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LOS MICOVIRUS: PARTiCULAS EXTRACROMOS6MICAS 
DE LOS HONGOS. UN ENFOQUE NOVEDOSO 

DENTRO DE LA MICOLOGiA 

por Teresa Mier1 

MYCOVIRUSES: EXTRACHROMOSOMAL PARTICLES OF 
THE FUNGI. A NOVEL APPROACH IN MYCOLOGY 

ABSTRACT 

Mycoviruses or virus-like particles (VLPs) are cytoplasmic factors, spherical or isometric virus-like 
nucleoprolein particles. which cootain double stranded ribonucleic acid (dsRNA) and exhibit diameters 
ranging from 25 to 40 nm. Most fungal viruses possess genom ell composed of one to three segments of 
dsRNA that are separately encapsidated in isanetric particl~. The VLPs are serologically and electro­
phoreticallyheterogeneous, replicate by duplication and in parallel with the host RNA, DNA and protein 
synthesis mediatrd by an associated RNA polymerasa activity. It has been demostrated that they are 
polent inducers of interferon in animals. Viral infe<1ion occurs widely in anamorphic fungi, but with 
few exceptions does the host-parasite interaction cuhninate in an altered phenotype of the fungus. 
Nevertheless, "France disease", the most serious infectious disorder of the common cultivated mush-
1'()()0] and the virulence attenuation of the chesnut blight fungus are mediated by mycoviruses and the 
fungal strain harboring virus exhibits a diverse array or cha.racteristics, tenned bipovirulence-associated 
traits, which distinguish it fran an isogenic virus-free strain. At present, limitcd evidences are available 
on the direct influence of viruses on fungal host metabolism and their biological significance. 
Mycoviruses are latent in fungi ccl1s. probably as a result of gradual coevolution process. Their viral 
nature can be judged only by their biophysical characterist ics since they do not present the typical 
virulence of true viruses. 
KEY WORDS: Killer factor: fungi; mycovirus; virus-like particles. 

RESUMEN 

Los micovirus son elementos exlracromos6rnicos nuclcoprolefnicos similares a los virus, con acido 
ribonucleico de doble cadena (ARNdc}, di.imetrn entre 25 a 40 nm y heterogencos clcctroforetica e 
inmuno16gicamente. Se replican paralelamente al hongo. duplicandose mediante una potimerasa de 
ARN. En deuteromycetes Ia infecci6n por micovirus nose ha asociado, generahnente. a alteraciones 
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fenotipicas especificas. Pero en ciertos· hongos perfectos, su presencia esta relacionada a ciertas 
enfenncdades degenerativas, la sintesis de una toxina proteica en cepas denominadas "killer" y Ia 
atenuaci6n de Ia virulencia de algunos fitopat6genos. Son potentes inducto re• de interfer6n en mami­
feros. Sin embargo, alln hay pocas evidencias sobre au influcocia en el metabolismo y biologfa de los 
hongos. Pennanecen, intracelulannente, en estado latente. Dado que carecen de las p ropiedades de 
virulencia y transmisibilidad caracterlsticas de los virus vcrdaderos, su naturaleza viral se ha establecido 
principalmente con base en sus caracteristicas biofisicas. 
PALABRAS CLAVE: Factor kiUer, bongos; micovirus; partfculas similares a virus. 

INTRODUCCION 

Los primeros indicios acerca de la existencia de los micovirus en los hongos microsc6picos 
deuteromicetes surgieron a traves de investigaciones sobre el comportamiento de extractos 
obtenidos de cultivos en medios lfquidos de Penicilliumfuniculosum y P. stoloniferum. 
Dichos extractos interferian, de alguna forma aun desconocida en aquel momento, con el 
efecto patogenico de un virus de Ia influenza inoculado experimentalmente en rc:ttones 
(Shope, 1953, 1966). De estas observaciones, el autorpropuso la existenciade dos "substan­
cias protectoras", las cuales denomin6 estato/6n y helenina. Ademas, sugiri6, prcmatura­
mente, que la actividad antiviral de los extractos podrla derivarse de Ia capacidad de ambos 
para inducir Ia producci6n de interfer6n en los ratones infectados por el mixovirus de Ia 
influenza. 

Estas primeras sospechas de inducci6n de interfer6n asociada a hongos fllamentosos 
Uamaron grandemente la atenci6n de algunos investigadores. Lo anterior motiv6 que se 
comenzarc:t a trabajar en el analisis de la naturaleza del principio activo de Ia helenina, 
referida en ese entonces como una materia aun en discusi6n, ya que todavia no habia sido 
obtenida en forma lo suficientemente pura que permitiera una identificaci6n definitiva 
(Lampson eta/., 1967). 

Asl, Ellis y Kleinschmidt ( 1967). motivados por los hallazgos de Shope, presentaron Ia 
primera evidencia de Ia existencia de los micovirus o particulas sirnilares a virus (PSV), en 
cultivos deP. stoloniferum inductores de interfer6n. Un afio mW; tarde, Banks eta/. (1968), 
encontraron que csas PSV contenfan 1\cido ribonucleico de doble cadena (ARNdc). Los 
trabajos de estos autores confirmaron las sospechas anticipadas por Shope. Pero, su principal 
aporte consisti6 en demostrar, que tanto el virus intacto como su contenido en ARNdc, 
despues de haber sido extrafdo y purificado, eran los responsables directos de desencadenar 
los mecanismos de sfntesis de interfer6n en los ratones expuestos al virus de la influenza 
(Banks et al .• 1969). 

En levaduras,l.a existencia de estas partfculas virales fue descubierta por Lindergreen et 
a/. (1 962). Border (1972), tambi~n present6 pruebas sobre Ia presencia de PSV en 
Saccharomyces cerevisiae y mas tarde Bucket al. (1973), lograron purificarlas en grc:tdientes 
de densidad de sacarosa. demostrando a Ia vez que sus acidos nucleicos consistfan en 
ARNdc. En ese mismo ai\o, Nesterova et a/. (1973), observaron PSV al microscopio 
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electr6nico en cepas tennosensibles de Candida tropica/is y Kozlova (1973), demostr61a 
existencia del mismo tipo de partfculas en especies pertenecientes a los g~neros Candida. 
Rhodotorula y Saccharomyces. 

La prim era evidencia en mac rom ycetes fue presentada por Hollings ( 1962), al demostrar 
que Ia causa de Ia enfermedad degenerativa de Agaricus bisporus. hongo muy popular en 
gastronomfa conocido como "champiMn". era motivada por unas partJculas nucleoprotef­
nicas encontradas en el citoplasma de las c~!ulas fungicas. Actualmente, ha sido demostrada 
de manera convincente Ia etiologfa viral de este padeci miento, conocido como "enfennedad 
de Francia'' y considerado como uno de los des6rdenes infccciosos m<is serios entre estos 
hongos cultivados para uso comcrcial (Romaine y Schlagnhaufer, 1989). 

En Ia actualidad, el estudio de los mic.ovi~us continua siendo un area del conocimiento, 
dentro de Ia Micologfa y Ia Microbiologfa. relativamente poco explorada y divulgada, 
especialmente en Mexico y Latinoam~rica. A pesar de clio, los micovirus est<in ampliamente 
distribuidos en el Reino Fungi y como puede ol:-servar;;e en Ia tabla 1 han sido descritos en 
hongos contaminantes, comestibles y fitopat6genos (Lemke, 1976, 1981). A Ia 1uz de las 
investigaciones en este campo se infiere que su presencia, aparentementc, puede repcrcutir, 
tanto en Ia virulencia de los hongos pat6genos del hombre, animales y plantas asi como en 
el desarrollo de aquellos que tienen importancia econ6mica, por su capacidad para compor­
tarse como pat6genos potenciales del hongo en el cual se hospeda11. Tal es el caso de las 
cepas virog~nicas deH elminthospori ummaydis, agenteetio16gico de una scvera enfenne<lad 
en el maiz (Mier, 1979). Ademru. de su gran importancia como agentcs inductores de 
interferon (Banks et al., 1%9; Duzhak, eta/., 1985; Bucket al .. 1971), los micovims 
intervienen en Ia regulaci6n de Ia expresi6n genetica de los hongos durante los perfodos de 
latencia y fascs pennisivas(Lemke y Ness, 1970; Kazama y Schomstein, 1972; Still et al., 
1975), demostrandose mM recientemente que intervienen en mecanismos de retrotranspo­
sici6n yen Ia traducci6n a nivel ribosomal (Wickner et al. , 1991; ~oeke y Chapman, 1991; 
Tzeng et al .. 1992), y constituyen los "factores matadores" (factor "killer") descritos en 
Saccharomyces cerevisiae (Adler et al. , 1976: Bevan et al .. 1973; Bucket nl., 1973; Herring 
y Bevan, 1974) yen Ustilago maydis (Koltin, 1977; Koltin y Day, 1976; Lindcrgren eta/.. 
1962). De acuerdo a los estudios de Bozarth (1972), los micovirus podrian adcmas, influir 
en el crecimiento y dimorfismo de los hongos, asf como en la producci6n de enzimas y 
toxinas. Su estudio tam bien resulta de gran interes para el <irea de Ia Virologfa basica debido 
a que estas partfculas similares a virus de ARNdc tienen un comportamiento muy diferente 
al que prescntan los otros ribovirus de doble helice, especial mente en lo que respecta a su 
replicaci6n (Bozarth, 1977; Buck y Girvan, 1977; Buck y Kempson-Jones, 1973; Ratti y 
Buck, 1972; Velikodvroskaia, 1974: Wood et al., 1971). 

Aunque los micovirus tienen caracteristicas virales fundamentales, a su vez, presentan 
peculiaridades que los distinguen o hacen diferentes de los virus de plantas y animates. Hay 
investigadores, como Banks et al. (1968), que desde un prinr.ipio consideraron justificado 
cl asignar a estos agentes citoplasmaticos 1a denominaci6n de virus. Lo anterior, debido a 
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que poseen, a excepci6n de Ia infectividad, prupicdades virales como son sus peculiaridades 
estructurales y tintoreales al microscopio electr6nico, simetrfa, constituci6n bioquimica, 
patrones de sedimentaci6n similares a Ia de los pequel'los virus icosaedricos, reacciones 
serol6gicas especfficas asf como eliminaci6n o cura por calor, (Fink y Styles, 1972). La 
presencia de una actividad de polimerasa de ocido ribonuc1eico dependiente de acido 
ribonucleico (ARNpol-ARNdep), ha sido considerada por Wood eta/. (1971), como una 
confumaci6n mas sobre Ia naturaleza viral de estos elementos extracrumos6micos. Por todo 
lo anteriormente expuesto, Bozarth ( 1972), los ha considerado como "una nueva dimensi6n 
de Ia Microbiologfa", estimandose que se necesitarian nuevos postulados acerca de Ia 
naturdleza de los micovirus o PSV para ubicarlos como virus verdaderus o como plasmidos 
que comparten determinadas caracteristicas, que tradicionalmente han sido asignadas ex­
clusivamente a los virus (Lemke, 1976; Sanderlain y Ghabrial, 1978). Tambi~n. hay 
opiniones autorizadas que consideran que podrian ser referidas como virus verdaderos 
unicamente aquellas particulas nucleoprotefnicas, libres 0 independientes, que fucran capa­
ces de infectar e implantarse por s£ mismas en Ia c~lula hospedante. 

Los programas de busqueda de micovirus se basan en m~todos de concentmci6n y 
purificaci6n parcial de extractos obtenidos de bongos y exam in ados al microscopic electr6-
nico. Es necesario hacer resaltar que Ia mayor dificultad se atribuye a Ia ausencia de pruebas 
sencillas de infectividad, de uso comun en Ia identificaci6n de los virus animales. Como 
resultado de esta situaci6n, se ha propuesto Ia utilizaci6n de antisueros especfficos contra 
ARNdc viral para descubrir su presencia en los hongos sin que sea imprescindible recurrir 
a Ia microscopfa e1ectr6nica (Polonelli y Morace, 1988). La introducci6n de otras tecnicas 
para revelar Ia presencia de ARNdc viral, por ejemplo, las pruebas de hibridizaci6n con 
ADN, podrian tener aplicaciones pr:icticas en un futuro inmediato, especialmente para Ia 
sclecci6n de cepas resistentes al complejo viral que ataca a Agaricus bisporus (Sonnenberg 
y Griensven,l987). 

ESTRUCTURA Y PROPIEDADES BIOFlSICAS 

Los estudios de las propiedades bioffsicas de los virus de hongos los describen como sistemas 
multicomponentes de particulas nucleoprotcinicas, en general poli~dricas y factibles de ser 
separadas en gradientes de densidad de sacarosa de acuerdo a su coeficiente de sedimenta­
ci6n. Su diametro fluctuan entre 25 a 40 nm, su tipo de ARN es de doble cadena, su peso 
molecular promedio es de 2.0 x 106 daltones (Bozarth, 1977; Koltin. 1977; Ratti y Buck. 
1972; Sanderlin y Ghabrial, 1978), excluyendo al ARNdc de 11. maydi s que alcanza un valor 
de 6.3 x 106 daltones. Tambi~n se han encontrado partfculas con pequenas cantidades de 
ARN de cadena sencilla, capsides vacfas asf como moleculas de ARNdc libres. Cabe 
destacar que fue en P. stoloniferum donde se report6, por primera vcz en bongos, un ARN 
de cadena scncilla. Cad a tipo de partfcula puede tener componentes de ARN de doble cadena 
en diferentes proporciones segun su peso molecular promedio. En Aspergillus foetidus 
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(Buck y Ratti, 1975b, 1977) y P. stoloniferum (Buck, 1975; Buck y Kempson-Janes, 1973) 
pueden presentarse PSV que contienen acido ribonucleico de doble. Mlice ode filamento 
sencillo. Sin embargo, tam bien existen cepas que presentan al mismo tiempo los dos tipos 
de particulas, esto es, con ARN de cadena doble y sencilla respecti vamente. Estas partfculas 
forman un complejo vim! integrado por virus diferentes serol6gica y electroforeticamente. 
Es posible que en el origen filogenetico y en las adaptaciones evolutivas de los micovirus 
se encuenlre Ia respuesta que explique el hecho de que, en general, no haya homogeneidad 
entre los virus que infectan a los diferentes especlinenes ftingicos. Como excepci6n a Ia regia 
podemos mencionar los virus de P. chrysogemun y P. cyaneo1ulvum, que manifiestan 
relaciones inmuno16gicas entre sf. 

Como se ha mencionado, los micovirus son esfericos o poliedricos generalmenle (Buck 
y Girvan, 1977; Buck y Ratti, 1975b; Velikodvroskaia, 1974), pero hay algunos cuya 
morfologfa se asemeja a Ia de los bacteri6fagos (Tikchonenko et a/. , 1974; Volkoff y 
Walters, 1970) o a Ia de los herpesvirus (Kazama y Schornslein, 1973). En Plasnwpara 
halstedii se han descrito virus cuya superficie posee proyecciones de aproximadamente 4 
nm (Mayhew et al. , 1992). En Peziza ostracodernw yen Entonwphaga aulicae se presentan 
como arreglos paracristalinos de estructuras longitudinales (Finch, 1970; Nolan et al. , 1988) 
y tambien se han observado en forma de bastones (Hollings, 1962). 

En Basidiobolus haptosporus y B. ranarum, hongos pertenecientes al grupo taxon6mico 
de los phycomycotina, ha sido revelada Ia presencia de inclusiones citoplasmaticas cuya 
morfologfa concuerda con Ia que ha sido descrita para las PSV encontradas en otros hongos 
(Garrison y Fiskin, 1986). Tambien en el citoplasma y nucleos de Entonwphaga aulicea, 
ficomicete de importancia para el control biol6gico de plagas, han sido observados agrega­
dos compuestos por cientos de partfculas virales en forma de basloncillos de 20 nm de 
diametro (Murrin et al., 1987; Nolan et al. , 1988). Tam bien en el citoplasma de las hifas de 
Leucostoma persoonii se han descrito parlfculas virales contenidas en agregados rodeados 
por una membrana (Snyder el al., 1989). 

En el basidiomicete Agrocybe aegerita, han sido descubiertos fragmentos de genoma 
viral consistentcs en ARNdc no encapsidado. Hay aut ores que estiman que estos fragmentos 
pudieron haber evolucionado paralelamente a Ia celula hospedante y llegar a constituir 
elementos geneticos replicativos (plasmidos de ARNdc) con funci6n aun desconocida 
(Barroso y Labarere, 1990). 

A pesar de que los micovirus se catalogan como virus de ARN de doble cadena 
(Ushiyama, 1986; Chen y Liang, 1988; Dickinson y Pryor, 1989; Zelikovitch et al. , 1990; 
Klassen et al. , 1991; Newhouse y MacDonald, 1991; Rytter et al., 1991; Newhouse et al., 
1992) nose descarta Ia presencia de acido desoxirribonucleico (ADN) en los virus fun gicos. 
En cultivos puros de P. brevi-compactum, P. chrysogenum y P. stoloniferum se han 
encontrado virus similares morfol6gicamente a los fagos lamda de Escherichia coli, cuyo 
ADN ha sido caracterizado por pruet);ls de reacciones de color, desnaturalizaci6n termica y 
densidad de flotaci6n. La afirmaci6n acerca de que el ADN procedfa de los micovirus y que 
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no era inducido por substancias ftingicas eu bacterias lisogenicas, ni proven fa de bacterias 
contaminantes se bas6 en los argumentos siguientes: al cultivar los hongos en presencia de 
ncomicina no se afect.6 el titulo viral con respecto a los testigos, su infectividad hacia las 
bacterias creci6 con elllesarrollo del hongo, fracciones definida~ de micelio, -despues de 
ser sometida~ a gradientes de sulfato de cesio-, produjeron placas diferentes en tamail.o y 
morfologfa en una misma bacteria y los antisueros contra los virus aislados de las tres 
especies de Penicillium neutralizaron L1 infectividad de las fracciooes ftingicas hacia las 
bacterias (Tikchonenko et al., 1974). Por otro lado, Kazama y Shornstein (1972) tambien 
han presentado evidencias de la presencia de un virus de ADN en un ficomicete. Tikcho­
nenko er a/. (1974 ), han cncontrado virus de ADN, muy 3imilares a los bacteri6fagos Lambda 
de Echerichia coli , en cepas de P. brevi-compactwn, P. chrysogenum y P. stoloniferum. 

En Ia tabla 2 se resumen algunas de las caracterfsticas bioffsicas mas relevantes o 
representativas de las PSV de ARN mas estudiadas. 

REPLICA CION Y SOBREVIVENCIA DE LAS CELULAS I'UNGICAS 

La replicacion de los virus animates, de plantas ode bactcrias se logra a traves de los ciclos 
lftico y lisogenico. Sin embargo, Ia replicaci6n de los micovirus contrasta notablemente con 
este esquema, en los generos Penicillium y AspergiJlus asi como en levaduras se ha 
descubicrto la existencia de una ARN polimerasa que interviene en forma preponderante en 
los procesos de replicaci6n viral (W ODd. 1973 ). La principal diferencia esta dada por el hecho 
de que los micovirus se replican paralelamenle a la celula hospedante y solamentc bajo 
condiciones especiales son liberados de las celulas transmitiendose de una generaci6n a olra 
por procesos de conidiogenesis o por heterocariosis (De troy y Still, 197 5; Banks et al ., 1968: 
DeMarini et al., 1977; Lhoas, 1971). 

Buck y Ratti (1975a), han propuesto un modelo muy interesante donde se explica que 
Ia rcplicaci6n se lleva a cabo a traves de un proceso de duplicaci6n donde intervicne una 
polimerasa de ARN dependiente de ARN (ARNpol-ARNdcp) GUe acttia como transcriptasa 
(Ratti y Buck, 1979; Widmer era/., 1991; Tzeng eta/., 1992) y de acuerdo a lo demostrado 
por Delroy et at. (1978), y por Detroy y Still (1975), dit:ha replicaci6n se realiza paralela­
mente a la rcproducci6n de Ia celula hospedante. Sin embargo, para postular que la 
replicaci6n mlis bien se asemeja de Ia de los reovirus, hay otras teorfas que se basan en 
Ia capacidad de los micovirus para sintctizar ARN de cadena sencilla, considerando en ello 
Ia participaci6n de una actividad de transcriptasa in versa asociada a las partfculas virales 
(Hansen et aJ., 1992). 

Por lo general, los micovirus permanecen en estado latente en las celulas que infectan 
(Ncsterova et al .. 1973; Lemke, 1976; Kazama y Schornstein, 1972), intercambitindose 
citoplasmaticamente (Lhoas, 1971 y Nesternva et at., 1974) o por procesos de con idiogene­
sis; con esta forma de transm isi6n mantienen la infecci6n de una generaci6n a otra (De Marini 
et al .. 1977). Tam bien ha sido descrito un ciclo lftico de replicaci6n viral , cuya expresi6n 
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puede estar sujeta a varios factores end6genos y ex6genos que provocan Ia subsecuente !isis 
de Ia c~lula fUngica (Lemke, 1973, 1976, 1981; Nesterova eta/., 1973; Borre eta/., 1971). 

Existen factores derivados del hospedante, por ejemplo Ia si'ntesis de metabolitos 
secundarios como Ia patulina y el acido micofen6lico, que a1 parecer pueden intervenir en 
Ia replicaci6n del los micovirus de P. brevi-compactum y P. stoloniferum (Delroy y Still, 
1975). 

Se han descrito factores ex6genos, como la relaci6n carbono/nitr6geno, que pueden 
intervenir en Ia replicaci6n; dado que ha llegado a apreciarse que una fuente limitante de 
energfa no s61o abate Ia proliferaci6n del hongo sino tambi~n Ia del virus. 

Detroy et a/.(1978), han presentado evidencias acerca de Ia estrecha relaci6n entre el 
hospedante y la replicaci6n viral a! demostrar que esta es proporcional al incremento de Ia 
biomasa fUngica. Ademas, se ha observado que Ia replicaci6n se lleva a cabo durante el 
crecimiento primario vegetativo del hongo, continuando, a expensas de sus materiales de 
reserva, durante Ia fase estacionaria de crecimiento (Still et al., 1975). 

Se ha propuesto que el termino de virus deberfa ser utilizado con ciertas reservas debido 
a que no se han podido lograr pruebas de infectividad a partir de particulas virales infecti vas 
libres o independientes. La infecci6n experimental en hongos s6lo ha sido posible a traves 
de intercambio citoplasmatico entre cepas I)ortadoras de micovirus las cuales pueden 
transferir las particulas virales a cepas receptoras de la misma especie y ocasionalmente, a 
especies diferentes (Lhoas, 1971 y Nesterova et al., 1974). 

Estos sistemas hongo-micovirus parecen ideates para estudiar Ia interacci6n hu~sped­
parasito en c~lulas de eucariotes, por scr accesibles a manipulaciones geneticas y al 
aislamiento de productos involucrados con Ia replicaci6n de los virus en Ia celula (Still et 
al., 1975). Estos ciclos de replicaci6n por duplicaci6n ocurren de manera muy particular en 
los micovirus quizas a consecuencia de que no requieren una fase extracelular durante su 
ciclo de vida. Lo anterior, debido a que permanecen en el interior de las celulas portadoras 
transmitiendose de una generaci6n a otra sin ningun efecto aparente para Ia mayoria de las 
celulas que los hospedan. 

OTROS ASPECTOS DE INTERES BIOLOGICO EN LOS MICOVIRUS: 

Especificidad: Entre los oomicetes y los virus que los infectan se ha observado una relaci6n 
hu~sped-parasito altamente espedfica (Mayhew el al., 1992; Newhouse et al., 1992). 

Sin embargo, despues de haber infectado cepas compatibles de Saccharomyces 
cerevisiae con virus de ARNdc obtenido de Aspergillus niger y Penicilliumstoloniferum ha 
sido motivo de discusi6n los aspectos referentes a Ia ubicuidad o inespecificidad de los 
micovirus (Border, 1972). Aunque es adecuado resaltar que este interesante fen6meno no 
es exclusivo de los micovirus, ya que tam bien ha podido ser reproducido con los virus del 
mosaico del tabaco y del polioma despues de haber sido implantados experimental mente en 
levaduras intactas y en sus protoplastos respectivamente. Si consideramos, de manera 
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general, que una de las caracteristicas fundamentales de los virus es su alta especificidad 
hacia las celulas que parasitan, entonces podria pensarse que Saccharomyces constituya un 
hospedante comun a virus de dif~rentcs origenes filogeneticos. 

A Ia vcz, los resultados ex peri mentales sabre Ia presencia de wt agente supuestamente 
viral que inhibc el crecimiento y provoca Ia destrucci6n de Trichophyton melltagropllytes, 
Microsporumgypseum y T. rubrum, pero que a Ia vez es inocuo para Phialophora pedrosoi, 
Penicilliumsp. oAspergillussp. apoyan,al menosen estasespecies,Ja idea de que laafinidad 
o especificidad de los micovirus podria estar reg ida par relaciones filogeneticas. Asirnismo, 
en el hongo Thraustochytrium sp. se ha demostrado Ia presencia de un virus cuyas caracte­
risticas coinciden con las de los herpes-virus y 16gicamente, Ia descripci6n de este tipo de 
virus en un organismo diferente a un vertcbrado ha resultado muy motivante, cspccialmente 
para aquellos interesados en estudios sabre evoluci6n (Kazama y Schomstein, 1972). 

Lisis celular y estados de latencia: La presencia de placas lfticas como resultado de Ia 
infecci6n viral no es comun, a pesar de Ia arnplia distribuci6n de los micovirus entre los 
hongos. Hay que resaltar que no se han hecho suficientes estudios dirigidos a dilucidar Ia 
correlaci6n que pudiera existir entre Ia I isis celular y Ia presencia de los micovirus. Ademas, 
es necesario tamar en consideraci6n que estos elementos virales se encuentran en las celulas 
hospedantes generalmente en estado de latencia y replicandose paralelamente con el 
hospedante sin ocasionar alteraciones aparentes que distingan a los cultivos portadores 
(Lemke, 1976) . . 

En P. citrinum y P. variable se han encontrado areas de micelio blanco y suave en cuyo 
reversose distinguieron placas Uticas a traves del fonda de Ia caja de Petri. El micelio ubicado 
en el centro de las placas estaba constituido par hifas distendidas. con cscaso material 
citoplasmatico y rico en partfculas virales. A partir de in6culos tornados de csta porci6n del 
micelio, parcialrnente lisado, se obtuvieron cultivos de aspecto macrosc6pico similar, que 
tambien eran portadores de muchas particulas virales (Borre eta/., 1971). A partir de estas 
observaciones parece razonable infcrir que exista una correlaci6n entre Ia presencia de los 
virus y Ia lisis celular. Adem as, los propios autores mencionan que una infecci6n viral puede 
provocar ocasionalmente alteraciones morfol6gicas muy especillcas. Otro aspecto intere­
sante consiste en la demostraci6n de que a partir de fragmentos miceliales, tornados del 
centro de las placas liticas se obtuvieron colonias lcvaduriformes, curiosamente, librcs de 
particulas virales y cuya rnorfologfa revertia a Ia fase micelial a temperaturas de 30 6 32• C. 
Esta situaci6n podrfa ser el resultado de que en estas cclulas el virus estuviera ligado a los 
crornosornas en forma temperadao de provirus, tal y como se habfa planteado anteriormentc. 

La regulaci6n de Ia expresi6n del fen6meno litico aparcntemente esta condicionado a 
factores ex6ge!}OS y end6genos. Par ejcrnplo se ha encontrado que los medios de cultivo 
pobres en substancias nutritivas parecen favorecer la replicaci6n viral en Traustochytrium 
sp. (Kazama y Schomstein, 1972) y que el contenido en lactosa ha inducido tanto la sintesis 
viral como la formaci6n de placas liticas en hongos pertcnccientes al genero Penicillium 
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(Borre eta/., 1971). Otros factores, como Ia temperatura y las condiciones de anaerobiosis 
tarnbien parecen influir en Ia lisis celular (Nesterova et al., 1973;Lemke, 1976). Ciertas 
substancias del medio ejercen un efecto inhibitorio sobre la formaci6n de placas Hticas, como 
el ~cido micofen61ico sintetizado por bongos del genero Penicillium. Sin embargo, aunado 
a lo anterior. no debe descanarse cl hecho de que Ia expresi6n de la !isis celular sea un 
fen6meno que puede estar rcgido Msicarnente por patrones geneticos inherentes a las 
diferentes especies. 

Segun Lemke (1973, l976),la lisis estA condicionada a tres factores fundamentales: a) 
presencia de una mutaci6n en un locus cromos6mico, b) existencia del virus de ARNdc en 
el citoplasma y c) crecimiento en medio con 1actosa como fuente de carbono. La evidencia, 
tanto de la mutaci6n cromos6mica como de Ia presencia extracromos6mica del virus, en Ia 
formaci6n de las placas, fue obtenida a traves de estudios geneticos sobre Ia transmisi6n de 
este virus a heterocariones. Dos heterocariones obtenidos a partir de cruzas de tres cepas 
parentales (NRRL-19S1 , E-1S y E-lSa) fueron analizados de acuerdo a tecnicas de parase­
xualidad. Cada padre fue reconocido por un marcador de color en la espora y por un 
requerimiento nutricional o auxolr6fico. Los heterocariones fueron formados por copropa­
gaci6n de los padres auxolr6ficos apareados en medio mlnimo. Los heterocariones resultan­
tes produjeron sus progenies de esporas, estas fueron analizadas de acuerdo a su habilidad 
para formar placas y por su contenido en virus. La progenie resultante de un primer 
heterocari6n formado entre Ia cepa Silvestre NRRL19Sl (no formadora de placas, con alelo 
dominante A y adaptada para mantener el virus en estado latenle) y Ia cepa mutante E-lS 
(formadora de placas, con alelo recesivo a, con el virus en su citoplasma y obtenida a partir 
de Ia cepa silvestre), se segrega 1: I con respecto a Ia formaci6n de placas. Esto significa que 
el alelo formador de placas es recesivo, ya que su progenie diploide no forma placas lfticas. 
Un segundo heterocari6n se origin6 de una cruza en Ire las cepas E-1S (formadora de placas 
y con virus) y E-lSa (no formadora de placas y sin virus). derivadade Ia E-lS. AI propagarse 
en un medio con lactosa, toda Ia progenie resultante de este heterocari6n formaba placas y 
conten1a virus. Con estos resultados se demoslr6 que Ia formaci6n de placas depende de 
genes nucleares recesivos, a, del carncter extracromos6mico de las partlculas virales y del 
contenido de lactosa en el medio de cultivo. Para su mejor comprensi6n los eventos 
expuestos anteriormente se presentan en el diagrama descriptivo de Ia figura 1. 

Innuencia en Ia producci6n de metabolitos fungicos: Los datos que aparecen en Ia 
literatura son muy limitados en relaci6n al papel que pueden tener los micovirus en Ia 
producci6n de metabolitos secundarios como los antibi6ticos y micotoxinas. Lemke y Ness 
(1970) han sugerido que Ia presencia de virus en P. chrysogenum parece ligada a Ia 
bios(ntesis de Ia penicilina. en cambio en P. notalum las cepas productoras del antibi6tico 
carecen de tales part1culas virales. Lo anterior lleva a pensar que Ia presencia de micovirus, 
al menos en esta especie, no es esencial para Ia producci6n del antibi6tico. 
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Los progresos en este campo dependeran, en gran medida, de los avances que surjan en 
el desarrollo de Ia metodologia general y tecnicas de lr.msmisi6n, infecci6n y cuantificaci6n 
de Ia PSV en el hospedante. Tam bien podrian correlacionarse ciertas caracteristicas distin­
tivas de las celula~ parasitadas con Ia presencia de los virus. Tal es el caso de las cepas de 
P. stoloniferum portadordS de particulas virales cuyas paredes celulares contienen una 
cantidad muy elevada de glucosamina. Estas observaciones podrian sentar pautas para 
esbozar algunas hip6tesis sobre Ia influencia de estos virus en el comportamiento fisiol6gico 
de los hongos y especificamente en Ia producci6n de metabolitos secundarios. 

Produccion de interferon: El interferon ha sido reconocido como parte de los meca­
nismos de defensa primarios de un individuo mediado por Ia inducci6n viral de Ia sfntesis 
de protefnas celulares que a su vez interfieren con Ia replicaci6n del virus (Kaplan et al., 
1988). Como fue mencionado anteriormente, Shope ( 1966) encontr6 que los extractos de P. 
jw1iculosum y P. stoloniferum ejercfan una acci6n protectora en ratones inoculados experi-
mentalmente con virus de Ia influenza. Esto sent6 bases para que mj\s tarde, se descubriera 
que el ARNdc contenido en las partfculas virales que infectaban los hongos era el factor 
activo mediador de Ia sintesis de interfer6n y por consiguiente de Ia acci6n protectora en el 
hospedante animal (Lampson et a/., 1967; Banks et a/., 1968; Nosik et a/., 1984; Buck, 
1988). Estos, asf como otros trabajos posteriores permitieron catalogar a los micovirus por 
su capacidad para inducir Ia producci6n de interfer6n. La inducci6n puede llevarse a cabo 
por el viri6n intacto o por su ARNdc, destacando que su eficiencia es aun mayor despues 
de haber sido purificado, con posterioridad a su extracci6n de Ia partfcula viral. 

Hay opiniones acerca de que el ARNdc extrafdo de los micovirus resu1ta realmente . 
superior, como inductor de interferon, que aquel obtenido sinteticamente, cuyo peso mole­
cular podria variar en cada producci6n. Adem as, tam bien constituye una ventaja econ6mica 
cl hecho de que a partir de Ia producci6n de penicilina pueda recuperarse, colateralmente, 
ARNdc obtenido de las hifas del hongo durante el proceso de fermentaci6n industrial. 

El fenomeno killer y los virus de bongos: La existencia de levaduras capaces de matar 
a otras cepas oe Ia misma especie parece ser un fen6meno muy difundido en Ia naturaleza 
(Lindergren eta/., 1962; Duzhak eta/., 1985; Moriya et al., 1989). Actualmente se sabeque 
esta propiedad, conocida como factor "killer" se debe a Ia presencia de un elemento de 
herencia no-mendeliana. Las cepas que lo poseen, denominadas "killer", sintetizan una 
toxina glicoprotefnica capaz de matar cepas sensibles, incapacitadas para prodocir esta 
substancia, y a Ia cuallas celulas productoras son irimunes. Las cepas con fenotipo "killer" 
(K) matan a las de fenotipo sensible (S), son inmunes a Ia toxina y en las cruzas con las 
sensibles, tanto Ia segregaci6n del factor "killer" como Ia resistencia a Ia toxina no sigue un 
patr6n de herencia mendeliana. Las cepas neutrales (N), no prodocen Ia toxina y no son 
inhibidas por las "killer". Otra evidencia de que el factor "killer" es· un determinante 
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citoplasmatico es el hecho de que Ia cicloheximida y las temperaturas de 30 y 40' C convierte 
las cepas "killer'' de Saccharomyces cerevisiae en sensibles (Fink y Styles, 1972). 

La habilidad "killer'' puedc hacerse evidente a traves de replicas de colonias sobre un 
"cesped" de levaduras de Ia misma especie en un medio de cultivo conteniendo a?.UI de 
metileno a una temperatura de incubaci6n de 25' C. las colonias "killer" se rodean de un halo 
claro azul por la presencia de las celulas muertas dcrivadas de las cepas sensibles. 

En exlractos libres de celulas obtenidos a partir de S. cerevisiae se han encontrado 
partfcul!!s simi lares a virus de 40 nm conteniendo ARNdc que a! parecer estan ampliamente 
distribuidas en cepas "killer" de estas levaduras (Bucket al .• 1973; Herring y Bevan, 1974; 
Duzhak eta/., 1985). Adler el a/. (1976) al examinar al mieroscopio electr6nico fracciones 
obtenidas a partir de cepas tipo K,S y N deS. cerevisiae enconlraron que s6lo las cepas K 
y N posefan tales partfculas. Estas evideocias sugirieron que el caractcr"killer" y Ia presencia 
de rnicovirus est:in eslrechamente asociados. 

Por otra parte, Ia correlaci6n de un ARNdc con el fen6meno "killer" se estableci6 a! 
descubrirse que I~ herencia citoplasmatica de este fen6meno estaba detenninada por dos 
moleculas de ARNdc, Pl(L) y P2{M), con pesos moleculares de 2.15 y 1.4 x 1o6 daltones 
respectivarnente (Bevan et al., 1973). Igualmente, en Ia progenie de cru1.as de cepas K x S 
se detennin61a presencia de am bas moleculas, P1(L) y P2(M), mientras que al cruzar cepas 
S x S s61o fue heredada Ia especit" molecular PI (L). Fuc establecida otra prueba acerca de 
Ia relaci6n del ARNdc con el fenotip0 "killer" una vez que se demostr6 que las mutantes 
obtenidas a partir de cepas K, incapaces o defeclivas vara Ia producci6n de Ia toxina y Ia 
condici6n de inrnunidad, perdfan el ARt-l"dc tipo P2(M). 

En el hongo Ustilago maydis, conocido en Mexico, popularrnellte, como "huit.lacoche", 
existen cepas que excret.an una toxina proteica capaz de mat.ar o inhibir la reproducci6n de 
otras cepas del hongo (Shelboum et al., 1988). En dichos especfrnenes, tanto el caracter 
"killer" como la resistencia hacia Ia toxina estan detenninados citoplasrnaticamente, dado 
que cruzas de cepas "killer" (P2) con sensibles (P1) fonnan un dicari6n (PI + P2) cuya 
progenie hap1oide resultante presenta el fenotipo P2, esto es, "killer" y resistente a Ia toxina. 

Las cepas "killer" de este rnismo hongo poseen partfculas virales de 40 nm de diamelro 
aproximadamente con especies rnoleculares de ARNdc. cuyos pesos molcculares corres­
ponden a 0.56, 0.70, 2.60 y 2.90 x 1o6 daltones (Koltin y Day, 1976; Koltin, 1977). Se ha 
sugerido que el ARNdc de 0.7 x Io6 daltones se relaciona directamente con Ia funci6n 
"killer" dado que en su ausencia nose sint.etiza Ia toxina proteica (Koltin y Kandel, 1978). 
Aparenternente, el fen6meno "killer" de Ustilago es similar en muchos aspectos al que ha 
sido estudiado en levaduras, aunquc en elias ya han sido descritos cierto numero de genes 
nucleares involucrados en el mantcnimiento y Ia expresi6n de Ia condici6n "killer", rnientras 
que en Ustilago no se han descrito hasta ahora genes nucleares relacionados a! car:kter 
"killer". 
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COMI<:NTARIOS GENERALES 

Los trabajos que dcsarrollara Shope con ciertos hongos verdes que aislara a partir del marco 
de una fotografia de su esposa despertaron una inesperada curiosidad cientffica que poste­
riormente dio Iugar al descubrimiento de los micovirus. El estudio de este tipo tan peculiar 
de virus, hecho pore! cual algunos autores los hay an catalogado como una "nueva dimensi6n 
de la Microbiologfa", ha generado conocimientos que abren nuevas perspectivas tanto para 
las ciencias microbiol6gicas como para Ia micologfa en particular. Sin embargo, aun 
actualrnente, para muchos mic6logos resulta novedoso, e inclusive sorprendente tener 
conocimiento de que en Ia mayoria de los hongos, con especial ~nfasis en aquellos de 
reproducci6n asexual, ha sido descrita la existencia de particulas de tipo viral. Lo anterior, 
como un ejemplo mas del amplio ran go del espectro de intemcciones simbi6ticas interespe­
cfficas presentes en los seres vivos. 

Como se ha referido, estos elementos extracromos6micos poseen ciertas caracterfsticas 
o propiedades muy particulares que los distinguen del resto de los virus animales o vegetales. 
Sus genomas son de ARNdc multisegmentados, empaquetados en capsides, independ.ien­
tcmente. Como grupo tienden a tener mas de un componente de sedimentaci6n y sus 
nucleocapsides pueden ser diferentes inmunol6gicamente. Se replican por duplicaci6n y 
paralelarnente al hospedante, probablemente, como resultado de una adaptaci6n coevolutiva 
que, en el transcurso del tiempo, ha favorecido su permanencia en el hongo. Se mantienen 
en las celulas, usualmente, en estado latente, ocasionando en algunos casos enfermedades 
al hospedante. Se transmiten por anastomosis de hifas compatibles (transmisi6n lateral) o 
por procesos de conidiog~nesis (transmisi6n en serie). Dicha sincronfa o paralelismo entre 
su transmisi6n y Ia transferencia del material celular de una generaci6n a otra podrfa 
considerarse como consecuencia de una estrecha coevoluci6n de las cepas portadoras y sus 
virus. Lo anterior loscondicionan para que, ya sea como virioneso particulas libres,carezcan 
de 1a potencialidad infectiva que caracteriza a los virus au~nticos o cJasicamente estudiados. 
Tanto en levaduras como en U. maydis se ha visto que el fen6meno "killer" esta relacionado 
con los acidos nucleicos de los micovirus. Existe un gran campo de investigaci6n alin muy 
poco explotado, espccialmente en M~xico y otros paises de Latinoamerica acerca de las 
implicaciones de estos agentes sobre el comportamiento fisiol6gico de los hongos. 

Su capacidad para inducir Ia producci6n de interfer6n podrfa tener amp lias repercus.iones 
en Ia lucha contra las enfcrmedades virales en el hombre y los animales. lgualmente, los 
micovirus son de interes para el estudio de hongos fitopat6genos de importancia agricola 
(Gupta, 1991; Jamil y Buck, 1991; Ghabrial y Havens, 1992; Shepherd, 1992; Nogawa et 
at .• 1993). Adem as. podrfan tener repercusiones practicas en programas de control biol6gico 
de hongos fitopat6genos. Por ejemplo. en Lagena radicicola, parasito de Ia rafz del trigo, 
han sido descubiertos micovirus cuya presencia se ha asociado con Ia degeneraci6n celular 
que aparece en las c~lulas fungicas portadoras del virus (Barr y Desaulniers, 1990). 
Asimismo, se han relacionado con Ia ¢rdida o atenuaci6n de Ia virulcncia en otros hongos 
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pat6genos de plantas, como ocurre con las cepas hipovirulentas de Cryphonectria parasitica, 
cuyas partfculas virales de ARNdc, aparentemente son las responsables del fenotipo hipo­
virulento. Estas cepas, ademas, presentan ciertos rasgos que las distinguen de las cepas 
virulentas libres de virus (Larson et at., 1992; Larson y Nuss, 1993; Shapira et al., 199la; 
199lb). 

Asimismo, constituyen sistemas adecuados para estudiar Ia relaci6n hu~sped-parasito 
entre eucariotes y virus. Estos peculiares elementos extracromos6micos proporcionan, 
ademas, un modelo adecuado para abordar aspectos te6ricos referentes a las relaciones 
simbi6ticas hongo-micovirus. Lo anterior, debido a que dependiendo del tipo de equilibria 
dado entre ambos componentes, las interacciones podrian variar entre mutualismo, comen­
salismo o parasitismo (Bulmer y From !ling. 1983). 
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Tabla I. Relaci6n de especies de bongos donde se ha demostrado Ia presencia de los micovirus. 

DIVISI6N MYXOMYCOT A 

Dictiostellium discoideum 

DIVISI6N EUMYCOTA 

Phycomycotina 

Allomyces arbuscula 
Aphelidium sp. 
Basidiobolus haptosporus 
B.ranarum 
Entonwphaga aulicea 
Lagena radicicola 
Olpidium brassicae 
Paramoebidium arcuatum 
Phytophthora infestans 
P lasmopara halstedii 
Polymyxa graminis 
Polymyxa sp. 
Phythium irregulare 
Sclerophtlwra macrospora 
Spongospora sp. 
Synchytrium endobioticum. 
Traustochytrium sp. 

Ascomycotina 

Cryphonectria parasitica 
Gaeumannomyces graminis 
Melampsora lini 
Neurospora crassa 
Saccharomyces carlsbergensis 
S. cerevisiae 
Peziza ostracoderma 

SUBDIVISIONES 

Deuteromycotina 

Alternaria alter nata 
Alternaria sp. 
Aspergillus flavus 
A.foetidriS 
A. niger 
Candidasp. 
C. tropicalis 
Cephalosporium 
chrysogenum 
Fusarium moliniforme 
F. so/ani 
Helminthosporium maydis 
H. victoriae 
Penicillium brevi-compactum 
P. chrysogenum 
P. c/aviforme 
P.citrinum 
P. cyaneo fulvum 
P.fimiculosum 
P. stoloniferum 
Rhodotorula sp. 
Tlrielaviopsis basicola 

Basidiomycotina 

Agaricus bisporus 
Agrocybe aegerita 
Laccaria laccuta 
Lentinus edodes 
Sclrisophylum commune 
Ustilago maydis 
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Tabla 2. Caracteristicas bioffsicas de los micoviru.s o particulas similares a virus (PSV) de ARN m~s estudiados. 

Diametro de Tipo Denominaci6n ARN Relaciones 
HO:-IGO de las PSV de de las PSV Especies inmunol6~cas 

om ARN Moleculares entre las SV 
PW<106 
Daltones 

2.76 
AfV-L 2 .24 

0.11 
Aspergillus 40 :--10 

foetidus 2.31 
1.87 

AfV-R 1.70 
1.44 

Helminthosporium (-) A ( -) 
maydis 40 B (-) Entre 

c 6.3 ByC 

Penicillium 2.18 
brevi-compactum 40 110S 1.19 

1.83 
( - ) 

2.21 
L 2.08 

1.98 Con las PSV 
P. chrysoge1111m 35 de 

H (-) P. cyaTII!ofulvum 

(-) Et-E2 (-) 

2.21 
L 2.08 

1.98 
1.93 

ConluPSV 
P. cyaneoful>um 35 2.21 de 

H 2.08 P. chrysogenum 
1.98 
1.93 

(-) Et-E2 (-) 

PsV-L ).()() 
0.94 

0 .99 
PsV-R 0 .89 

0 .23 
P. stoloniferum 33 NO 

H (- ) 

M ( - ) 

( - ) Et-E2 (-) 
= : acido ribonucleico (ARN) de doble cadena; -: ARN de cadena sencilla; AfV -L, PsV -L: particula con velocidad 
electroforetica lenta; AfV-R. PsV-R: particula con velocidad electroforetica r3pida; A, Et-E2: capsides vacias; 
S: coeficicnte de sedimentaci6o en gradiente de densidad de sacarosa; (- ): dato descooocido. 



Rev. Mex. Mic. 10, 1994 

PRIMER HETEROCARION 

=·. 5 
M ICELIO 

- OMOC IGOIICO 

NRRL- 1951 
M ICEUO 

HETEROC ARIOIICO 

X 
I 

1 

SEGREGAC ON 
M ENDELIANA 

11 

OIPLOIOE 

I\ NO FORMA 
PLAC AS 

= · 

f ORMA 
PLACAS 

PROGENIE 

-· 
NO FORMA 

PLACAS 

SEGUNDO HETEROC ARI6N 

E-15 

MICELIOS 
HOM OCIGOTICOS 

X 

E- l Sa 

1 MEDIO 
CON LAC TO SA 

= ·= 

1 
SEGREGAC ION 

CITOPLASMATIC A 

= · 
PROGENIE 

FORMA PLACAS 
CO NTIEN E VIRUS 

179 

Fig. I. La fom1aci6n de placas Hticas en Penidrtium chrysogenum depende de Ia presencia del virus, de un alelo 
cromos6mico r:ecesivo y de lactosa en e) medio de cultivo. I) La segregaci6n mendel iana I; I en Ia progcnic ohtenida 

a par1ir del primer heterocari6n demucstra que Ia fonnaci6n de placas esta controlada por los cmmosomas. La 
progenie diploide no fom1a placas debido a que cl alclo involucradoes el reccsivo. II) La segr:egaci6n no-mendeliana 
(citoplasmatica) del virus a panir dd segundo heterocari6n corresponde a) patron segrcgacional extracromos6mico. 
NRRL-195 1; cepa silvcmc parental no fonnadom de placas.lisogenica pnra el virus y con alelo dominantc A. E- 15; 
cepa mutanre parerual fonnadora de placas. derivada de la silvcstre.posccdora de paniculas virales end citoplasma 
y con alelo re~-esivo a. E- ISa; cepa parental no formadora de placas. derivada de Ia cepa E-15. sin v irus 
(fenotlpicamente igual a Ia I'IRRI.-1951 pero carente del alelo doroinante A. Alelos nucleares para fomtaci6n de 

placas; A (dominante no formador de placas). a (r:ecesivo fomtador de placas). 
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