos (Fig.

5) (Rikkinen, 2002).



En los cianoliquenes bipartitos, el cianobionte ocupa la capa de fotobiontes del talo, y en los
tripartitos lo habitual es que la capa de fotobiontes esté constituida por ficobiontes, mientras que
los cianobiontes aparecen apartados en estructuras globosas destinadas a su contencidn llamadas
“cefalodios”. En este caso, a los ficobiontes se los conoce también como “fotobiontes primarios”,
mientras que a los cianobiontes que viven en los cefalodios se los denomina “fotobiontes
secundarios” (Rikkinen, 2015; Vidal-Russell & Messuti, 2016). Algunos autores se refieren a los
liguenes con cefalodios como “cefaloliquenes” (Gauslaa et al., 2013). Existen cloroliquenes que
cubren a cianobacterias de vida libre para aprovecharse de los productos de su metabolismo,

formando estructuras conocidas como “paracefalodios” (Rikkinen, 2009).

CLOROLIQUENES 86%

CIANOLIQUENES ,
Tripartitos

Fig. 5. Proporcidon entre especies descritas de los distintos tipos de liquenes segun su tipo de fotobionte: cloroliquenes
y cianolioquenes bipartitos y tripartitos (Henskens et al., 2012). Fotografias de J. Tuero Septién.

La organizacion tipica de los liquenes tripartitos conoce sus excepciones. Por ejemplo, en algunas
especies de Pseudocyphellaria, Sticta y Peltigera se ha descubierto que una combinacién de
ficobiontes y cianobiontes convive en la capa de fotobiontes. En este caso, el liquen es tripartito,
pero no existen un fotobionte primario y otro secundario, sino dos fotobiontes “co-primarios”
(Henskens et al., 2012). Segun los autores de este estudio, este modelo podria estar ampliamente

distribuido dentro del orden Peltigerales.

Una misma especie de micobionte puede presentar talos de aspecto muy diferente dependiendo
del tipo de fotobionte (alga verde o cianobacteria) con el que haga simbiosis (Armaleo & Clerc,
1991). Estos diferentes aspectos se denominan “morfotipos”, y pueden aparecer separados los

unos de los otros. En este caso, a un morfotipo se le conoce como “clorosimbiodema” y al otro
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“cianosimbiodema” dependiendo de si contienen respectivamente algas verdes o cianobacterias.
Dado que la especie de micobionte sigue siendo la misma, ambos morfotipos, por distintos que
sean morfolégicamente, reciben el mismo nombre cientifico. A las especies con esta peculiaridad
se las conoce como “liquenes quimeroides”. En ocasiones, ambos morfotipos aparecen formando
parte de un Unico talo compuesto que se conoce como “fotosimbiodema” (Green et al., 2002;
Rikkinen, 2002). Los fotosimbiodemas son raros y se conocen solo de ciertas especies de los
géneros Peltigera, Lobaria (Schreb.) Hoffm, Pseudocyphellaria, Nephroma Ach. y Sticta (Rikkinen,
2009), todas del orden Peltigerales. La particularidad de los fotosimbiodemas ha supuesto un
problema para la nomenclatura de estos cianoliquenes, puesto que cada especie de micobionte
debe tener un solo nombre, pero al mismo tiempo puede desarrollar talos de morfologias muy

dispares (Jgrgensen, 1998).

Las diferencias entre los morfotipos llevaron a la descripcion de distintas especies que mds tarde
han resultado tener el mismo micobionte. En Canarias existe un ejemplo de esto en el género
Sticta. Originalmente, se describieron dos especies muy distintas de este género: Sticta
canariensis (Bory) Bory ex Delise, un cloroliqguen con amplios |6bulos verdes; y Sticta dufourii Delise,
un cianoliquen con Iébulos pequefios de color pardo-grisdceo. La comparacion molecular de
ambas especies reveld que el micobionte de ambas es el mismo (Armaleo & Clerc, 1991), siendo
en realidad dos morfotipos de Sticta canariensis (cuyo nombre prevalece por ser mas antiguo).

Como se aprecia en la fig. 6, este liquen puede aparecer formando fotosimbiodemas.

Ademas de los fotosimbiodemas, existen otros casos en los que un fotobionte diferente supone
una variacién en el aspecto del talo de un mismo tipo de micobionte. Por ejemplo, dentro del
género Pseudocyphellaria dos especies (P. crocata (L.) Vain., y P. neglecta (Mull.Arg.) H. Magn.)
tienen micobiontes que apenas difieren genéticamente entre si, y sus diferencias morfolégicas
dependen de que presentan una cepa diferente de cianobacterias (Summerfield et al., 2002). En
otros casos, distintas cepas del cianobionte pueden determinar otros caracteres como el color del
talo, tal y como sucede en Peltigera islandica Goward & Manoharan-Basil (Manoharan-Basil et al.,

2016).

Dado que los distintos tipos de fotobiontes tienen un rendimiento éptimo en diferentes entornos,
la existencia de los fotosimbiodemas y otros fendmenos similares se ha explicado como un
mecanismo de adaptacién de un determinado micobionte a una mayor variedad de habitats

(J#rgensen, 1998; Green et al., 2002).
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Fig. 6. Fotosimbiodema de Sticta canariensis. La parte del talo de color verde, mas conspicua tanto en tamafio como
en color, incluye algas verdes como fotobiontes (flechas negras); mientras que la parte de color mas oscuro y con
I6bulos mas pequerios hace simbiosis con cianobacterias (flechas blancas). Fotografias de I. Pérez-Vargas.

Gremios mediados por fotobiontes

“Gremio” (en inglés guild) es un concepto utilizado en Ecologia para designar al conjunto de
organismos que en un ecosistema explotan un recurso de una determinada manera. El término
fue acuiado para agrupar a animales que, en un ecosistema, obtienen su alimento de un modo
concreto; aunque su uso se ha extendido para aplicarlo a organismos de otros reinos (Simberloff
& Dayan, 1991). Se puede entender que en los liquenes el micobionte “utiliza” al fotobionte como
recurso para alimentarse, haciendo vélida esa misma definicidn. Este término se usa también en
Ecologia para diferenciar grupos de hongos en funcién de su estilo de vida (saprdfitos, liquenes,
lignicolas, etc.) (Giordani et al., 2013; Bai et al., 2019; Noreika et al., 2019), por lo que para evitar
confusiones se usa el término mas especifico “gremios mediados por fotobiontes” para hacer
mencioén a los propios de las comunidades liquénicas (Rikkinen, 2002; Cornejo & Scheidegger,

2016).
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Las especies de liquenes pueden agruparse en diferentes gremios segun los linajes de fotobiontes
presentes en la simbiosis (Rikkinen et al., 2002; Chagnon et al., 2018; Juriado, 2019). Muchas
comunidades formadas por diferentes especies de liquenes que conviven en el mismo habitat
(por ejemplo, liquenes epifitos) pueden compartir cepas de fotobiontes especificas. Las especies
de un mismo gremio mediado por fotobiontes tienen en comun la especificidad hacia el mismo

organismo fotosintético (Fedrowitz et al., 2011).

Fig. 7. Cianoliquenes de los géneros Nephroma (a) y Peltigera (b), géneros que dan nombre a los gremios mediados
por fotobiontes mas estudiados. Fotografia a. de |. Pérez-Vargas y b. de J. Tuero Septién.

Dos gremios bien identificados son el gremio de Nephroma Ach. y el gremio de Peltigera (Fig. 7).
Cada uno de ellos se agrupa con una cepa de cianobacterias del género Nostoc Vaucher ex Bornet
& Flahault. Dentro de cada uno de estos gremios no se ubican solo liquenes del género que les da
el nombre, sino varias especies que comparten una cepa de cianobiontes en particular, ademas
de un mismo habitat. El gremio de Nephroma consiste en liquenes epifitos, mientras que el de
Peltigera son liquenes terricolas (Rikkinen et al., 2002; Elvebakk et al., 2008). A su vez, se ha
descubierto que en el gremio de Peltigera existen preferencias entre especies concretas de
micobiontes y haplotipos dentro de una misma cepa de Nostoc, por lo que dentro de los gremios
existen a su vez gremios mas especificos (Chagnon et al., 2018). Es importante destacar que los
de Nephroma y de Peltigera no son los Unicos gremios observados (Hestmark et al., 2016; Ranft
et al., 2018) y que ademas se prevé la existencia de otros muchos. Existen también gremios

definidos por la simbiosis comun de clorobiontes (Dal Grande et al., 2014), y se ha descrito la
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existencia de un gremio mediado por cianobacterias en el que ademas de cianoliquenes

participan briéfitos (Cornejo & Scheidegger, 2016).

Dentro de cada gremio existen dindmicas interespecificas relacionadas con la dispersion por parte
de las distintas especies que los componen. Las especies pertenecientes a un determinado gremio
gue se multiplican asexualmente mediante soredios o isidios pueden colonizar un nuevo territorio
y generar asi un pool de cianobiontes en este lugar. De este modo, las especies que se reproducen
mediante ascosporas (y por tanto solo pueden dispersar el micobionte) pueden incorporar los
cianobiontes idéneos para el establecimiento de una nueva poblacién en otro territorio. Estas
dinamicas parecen ser clave en los procesos de colonizacidon de nuevos sustratos para estos

cianoliquenes (Rikkinen et al., 2002; Fedrowitz et al., 2011; Cardés et al., 2019).

LAS CIANOBACTERIAS

Las cianobacterias (Division Cyanobacteria) son un grupo de organismos procariotas adaptados a
un modo de vida fotoautdtrofo mediante el desarrollo de la fotosintesis oxigénica. Otra
importante capacidad de las cianobacterias es la fijacidn del nitrogeno atmosférico, funcidn para
la que algunas formas filamentosas presentan células especializadas llamadas “heterocistes”
(véase la Fig. 8). Ambos procesos son vitales para el mantenimiento de la vida en el planeta

(Madigan et al., 2015; Ortiz-Alvarez et al., 2015; Wehr et al., 2015).

Las cianobacterias son un grupo muy antiguo cuya aparicion se estima entre hace 3.500 y 3.800
millones de afios, no muy distante al origen de la vida (Sleep, 2010). Debido a su actividad
fotosintética, las cianobacterias presentan un alto impacto en los ecosistemas y han sido un grupo
de organismos clave en la historia de nuestro planeta. Se considera que estos organismos son
responsables de haber transformado la primitiva atmdsfera reductora de la Tierra en la atmosfera
rica en oxigeno que hoy conocemos y que permitid la evolucién de la vida aerobia (Sanchez-
Baracaldo & Cardona, 2019). Asimismo, la ampliamente aceptada teoria endosimbidtica postula
gue los cloroplastos de todos los actuales organismos fotosintéticos eucariontes (plantas, algas)

proceden de ancestros de las actuales cianobacterias (Cavalier-Smith, 2018).
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Cianobacterias en simbiosis

Las cianobacterias son organismos con tendencia al establecimiento de relaciones simbiodticas.
Entre ellos se podrian destacar, ademas de por supuesto a los cianoliquenes, las simbiosis con
hongos como Geosiphon F. Wettst. y con plantas como por ejemplo diferentes bridfitas, Azolla
Lamarck, las integrantes del orden Cycadales Dumort. y Gunnera L. (Rai et al., 2002; Usher et al.,
2007). “Cianobionte” es un término aplicado a las cianobacterias en simbiosis también fuera del
ambito de los cianoliquenes (Usher et al., 2007), aunque tal y como se ha descrito en los objetivos

esta revision se enfoca en los cianobiontes liquénicos.

La funcion principal del cianobionte en el cianoliquen es variable dependiendo de si el mismo es
bipartito o tripartito. En cianoliquenes bipartitos, el cianobionte actia como proveedor de
energia y carbono orgénico en forma de glucosa. Ademas, aplica su capacidad para fijar nitrégeno
para suministrar este nutriente al talo, como se manifiesta en la elevada proporciéon de
cianobiontes pertenecientes a grupos formadores de heterocistes (Almendras et al., 2018;
Villanueva et al., 2018). En el caso de los cianoliquenes tripartitos, su funcion principal es la
fijacion de nitrégeno (Vidal-Russell & Messuti, 2016; Almendras et al., 2018). En los liquenes con
cianobiontes co-primarios, ambos fotobiontes pueden funcionar simultaneamente y por partes

iguales para nutrir con su fotosintesis a la simbiosis liquénica (Henskens et al., 2012).

Fig. 8. Cianobacterias del género Nostoc, creciendo sobre hojas de Laurus novocanariensis Rivas-Mart., Lousa, Fern.
Prieto, E. Dias, J.C. Costa & C. Aguiar, Tenerife. Pueden observarse los heterocistes, sefialados con las flechas.
Fotografia de N. M. Rancel Rodriguez.
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Otras de sus funciones estan menos relacionadas con la nutricion, como la producciéon de
bloqueadores de radiacidon UV y toxinas. Estos productos sirven como proteccién para ambos
integrantes del liquen. La produccion de bloqueadores de radiacion puede ser especialmente
importante para aquellos cianoliquenes adaptados a la sequia y la insolacién. Algunas
cianobacterias se caracterizan por la sintesis de sustancias toxicas como las nodularinas vy
microcistinas, poderosas hepatotoxinas que sirven como mecanismo contra la depredacién por
parte de invertebrados (Usher et al., 2007). Como es logico, la produccion de estas toxinas y su
estructura quimica no depende de la filogenia del micobionte, sino de la del fotobionte

(Kaasalainen et al., 2013).

Diversidad de los cianobiontes

La taxonomia de las cianobacterias ha sido histdricamente objeto de estudio de botanicos y
microbidlogos, quienes las han tratado como algas y bacterias respectivamente desde enfoques
muy distintos, lo que ha dado lugar a complicaciones a la hora de obtener una nomenclatura
coherente. Desde hace algunas décadas, se estan realizando esfuerzos para llegar a una
nomenclatura consensuada entre ambos puntos de vista. A dia de hoy, para caracterizar especies
de cianobacterias es preciso describir a estos organismos a partir de cultivos clonales
(establecidos a partir de una célula), localizar caracteres morfolégicos distintivos y que exista
entre ellas una divergencia mayor a un 3% en la composicion genética de la subunidad pequefia
del rRNA (16S) o incluso del operdn completo de ARNr (incluyendo ambas subunidades SSU/LSU
- 165/23S) (Rippka & Cohen-Bazire, 1983; Castenholtz, 2001; Oren, 2004; Whitton & Potts, 2012;
Rancel, 2016).

Segln el Cddigo de Nomenclatura Botdnico, las cianobacterias se clasifican en cinco grandes
grupos, tratados tradicionalmente como érdenes y de forma mas moderna como “subsecciones”
gue se pueden distinguir por una serie de caracteres morfolégicos recogidos en la Tabla 1
(Castenholtz, 2001; Whitton & Potts, 2012; Madigan et al., 2015; Rancel, 2016). Cuatro de estos
grandes grupos aparecen en cianoliquenes: Chroococcales Schaffner, Pleurocapsales Geitler,

Nostocales Borzi y Stigonematales Geitler (o lo que es lo mismo las subsecciones |, Il, IV y V);
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quedando sin representacion entre estas simbiosis sélo Oscillatoriales Schaffner, (la subseccion Il1)

(Fried!l & Budel, 2008).

Tabla 1. Caracteristicas de los cinco érdenes de cianobacterias. Basada en Friedl & Bldel, 2008 y Whitton & Potts,
2012.

Subseccion | Orden Caracteristicas

| Chroococcales | No Fision binaria

il Pleurocapsales | filamentosas | Fisién multiple

n Oscillatoriales Sin heterocistes Sin ramificacion

v Nostocales Filamentosas Sin ramificacién, o bien
Con heterocistes falsa ramificacion

Vv Stigonematales Ramificacién verdadera

Existe una gran variedad de géneros de cianobacterias liquénicas asociadas con hongos de la
divisién Ascomycota, dado que relne a la enorme mayoria de hongos formadores de liquenes. La
diversidad de cianobacterias varia desde formas filamentosas formadoras de heterocistes, por
ejemplo Nostoc (el género mas comun de cianobiontes liquénicos), Calothrix C.Agardh ex Bornet &
Flahault, Scytonema C.Agardh ex E.Bornet & C.Flahault y Fischerella (Bornet & Flahault) Gomont (Rai et
al., 2000); hasta formas unicelulares, con géneros como Gloeocapsa Kitzing, Chroococcus Nageli,
Chroococcidiopsis Geitler, entre otros (Rikkinen, 2002; Barreno & Pérez-Ortega, 2003;
Miadlikowska & Lutzoni, 2004; Friedl & Blidel, 2008). Sin embargo, el nimero de géneros ligados
a Basidiomycota es pequefio, con tan solo Chroococcus y Scytonema (Schenk, 1992). Como se
menciond en la introduccidn, los hongos basidiomicetos presentan una bajisima representacion

entre los micobiontes liquénicos, lo que explica esta escasa diversidad de cianobiontes.

Es importante sefialar que existe una dificultad afiadida para identificar correctamente bajo un
microscopio a estos organismos procariotas en el interior del talo liquénico, pues su morfologia
puede ser muy distinta a los de vida libre. A esto se le suma que en ocasiones es complicado
obtener cultivos puros de un organismo simbidtico. Afortunadamente, la utilizaciéon de
marcadores genéticos (como los ya mencionados 16S o 23S) y la comparacion con bases de datos

han facilitado la identificacion de estos cianobiontes (Rikkinen, 2015).
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ECOLOGIA DE LOS CIANOLIQUENES

Los cianoliquenes, pese a su relativo bajo porcentaje de especies con respecto del total de hongos
liguenizados, son asociaciones simbidticas exitosas que aparecen formando parte de la flora no
vascular de una amplia variedad de habitats terrestres (Rikkinen, 2015). Su rango de distribucién
es practicamente cosmopolita, abarcando desde latitudes articas y antarticas (Manoharan-Basil
et al., 2016; Milos et al., 2018) hasta bosques tropicales (Normann et al., 2010). Habitan tanto en
bosques humedos (Benson & Coxson, 2002) como en zonas con un acusado déficit hidrico (Ortiz-
Alvarez et al., 2015), ya sea perpetuo o estacional (Merinero et al., 2015). Los cianoliquenes
pueden ocupar diferentes sustratos: arboles, rocas, suelos, etc. (Merinero et al., 2017; Nimis et
al., 2020). Constituyen una parte importante de los ecosistemas que ocupan, pues no solo fijan el
nitrégeno atmosférico (N2) (Peterson & McCune, 2001), sino que, ademads sirven como alimento
y habitat para numerosos animales invertebrados (Rikkinen, 2015) acogiendo también una

elevada diversidad de microorganismos (Graham et al., 2018).

Hdabitats y preferencias ambientales

Con frecuencia se ha asociado a los cianoliquenes con ambientes humedos y sombrios. Los
cianoliquenes necesitan, en principio, la presencia de agua liquida para la activacidon de la
fotosintesis, a diferencia de los cloroliquenes que no tienen este requerimiento (Gauslaa et al.,
2012). De forma coherente con este hecho, se ha encontrado una correlacién positiva entre la
proporcién de cianoliquenes que compone la flora liquénica de una regién con su grado de
humedad (Marini et al., 2011; Gonzalez-Montelongo & Pérez-Vargas, 2019). Como organismos
fotosintéticos, la luz es otro factor clave para el desarrollo de los cianoliquenes. Gracias a las
ficobilinas de las cianobacterias, estos liquenes son capaces de aprovechar las escasas longitudes
de onda que logran atravesar el dosel arbéreo, y por tanto encuentran un éptimo en entornos

relativamente sombrios (Rikkinen, 2015).

En los bosques boreales y mediterraneos, los cianoliquenes epifitos tienen tendencia a ocupar la
parte media y baja de los troncos de los arboles, donde la irradiacidn solar es menor y se favorece

la formacién de microhabitats mas hiumedos (Benson & Coxson, 2002; Gauslaa et al., 2012;
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Merinero et al., 2014; Perlmutter et al., 2018). Por esa misma razon, los cianoliquenes epifitos
son mas abundantes en las zonas boscosas mas densas que en aquellas con grandes claros
(Benson & Coxson, 2002). Todas estas preferencias ambientales habilitan el uso de los
cianoliquenes como bioindicadores de ciertas caracteristicas del ecosistema, como por ejemplo
clima, tipo de comunidad forestal o estado de conservacion del ecosistema (Normann et al., 2010;

Marini et al., 2011; Gonzalez-Montelongo & Pérez-Vargas, 2019).

No obstante, la vision general de los cianoliquenes como entidades relacionadas con ambientes
himedos y sombrios esta en parte alimentada por la gran atencién que se ha prestado a estos
organismos en los habitats boscosos, donde viven aquellas especies con talos mds conspicuos; y
al relativo descuido de otros cianoliquenes no menos interesantes, pero de aspecto menos
aparente. En lugares aridos, se ha encontrado una correlacién positiva entre el nimero de
cianoliquenes y la aridez del terreno (Matos et al., 2015). Incluso aquellos cianoliquenes que no
viven en regiones tan dridas tienen mayor capacidad para resistir la sequia y la insolacién
prolongadas que los cloroliquenes simpdatricos (Gauslaa et al., 2012). Dada la importancia que
tiene el agua en estado liquido para los cianoliquenes, y a la naturaleza poiquilohidra de estos
organismos, su relacidn con aquellos ambientes mas secos o soleados plantea la cuestién de qué
adaptaciones les permiten vivir en esas condiciones. Algunas posibles respuestas son la
resistencia de las cianobacterias a la sequia extrema y la pigmentacidn oscura que presentan estos
cianoliquenes, que podria proteger a la simbiosis ante la insolacion. La preferencia que tienen
estas especies por lugares secos los convierte también en buenos bioindicadores de zonas
desertificadas, aunque para ello seria conveniente hacer una distincidn entre aquellos
cianoliquenes folidceos higrofilos y estos otros, crustaceos y xeréfilos en lugar de estudiarlos

conjuntamente (Matos et al., 2015).

Entre los cianoliquenes que habitan en lugares mas aridos y aquellos que lo hacen en ambientes
mas humedos, existe un gradiente que se manifiesta en varios aspectos de su biologia. Las
especies que viven en ambientes mas humedos tienden a tener talos mas complejos
estructuralmente, formas de multiplicacién no sexual y cianobiontes filamentosos. Por otro lado,
los cianoliquenes de regiones mas secas suelen presentar talos mas sencillos, reproduccion sexual

por esporas y cianobiontes cocoides (Nimis et al., 2020).

Las preferencias ecoldgicas de los cianoliquenes bipartitos, las cuales se han discutido a lo largo

de este epigrafe, y las de los tripartitos (o cefaloliquenes) son bastante diferentes. Pese a contener
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cianobacterias, los cefaloliquenes deben su metabolismo autétrofo a algas verdes, y por ello sus
preferencias son mds semejantes a las de los cloroliquenes. Estas son generalmente menos
especificas, dado la mayor plasticidad de las algas verdes a la hora de obtener el agua para realizar
la fotosintesis, y también a la elevada diversidad de especies de cloroliquenes que existen en

comparacion con los cianoliquenes (Gauslaa et al., 2012; Merinero et al., 2015).

Cianoliquenes amenazados

Los cianoliquenes no son un grupo ajeno a los efectos negativos de la actividad humana sobre la
biosfera. Varios de estos efectos amenazan la integridad de la flora cianoliquénica, especialmente
la perturbaciéon de su habitat, la contaminacién atmosférica y el cambio climdatico. Cabe
mencionar que el impacto de estos factores sobre los cianoliquenes ha sido estudiado

principalmente en los grandes liquenes foliaceos del orden Peltigerales.

Como se expuso anteriormente, muchos cianoliquenes habitan zonas boscosas, y tienden a
ubicarse en microhdbitats especificos donde optimizan metabolismo. En concreto, han
demostrado preferir bosques antiguos y conservados, en los que los arboles con frecuencia son
mayores y mds abundantes, y se favorece la aparicidon de estos microhabitats (Merinero et al.,
2014; Gonzalez-Montelongo & Pérez-Vargas, 2019). Los bosques han sufrido la explotacion del
ser humano por siglos, y aunque hoy en dia la gestidn de los mismos es algo mas responsable, los
periodos empleados actualmente en las dindmicas de rotacién forestal son insuficientes para
garantizar el desarrollo de los microhabitats que ocupan preferentemente los cianoliquenes y su
lento proceso de colonizacién, crecimiento y reproduccién. Por ello, se ha recomendado
prolongar estos periodos a doscientos afios, hecho que mitigaria el impacto sobre su

biodiversidad. (Peterson & McCune, 2001; Benson & Coxson, 2002).

Al igual que para el resto de liquenes, la contaminacién atmosférica es otro problema para la
conservacion de los cianoliquenes. La degradacidon de las poblaciones de cianoliquenes en
bosques de Europay el este de Norteamérica como causa de la contaminacion atmosférica es una
realidad bien documentada (Goward & Arsenault, 2000; Richardson & Cameron, 2004). Procesos
industriales como la quema de combustibles fdsiles provocan una abundante emisidn de gases a

la atmodsfera, como el didxido de azufre y varios oxidos de nitrégeno (Richardson & Cameron,
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2004). Los liquenes carecen de haces vasculares, por lo que toman el agua de la humedad del aire,
incorporando asi también estos compuestos nocivos en el talo. El lento metabolismo y la
longevidad del talo deriva en la acumulacién de los contaminantes por mucho tiempo, agravando
asi los efectos de estos sobre el liquen (Nash, 2008). Ademas, la disolucidn de estos gases en agua
produce la llamada lluvia acida, que deteriora los sustratos donde los liquenes pueden habitar
(Richardson & Cameron, 2004). Los cianoliquenes, en particular, son mds sensibles a la
contaminacion del aire que otros grupos de liquenes, hecho que se ha atribuido a su metabolismo
aun mas lento, que los hace propensos a una acumulacién mayor de estos compuestos (Peterson
& McCune, 2001; Perlmutter et al., 2018; Geiser et al., 2019). Esta sensibilidad convierte a los
cianoliquenes en buenos bioindicadores para determinar la calidad del aire con respecto a la

polucidn (Cleavitt et al., 2015).

Los efectos del cambio climatico sobre la flora liquénica son dificiles de estimar dada la dificultad
de predecir como afectard a los microclimas que ocupa. Un aumento en la temperatura podria
favorecer a algunos liquenes, como a aquellos que incluyen algas del género Trentepohlia,
asociados a zonas mas calidas (Aptroot & van Herk, 2007) pero la creciente irregularidad
estacional de las precipitaciones seria un factor perjudicial para los cianoliquenes, dada la
posibilidad de sequias prolongadas en zonas donde estos organismos necesitan humedad para
desarrollarse (Ellis, 2018). Adicionalmente, el ascenso del nivel del mar, derivado del
calentamiento global, pone en riesgo amplias superficies continentales que quedaran anegadas
por el océano. Este hecho conllevaria la reduccion o desaparicién del habitat de numerosas

especies, entre ellas cianoliquenes (Lendemer & Goffinet, 2015).

El impacto de estos factores ha derivado en la existencia de especies de cianoliquenes
amenazadas, como por ejemplo Lobaria pulmonaria (L.) Hoffm., Fuscopannaria confusa (P.M.lgrg.)
P.M.Jgrg., Nephroma occultum Wetmore, Pseudocyphellaria rainierensis Imshaug, Erioderma
pedicellatum (Hue) P.M.Jgrg., Lobarina scrobiculata (Scop.) Nyl., Pectenia plumbea P. M. Jorg., L.
Lindblom, Wedin & S. Ekman entre otros (Lendemer & Goffinet, 2015; Rikkinen, 2015; Cardds et al.,
2017; Ignatenko & Tarasova, 2018). No obstante, la estimacién del estado de conservacién de los
liguenes, en general, esta muy atrasada con respecto a otros grupos bioldgicos. Este hecho queda
de manifiesto al observar el reducido nimero de especies que estan registradas por la [UCN (IUCN

2020). Actualmente se estdn realizando esfuerzos para ampliar nuestro conocimiento sobre la
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conservacion de estas asociaciones simbidticas dentro de nuestro ambito geografico (Peninsula

Ibérica y Macaronesia) (Atienza et al., 2017).

El cianoliquen como un microecosistema

La definicion tradicional de los liquenes, incluidos los cianoliquenes, como una simbiosis entre un
hongo y uno o dos organismos fotosintéticos se esta viendo ampliada gracias, en parte, a los
estudios de metagenémica (Graham et al., 2018). Estos estudios han revelado la existencia de una
microbiota extraordinariamente diversa que coexiste, aunque menos conspicuamente, con los
simbiontes candnicos dentro del talo liquénico. El concepto “holobioma liquénico” define a la
totalidad de organismos, mas alld del micobionte y los fotobiontes, que bajo esta perspectiva

habitan en el talo de un liquen (Cernava et al., 2017).

Mediante estudios metagendmicos, se han detectado decenas de géneros de microorganismos
procaridticos diferentes, pertenecientes a un total de doce filos distintos, incluyendo
cianobacterias distintas al cianobionte principal, aunque en menor proporcién. Estas bacterias
podrian desempefiar multitud de funciones en el talo, beneficiando asi a la simbiosis. Entre estas
funciones se encuentran: la provision y metabolismo de nutrientes (nitrégeno y fésforo), la
sintesis de vitaminas entre otros metabolitos de interés, la defensa contra patdgenos, la
reduccion del estrés abiodtico y oxidativo, la degradacién de compuestos fendlicos o de celulosa
(Sigurbjornsdottir et al., 2015; Cernava et al., 2017; Almendras et al., 2018). Ademas de esta
microbiota, se ha encontrado evidencia de microorganismos eucariontes viviendo en el talo:
hongos diferentes al micobionte, amebas, otras algas e incluso pequefios animales. Su funcién en
el talo es menos evidente que la de su contraparte procarionte, pero su presencia en el mismo

abre la via para una interpretacion mas amplia de la simbiosis liquénica (Graham et al., 2018).

La existencia de todos estos microorganismos en el talo abre las puertas para definir al holobioma
liguénico como un pequefio ecosistema en si mismo. Es por ello que Hawksworth & Grube (2020)
proponen una nueva definicion de liquen: “Un liquen es un ecosistema autosostenible formado
por la interaccidon de un hongo y una combinacién de uno o mas compafieros fotosintéticos y un

numero indeterminado de otros organismos microscopicos extracelulares”. Esta visién de los
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liguenes como diminutos ecosistemas aporta un valor afiadido a la hora de considerar Ila

importancia de su conservacion.

CIANOLIQUENES FOSILES

El registro fésil de los liquenes es hoy en dia muy escaso. (Honegger, 2008). El fésil mas antiguo
gue se ha interpretado como un cianoliquen fue encontrado en la Formacién Doushantuo en
China. Los fosiles de esta formacidon datan del Periodo Ediacarico, hace unos 600 millones de afios.
Los fdsiles presentan hifas y estructuras cocoides que se han identificado como cianobacterias,
aunqgue no se descarta la posibilidad de que fueran algas verdes. (Yuan et al., 2005). Avanzando
en el tiempo hacia el Paleozoico, aparecen fésiles que pueden reconocerse menos ambiguamente
como liquenes. Cyanolichenomycites devonicus Honegger, Edwards & Axe, descrito en 2013, se trata
de una especie de hongo fdésil del Devénico Temprano galés de 415 millones de afios de
antigliedad. Esta especie presenta rasgos como un talo heterémero estratificado y la formacion
de esporas asexuales en picnidios (Honegger et al., 2013). De este periodo se ha identificado
también un aspirante a cianoliquen proveniente de la célebre Rhynie Chert, un depésito del que
se han extraido numerosos fésiles que ilustran el dominio del medio terrestre por las formas de
vida complejas (Garwood et al., 2019). Winfrenatia reticulata Taylor, Hass et Kerp se describe como
un cianoliquen de talo heterémero que, a diferencia de C. devonicus y la mayoria de liquenes
actuales, no corresponderia a la division Ascomycota sino a Glomeromycota (previamente
Zygomycota) (Taylor et al., 1997). Este cianoliquen parece estar compuesto por un micobionte y
dos especies de cianobiontes (una cianobacteria filamentosa y otra cocoide), siendo en ese caso
el unico ejemplo conocido de una simbiosis liquénica tripartita sin algas verdes (Karatygin et al.,
2009). Existe debate sobre la interpretacion de este taxon fésil como una asociacion liquénica o
como una relacidn parasitaria no estable (Taylor et al., 2003; Honegger, 2008). Datos obtenidos
mediante la técnica del reloj molecular indican que los linajes de hongos que actualmente forman
liguenes debieron divergir tiempo después de las épocas remotas en que vivieron estos posibles
liguenes fésiles. Sin embargo, dado que este estudio fue realizado sobre actuales hongos
formadores de liquenes, no se descarta la posibilidad de que otros linajes pudieran asociarse con
fotobiontes mucho antesy posteriormente perder la simbiosis o directamente extinguirse (Nelsen

et al., 2019).
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El registro fosil de cianoliquenes es inexistente durante el Mesozoico. Solo una especie de liquen
ha sido registrada para este periodo: Honeggeriella complexa Matsunaga, Stockey & Tomescu, y esta
parece presentar fotobiontes eucariéticos (Honegger, 2008; Matsunaga et al., 2013). Otro
organismo taloso mesozoico, bautizado Daohugouthallus ciliiferus X. Wang, M. Krings et T.N. Taylor,
se ha interpretado de forma no definitiva como un posible liquen (Wang et al., 2010). Datos
recientes de la Antdartida destacan la presencia de restos fosiles de hifas junto a cianobacterias
gue datan del Tridsico, pero los autores son cautelosos a la hora de interpretarlos como una

posible simbiosis (Harper et al., 2020).

Del Cenozoico, por otro lado, se conservan muestras de liquenes que pueden ubicarse en grupos
e incluso géneros actuales, muchas de ellas incluidas en dmbar. La mayoria de estos liquenes
habrian sido cloroliquenes (Rikkinen & Poinar, 2002; Rikkinen et al., 2018; Kaasalainen et al.,
2019); aunque existe una descripcion de una lobaridcea fdsil muy semejante al cianoliquen actual
Lobaria pulmonaria. El fésil proviene del Mioceno Temprano-Medio del norte de California

(Peterson, 2000).

CONCLUSIONES

Los cianoliquenes son uno de los grupos menos estudiados dentro de los hongos
liguenizados debido a que comparativamente son menos numerosos que los cloroliquenes y
ecoldégicamente mas exigentes, estando sus habitats mas restringidos. Sin embargo, estas mismas
peculiaridades los convierten en objetos de estudio de gran interés. La mayor parte de los
cianoliquenes se encuentran ubicados dentro del orden Peltigerales, con mas del 70% de las

especies conocidas.

Con base a la presente revisidon bibliografica, se pone de manifiesto la importancia del
fotobionte en la biologia de los liquenes, al ser responsable en gran medida de caracteristicas
como el aspecto del talo, la fijacién de N3, las dindmicas de colonizacion de nuevas areas, las

preferencias ambientales o la sensibilidad a la contaminacion.

La identidad del fotobionte no ha sido caracterizada rigurosamente para muchos taxones.
Ademas, la taxonomia del cianobionte se encuentra en profunda revision. Sefalamos la necesidad

de estudios especificos en concordancia con las premisas actuales para su correcta
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caracterizacién. Se recomienda un correcto aislamiento para el estudio de su ciclo de vida e

identificacion genética, contribuyendo asi al conocimiento de esta particular simbiosis liquénica.

Debido a sus caracteristicas ecofisioldgicas, los cianoliquenes son especialmente sensibles
a las perturbaciones ambientales, corriendo serio riesgo de extincién. La mayor parte de estas

perturbaciones tienen caracter antropogénico.

CONCLUSIONS

Cyanolichens are one of the least studied groups within the lichenized fungi because they
are comparatively less numerous than chlorolichens and ecologically more demanding, being
their habitats more restricted. However, these same peculiarities make them subjects of interest.

Most of them are located within Peltigerales order, with more than 70% of the known species.

Based on the present literature review, the importance of the photobiont in lichen biology
is highlighted, as it is largely responsible for characteristics such as the thallus morphology, N»-
fixation, colonization dynamics of new areas, environmental preferences, or sensitivity to

pollution.

The identity of the photobiont has not been characterized for many taxa. In addition, the
taxonomy of the cyanobiont is undergoing a deep revision. We point out the need for specific
studies in accordance with current premises for its correct characterization. It is recommended a
correct cyanobacteria-isolation for the study of its life cycle and genetic identification, thus

contributing to the knowledge of this particular lichen symbiosis.

Due to their ecophysiological features, cyanolichens are especially sensitive to
environmental disturbances, running a serious risk of extinction. Most of these disturbances

present an anthropogenic nature.
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