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Este articulo se basa en la Ponencia que tuve el honor de presentar en las Jornadas Cientificas
(Valencia, 9-11 de Noviembre, 2011) con las que la Sociedad Espafiola de Fitopatologia
(SEF) celebrd el 30° Aniversario de su fundacion, en la que traté de resumir los principales
avances en el conocimiento sobre hongos y oomicetos fitopatdgenos que han tenido lugar
durante los dltimos 30 afios, y de compartir algunas reflexiones sobre el presente y el futuro
de la Fitopatologia como disciplina cientifica y agrondémica en Espafia (y posiblemente en
otros paises), basadas en mi experiencia de mas de 35 afios en la ensefianza superior y la
investigacion en Fitopatologia.

Los avances en el conocimiento sobre hongos y oomicetos fitopatdgenos durante los tltimos
30 afios son demasiado numerosos y diversos en naturaleza para que puedan ser resumidos
en este articulo. Por ello, mi propdsito es resaltar algunos de los que, desde mi punto de
vista, constituyen nuevos paradigmas en la Micologia Vegetal y la Fitopatologia, que he
seleccionado con la intencion de significar su repercusion sobre las estrategias, métodos y

medidas de lucha contra las enfermedades de las plantas cultivadas.

Avances en la taxonomia de hon-
gos y oomicetos

Como ha venido ocurriendo en las Giencias Bio-
I6gicas en su sentido méas amplio, los avances en
el conocimiento sobre hongos y oomicetos fitopa-
tdgenos han estado mediados por el desarrollo de
nuevas metodologias, instrumentos y protocolos de
estudio. Sin embargo, la interdependencia entre las
innovaciones tecnoldgicas y los descubrimientos
en Micologia es en la actualidad mas fuerte que
nunca; algunos ejemplos de ello son los avances
en las tecnologfas de andlisis y secuenciacion del
DNA y sus repercusiones sobre la taxonomia y la
filogenética molecular de hongos y oomicetos,
asi como sobre la comprension a nivel molecular
de la regulacion genética de la patogenicidad en
ellos y la resistencia a la infeccion en la planta, y
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la repercusion de innovaciones en las tecnologias
de observacion microscopica y uso de genes que
codifican para proteinas fluorescentes de diferentes
propiedades espectrales en la mejor compresion de
los procesos de infeccion (DeaL, 2011).

Hace algo més de 30 afios los hongos abando-
naban la posicion taxonémica como subreino en el
reino vegetal y eran reubicados en un reino propio
con dos divisiones (Mixomycota y Eumycota). La
informacion proporcionada por numerosos andlisis
moleculares y estudios bioguimicos y ultraestruc-
turales realizados durante los Gltimos afios ha dado
lugar a que los organismos ubicados en el reino
Hongos sean reasignados a uno de oS nuevos
reinos Mycota (Fungi), Chromista (= Straminipila)
0 Protozoa. Es mas, la forma de concebir la taxono-
mia flngica comenzd a cambiar a principios de los
afios 90 con la posibilidad de obtener numerosas
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copias de los genes del RNA ribosémico mediante
ensayos de la reaccion en cadena de la polimerasa
(PCR) y de analizar los productos de ella (WHiTe et
al. 1990), y dicho cambio se consolidd 10 afios
més tarde con la propuesta de un sistema para el
reconocimiento de especies flngicas basado en
la concordancia de genealogias de varios genes
nucleares (Ej., -fubulin, EF-1, regiones ITS e IGS
del rDNA, etc.) y mitocondriales (cox, coxl y su re-
gi6n espaciadora, mtSSU DNAY, efc.) conservados,
funcionales y ort6logos denominado con las siglas
GCPSR (“Genealogical Concordance Phylogene-
tic Species Recognition”), que es aplicable tanto
ahongos con reproduccion sexual conocida como
a los de reproduccion asexual estricta (TavLor ef
al., 2000).

Durante los ultimos 10 afios, los estudios
filogenéticos moleculares sobre hongos han pro-



liferado de forma exponencial, propiciando que se
disponga de extensos bancos de datos de secuen-
cias multilocus procedentes de andlisis rigurosos
de muestras representativas de los miembros de
taxones de Mycota. Tal disponibilidad ha culmi-
nado con la propuesta de un conjunto de cerca de
70 autores de dichos estudios de una clasificacion
filogenética de Mycota de amplio consenso que in-
cluye drdenes y taxones de rango superior (HiggerT
etal, 2007). Esta clasificacion incluye un subreino,
Dikarya, que comprende a los Filos Ascomycota
y Basidimycota, y eleva a las Clases Basidiomy-
cetes, Urediniomycetes, y Ustilaginomycetes de
clasificaciones anteriores a los Subdivisiones
Agaricomycotina, Pucciniomycotina, y Ustilagi-
nomycotina, respectivamente.

En la nueva clasificacion, las modificacio-
nes mas significativas respecto de anteriores
clasificaciones conciernen a los taxones que
tradicionalmente han estado incluidos en los
Filos Chytridiomycota y Zygomycota. El Filo
Chytridiomycota es considerado de manera
mds restrictiva, e incluye ahora a las Clases
Chytridiomycetes y Monoblepharidomycetes,
pero trata al Orden Blastocladiales de los Chy-
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tridiomycota como Filo Blastocladiomycota. El
Filo Zygomycota no es aceptado en la clasifica-
cion propuesta, pendiente de que se resuelvan
|as relaciones entre los clados que hasta ahora se
han venido situando en los Zygomycota, que en la
nueva clasificacion son distribuidos entre el Filo
Glomeromycota y varios Subfilos de ubicacién
todavia incierta.

Los estudios sobre filogenia molecular tam-
bién han influido de manera determinante sobre
nuestra comprension de la filogenia de los hongos
fitopat6genos incluidos tradicionalmente en la Cla-
se Qomycetes, propiciando cambios en la clasifica-
cion de ellos a todos los niveles (VoaLmayr, 2008),
de manera que ahora constituyen el Filo Oomycota
del Reino Chromista (Straminipila), y en su mayoria
pertenecen a. la Subclase Peronosporomycetidae
de la Subdivision Peronosporomycotina (Dick,
2002). Los Peronosporomycetidae comprenden
el Orden Peronosporales, que contiene a la Fa-
milia Albuginaceae y los mildius zoospéricos de
las Familia Peronosporaceae que infectan plantas
dicotileddneas, y el Orden Pythiales, que contiene a
la Familia Pythiacea con los géneros Phytophthora
y Pythium, entre otros. Dick (2002) ha postulado

que los mildius que infectan dicotiledoneas y los
que infectan gramineas tienen historias evolutivas
independientes y ha situado a estos Gltimos en la
Familia Sclerosporaceae del Orden Sclerosporales
en la Subclase Saprolegniomycetidae.

Por otra parte, los Plasmodiophoromycetes de
interés como agentes fitopatdgenos o vectores de
virus vegetales, i.e., Plasmodiophora, Polymyxay
Spongospora, pertenecen ahora al Reino Protozoa.

Innovaciones taxonémicas y su
repercusion sobre la etiologia y
diagndstico de micosis vegetales

El concepto de especie fiingica. La iden-
tificacion exacta y rapida del agente etioldgico
es imprescindible para establecer |as estrate-
gias y tacticas adecuadas para el control de
una enfermedad. En el caso de las micosis ve-
getales, la delimitacion precisa de las especies
flngicas es critica para: (i) el establecimiento
de cuarentenas y otras normas reguladoras;
(ii) la definicidn y seleccion de resistencia al
patégeno; (iii) la preservacion de la biodiversi-
dad; (iv) la especificacion de organismos para
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biocontrol; y (v) la produccion de antibidticos
y patentes, entre otros. Por ello, el concepto de
especie flngica ha sido objeto de continuadas
consideraciones durante las dltimas décadas.
Hasta principio de los afios 90, la taxonomia
flngica estuvo dominada por el concepto de
morfo-especie (i.e., grupo de individuos
distinguibles de otro grupo por diferencias en
caracteres morfoldgicos) y sujeta a profundas
controversias. Un ejemplo de ello es la taxo-
nomia de Fusarium de la seccion Liseola, cu-
ya resonancia esta estrechamente relacionada
con la capacidad de sus miembros de producir
importantes micotoxinas (Ej., deoxinivalenol,
fumonisinas, etc.). La atencion a la presencia o
ausencia de polifialidas y/o microconidias na-
piformes, y microconidias formando cadenas
cortas, largas o agrupadas en falsas cabezue-
las, dio lugar a la distincion de cuatro a seis
morfo-especies (segun autores) en Fusarium
moniliforme sensu Snyder & Hansen (deno-
minacion actualmente deslegitimada). Leslie
(1991, 1995) abordd la confusi6n subyacente
en este sistema mediante la caracterizacion de
la compatibilidad sexual entre miembros de
las morfo-especies [i.e., especies hioldgi-
cas: grupo(s) de individuos potencialmente
susceptibles de intercruzamiento pero repro-
ductivamente aislados de otros grupos], lo
cual ha dado lugar a la identificacion de ocho
poblaciones sexualmente compatibles (A a
H) que se corresponden respectivamente con
F. verticillioides, F. sacchari, F. fujikuroi, F.
proliferatum, F. subglutinans, F. thapsinum,
F. nygamai, y F. circinatum.

El andlisis filogenético mediante el sistema
GCPSR ha propiciado la identificacion de
especies filogenéticas dentro de especies
morfoldgicas (i.e., el mas reducido grupo de
individuos reconocibles que comparten un
linaje monofilético), de manera que éstas
constituyen verdaderos complejos de espe-
cies. Ejemplos de complejos de especies son
Bremia lactucae, Hyaloperonospora parasitica,
Peronospora arborescens, P. farinosa, P. trifo-
liorum, y P. viciae, entre otras, en Oomycota
(VosLmavr, 2008), y Armillaria mellea, Colle-
fotrichum acutatum, F. oxysporum, F. solani,
Gibberella fujikuroi, G. zeaey Rhizoctonia so-
lani, entre otras, en Mycota (CuseTa y VILGALYS,
1997, 0'DonneLL, 2000; O'DonneLL 6t al., 1998;
2004). Asi, en el complejo de especies G. fu-
jikuroi se han identificado 43 especies, ocho
de las cuales se corresponden con las especies
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bioldgicas caracterizadas por Leslie; y en la
morfo-especie F. graminearum (teleomorfo
Gibberella zeae) asociada a la Necrosis de la
espiga de cebada y trigo se han diferenciado
nueve especies, de las cuales la denominacion
F. graminearum s. str. se ha retenido para la
gspecie mas comdnmente asociada con la
enfermedad (O'DonneLL ef al., 2004).

El concepto de especies cripticas. La
caracterizacion de complejos de especies en
morfo-gspecies fingicas ha dado lugar a la
identificacion de especies cripticas (i.e.,
grupos fiingicos morfoldgicamente indistin-
guibles para los que se puede inferir aisla-
miento reproductivo porque no manifiestan
recombinacion entre Si), cuya significacion
fitopatolGgica es particularmente relevante
cuando se les pueden asignar propiedades
bioldgicas. Por ejemplo, Geiser et al. (1998)
identificaron dos especies cripticas en Asper-
gillus flavus (una morfo-especie toxigénica
morfoldgicamente uniforme y de reproduccion
gstrictamente asexual), de las cuales una es
genéticamente similar a Aspergillus oryzae,
una especie no toxigénica que durante miles
de afios se ha utilizado en la produccion de ali-
mentos y bebidas en paises asiaticos que por
su morfologia es dificilmente distinguible de
A. flavus. Similarmente, analisis filogenéticos
de diferentes secuencias génicas revelaron que
dos enfermedades de citricos sintomatoldgi-
camente distintivas, denominadas ‘Caida de
frutos’ del naranjo dulce y la mayoria de otros
citricos y ‘Antracnosis de la lima Key’, son
causadas por linajes filogenéticos diferentes
del hongo mitospérico C. acutatum (Peres et
al., 2008); y que las poblaciones de Pythium
irregulare que infectan cultivos horticolas y
ornamentales en el Estado de Pennsylvania
comprenden dos especies cripticas, de las
cuales una comprende aislados sensibles al
fungicida mefenoxan y corresponde al neotipo
de la especie (i.e., P. irregulare s. str.), mien-
tras que la otra, P. cryptoirregulare, contiene
aislados sensibles y resistentes al fungicida
(Garzon et al., 2005; 2007).

El concepto de formae speciales en el
complejo de especies F. oxysporum.
Originariamente, este taxdn subespecifico fue
concebido como grupo de aislados morfoldgi-
camente indistinguibles de otros con-especifi-
€0s que comparten especializacion patogénica
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sobre especies 0 géneros botdnicos. Hasta
ahora se han definido cerca de 150 formae
speciales, que en su mayoria son colonizado-
ras del xilema y causantes de marchitez, y en
menor ndmero colonizadoras del cortex (Ej.,
ff. spp. filii, tulipae) o del cértex y del xilema
(Ej., 1. sp. gladioli) de bulbosas, o causantes
de necrosis de raiz y marchitez de plantas de
semilla (Ej., ff. spp., /ini, basilici) (Baaven et al.,
2000). Desde un punto de vista evolutivo se ha
venido asumiendo que la especializacion pato-
génica de los miembros de una forma specialis
deriva de un antepasado comdn parasitico pero
no patogénico, y en consecuencia deben estar
genéticamente relacionados. Esta presumible
relacion evolutiva ha sido respaldada por
investigaciones realizadas recientemente en
Australia (donde F. oxysporumf. sp. vasinfec-
fum se detectd por vez primera en 1993) para
explicar la aparicion del patégeno en cultivos
de algodon (G. hirsuturm), ante la posibilidad
de que el patégeno hubiera sido introducido
inadvertidamente. En dichas investigaciones
se concluyd que en Australia F. oxysporum
f. sp. vasinfectum comprende linajes distin-
tivos, genéticamente relacionados con linajes
nativos de F. oxysporum habitantes de suelo
rizosférico de Gossypium spp. silvestres, que
difieren de otros linajes de F. oxysporumf.
Sp. vasinfectum existentes en otras partes del
mundo (Kim et al., 2005; Wane et al., 2004;
2006). Ademds, dichos aislados rizosféricos
no son patogénicos en Gossypium spp. silves-
tres pero si moderadamente virulentos en G.
hirsutum, y cuando se utilizan para inocula-
ciones sucesivas de algodon su virulencia se
incremento durante las infecciones seriadas,
presumiblemente como consecuencia de la
seleccion de mutantes espontaneos mas vi-
rulentos que los aislados parentales (Wane et
al., 2008).

En la propuesta relacion genética de los aisla-
dos de una forma specialis de F. oxysporum
con un antepasado no patogénico subyace un
origen monofilético del taxon (i.e., 1a evolu-
cion hacia el patogenismo se ha producido una
sola vez). Sin embargo, estudios de filogenia
molecular indican que sdlo algunas formae
speciales de la morfo-especie son monofi-
léticas (Ej., ff. spp. albedinis, ciceris, con-
glutinans, lilii, tulipae) mientras que alrededor
del 80% de ellas (Ej., ff. spp. cubense, dianthi,
phaseoli, lini, lycopersici, melonis, vasinfec-
fumn, etc.) son polifiléticas (i.e., la patogeni-
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cidad huésped-especifica es una caracteristica
que ha evolucionado de forma convergente en
eventos mdltiples e independientes) (Baaven ef
al., 2000; Jimenez-Gasco et al., 2002; 0’'DonNELL
etal., 1998).

Que una forma specialis de F. oxysporum sea
polifilética tiene repercusiones importantes so-
bre las estrategias de desarrollo y utilizacion
de variedades resistentes al patdgeno, puesto
que abre la posibilidad de que los diferentes
linajes clonales de aquélla puedan albergar
caracteristicas patogénicas particulares y que
los genes de virulencia en el patdgeno y de
resistencia en la planta difieran en diferentes
areas evolutivas. De hecho, que linajes del
patogeno puedan tener historias evolutivas
diferentes en distintas areas geogréficas
confiere incertidumbre a que la resistencia
desarrollada contra poblaciones locales en
un drea sean efectivas cuando se utilicen en
otras evolutivamente diferentes (PLoeTz, 2006).
Estas circunstancias han Ilevado a cuestionar
el concepto de forma Specialis tal como fuera
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propuesto por Snyder & Hansen, por ser fi-
logenéticamente equivoco y patogénicamente
de inferior valor predictivo al de los linajes
clonales, puesto que la existencia de la misma
patogenicidad bésica en ellos requeriria que
los genes 0 grupos de genes que la regulan
puedan ser transferidos horizontalmente (i.e.,
vegetativamente) (Baaven et al., 2000; PLoETz,
2006). Recientemente, Ma ef al., (2010) han
demostrado que dicha transferencia puede
tener lugar en condiciones experimentales al
constatar que los cromosomas que contienen
genes de virulencia de F. oxysporumf. sp.
lycopersici sobre tomate fueron transferidos
horizontalmente a aislados de F. oxysporum
no patogénicos, convirtiéndolos en pato-
génicos. Esto abre la posibilidad de que la
patogenicidad basica de una forma specialis
sea compartida por distintos linajes de ella,
si se demuestra que dicho fenémeno tiene lu-
gar extensa y frecuentemente en condiciones
naturales.

EXTRACTO DE PELITRE
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ciales de F. oxysporumy Verticillium
dahliae. Aunque ambos hongos fitopato-
genos son de reproduccion asexual estricta,
ambos difieren en la naturaleza y extension
de su especializacion patogénica, de manera
que, contrariamente a las formae speciales de
F. oxysporum, V. dahliae se caracteriza por un
patogenismo inespecifico sobre el que subyace
la capacidad de adaptacion a huéspedes pre-
ferenciales sobre los cuales expresa superior
virulencia (entendida aqui como la capacidad
relativa de estirpes de un patdgeno de causar
una determinada cantidad de sintomas en
plantas o genotipos vegetales particulares).
Sin embargo, los dos hongos parecen poseer
una capacidad de desarrollar razas patogéni-
cas superior a la que podrfa presumirse, que
bajo presion selectiva son capaces de supe-
rar la resistencia existente en variedades de
sus huéspedes, cuya evolucion y relaciones
filogenéticas han sido estudiados mediante
andlisis molecular.

Las formae speciales de F. oxysporum pa-
recen propensas a experimentar mutaciones
gspontaneas, cuya presumible acumulacion
favorecida por continuadas interacciones con
variedades susceptibles o resistentes de sus
huéspedes propician subsiguientes incremen-
tos de virulencia y eventualmente el desarrollo
de nuevas razas patogénicas, como sugieren
los resultados de Wang et al. (2008) con F.
oxysporum . sp. vasinfectum en algodén en
Australia. Este proceso puede tener lugar a
partir de aislados no patogénicos [v. gr., el
desarrollo de laraza 1 de F. oxysporumf. sp.
melonis en Maryland (AppeL y Goroon, 1994)
y de laraza 3 de F. oxysporumf. sp. lycoper-
sicien Florida (GaLE et al., 2003)], o de razas
preexistentes [v. gr., el desarrollo de la raza
3 de F. oxysporumft. sp. lycopersici a partir
de la raza 2 en California (Cal et al., 2003)];
y las nuevas razas pueden ser evolutivamente
polifiléticas y tener dos 0 mas origenes evolu-
tivos independientes, como ocurre con la raza
3de F. oxysporumft. sp. lycopersiciy el grupo
de las ocho razas conocidas de F. oxysporum
f. sp. vasinfectum (Skoveaaro et al., 2001) o,
alternativamente, ser monofiléticas.

Segin Gordon y Martin (1997), la variacion en
virulencia en una forma specialis monofilética
de F. oxysporum subsiguiente a la adquisicion
de patogenicidad en una pequefia poblacion
fundadora no-patogénica debe proceder de la
acumulacion de mutaciones para virulencia
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producidas en dreas de cultivo del huésped
geogrdficamente aisladas y, en consecuen-
cia, las razas patogénicas de la forma spe-
cialis que mantienen una estrecha relacion
filogenética derivarian unas de otras, en un
proceso secuencial de pasos discretos, en
lugar de originarse de manera independien-
te. Esta hip6tesis ha sido contrastada por vez
primera por Jiménez-Gasco et al. (2004) en
estudios sobre la filogenia de las ochos razas
conocidas de F. oxysporumf. sp. ciceris (razas
0, 1A, 1B/C, 5 a 6). En dichos estudios, cada
una de las ochos razas constituy6 un linaje
monofilético y sobre la filogenia inferida de
los linajes clonales fue posible superponer la
patogenicidad de las razas sobre las varieda-
des diferenciadoras que permiten distinguirlas.
El andlisis de esta correspondencia sugiere
que las razas patogénicas de F. oxysporum
f. sp. ciceris han evolucionado siguiendo un
proceso secuencial y discreto de adquisicion
0 pérdida de patogenicidad antes referido, que
se infiri6 de los dos escenarios evolutivos mas
simples posibles: (i) considerando solamente
que tiene lugar ganancia (pero no pérdida) de
patogenicidad sobre cultivares resistentes, y
(i) admitiendo que se pudo producir tanto
ganancia como pérdida de dicha patogenici-
dad (Jimenez-Gasco ef al., 2004). EI primero
de dichos escenarios postula que han podido
tener lugar al menos tres eventos paralelos de
ganancia de patogenicidad y la existencia de
tres antepasados raciales que nunca han sido
observados. En este caso, la primera adquisi-
cion de patogenicidad a partir de la raza mas
antigua y desconocida habria dado lugar a la
raza menos virulenta, la raza 0 causante de
Amarillez, y a partir de ella habrian evolucio-
nado posteriormente las razas mas virulentas
causantes de Marchitez. EI segundo escenario
inferido en el estudio propone a la raza 1A
causante de Marchitez como la antepasada
comun de todas las demds razas, en lugar de
una raza desconocida como propone el primer
escenario, y comparativamente es mas simple
que éste.

La evolucion de las razas de F. oxysporum
f. sp. ciceris segln el patron descrito por
Jiménez-Gasco et al. (2004) respalda a la
acumulacion de genes de resistencia
€n un mismo genotipo vegetal (i.e., ‘piramidar’
dichos genes) como estrategia para la mejora
de variedades de garbanzo con resistencia du-
radera, porque la superacion de varios genes
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de resistencia debe requerir mas tiempo y ser
mas costoso para el patégeno que superar ge-
nes individuales de resistencia. Ademas, dicha
acumulacion de genes en la mejora genética
de una variedad resistencia es propiciada por
la ubicacion de los genes de resistencia contra
las razas 1A, y 2.a 5 en un mismo grupo de
ligamiento. Cualesquiera que sea el proceso
en la evolucion de las razas de F. oxysporum
f. sp. ciceris, su desarrollo puede tener lugar
sin el uso de resistencia segtn lo indica la
existencia de las razas 0, 1A, 1B/C, 5, y 6 en
zonas de cultivo de Andalucia donde nunca se
han utilizado variedades resistentes, y de las
razas 2 a 4 en India antes de que se hubieran
utilizado variedades con resistencia a la raza
1A (Jimenez-Gasco ef al., 2004). En otros ca-
50s, la utilizacion extensa de variedades con
resistencia a una raza prevalente da lugar a
que eventualmente sea reemplazada por otra
virulenta sobre aquéllas, v. gr., el desarrollo
de las razas 5 y 6 de F. oxysporumf. sp. pi-
sien el noroeste del Estado de Washington
tras monocultivo extenso de variedades de
guisante con resistencia a laraza 1, y de las
razas 2y 3 de F. oxysporumft. sp. lycopersici
en diversos lugares tras la intensificacion del
cultivo de variedades de tomate con los genes
de resistencia /e /, (GaLe et al., 2003; KrarT 6f
al, 1981).

Como con las razas de F. oxysporum ff. spp.,
la utilizacion de variedades de la planta hués-
ped altamente resistentes ha propiciado la
seleccion de razas patogénicas preexistentes
en las poblaciones de V. gahliae capaces de
superar dicha resistencia, como lo muestra el
desarrollo de las razas 1y 2 de V. dahliae en
lechuga y tomate. En ambos casos, la resis-
tencia a la raza 1 conferida por un dnico gen
dominante fue superada por la raza 2, dando
lugar a epidemias severas en variedades hasta
entonces resistentes (VaLLap et al., 2006). En
tomate, la resistencia es conferida por el gen
Vet del locus Ve (Frapin 6t al., 2009), cuya
reiterada utilizacion en la mejora de variedades
resistentes a la raza 1 ha dado lugar a la pre-
valencia de la raza 2 en Canadd, EE UU, Japdn
y paises de varios paises europeos, presumi-
blemente a partir de aislados de dicha raza
preexistentes que infectaban otros cultivos y
plantas arvenses (Ej., Ligoxigakis y Vakalouna-
kis, 1992). Estudios comparativos de aislados
de dicha raza mediante analisis de su DNA han
concluido que la raza 2 se ha originado en
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diferentes ocasiones de forma independiente
(Dosinson ef al., 1998). Otras investigaciones
mediante andlisis moleculares indican que las
razas 1y de 2 de V. dahliae en lechuga estaban
presentes en suelos en California antes de que
utilizaran variedades de lechuga resistentes a
ellas, y que dichas razas estan molecularmente
relacionadas con aislados que anteriormente
infectaban fresa y guindilla, respectivamente
(SusBarao et al., 1997).

Andlisis de la compatibilidad vegetativa
(somatica) para inferir la estructura ge-
nética de las poblaciones del patdgeno.
La compatibilidad vegetativa (definida como la
capaciaad genéticamente requlada en estirpes
de una especie fingica de establecer anasto-
mosis hifal y formar heterocariontes estables)
restringe la heterocariosis entre miembros de
la especie fingica genéticamente diferentes
y ha atraido la atencion de los fitopat6logos
durante los dltimo 20 afios, porque su even-
tual correlacion con atributos ecoldgicos y
patogénicos es potencialmente de aplicacion
practica en investigaciones epidemioldgicas y
el diagnostico de enfermedades (LesLie, 1993;
1996). Esta capacidad ha sido estudiada me-
diante: (i) mutantes espontdneos auxotrofos en
|a utilizacion de diversas formas de nitrégeno
para establecer Grupos de Compatibilidad
Vegetativa (VCG, acronimo del término en
inglés ‘Vegetative Compatibility Group’) en
Cryphonectria parasitica, F. oxysporum f. spp.
y V. dahliae; (ii) demostracién microscopica
del establecimiento de la condicion plurinu-
cleada para establecer Grupos de Anastomosis
(AG, acrénimo de ‘Anastomosis Group’) en el
complejo de especies R. solani; y (iii) forma-
cion de zonas de aversion miceliar o ‘barrage’
(i.e., incompatibilidad somatica) entre colonias
enfrentadas para definir Grupos de Compati-
bilidad Miceliar (MCG, acrénimo de ‘Mycelial
Compatibility Group’) en Rosellinia necatrix
y Sclerotium rolfsii. Investigaciones sobre la
regulacion genética de la compatibilidad ve-
getativa en varios Ascomicetos indican que
es determinada por la homocigocis en cada
uno de 7 loci en C. parasitica, y 10 en G. fu-
jikuroi (denominados loci vic por ‘vegetative
incompatibility’) (Ej., Caruna, 1996; Cuseta y
ViLeaLys, 1997; Lesui, 1996).

En particular, el andlisis de VCGs ha demos-
trado ser de gran utilidad para el estudio de
la diversidad genotipica en poblaciones de
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hongos fitopatdgenos de reproduccion es-
trictamente asexual, como son V. dahliae'y
F. oxysporum ff. spp., porque Su genoma se
transmite unitariamente y de forma completa
de una generacion a la siguiente, y la perte-
nencia de aislados de ellos a un mismo VCG
determina la Ginica posibilidad de intercambio
genético mediante recombinacion mitética en
un ciclo parasexual. Consecuentemente, los
VCGs en dichos hongos podrian constituir li-
najes clonales, de forma que cada VCG com-
prende un grupo de miembros genéticamente
aislado de los demds grupos. Ello propicia
que entre VCGs puedan existir diferencias en
muchas caracteristicas, incluyendo las de su
patogenicidad sobre plantas y cultivares, por
lo cual pueden ser de utilidad diagnéstica y
epidemioldgica como marcadores genéticos
de aquéllas (Katan, 1991; 2000; Rowe, 1995).
Diversos estudios en poblaciones de V. dahliae
procedentes de diferentes cultivos en distintas
areas geograficas han identificado globalmen-
te seis VCGs (VCG1T a VCG6), en tres de los
cuales (VCG1, VCG2, y VCG4) se pueden di-
ferenciar dos subgrupos (A'y B) por el vigor
y frecuencia de las complementaciones pro-
totrdficas (Katan, 2000; Rowe, 1995). La com-
paracion del DNA completo de aislados repre-
sentativos todos los VCGs mediante andlisis
de AFLPs demostraron una fuerte correlacion
entre la pertenencia de los aislados a un VCG
y Su agregacion por la similitud molecular,
indicando que los VCGs son entidades gené-
ticamente solidas y distintivas, independien-
temente del origen geogréfico y de huésped
de los aislados que lo componen (CoLLAbo-
Romero et al., 2006). Ademds, estudios sobre
las relaciones evolutivas entre VCGs indican
que son monofiléticos, excepto el VCG2B y
posiblemente los VCG2A y 4B que son po-
lifiléticos de manera que la compatibilidad
somatica entre los aislados de estos dltimos
ha evolucionado convergentemente, en lugar
de divergentemente a partir de un antepasado
comun como Se asume a menudo (BereeGAL ef
al., 2011; CoLapo-Romero et al., 2008).

La polifilia de los VCGs de V. dahliae puede
ser importante en el control de las Verticilosis,
porque implica que se pueden desarrollar nue-
vos linajes cuyos aislados varien en atributos
ecoldgicos, fisiologicos o patogénicos. Aun
asf, numerosos estudios han demostrado que
en determinados VCGs subyace la adaptacion
a huéspedes preferenciales sobre los que son
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marcadamente virulentos, de manera que son
marcadores genéticos de virulencia de valor
predictivo para el disefio de rotaciones de
cultivos. Por ejemplo, los aislados del VC-
G1A son caracteristicamente muy virulentos
y defoliantes sobre algoddn y olivo, los del
VCG2B son no-defoliantes y altamente viru-
lentos sobre alcachofa, algodén y menta, y
los del VCG4A son particularmente virulen-
tos sobre patata. Dicha utilidad predictiva es
especialmente valida cuando en un drea de
cultivo prevalece el escaso nimero de VCGs
que corresponde a una estructura clonal del
patGgeno, como ocurre en las poblaciones de
V. dahliae que infecta alcachofa en la Comuni-
dad Valencianay olivo en Andalucia (Jimenez-
Diaz et al., 2006; 2011; KoroLev éf al., 2008;
Rowe, 1995).

La estructura de las poblaciones de R. so-
lani también Ileva consigo la asociacion
entre las caracteristicas patogénicas de sus
aislados y su pertenencia a AGs. Asi, entre
los 13 AGs descritos (AG1 a AG13), siete de
los cuales (AG1 a AG4 y AG6 a AG9) com-
prenden subgrupos que varian en una o mds
caracteristicas bioguimicas, ecolégicas, o
genéticas, existen grupos cuyos aislados son
no-patogénicos (AG6, -7 y -10), escasamente
virulentos sobre las plantas que pueden atacar
(AGY/cruciferas, patatas; AG11/arroz, trigo),
son patogénicamente poco especificos (AG4),
0 son especificos y altamente virulentos (AG3/
patata, AG8/cereales) (Cuseta y ViLgaLys, 1997,
(Caruing, 1996). En consecuencia, tanto con A.
solanicomo con V. dahliae la identificacion
especifica del agente durante el proceso
diagnostico es informacion insuficiente
para el control eficiente de la enfermedad.

Caracterizacion, deteccion y
cuantificacion de especies fingi-
cas, formae speciales, patotipos
y razas en las micosis vegetales

La necesidad de caracterizacion rapida y precisa
del agente etioldgico y sus variantes patogénicas
para el control eficiente de las enfermedades de las
plantas, junto con las limitaciones para ello que
se producen cuando ha de ser obtenida mediante
bioensayos y las facilidades que por el contrario
ofrecen las tecnologias basadas en el analisis del
DNA, han hecho posible que se desarrolle una
valiosa diversidad de protocolos moleculares que
abren nuevas y mejores perspectivas en las accio-



nes para el diagndstico, epidemiologia y control
de las enfermedades. Por ejemplo, las ventajas
que ofrecen los ensayos PCR para la identifica-
cion de los agentes fitopatdgenos han convertido
a éstos en la herramienta diagnastica preferida en
muchos laboratorios (Mariv et al., 2000; ScHaap et
al., 2003), de manera que existe un elevado nimero
de iniciadores y protocolos PCR disponibles para
|a identificacién de hongos fitopat6genos (http://
www.sppadbase.com) (GHiGNoNE y MigHELI, 2005).
Igualmente, se han desarrollado bases de datos de
secuencias de genes que propician la identificacion
de especies de Fusarium o las formae Speciales de
F. oxysporum, respectivamente, mediante la com-
paracion de secuencias del factor de elongacion de
la transcripcion EF1- (Geiser et al., 2004; http://
fusarium.cbio.psu.edu) o de éste y de la regidn
espaciadora intergénica del DNAr (O’DonneLL et
al., 2009).

La disponibilidad de marcadores de DNA es-
pecificos de razas y patotipos del patdgeno hace
factible abordar la caracterizacion a gran escala de
las poblaciones existentes en extensas dreas de
cultivo de las plantas huésped y la identificacion
de las variantes patogénicas prevalentes, posibili-
tando con ello tomar decisiones anticipadamente
sobre a oportunidad de siembra o plantacion y
|a eleccion de las variedades mas adecuadas para
ello (Ej., Jménez-Gasco et al., 2003; Jimenez-Diaz et
al., 2011). Asimismo, el desarrollo de protocolos
PCR eficientes en la deteccion y cuantificacion del
patGgeno y sus variantes patogénicas en substratos
complejos (Ej., plantones, semillas, suelo) hacen
posible: (i) la practica de programas de certificacion
sanitaria no destructivos [Ej., V. dahliae en planto-
nes de olivo (Mercapo-BLanco et al., 2003a]; (ii) la
evaluacion sanitaria de lotes de semilla de siem-
bra[Ej., P. arborescens en semillas de adormidera
(Montes-Borreco et al., 2011)]; y (iii) la verdadera
gvaluacion de la resistencia a la infeccidn sistémica
en genotipos vegetales (Ej., JIMENEZ-FERNANDEZ et
al., 2011; Mercano-Buanco ef al., 2003b). Ademds,
el uso de dichos protocolos y estudios de expre-
sion génica han contribuido conceptualmente a
la ciencia fitopatoldgica; v. gr., demostrar que la
infeccion sistémica en los mildius y la transmision
del patdgeno en la semilla son mas frecuentes de lo
concebido hasta ahora (Ej., MonTes-Borreco et al.,
2009; 2011), y que la reaccion de tolerancia en las
traqueomicosis incluye la supresion de la expresion
de genes implicados en la expresion de sintoma en
la planta extensamente colonizada por el patégeno
(Ej., Ross; 2007; Ross et al., 2007).
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Avances en el conocimiento
sobre las interacciones planta-
patdgeno y el control de las mi-
cosis vegetales

Ademéds de los aspectos referidos anteriormente,
los avances tecnoldgicos en el amplio rango de
diversidad disciplinar que incluye desde la biologia
celular y molecular a la teledeteccion espectral y
térmica, pasando por la gendmica comparativa,
transcriptomica y protedmica, estan contribuyen-
do a modificar algunas de nuestras percepciones
sobre los mecanismos que subyacen en las inte-
racciones que caracterizan a las micosis vegetales,
asi como ofreciendo nuevas oportunidades para su
control. Un reducido namero de ejemplos de ello
son: (i) el papel de la sintesis de glicerina en los
apresorios melanizados de Magnaporte grisea y
Colletotrichum spp. para generar la enorme presion
que propicia la penetracion directa de la superficie
vegetal intacta y el desarrollo subsiguiente de la pa-
togénesis; (ii) la requlacion de la patogenicidad por
genes individuales que codifican para enzimas que
detoxifican compuestos defensivos preformados
en la planta que determinan su resistencia basal;
(iii) la interaccion directa receptor-ligando entre
las proteinas Ry Avr codificadas respectivamente
por los genes R de resistencia y Avr de ‘avirulen-
cia’ en la hipGtesis gen a gen de Flor no explica
suficientemente los resultados de la interaccion
planta-patdgeno, y las proteinas R actdan como
proteinas ‘guarda’ (protectoras) de las proteinas
vegetales que son dianas de los productos de los
genes Avr(que en ausencia de genes R desem-
pefian un papel causativo en la patogénesis y se
denominan ‘efectores’); (iv) las toxinas flingicas,
consideradas generalmente como factores deter-
minantes de patogenicidad o virulencia, no inter-
vienen necesariamente via citotoxicidad sino que
también pueden perturbar la ruta de transmision de
sefiales de respuestas defensivas en la planta, dan-
do lugar al desarrollo de sintomas; (v) el desarrollo
de sintomas en las plantas susceptibles puede no
Ser necesariamente consecuencia de metabolitos
del pat6geno sino estar mediada por genes de la
planta; y (vi) el incremento de la temperatura en
la copa vegetal consecuencia de la reduccion de
transpiracion en las traqueomicosis puede ser de-
tectado por sensores Gpticos remotos moviles y
servir para la deteccion, epidemiologia y control
de las enfermedades (Ej., Lucena et al., 2010; Ross
etal., 2007; Yaroen et al., 2003).

Una de las repercusiones mas sugestivas de
los avances biotecnoldgicos en la vision actual
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de las interacciones microbianas en plantas con-
cierne la extension del endofitismo en ellas y su
percepcion como campo emergente en el control de
micosis vegetales y plagas de fit6fagos. Numerosos
y recientes estudios estan contribuyendo a resaltar
el interés de los hongos endofitos como reducto
de biodiversidad y capaces de inducir la expresion
de mecanismos de defensa contra la infeccion en
plantas y/o de producir metabolitos téxicos (Ej.,
Backman y Sikora, 2008; Porras-ALFARO Y BAYMAN,
2011). Més atn, hongos considerados normal-
mente como saprotrofos, pero entomopatogenos,
como Beauveria bassianay Lecanicillium spp. (ex
V. lecanii), son endofitos naturales en plantas con
capacidad de reducir el desarrollo de la enfermedad
en ellas (OwnLey et al., 2010). Comprender mejor
la ecologia de estos hongos y su actividad como
endofitos en plantas a través de la investigacion
podria dar lugar a nuevos paradigmas en la sanidad
de los cultivos a través del biocontrol.

Retos y perspectivas

Durante los 30 afios transcurridos desde la creacion
de la SEF no solo se han producido los avances en
el conocimiento y cambios de paradigmas concep-
tuales en los hongos y oomicetos fitopatdgenos que
he tratado de resumir arriba; también han tenido (y
contindian teniendo) lugar cambios importantes en
una diversidad de aspectos que inciden directamen-
te sobre el control de las micosis vegetales y otras
enfermedades de las plantas. Ejemplos de ellos son,
entre otros: (i) la emergencia de nuevas micosis (Ej.,
los complejos de enfermedades de Petri en la vid y
Colapso del melén), y re-emergencia de otras que
habian dejado de tener repercusion importante sobre
las cosechas como consecuencia de modificaciones
en los sistemas de produccion y/o la estructura de
las poblaciones de los patdgenos [Ej., la Necrosis
de la espiga de cebada y trigo (F. graminearum),
el Mildiu de la patata y tomate (Phytophthora in-
festans)]; (ii) los impactos potenciales de cambios
medioambientales; (iii) las nuevas formas de agri-
cultura (Ej., ecoldgica, integrada, sostenible); (iv) las
innovaciones en las tecnologias de produccion agri-
cola (Ej., introduccidn de nuevos cultivos, varieda-
des, y patrones, intensificacion de las plantaciones,
estrategias de laboreo, uso de cubiertas vegetales,
tecnologias de regadio, mecanizacion de la cosecha,
gtc.); (v) las acciones legislativas, como la Directiva
2009/128/CE que establece el manejo integrado co-
mo estrategia fundamental para promover la sanidad
vegetal y fomenta el uso de medios no quimicos
para ello; y (vi) la introduccion de patdgenos exo-
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ticos (Ej., en Espafia: F. oxysporum . sp. basilici,
F. circinatum, Mycosphaerella nawae, Ophiostoma
novo-ulmi, Phytophthora ramorum, P. hedraiandra,
P. tentaculata, etc.), cuya relevancia concierne tanto
el desarrollo de nuevas enfermedades en el habitat de
introduccién sobre miembros de su gama de hués-
pedes conocida, como el desarrollo de enfermedades
en huéspedes hasta entonces desconocidos, como
es el caso de Phytophthora spp. no especializadas
patogénicamente (MoraLeso ef al. 2009).

Curiosamente, ademds, la profusion de intro-
ducciones de especies flngicas exdticas en nue-
vas areas geograficas ha ido paralela al desarrollo
frecuente de hibridos interespecificos en hongos y
oomicetos, cuyo descubrimiento ha sido propiciado
por la expresion de nuevas capacidades patogéni-
cas y confirmado mediante andlisis del DNA [Ej.,
Malampsora medusae x M. occidentalis/ patogé-
nico sobre Populus resistentes a M. occidentalis,
P. cambivorax P. fragariae (= P. alni)/ patogénico
sobre alisos, P. catorumx P. nicotianag/ patogénico
sobre ornamentales, V. dahliae x Verticillium spp.
(= V. longisporum)/ patogénico sobre cruciferas,
Botrytis aclada x Botrytis byssoidea/ patogénico
sobre cebolla] (CLewes y Bareara, 2008; Ersek y
Nagy; 2008). Segun Brasier (2000), la profusion
de introducciones de especies flngicas exoticas
en un drea propicia el establecimiento de hibri-
daciones con especies autoctonas de las que han
estado geogrdficamente aisladas, porque las barre-
ras genéticas entre ellas son mas débiles que las
existentes entre especies con-geograficas.

Los cambios antes relacionados plantean nue-
V0s escenarios para la Fitopatologia y constituyen
nuevos retos para su genuina razén de ser como
ciencia y profesion: evitar o reducir las repercu-
siones negativas de los ataques de enfermedades
sobre los cultivos agricolas y forestales. Esta razon
de ser confiere a la Fitopatologia una peculiaridad
que posiblemente la distingue de otras ciencias,
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que no es otra que el satisfacer su compromiso
de servir a agricultura y agricultores no interfiere
necesariamente con su desarrollo como ciencia de
aplicacion, y por lo tanto excluye cualquier consi-
deracion de ser percibida como tecnologia estricta-
mente empirica basada en ‘recetarios’, o como cien-
cia bioldgica basica ensimismada en novedades
aparentemente estériles. De hecho la entidad de la
Fitopatologia como disciplina cientifica es equipa-
rable a la de otras disciplinas que constituyen los
curriculos agronémicos y bioldgicos, pero ademés
es integradora de muchas de ellas y al tiempo rica a
en los matices de las delicadas interacciones entre
plantas y microorganismos que gobiernan el desa-
rrollo de la enfermedad en plantas. Precisamente,
esta riqueza de interacciones inter-organismales,
junto con la variedad de agentes fitopatégenos y de
relaciones con otras ciencias, han propiciado que la
investigacion fitopatoldgica haya sido una contri-
buidora neta al conocimiento en las Ciencias de la
Vida (‘Life Sciences’), como pusieron de manifies-
to Kommendahl (2000) y Sequeira (2000), ambos
ex-presidentes de la Sociedad Norteamericana de
Fitopatologia (APS), y mas recientemente James
R. Cook en una conferencia plenaria con ocasion
del Congreso Gentenario de la APS celebrado en
Minnesota el afio 2008.

El avance en el conocimiento sobre los hon-
gos y oomicetos fitopatdgenos que he resumido
en las paginas anteriores es solo una muestra de
los habidos en otros campos de la Fitopatologia,
pero prueba convincente del compromiso con el
descubrimiento de la investigacion fitopatoldgica
en Espafia y otros paises. Sin embargo, también
en ambos dmbitos es cada vez es més patente la
conviccion de que dicho avance no alcanza satis-
factoriamente la ‘diana’ sobre la que subyace su
blsqueda: la aplicacion para incrementar la eficien-
cia en el control de las enfermedades y mejorar la
sanidad de los cultivos (Ej., Seaueira, 2000; WAaLE,

2005). Para alcanzar dicha ‘diana’, los conocimien-
tos deben ser transmitidos durante el proceso de
educacion superior, y adaptados para ser transfe-
ridos a los sectores profesionales y técnicos. Sin
embargo, las perspectivas de que ello pueda tener
lugar satisfactoriamente en Espafia son desalen-
tadoras. Vista desde mi experiencia personal de
maés de 35 afios de docencia de la Fitopatologia
en la Universidad de Cérdoba, el contenido cu-
rricular en materia fitopatol6gica en las ETSIAs ha
venido sufriendo una continuada erosion durante
sucesivos planes de estudios, que ha culminado
en la configuracion curricular para la adaptacion
de las nuevas ensefianzas agronémicas al Espacio
Europeo de Educacion Superior (coloquialmente
conocido como Plan Bolonia) en la que la docencia
fitopatoldgica de grado y postgrado es notoriamen-
te inferior en extension a la que se impartia hace
20 afios, al tiempo que la informacidn derivada de
la investigacion fitopatoldgica en Espafia dispo-
nible para la docencia de la Fitopatologia es més
abundante y mejor que nunca. ;Si as perspectivas
son de un nivel insuficiente de formacion de los
técnicos superiores para la practica profesional de
la Fitopatologia en la producci6n agricola actual
y venidera, como puede entenderse que puedan
hacer frente a los cambios y retos identificados
arriba? Estas y otras preguntas deberian ser objeto
de reflexion por la SEF e instituciones publicas
y privadas relacionadas son la Sanidad Vegetal a
través de la Fitopatologia.
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