L'aparici6 dels cultius per a s'ha

molts per (Aanen et al. 2005).

L'agricultura de fongs per part dels insectes i la humana comparteixen

inbculs) que son seleccionats pels agricultors dels jardins madurs, i que

r

Les formigues fungicultores s6n un grup monofilétic d'al voltant de 220
especies descrites, i moltes més no descrites, de la tribu Attini,
subfamilia Myrmicinae. Aquestes formigues només es troben en el
“Nou Mén”, i deuen la seva gran diversitat als boscos humits de la
regi6 equatorial d'América del Sud, la presumpta regié del seu origen
evolutiu (Mueller et al. 2001). Sén fungicultores obligades, ja que els
fongs sén I'inica font d'aliment per les seves larves, i una important
font d'aliment pels seus adults. Encara que aquests darrers son
capagos de complementar la seva dieta alimentant-se de sucs
vegetals, els fongs conreats son suficients per sustentar-los, fins i tot
en abséncia de nutrients addicionals.

En cada generacio, els aduls dispersen aci els

exammat altres snstem&a agncoles com els insectes fungicultors, els quals presenten unes

definitoris: plantacié habitual ("inoculacié") de cultius séssils en habitats particulars o en certs
substrats, incloent la sembra de nous jardins amb propaguls del cultiu (llavors, esqueixos, o

jardins nous; els tractaments destinats a la millora de les condicions de creixement per al cultiu
(per exemple, I'abonament, la regulaci6 de Ia temperatura, o la humitat), o la proteccio dels culius
i es; la recol-lecta dels aliments cultivats. La

nostra definicio de Iagricultura no requerelx una intencié conscient en la sembra | la colita. La
cient, han accelerat ~clarament el

desenvolupament de Iagricultura en els e humans, perd o pas en efs nsectes,
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Introduccio

vegades en el regne
animal. L'exemple més prominent és el dels éssers humans. Aquests van comengar la transicio
) d'una existéncia de cagadors-recol-lectors ancestrals cap a I'agricultura fa uns 10.000 anys, i
podriem dir que té un origen parafilétic. A més, hi ha hagut un gran progrés agricola, que s'ha
aconseguit a través d'una combinaci6 de factors, tals com la perspicacia, la planificacio creativa, i
una bona part de contingéncia i sort. No obstant aixo, els éssers humans fins ara no han

com llinatges

qué la seleccio natural actua sobre els agricultors i els cultius per igual,
L

Centrant-nos en els fungicultors, van aparéixer al voltant de 40 a 60 milions d'anys abans de
Fesmentada agricultura humana. Es coneixen tres linaiges que no donen lloc a ambigitats i

a la capacitat de cultivar fongs per a la seva

L'agricultura es considerada com un tipus de forta interaccio i guelvan
definit pels criteris nutricionals i de conducta resumides anteriorment, en

forma i cap
propia alimentacio. Aquests son els térmits, les formigues i els escarabats (Mueler o al. 2002).

Els dos primers sén
de coevolucié

trets caracteristics i

es transfereixen als

amb ['agricultura no només considera les interaccions entre un insecte
fungcultor i la seva “collita’, sin tambeé les seves interaccions amb altres
Igual que en els conreus, alguns
d'aquests microbis també sén gestionats pels fungicultors amb finalitats
especifiques. En altres paraules, un jardi d'insectes no és un monocultiu
pur, siné una comunitat ecoldgica complexa i “construida’, que consta de
diverses interaccions microbictiques,
beneficioses i d'altres perjudicials, pels agricultors (Aanen et al. 2005)

patogens i microbis mutualistics.

ultims no els estudiarem.

de les quals algunes son

pel que fa a l'aparicic
Pel que fa als darrers, els escarabats, son parafilétics, com els humans, arribant a tenir fins a 7
origens diferents en dadquisicié de Iagricultura com a métode de vida. No obstant, aquests

en el seu

Com els humans, els fungicultors van passar a dependre dels cultius per a l'alimentacié i aixi
van desenvolupar una societat de tasques partides, cooperant d'aquesta manera en gegantines
empreses agricoles (Mueller ef al. 2002). Les dependeéncies obligatories dels insectes
agricultors poden ser facilment demostrades per I'eliminacio experimental de les seves collites
cultivades, el que resulta en una menor capacitat reproductiva, augment de la mortalitat o, fins i
tot, la mort segura dels insectes privats del cultiu. La vida agricola permet posar a tots aquests

sistemes a laltura d'una gran importancia ecologica. | encara que siguin en alguns aspectes
d

Finalment trobem “'agricultura superior Attine” (higher
attine agriculture), que és creu que es va originar fa
entre 15 i 26 milions d'anys. Es un sistema en qué el
fong conreat aparentment ja no existeix fora del
mutualisme amb la formiga (Mueller et al. 2001).
L'agricultura Superior Attine és la transicié més recent
en fungicultura formica i marca I'origen dels dos
géneres de formigues talladores de fulles, Atta i
Acromyrmex, I'inic llinatge amb la capacitat d'utilitzar
material de fulla fresca com a substrat per conrear
(Caldera et al. 2009). A més també és practicat per

altres  dos g eres  actuals de formigues,

seus propis fongs quan troben noves colonies. D'aquesta manera, els
jardins fingics es transmeten de forma vertical de generacié en
generaci6, quan les cries reproductores de la reina transporten petites
boles de miceli del niu en les seves butxaques infrabucals, bosses
presents en la boca de totes les formigues (Mueller et al, 2001). En
letapa de fundacié no es produeix seleccié pel que fa als fongs, perd
les noves reines (cries reproductores) poden seleccionar entre
diferents cultius en el seu niu natal abans del seu vol d'aparellament,
sempre que coexisteixen mdltiples genotips de cultiu dins d'una
mateixa colonia

amb la diferéncia que
aquests no son lalladors de fulles.

Els fongs de les Attines superiors son diferents de tots.
e|s al\res fongs conreats, és podria dir que son els més

al  conreu. Aquests produeixen
|nﬂamac|ons hifals anomenades "gongylidia”, que
creixen en grups anomenats “staphylae”, els quals
contenen una alta concentracié de nutrients. Els
“Staphylae” son visibles a simple vista i es poden
recongixer faciiment sota un microscopi. Es de
suposar que sén produits pels fongs per al benefici de
Ies formlgues hoste. També, com ja s'ha comentat, es
ue no s'han trobat com a formes lliures

Ants Fungus

=

(Mueller, 2002). Sha vist que hi ha evidencies

evolucio convergent. Ai

bastant diferents I'un de I'altre, en molts més aspectes son similars, el que suggereix una

ixi doncs, s'intentara explicar quina és Ia ra6 d'aquesta convergéncia cap
a aquest tan particular sistema de vida, cap aquest mutualisme aparegut en dos llinatges ben
diferents i tan separats, perd amb comportaments tan similars.
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Mutualisme dels térmits: Fungicultura
en les Macrotermitinae

D'unes 2600 espécies de térmits que s'han
descrit, 330 espécies de la subfamilia
Macrotermitinae sén dependents obligats del
cultiu de fongs, per menjar. Aquesta relacié va
aparéixer aproximadament entre 24 i 34 milions
danys enrere, a les selves Africanes. El
comportaven del cultiu de fongs es va originar
només una vegada en els térmits, i a més, a
diferéncia de les attines, és van especialitzar en el
cultiu dun sol génere de fongs, amb un sol
linatge ancestral de Termitomyces, que es va
diversificar en diversos grups especifics de
cultius, cadascun associat, gairebé
exclusivament, amb un grup també especific de
térmits fungicultors (Mueller et al. 2002).

Termites

i —

Fungus

Dins de cada un d'aquests grups de térmits, pero,
els conreus s'intercanvien amb freqtiencia entre
els llinatges d'aquests. Aixo és analeg a una
situaci6 en qué diferents llinatges humans
s'especialitzen en cultius particulars, per exemple
de blat de moro, i els productors de blat de moro
podrien canviar entre el cultiu de qualsevol tipus
de varietat de blat de moro, perd no podrien
canviar faciment al cultiu de blat a patata. Per
tant, e| (ermlls ekgrlculwrs semblen haver

grups
de conreus (per exemple, reglms de fertiitzants
especifics), o els conreus han evolucionat amb
per a alguns

moleculars de que son capagos de repi
sexualment, | produir espores a grans distancies, tot i
que encara no s'han trobat cossos fructifers que ho
demostrin (Lopes et al. 2011).

Amés de les diferéncies metodiques dels cutius, les
formigues resenten una clara evolucid

Figura 2. Mueller et al. 2002. La figura mostra un cladograma on es fa un resum dels
diferents linatges de formigues fungicultores amb els pertinents linatges de fongs. En
negre els mutualistes, en gris, els no mutualistes

Com ja s'ha dit, tenen un origen comu, a partir del qual ha donat lloc a
quatre sistemes agricoles diferents (Lopes et al. 2011, Mueller et al.
1998), que coincideixen amb els diferents llinatges de formigues i fongs,
i que tenen distints métodes de cultiu, incloent substrats i un
desenvolupament forca heterogenis (Caldera et al. 2009). En primer lloc,
la forma més comuna de I'agricultura practicada per les Attine existents
és també la més antiga, que es creu va originar fa
aproximadament entre 45 i 60 milions d'anys (Mueller et al. 1998).
Aquesta és "I'agricultura attine inferior” (lower attine agriculture), la forma
més basal de fungicultura formica, en la qual les formigues es
associades amb un grup parafilétic de bolets “para-sol’, de la tribu
Leucocoprinae. En el segon sistema agricola, trobem “lagricultura de
coral fungic" (coral fungus agriculture), un grup d'Attines inferiors del
génere Apterostigma que secundariament van passar a conrear fongs de
Ia familia n altre tipus és lade les
rmigicsRdcsanarst M Cyphomymmex laue R Even e ot
Lepiotaceous, en forma de llevat, pel qual s'anomena "agricultura de
llevat" (yeast agriculture). Totes aquestes Attines inferiors cultiven en
substrats similars, anomenat substrat ancestral, format per parts de flors,
excrement d'artropodes, llavors, fragments de fusta, o d'altres restes
vegetals similars (Aanen et al. 2005). Nombroses estructures fructiferes
estretament relacionades amb les cultivades per les formigues Attine
inferiors (algunes genéticament idéntiques als ceps conreats) s'han trobat
cada vegada més en la natura, sense cap tipus d'associacié dbvia amb
nius Attine. Aquesta observacio, juntament amb el fet que els fongs de
seqiiéncies idéntiques es troben en nius de formigues llunyans perd
relacionats, han portat a la conclusid que s formigues que partcipen on
enor nous fongs de pobl
silvestres, o que els fongs associats amb les Attine inferiors regularmem
"escapen” dels nius de les formigues, o ambdds (Mueller et al. 1998).

cap a una agricultura més complexa. Aquesta idea es
basa en l'observacio que alguns géneres de formigues
que conreen fongs tenen més castes obreres i
substancialment major grandaria en les colonies, en
comparaci6 amb els llinatges aparentment més basals.
Amés, l'estructura social de les colonies de formigues
segueix un patr6 de complexitat creixent, amb un
monomorfisme de mida en els treballadors dels
géneres basals i un fort polimorfisme de mida en els
treballadors  dels  géeneres  més derivals
i Atta
(Caldera et al. 2009). Aquest polimorfisme shavist
que un reflex de la divisio del treball i
I‘&speclallizaclé de tasques dins de les colonies.

Tot i aquestes especialitzacions i diferéncies entre els
cultius, tots els sistemes d'attines contenen almenys
aquessts quatre simbionts (Caldera et al. 2009): les
attines, anomenades fungicultores; Els seus cultius de
fongs (basidiomicets de les families fungiques
Lepiotaceae i Pterulaceae); Els parasits de jardi del
génere Escovopsis (fongs ascomicets), els quals
exploten directament el cultiu de les formigues. Arriben
per quimiotaxi, i segreguen compostos que degraden
els fongs, per aixi absorbir els nutrients; Els

(familia  Pseudonocardiaceae), els quals segreguen
uns  metabdlits  secundaris amb  propietats
antifingiques  que inhibeixen el creixement
dEscovopsis. Es troben en simbiosi amb la formiga, ja
que aquesta té uns porus pels quals I'aporta nutrients;
i els llevats negres, els quals parasiten la relacio
mutualistica formiga-bacteri. A part, altres Bacteris i
llevats addicionals també es poden trobar en els
jardins d'Attine i poden funcionar com a mutualistes,
per exemple pels enzims digestius o secretar

agricultors (per exemple, et quees
beneficien només certs témits), o tots dos
(Mueller et al. 2002).

Figura 3. Mueller et al. 2002. La figura mostra un cladograma on es fa un resum dels
diferents llinatges de térmits fungicultors amb els pertinents llinalges de fongs. En negre.
els mutualistes, en gris, els no mutualistes

Pel que fa al procés de cultiu, comenga amb la colonitzacié d'un nou territori. EI nou
niu és fundat generalment per un parell de reproductors, el futur rei i reina, que
generaran la nova colonia. Aquests es segellen permanentment en una cambra d'argila
dura, anomenada la cambra reial, on tenen la primera ventrada de treballadors no
reproductors (Aanen et al., 2005). Aquesta etapa fundacional del niu, quan comencen
a sortir els primers treballadors, generalment es produeix durant Ia temporada de
pluges, época en que els fongs

Durant la fructificacio, els Termitomyces dels nius més madurs envien creixements
miceliars cap a la superficie, i formen els bolets, productors d'espores. Aquestes
espores es produeixen sexualment (meicticamente), i son, per tant, diferents de les
espores asexuals produides a les bresques. Aquestes espores sexuals poden ser
retornades al niu pels térmits per a la inoculacié de bresques noves, o poden

dispersar-se pel vent. Son aquestes espores les que es pensen que son escollides
pels fungicultors alhora de fundar un nou niu, el que explica els alts nivells observats
de transferéncia lateral de conreus. En la majoria de les espécies de térmits, les noves

El Termitomyces és cultivat en bresques
subterranies que construeixen o bé al cor dels
seus nius, o bé dispersats pel sol. Les bresques
son adobetios conIlnuament arblck o

fusla herba o fulles (Aanen el al 2002). Després
dunes setmanes, el fong comenga a produir uns
noduls vegetatius, que sén consumits pels térmits.
Aquests son una font rica de Nitrogen, sucres i
enzims. Aquests noduls també van coberts
d'espores asexuals (conidis). Aquestes espores
consumides son barrejades amb el farratge de
p{anles a I'|nles|l del (érmlt | sobrevnuen al transit

funcionalment equivalent a la sembra d'un nou
cultiu de fongs, ja que al descomposar-se la femta,
sorgeixen les espores intactes i encara funcionals
(Boddy et al 2008). Amb aquest sistema
s'asseguren un cultiu pur, ja que les espores
d'altres fongs no sobreviuen al tracte intestinal. Pel
que fa a les bresques ja madures, també poden
ser consumides, perd tenen menys valor
nutricional que els noduls (Aanen et al. 2002;
Mueller et al. 2002)

coldnies adquireixen la soca inicial del fong a cultivar d'aquesta manera, la qual és una
condicié primitiva (ancestral) que va sorgir en l'origen de la fungicultura dels térmits, i
encara la practiquen la gran majoria (Aanen et al. 2002).

Les excepcions sén dos llinatges derivats que van sorgir més tard en 'evolucié, un és
el génere Microtermes, en el qué les noves reines porten espores asexuals en les
seves entranyes com indcul d'arrencada per als nous nius, i la singular espécie
Macrotermes bellicosus, en qué el nou rei és I'inic portador d'espores (Boddy ef al.
2008). Aquestes excepcions, doncs, transmeten Iheréncia de forma vertical. Per
realitzar la dispersio, ingereixen espores de fongs abans de marxar del seu niu natal,
0 més comunament, recullen espores. Curiosament, aquests llinaiges de térmits
també sén de

en qué les 6 de fongs no shan

observat en els seus nius, el que suggereix que l'evolucié de Iheréncia dels fongs de
pares a fills en els nous nius ha portat a I'abandé de la fructificacio sexual com a part
integral de la simbiosi fong-térmits (Aanen et al. 2002). Aquest sistema i les seves
peculiaritats és forga semblant al de les Attines superiors.

Atés que l'adquisicié de nous indculs de fongs és relativament inespecifica, només
certes espécies de fongs semblen sobreviure, ja que hi ha una eliminacié selectiva
dels no desitjats. Segons Aanen et al. 2002, hi ha dos possibles processos en letapa
fundacional del niu per dur a terme aquesta seleccié: o bé els primers treballadors
seleccionen activament una varietat per la nova bresca (per exemple, mitjiangant la
filtracio d'espores adequades en el farratge ingerit, dins dels seus intestins (Boddy et
al. 2008), o bé les condicions de creixement especifiques previstes pels térmits
seleccionen indirectament afavorint a certs cultius.

El perqué d'aquesta convergéncia

Shan suggerit dos models principals pel que fa a les transicions
evolutives independents que han donat lloc a l'agricultura en els
insectes. Aquests s6n el model de "primer el consum o “consumption-
first” enfront de "primer la transmissié” o “transmission-first” (Mueller
et al 2001). En el model de consumption-first, (el model que
probablement funcioni amb els térmits), un llinatge d'insectes
inicialment comenga a incorporar els fongs en la seva dieta, més
generalista. Més endavant sacaba convertint en un micdfag

i, finalment, evolt adquirint per al cultiu

de fongs. En el model de transmission-first, probablement el llinatge de
linsecte comenca tenint una associacié amb un fong, fent servir
aquest darrer a I'insecte com a vector de dispersié de les espores
(Mueller et al. 2002). Aixd acaba derivant en una nutricié a partir del
fong ja que aquest ha dioferir quelcom a canvi de la dispersio, i,
finalment, es converteix en un conreador de fongs. En una tercera
possibilitat, I'associacio insecte-fong evoluciona perqué els insectes
originalment utilitzaven els fongs com una font d'antibiotics (Aanen et

Pel que fa a les formigues Attine, no esta clar si Iagricultura va sorgir
d'un estat de micofagia ancestral, per adquisicié d'antibictics, o per
itzacio dels fongs (Mueller et al. 2001). L'agricultura dels térmits
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probablement es va originar a través del model consumption-first, per
que moltes espécies de térmits no agricoles son atrets per la fusta
infestada de fongs, i s'hi alimenten, el que suggereix que els ancestres
o agricoles dels térmits ja s'alimentaven aixi dels fongs.

Bibliografia: al. 2005),
Baddy L. Frankiand JC, West PW, 2008 “The British Esevier Lt Chap
Invertebrates. pp. 155-179
Aanen DK., Gerardo NM., Mueller UG., Schultz TR., Six DL., 2005, Evolutic Vol. 36, pp. 563-595
Aanen DK, Eggleton P, Rouland-Lefevre C, Guldberg-Frislev T, Rosendahl S, Boomsma JJ. 2002. Proc. Natl
Acud. S, USA 99:14857-92
Caldera E-J, Poulsen M, Suen G, Carrie C-R. 2009 Present nd R Entomology, (17892,
Lapes G Ml G, Rodriues ., S S SostCahoJ. Sl TR Vascanclon 11201 " et
% 11| Article 12.

Aixi doncs, és pot veure que aquesta convergéncia evolutiva té arrel en
els comportaments i habitats que duien a terme abans que és produfs el
mutualisme. Sigui com sigui, ja hi havia relacié amb els fongs, tant en
els térmits com en les formigues, i el fet d'aprofitar aquest ninxol
eodégic disponible, va facilitar la seleccié d'aquest comportament. A
més, queda clar que és una adaptacié altament rentable, quelcom que
és demostra amb la di a partir d'un

comui, i la persisténcia del sistema que encara es troba avui dia, més de
40 milions d'anys després del primer cultiu. Curiosament, no es coneix
cap cas de reversio de la vida agricola cap a la vida lliure en cap dels
nou llinatges diinsectes agricoles, el que podria suggerir o bé que la
transici6 a la fungicultura és un canvi drastic i possiblement irreversible
que limita en gran mesura l'evolucio posterior (Mueller et al. 2002), o
que és una gran adaptacié, molt viable, que aporta grans avantatges als
seus participants, o totes dues. A més, cal remarcar que I'ésser huma,
milions d'anys després, també va fer seu aquest sistema d'alimentacio, i
encara awui dia és ['utilitzat.

Resumint, en la fungicultura dels térmits i de les formigues hi ha una
clara convergéncia evolutiva, totalment casual, on I'inic factor ancestral
comu varen ser les diferents relacions i necessitats establertes amb els
fongs, relacions i necessitats forga diferents i variades, que han acabat
convergint en la fungicultura. Possiblement, el fet de trobar-se en
selves, i la consequent lluita de ninxols constants que hi ha, degut a la
gran diversitat, va afavorir aquesta especialitzacio.
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