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de triangulacién. Los virus T = 1 tiene como unidad minima de ensamblaje una sola
proteina () que interactia con dos proteinas idénticas para formar cada cara del
icosaedro. En los virus T = 3 y T = 4 la subunidad minima de ensamblaje requiere tres

(a, By ) y cuatro (a, B, C y D) proteinas de cépside, respectivamente

Estructura de capside T = 1 del Tobacco necrosis satellite. En (a) y (b) se ilustran las
tres proteinas que conforman cada cara del icosaedro; se utiliza una representacién
de superficie y otra de estructura secundaria, respectivamente. En (c) se muestra la
estructura completa de la cipside. Las estructuras mostradas corresponden al cédigo

del Protein Data Bank 28Uk

Estructura de cdpside T = 3 del Tobacco necrosis virus (Tnv). En (a) y (b) se ilustran
las tres proteinas que conforman la unidad minima de ensamblaje del virus con una
representacién de superficie y otra de estructura secundaria, respectivamente. En (c) se
muestra la estructura completa de la cipside. Las estructuras mostradas corresponden
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RNA dependiente de RNA; MP: proteina de movimiento; cp: proteina de la cdpside. En
la regién intergénica ORF2-ORF3 y en las regiones terminales se presentan secuencias
no codificantes y putativamente regulatorias (lineas). La regién 5" del genoma estd
protegida por una caperuza de metil-guanosina y en el extremo 3’ se presenta una cola

de poliadenina
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desnuda (solo su genoma), con ayuda de proteinas de movimiento de origen viral y de
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a. (314B), b. (4p5)), c. (4pQv), d. (2Lc8), e. (2KRL)
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a. Genoma sin caperuza (m7G5pppG) en el extremo 5" y con presencia de poli-a en 3’;b. Genoma
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Deterioro generalizado de un cultivo de tamarillo, afectado por un complejo de virus en Colombia

Efectos de infecciones virales sobre la calidad de dos frutos tropicales. a. Grabados y manchas
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a. Sintomas de mosaico suave en papa causado por Potato virus x (Pvx); b. Anillos necréticos

causados por una cepa NTN del Potato virus Y (pvy)

Sintomas de complejos de enfermedades virales en cultivos de papa de Colombia.
a. Amarillamiento de venas; b. Mosaico de tejido foliar; c. Verdeamiento de venas;

d. Moteados foliares

Sintomas de amarillamiento severo inducidos por Potato yellow vein virus (pYvv) en

cultivos de papa de la region andina

a. Sintomas de mosaico tipo aucuba, causados por Potato mop-top virus (PMTV) en
tejido foliar de papa; b. Sintomas de sarna polvosa en tubérculos causados por el vector

de pmTV el plasmodioférido S. subterranea

Sintomas de aclaramiento de venas y mosaico rugoso inducidos por Sweet potato

feathery mottle virus (spMFV) en la planta indicadora Ipomoea setosa

Sintomas causados por virus en diferentes plantas ornamentales. a. Virus no identificado en
anturios (Anthurium sp.); b. Hojas de crisantemos con amarilleamientos inducidos posiblemente
por Tomato aspermy virus (tav) (antes Chrysantemum aspermy virus); c. Hojas de Spathyphyllum
con sintomas de mosaico inducidos por un virus no identificado; d. sintomas de rayado en hojas

de Heliconia caribaea, posiblemente causado por Banana streak virus (Bsv)
Sintomas inducidos por el Chrysanthemum stunt viroid (csvd) en plantas de crisantemo

Sintomas causados en plantas de orquidea por Cymbidium mosaic virus (cymmv).
a. Mosaico de pétalos; b. Clorosis foliat; c. Clorosis y manchas necréticas profundas por

Odontoglossum ringspot virus (orsv); d. Bandeados necréticos; e. Bandeados cloréticos

Sintomas de clorosis generalizada y enanismo causados por Rice yellow mottle virus

(Rymv) en cultivos de arroz de Africa

Sintomaslocalesinducidos porlainoculacién mecdnica de virus en plantas indicadoras.

a. Manchas cloréticas; b. Manchas necréticas
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Algunas plantas indicadoras utilizadas para evaluar la infeccién viral de un hospedante
en estudio. a. Inoculacién de Sweet potato feathery mottle virus (spEMv) en Ipomoea setosa;
b. Inoculacién de Sweet potato mild mottle virus (spmmv) en Nicotiana debneyi; ¢ y d.

Inoculacién del potyvirus Sunflower chlorotic mottle virus (sucmov) en plantas indicadoras

Sintomas sistémicos provocados por un complejo viral en plantas de tamarillo en
los Andes suramericanos. a-b. Amarillamiento intervenal; c. Anillos necréticos;
d. Bandeamiento de nervaduras; e-f. Bronceamiento; g-h. Aclaramiento; i. Moteados;
j-k. Islas verdes y ampollas; 1. Manchas aceitosas; m. Cambios de color en flores;
n. Grabados y cambios de color en cdscara de frutos; o. Deformacién de brotes;

p. Defoliacién y marchitamiento general de plantas

a. Mosaico comun del frijol causado por el Bean common mosaic virus (Bcmv); b. Mosaico
causado por Potato virus Y (PvY) en papa; c. Estriados en hojas de maiz causados por un

nucleorhabdovirus no identificado; d. Rayado causado por Maize rayado fino virus (MREV)

a. Amarillamiento de venas causado por Potato yellow vein virus (PYvv); b. Moteados

en plantas de papa inducidos por Potato mop-top virus (PMTV)

a. Cambios en la coloracién; b. Deformacién de frutos de tamarillo en crecimiento,

infectados por un complejo de virus en los Andes suramericanos

a. Planta de citricos completamente marchita como resultado de la infeccién multiple
por Citrus leprosis virus (ciLv) y Citrus tristeza virus (cTV); b. Psorosis en tangelo

Minneola causada por Citrus psorosis virus (CPsV)

Sintomas de rayados foliares y necrosis inducidos por el Banana streak virus (Bsv) en

diferentes tejidos de plantas de banano

a. Anillos concéntricos inducidos por Papaya ringspot virus (PRsv) en frutos de papaya;

b. Grabados sobre tejido foliar de tamarillo inducidos por un complejo viral

a. Deformaci6n de tejidos foliares de papaya infectada por Papaya ringspot virus (PRsV);

b. Deformacién de tejidos foliares de tamarillo infectado por un complejo de virus

a. Frutos de granadilla con sintomas de anillos y grabados resultado de infeccién viral
por Soybean mosaic virus (smv); b. Fruto de calabacin con deformaciones inducidas por

el Zucchini yellow mosaic virus (zymv)

a. Plantas de papa infectadas por Potato leafroll virus (pLRv); muestra bajo crecimiento y
desarrollo en comparacién con otras plantas cultivadas en las mismas condiciones; b. Plantas de

cafia de azticar infectadas por Fiji disease virus (FDV) con una notable reduccién de su crecimiento

Inclusiones citoplasmdticas no cristalinas tipo pinwheels inducidas por potyvirus
en células de plantas hospedantes, observadas con: a. Microscopia electrénica de
transmisién; b. Microscopia dptica

Invernadero utilizado para realizar evaluaciones experimentales de virus de plantas,
incluso pruebas de rango de hospedantes. En el caso de la ilustracién se emplearon
diferentes especies de plantas para evaluar el rango de un nuevo pomovirus que afecta

solandceas en Suramérica

Tipos de insectos que pueden transmitir virus de plantas. a. Cicadélido; b. Afidos;

c. Trips; d. Crisomélido; e. Delf4cido; f. Escama harinosa
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Infestacién de insectos transmisores de virus en plantas. a. Afidos (alados); b. Moscas
blancas; c. Cochinillas; d. Delfacidos

Tipos de transmision de virus de plantas por parte de insectos vectores

Quistosoros (estructuras de resistencia) y agallas en raices de papa inducidas por

Spongospora subterranea, el vector del Potato mop-top virus (pMTV)

a. Quistosoros (estructuras de resistencia) de Polymyxa graminis; b. Plasmodioférido vector del

Rice stripe necrosis virus (RSNv), que causa la enfermedad denominada entorchamiento del arroz

Nematodos transmisores devirus de plantas. a. Longidorus; b. Xiphinema; c. Paratrichodorus.
Se pueden comparar los largos estiletes rectos (odontoestiletes) de Longidorus y Xiphinema

con aquel curvo (onquiostilete) de Paratrichodorus

Anatomia de las semillas sexuales de plantas mono y dicotiledéneas. Se indican los

posibles mecanismos de transmisién de virus por esta via

Diferentes sistemas de multiplicacidn asexual de plantas de importancia econémica en
el trépico; se constituyen en medios excepcionales de dispersién de virus. a. Tubérculos

de papa; b. Cormos de musiceas; c. Esquejes de plantas de vainilla

Plantulas de orquideas propagadas por cultivo de tejidos del meristemo apical que muestran:
a. Sintomas de amarillamiento; b. Deformacién; c. Proliferacién de brotes por causa de la
infeccién por Cymbidium mosaic virus (cymmv); d. Diagrama del procedimiento del cultivo
in vitro de meristemos para generar plantas libres de virus. Nétese la importancia de utilizar

la regién mds apical de este tejido para obtener efectivamente propagulos no infectados

Procedimiento de inoculacién mecénica del Sunflower chlorotic spot virus (sucsv) sobre
plantas indicadoras. a. Maceracién en presencia de tampén fosfato del tejido infectado
por el sucsv; se utiliza un mortero y un cilindro cénico o pistilo; b. Inoculacién de
plantas indicadoras; c. Apariencia general de la planta inoculada luego de varios dias
de incubacién; d. Sintomas locales (manchas clordticas) y sistémicos (amarillamiento

de venas secundarias) en las hojas inoculadas
Plantasde Cuscuta spp. utilizadas parala transmisién de virus en condiciones experimentales

Ciclo infectivo de un virus de +ssrRNA transmitido por un insecto vector. En este caso

el RNA gendmico acttia directamente como mRNA para algunos de sus ORF

Esquema general de la actividad de las replicasas virales. En este caso, una Rdrp en un
virus con +sSRNA como genoma que presenta como principal estrategia de expresion la

generacién de RNA subgendmicos (sgRNA)

El concepto de open reading frames (ORE). Los marcos de lectura +1, +2 y 43 se refieren

ala posicién dentro del codén que da inicio al proceso de traduccién de proteinas

Estructura general del gen eucaridtico y del proceso de expresién genética en
células vegetales. Los virus han ajustado sus genomas y mecanismos genéticos a las

caracteristicas estructurales y funcionales de estos procesos en sus células hospedantes

Proceso general de sintesis de proteinas (traduccién) en las células eucaridticas. El
ensamblaje del ribosoma eucari6tico 80S da inicio a un proceso en el que interactiian
tripletas de nucleétidos del mrNa (codones) con los anticodones de los aa-trNa, lo que

da lugar a la generacién de enlaces peptidicos entre los aminoacidos respectivos y a la
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elongacién de los polipéptidos hasta que se presente el codén de parada, sitio en el cual

se desensamblan los ribosomas y se libera el polipéptido resultante

Proceso de ensamblaje del complejo de iniciacién traduccional en los ribosomas
eucaridticos y su comparacién con la ocurrencia de estructuras secundarias en el
genoma de virus de RNA. En este caso se presentan sitios internos de unién (1res) de
factores de inicio que dan lugar a la traduccién de orF, ubicados en sitios diferentes al

extremo 5° del genoma o transcripto viral

Estrategia de expresién de poliproteina en la que un gran oRF presente en el genoma
viral da origen a una multiproteina que es posteriormente clivada por proteasas virales

para generar las proteinas maduras y funcionales del virus

Produccién de rna subgendémicos como una estrategia de virus de dsrna (a.) y de

+ssrNa (b.) para la expresion de oRE no ubicados en el extremo 5° del genoma viral

Virus con genoma multipartita consistente de tres segmentos encapsidados en
particulas independientes. Este virus multicomponente se produce ademds un sgrNa

(rNA 4) que se incorpora en conjunto con el RNA 3 en una misma particula

Representacién de un genoma ambisentido en el cual ambas cadenas, vs (5~ 3") y vc (3~ 5"),
codifican para proteinas virales. En estos virus es frecuente encontrar estructuras secundarias

tipo asas que actian como sefiales de finalizacién de la traduccién

Estrategia de codones de inicio goteantes (leaky scanning) para la expresiéon de
diferentes proteinas virales a partir de una misma secuencia. En este caso un codén
de inicio débil o goteante (por ejemplo, ACG 0 AUG en el contexto de la secuencia de
Kozak) es ignorado por el complejo de inicio ribosomal, de manera que la subunidad

40S continua con la busqueda de codones de inicio posteriores

El cambio de via traduccional (Ribosomal shunting) es una estrategia de expresién viral en la
quela traduccién comienza con el rastreo de pequefios ORF para luego pasar a ORF funcionales
ubicados después. Este mecanismo depende de la presencia de caperuzas en los mrNa y de

grandes regiones internas con estructuras secundarias complejas (large internal leader regions)

La estrategia de lectura continua (readthrough) o de supresién de terminacién depende
de la presencia de codones de finalizacién débiles que, en presencia de un contexto de
secuencias especifico, los usan algunos virus para dar lugar a proteinas similares en su

extremo amino y diferentes en el carbéxilo

Esquema representativo del efecto del cambio de lectura +1y -1 sobre los polipéptidos,

como resultado de la estrategia de expresién viral denominada frameshift

Mecanismos que operan durante la traduccién de orF virales como resultado de la estrategia
deframeshift +1y-1.Se puede observar que el cambio delectura -1 juega un papel fundamental
la presencia de un pseudonudo estructural que impide la llegada del trNA con el anticodén

correspondiente e induce el regreso del ribosoma al codén anterior en una posicién

Diagrama del proceso de replicacién de virus con genomas de +ssrRNA. a. Se observa que en este caso
la replicasa viral primero se sintetiza como resultado de la traduccién de una porcién del genoma
viral; b. Suaccién operaal interior de una vesicula inducida en el citoplasma dela célula hospedante,
como una estrategia para evitar la degradacion de las formas e intermediarios replicativos de doble

cadena; c. De esta forma se generan multiples copias del genoma viral de +ssrNA
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Diagrama del proceso de replicacién de virus con genomas de -ssRNA. Se puede observar
la ocurrencia de ribonucleoproteinas filamentosas y de cémo se generan copias de
+ssRNA e intermediarios replicativos de dsRNA que servirdn, a su vez, de molde para la

sintesis por parte de la replicasa viral de multiples copias del genoma de -ssrna

Diagrama del proceso de replicacién de pararretrovirus con genomas de dspNa-(rT).
Se puede observar que el RNA pregenémico (pgrNA) es el molde que da inicio a la
replicacién y que por accién de una retrotranscriptasa y de primers especificos (por
ejemplo, DR-cap) se originan moléculas de dspna, segtin la direccién de motivos

altamente conservados en el genoma viral (como DR1y DR2)

Diagrama del proceso de replicacién de virus con ssDNA como genomas. Este sistema
opera con el mecanismo de circulo rodante, en el que, a partir de un molde de dspna,
se generan multiples copias continuas de ssDNA, por accidén de una DNA polimerasa

del hospedante con dominio de proteinas de control del virus (por ejemplo, Rep)

Diagrama esquemitico del resultado del experimento cldsico desarrollado por
Samuel en 1934 sobre el movimiento sistémico del Tobacco mosaic virus (TMV) en
plantas de tomate. Se puede notar que en este caso el virus primero infecta la radicula
en el dia 4 y luego se desplaza al brote apical un dia después. Transcurridos 25 dias,

virtualmente toda la planta presenta infeccién viral

Esquema general de defensa en plantas mediada por genes dominantes y recesivos de

resistencia a virus

Esquema general de la respuesta mediada por proteinas de sefializacién NB-LRR ante

la deteccidn de proteinas de la cdpside viral

Mecanismo general de silenciamiento de genes involucrado en la defensa delas plantas contra
las infecciones virales. Este sistema depende de la generacién de mirNa que se utilizan como

guia para dirigir la accién de clivaje del genoma viral por parte del complejo risc

Esquema general de los procesos de introduccién de genes de resistencia a virus de

plantas mediante estrategias de mejoramiento convencional y transgénesis

Esquema general de generacién de plantas transgénicas con el uso de la bacteria

Agrobacterium tumefaciens

Algunos agroecosistemas tropicales. a. Cultivos mixtos; b. Monocultivo; c. Explotaciones

agropastoriles; d. Pasturas para ganaderia intensiva y extensiva

La prictica de identificacidn y eliminacién de plantas infectadas por enfermedades
virales es clave para evitar focos de enfermedad en los cultivos. a. Lote de papa con
plantas con amarillamiento de venas causado por Potato yellow vein virus (pYvv) que
es ficil de identificar y susceptible de eliminacién temprana; b. Campo de arroz con
sintomatologia de amarillamiento general causado por Rice yellow mottle virus (Rymv);

en la fase que se registra, resulta poco practico eliminar las plantas sintomdticas

a. El uso de barreras vivas puede ser una préctica util para evitar la llegada masiva
de vectores de virus a los cultivos; b. sin embargo, una mala seleccién con plantas
hospedantes alternas de los virus del cultivo principal puede ser perjudicial. En el
caso que se ilustra, plantas silvestres de cucurbiticeas son fuente de inéculo de cmv

para diferentes frutales tropicales
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La presencia de plantas infectadas por virus en los cultivos puede conducir a un efecto
de compensaci6n en las plantas sanas, al presentar menores niveles de competencia. En
ambas fotografias se puede observar el poco desarrollo de plantas infectadas por Potato

leafroll virus (PLRV), en comparacién con las plantas asintomdticas que las rodean

La preparacién adecuada de sitios de siembra para el establecimiento de frutales es
una practica de gran valor no solo para efectos nutricionales, al evitar competencia de
arvenses con las plantas en desarrollo, sino fitosanitarios, al disminuir la presencia de

posibles hospedantes alternos de virus

a. Cultivo de papa con mezclas varietales (flores blancas y moradas) resultado de las
deficiencias en las practicas de seleccién y certificacién de tubérculo-semilla en diferentes
paises tropicales y subtropicales; b. Tubérculos de papa con vejigas iniciales asociadas a la

presencia de Spongospora subterranea, plasmodioférido vector del Potato mop-top virus (PMTV)

Bancos de propagacién de plantas. a. Sin proteccién efectiva contra posibles vectores

de virus; b. Con malla antidfidos para evitar la llegada y dispersién de virus

Establecimiento de plantas madre de banano en cobertizos artesanales para propagar

plantas libres de Banana streak virus (Bsv)

a. Laboratorio de diagndstico de virus; b-c. Reactivos, kits; d. Equipos especializados
para realizar pruebas seroldgicas como lectores de ELIsA; e. Pruebas moleculares

como termocicladores; f. RT-PCR

a. Semillas certificadas de frijol tratadas por productos insecticidas y fungicidas para evitar
plagasy patégenos del sueloy tener un efecto residual insecticida durante los primeros estados
de desarrollo delas plantulas; b. Seleccién y limpieza de porciones de cormos de banano para

el establecimiento de bancos de plantas madres libres de Banana streak virus (Bsv)

Poda de formacién en frutales, que favorece la aireacién interna de las plantas y

facilita los procesos de recoleccidn y cosecha de frutos

Rotacién de un cultivo semiperenne (tamarillo) con uno semestral (frijol), con el uso
de los tallos del primero como tutores. La rotacién es un proceso técnico que requiere

considerar aspectos edificos, fitopatolégicos, entomolégicos, etc.

Infestacién de dfidos en plantas arvenses, que pueden servir de fuente de inéculo de

patdgenos virales para los cultivos agricolas

Estructura de viriones de geminivirus que presenta las particulas geminadas con simetria

isométrica incompleta del tipo T = 1 y una sola molécula de sspna (genoma monopartita)

Estructura gendémica de virus representantes de los cuatro géneros de la familia
Geminiviridae. Se puede observar la presencia de orF con diferente orientacién en

los genomas circulares de sspna

Diagrama del proceso de replicacién por circulo rodante de virus con ssbNaA como
genoma. La cadena vs se convierte a dspNa por las polimerasas de pna del hospedante
(1). Luego de la expresién de la proteina Rep, esta se une y genera rupturas (nicks) en la
cadena vs (2) y se da inicio al proceso de replicacién, que provoca desplazamiento de la
cadena vcy la generacién de las nuevas copias del genoma de sspNa (3, 4, 5). Finalmente,

comienza un nuevo ciclo de replicacién que dard origen a nuevas copias vs (6)
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Sintomas de rayados foliares causados por Maize streak virus (Msv) en plantas de maiz

Sintomas de clorosis de venas y enanismos causados por Bean golden yellow mosaic

virus (BGYmv) en plantas de frijol

Estructura gendmica de los begomovirus bipartitas. La regién intergénica comin
tiene la secuencia conservada TAATATTAC (CRA y CRB). CP: proteina de cdpside;
Rep: proteina asociada a la replicacidn; Trap: proteina activadora de la transcripcién;
Ren: multiplicador (enhancer) de la replicacién; mp: proteina de movimiento;

Nsp: proteina de sefializacién nuclear (nuclear shuttle protein)

Sintomas de mosaicos severos causados por African cassava mosaic virus (ACMV) en

cultivos de yuca

a. Morfologia de viriones de caulimovirus isométricos (45-50 nm); b. Baciliformes
(30 nm de ancho x 60-900 de largo). Ambos grupos presentan genoma de dspna

circular con discontinuidades en ambas cadenas

Organizacién genémica de virus de cuatro géneros de la familia Caulimoviridae. Se
nota el nimero variable de orRF que contienen los diferentes miembros de esta familia

y la estrategia de poliproteina que presentan los badnavirus

Mecanismo general de replicacion de un pararretrovirus, Elgenoma de dspna selibera al interior
del nticleo del hospedante y se sellan las discontinuidades (gaps) por las polimerasas celulares.
Este minicromosoma sirve de molde para la sintesis de RNA pregenémico (pgRNA) por parte
dela rNaA polimerasa 11. El pgrNA se transporta al citoplasma para dar inicio ala traduccién de
proteinas virales y para su posterior retrotranscripcion por parte de la rT. El dspNa resultante

con sus respectivas discontinuidades se ensambla en nuevas particulas virales
Sintomas de hinchazén de brotes en cacao causados por Cacao swollen shoot virus (cssv)
Sintomas de rayado foliar causados por Banana streak virus (Bsv)

Genoma de dspNa de 7,2 kb de un badnavirus que presenta tres ORF principales y se expresa por

transcripcion de mrNA con caperuzasy colasde poli—A ensus extremos 5"y 3, respectivamente

a. Insectos escamas (cochinillas harinosas) transmisoras del Banana streak virus

(Bsv); b. Sintomas causados por este virus en frutos; c-d. Hojas de banano

Genoma y estrategias de expresion del Rice tungro bacilliform virus (rTBv). El virus
presenta genoma de dspNa de 8 kb con discontinuidades en ambas cadenas. Utiliza

las estrategias de expresion de poliproteina, leaky scanningy splicing de intrones

a. Sintomas generales de amarillamientos, enanismos y reduccién en la poblacién de
plantas de arroz infectadas por Rice tungro bacilliform virus (RT8v); b. Detalle de plantas
infectadas por RTBV. Se puede observar las clorosis intervenales y el amarillamiento

descendente de los brotes de nuevas ldminas foliares

Estructura de viriones de los tospovirus de plantas. Este virus tiene tres segmentos
(s, My 1) de +/-ssRNA como genoma, envoltura externa, replicasa preformada y

morfologia esférica con didmetros de 80 a 120 nm

Organizacién del genoma y estrategias de expresién de proteinas en diferentes
bunyavirus, incluyendo los tospovirus que infectan hospedantes vegetales y que

presentan dos segmentos gendémicos (s y M) ambisentidos
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Presentacion

En este libro se realiza un recorrido por los aspectos més relevantes de la virologia de plantas, con énfasis en
aquellos de mayor trascendencia para las regiones tropicales y subtropicales. El contenido estd organizado en
cuatro secciones: (1) Generalidades de los virus, (1) Ciclo infectivo, relaciones con hospedantes y vectores, (111)
Caracteristicas de algunos de los principales grupos taxonémicos de virus y (1v) Descripcién y manejo de
enfermedades virales. Al final, se presentan una seleccién del cuerpo bibliografico consultado —que servir4 de
soporte a quienes estén interesados en profundizar en algunos de los temas tratados— y un apéndice que ilustra

los principales procedimientos seroldgicos y moleculares utilizados para la deteccién e identificacién de virus.

El texto sigue parcialmente las recomendaciones sobre nomenclatura formal y uso de los nombres comunes
de virus descritos en los estatutos del Comité Internacional de Taxonomia de Virus (1cTv); en consecuencia,
aspectos como las diferencias en el uso de letras itdlicas y maytsculas en los nombres de especies y de taxa
virales (capitulo 111) se derivan de dicha normatividad; aunque no siempre se diferencia en la escritura el concepto

abstracto de especie y el de ente viral, pues para nuestro concepto su diferenciacién afectala claridad del texto.

Con el fin de ofrecer mayor claridad alos lectores, siempre se presenta el nombre completo de cada especie
de virus cuando se menciona por primera vez y luego se utilizan las siglas reconocidas por el rctv. Sin
embargo, cuando el contexto lo amerita, el nombre de la especie viral puede ser escrito nuevamente de
forma completa. Las técnicas, instituciones, medidas y otras denominaciones son citadas por primera vez

en extenso y luego se expresan en su forma abreviada.

Dada la adopcién del inglés en la literatura cientifica mundial, se describen los nombres de técnicas,
procedimientos, procesos bioldgicos e incluso enfermedades virales en este idioma; solo se usa la traduccién
al espafiol cuando se considera pertinente en el contexto de cada parrafo. Somos conscientes de que los
anglicismos no son apropiados desde el punto de vista lingiiistico, pero en las ciencias naturales, y en
especial en la virologia que utiliza el inglés como idioma base de su nomenclatura, su uso resulta de gran
practicidad. De acuerdo con la condicién de texto bésico y con el fin de facilitar la lectura, no se citan las
referencias bibliograficas directamente en cada pérrafo, pero si se presentan las mas representativas para

cada temitica en la seccidn de bibliografia seleccionada.

Son muchas las personas e instituciones que merecen ser reconocidas por su aporte directo o indirecto para
la realizacién de este texto. Comenzamos por nuestra alma mater, la Universidad Nacional de Colombia,
que nos ha ofrecido las condiciones propicias en la Escuela de Biociencias adscrita a la Facultad de Ciencias de
la sede Medellin, para desarrollar nuestra labor docente e investigativa; ademas, agradecemos al Ministerio
de Agricultura y Desarrollo Rural de Colombia (MaDR), que financié directamente algunas de nuestras
investigaciones en virus de plantas solandceas y aporté en conjunto con Corpoica los recursos para la

publicacién de este libro.

Especial gratitud debemos a los colegas y estudiantes adscritos a los grupos de investigacién de Biotecnologia

Vegetal y Biotecnologia Microbiana por brindarnos el entorno cientifico adecuado para adelantar nuestros
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trabajos en virologia vegetal y microbiologia molecular. El capitulo xx1 fue escrito en conjunto con el doctor
José Fernando Gil, a quien reconocemos su aporte en el estudio de los virus del cultivo de papa. También
es necesario indicar que algunas de las fotografias que ilustran el texto se derivan de las visitas de campo
y del trabajo de laboratorio que en conjunto hemos desarrollado con decenas de estudiantes de pregrado

y posgrado, a quienes debemos nuestra gratitud y estima.

De igual modo reconocemos el apoyo de Colciencias, de la Vicerrectoria de Investigaciones de la Universidad
Nacional de Colombia (vri), del Instituto Nacional de Investigacién y Tecnologia Agraria y Alimentaria
(1N14, Espafa), del International Foundation for Science (1¢s, Suecia) y del Forestry and Agricultural
Biotechnology Institute (FaB1, Sudafrica) por la financiacidn de varios de nuestros proyectos de investigacién,

al igual que la capacitacién brindada en virologia vegetal y de hongos.

Queremos agradecer a los cientos de autores que, con la publicacién de sus investigaciones cientificas basicas
y aplicadas, han ofrecido los cimientos para la escritura de este libro. Es justo reconocer con especial énfasis
la utilizacién como textos de consulta continua los diferentes reportes del Comité Internacional de Taxonomia
de Virus (1ctv) y del Desk Encyclopedia of Plant and Fungal Virology, asi como las diferentes ediciones de
Matthew’s Plant Virology (Hull 2004; 2014) y las piginas webs ViralZone (http://viralzone.expasy.org/),
1ctv (http://www.ictvonline.org/) y Description of Plant Viruses (http://www.dpvweb.net/).

Todos los diagramas que se presentan en el libro fueron realizados directamente por los autores, aunque
por supuesto algunos de ellos se basaron en fuentes bibliogrificas o de pdginas de virologia disponibles

en internet, por lo que se cita la fuente principal para estos.

Para terminar, deseamos hacer un reconocimiento muy especial y lleno de gratitud a los siguientes
investigadores y sus instituciones, que ofrecieron su colaboracién desinteresada a este proyecto editorial,
a través del envio y permiso de publicacién de diferentes fotografias de particulas virales, sintomas
de enfermedades y vectores bioldgicos para ilustrar los capitulos de este libro con casos de relevancia
mundial. A todos queremos ademds expresarles que su aporte exalta los valores solo cientificos sino

humanistas de la solidaridad, el bien comun y la construccién de comunidad cientifica.

Linea de Virologfa Vegetal de los grupos Biotecnologia Vegetal y Biotecnologfa Microbiana dela Universidad Nacional
de Colombia, sede Medellin, Colombia: José Fernando Gil PhD, MSc. Mariluz Ayala, (c) PhD John Alvarez,
MSc. Margarita Jaramillo, MSc. Verénica Rodriguez, (c) PhD Yuliana Gallo, MSc. Nevar Garcia, MSc. Inés
Osorio, Biol. (¢) PhD Derly Andrade, MSc. Sara Bastos, MSc. Mary Carmen Ortiz, MSc. Emanuela Henao,
MSc. Helena Jaramillo Mesa, MSc. Daniel Mufioz Escudero, MSc. Laura Mufioz Baena, Ing, Juan Esteban Martinez.

Colaboradores externos (presentados en orden alfabético por su primer apellido):
Sr. Alex Abaca. National Cassava Program, National Crops Resources Research Institute (NacrRr1),
Namulonge, Uganda

Dra. Paula Agudelo. University of Clemson, School of Agricultural, Forest, and Environmental

Sciences, EE. UU
Dr. Jairo Castafio Zapata. Universidad de Caldas, Colombia
Ing. Catlos Chuquillanqui. Centro Internacional de la Papa (c1p), Perti

Dr. Christian Cilas. ciraDp, Francia



| Presentacion

Dr. Barry Croft. Sugar Research Australia, Queensland, Australia

Dr. Chen Fadi. College of Horticulture, Nanjing Agricultural University, China

Dr. Ricardo Flores. Instituto de Biologia Molecular y Celular de Plantas (upv-csic), Universidad
Politécnica de Valencia, Espafa

MSc. Heidy Gamarra. Centro Internacional de la Papa (c1p), Pert

Dr. José Fernando Gil. Department of Agroecology, Aarhus University, Dinamarca

Dr. Marcos C. Gongalves, Laboratério de Fitovirologia, Centro P&D Sanidade Vegetal, Instituto
Biolégico, Brasil.

Dr. Juan Gonzalo Morales. Universidad Nacional de Colombia, sede Medellin

MSc. Margarita Jaramillo. Instituto de Desarrollo e Innovacién Tecnolégica para la Competitividad

Territorial, Universidad San Pablo Tucumén, Argentina

Dr. Clesson Higashi. Department of Plant and Environmental Protection Sciences, University of
Hawaii at Manoa, EE. uu

Dr. Shoshi Kikuchi. Plant Genome Research Unit, National Institute of Agrobiological Sciences
(N1AS), Japén

Dr. Satendra Kumar Mangrauthia. Directorate of Rice Research, Rajendranangar, India

Dr. Steen Lykke Nielsen. Department of Agroecology, Aarhus University, Dinamarca

Dr. Gerardo Martinez (Q.E.p.D.). Programa de Plagas y Enfermedades, Cenipalma, Colombia

Dr. Francisco Morales. Investigador emérito, Centro Internacional de Agricultura Tropical (c1aT), Colombia

Sra. Lyna Mukwa. Clinique des Plantes e Kinshasa, Repuablica Democritica del Congo

Dr. Francis Nkaa. University of Agriculture, Umudike, Abia State, Nigeria (33}
Dra. Claudia Nome. Instituto Nacional de Tecnologia Agropecuaria INTA, Argentina

Dr. Javier Orduz Rodriguez. Corpoica, c1 La Libertad, Colombia

Dr. Oscar Ortega. Universidad Nacional de Colombia sede Medellin

Dr. Guillermo Ramirez. Universidad Nacional de Colombia sede Medellin

Dr. Javier Romero y colaboradores. Instituto Nacional de Investigacién Agropecuaria (iN14), Madrid, Espafia

Dra. Dionne Shepherd. University of Cape Town, Sudéfrica

Dra. Lucy R. Stewart. Research Molecular Biologist, uspa-ars, osu, Wooster, Ohio, EE. vu

Dr. Jorge Tenorio. Centro Internacional de la Papa (c1p), Pert

Dr. Oumar Traore. Institut de 'environnement et de recherches agricoles (1NerA), Burkina Faso

Dra. Graciela Truol. Instituto Nacional de Tecnologia Agropecuaria (INTA), IPAVE, CIAP, Argentina

Dra. Francia Varén. Fitopatéloga, Colombia

Sr. Heberth Veldsquez. Corpoica, c1 La Libertad, Colombia

Dra. Paulina Germania Villena Ochoa. Universidad de Cuenca, Ecuador

Dr. Elliot Watanabe Kitajima. Universidade de Sio Paulo (usp). Escola Superior de Agricultura
Luiz de Queiroz (EsaLQ), (ocv), Brasil
Dr. Guohui Zhou. South China Agricultural University, China

Resta mencionar que los posibles errores que se encuentren en el libro son responsabilidad exclusiva de
los autores; dichos errores son, por supuesto, involuntarios y seguramente con el apoyo de los lectores

serdn corregidos en futuras ediciones.






Intfroduccién

Entre los principales limitantes de la produccién agricola en las regiones tropicales y subtropicales del
mundo estdn las enfermedades de origen biético ocasionadas fundamentalmente por hongos, oomycetes, bacterias,
nematodos, virus y viroides. Es frecuente, ademds, la concurrencia de complejos de fitopatégenos que causan

sindromes devastadores en agroecosistemas de diferentes regiones.

Los factores que desencadenan situaciones epidémicas o pandémicas en los cultivos no siempre son féciles
de identificar, ya que el desarrollo de las enfermedades en las plantas depende de una compleja interaccién
espaciotemporal entre los agentes causales, los hospedantes, las condiciones ambientales que rigen dicha
interaccién y las practicas de manejo que utilizan los agricultores. Sin embargo, existe un consenso en el
sentido de que en las regiones tropicales, y en algunas subtropicales, se presentan condiciones climticas,
edafoldgicas, ecoldgicas y socioculturales que favorecen el desarrollo y dispersién de los fitopatégenos, lo
que explica que sean justamente en estas zonas donde se reportan las mayores pérdidas agricolas del mundo

por efecto de las enfermedades de origen bidtico (tabla 1).

Tabla 1, Pérdidas estimadas por causa de enfermedades en cultivos de importancia agricola mundial*

Region® Pérdidas estimadas Porcentaje de reduccion
(Miles de millones de délares) de rendimientos potenciales

Norteamérica 7,1 9,7%

Europa occidental 58 9,8%

Europa oriental 8,2 15,2%

Sur y Centroamérica 71 13,5%

Asia 43,8 14,2%

Africa 4,1 15,7%

Pérdidas estimadas para cultivos de arroz, trigo papa y maiz

Arroz 33 15,1%

Trigo 14 13,6%

Papa 9,8 16,4%

Maiz 7,8 10,9%

*Arroz, trigo, cebada, maiz, papa, soya, algodén y café
** Las regiones sombreadas corresponden fundamentalmente a zonas tropicales y subtropicales
Fuente: Oerke et al. 1994
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Alo anterior se suman los bajos niveles de educacién
en la zona rural, la limitacién en servicios de extensién
y de asistencia técnica, y el exiguo volumen de investi-
gacién cientifica que se origina en el trépico, lo que, en
conjunto, trae consecuencias como la implementacién
generalizada de précticas fitosanitarias inapropiadas
como la siembra de materiales no certificados y altamente
susceptibles a patdgenos; el cultivo continuo o escalonado
de una misma especie; las deficiencias en el manejo de
vectores, el uso inadecuado de residuos de cosecha y

el exceso en la aplicacién de productos quimicos.

Las pricticas citadas, ademds de resultar ineficientes
para el manejo de las enfermedades, por lo general
conducen ala seleccién de microorganismos e insectos
resistentes a moléculas quimicas, a la contaminacién
de suelos, fuentes de agua y de los propios alimentos,
y al deterioro de las condiciones ambientales y de la
biodiversidad de los agroecosistemas, lo que hoy en

dia es una gran preocupacién mundial.

Los problemas descritos se agravan en el caso de
las enfermedades de origen viral, ya que los virus
son transmitidos usualmente por insectos vectores
que pueden alcanzar altas densidades poblacionales
en condiciones tropicales, dada la presencia de material
vegetal, vivo y en descomposicién, durante todo

el afio. Al tiempo, los sistemas de propagaciéon

asexual que predominan en diferentes cultivos del
trépico (como yuca, cana de aztcar, frutales, papa,
entre otros), asi como las deficiencias en los procesos
de certificacién fitosanitaria, facilitan la dispersién

masiva de los virus dentro y entre regiones (figura 1).

Se estima que cerca de un 20% del total de las
enfermedades en plantas son de origen viral y se
atribuye a tales procesos infectivos la pérdida de
varios miles de millones de délares por afio para la
agricultura mundial. Casos como el dela tristeza de
los citricos y la hinchazén de los brotes del cacao
(cocoa swollen shoot) son ejemplos que explican la
necesidad de profundizar en el estudio de la virologfa
vegetal, pues durante el siglo xx y en lo corrido del
xx1 se han generado mermas mundiales equivalentes
a al deterioro o la muerte de cerca de 60 y 250 millones

de drboles de citricos y cacao, respectivamente (figura 2).

Por otra parte, los virus han sido utilizados
como modelos de estudio en diferentes disciplinas
bioldgicas, especialmente en aspectos moleculares
(por ejemplo, estructura, funcién e interaccién de
los 4cidos nucleicos y proteinas), y para su investi-
gacioén se ha disefiado un gran nimero de técnicas
e instrumentos, de utilidad en la microbiologia, y
en diferentes ramas de las ciencias naturales, médicas,

agricolas y veterinarias.

Figura 1. Dos aspectos fundamentales que explican las altas tasas de dispersién de virus en las regiones tropicales

y subtropicales. a. La propagacién asexual (como ejemplo: tubérculo con brotes de papa) de diferentes cultivos con

esquemas deficientes de certificacion de semilla; b. Las altas poblaciones de insectos vectores (como ejemplo: hoja de

tamarillo con alta infestacién de dfidos).
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Figura 2. a. Deterioro de plantas de citricos; b. Muerte de plantas de cacao, afectadas por Citrus tristeza virus (cTv) y

Cacao swollen shoot virus (cssv), respectivamente.

A pesar del impacto de las enfermedades virales en
las regiones tropicales y subtropicales, la informacién
disponible sobre aspectos basicos de la biologia de
sus agentes causales y sobre estudios aplicados a la
generacién de estrategias de manejo es escasa en
comparacién con lo reportado para la regién templada.
Importantes excepciones son las investigaciones en
virologia vegetal adelantadas en el Centro Internacional
de Agricultura Tropical (c1at, Colombia), Centro
Internacional de la Papa (c1p, Pertt), International
Institute of Tropical Agriculture (arra, Nigeria) e
International Rice Research Institute (1ra, Filipinas).
En consecuencia, es imperativo continuar y establecer
programas de virologia vegetal para los diferentes
cultivos que predominan en los trépicos, paralo cual se
requiere inversion en la preparacién técnica y cientifica
de profesionales en 4dreas agrarias y bioldgicas; esta-
blecimiento de programas de mejoramiento genético
por resistencia a virus y otras caracteristicas de interés
agronémico; el fortalecimiento de los sistemas de
vigilancia cuarentenaria en los paises, y desarrollo de
sistemas de deteccién asintomdtica de las variantes

virales predominantes en cada regién geografica.

La carencia evidente de informacién sobre estos
aspectos en nuestros paisesjustiﬁca continuar con
la generacién de nuevo conocimiento aplicado que
conduzca al mejoramiento de la situacién fitosanitaria
de los cultivos tropicales y subtropicales. Por ello,

esperamos que el presente texto sea un estimulo

para que nuestros jévenes talentos en universidades
y colegios técnicos de agricultura y biologia se sientan

atraidos por esta virologia vegetal.

El volumen de desafios por resolver sobre el cono-
cimiento, efecto y manejo de los problemas virales
seguramente garantizard a los nuevos profesionales
su ocupacién laboral y un continuo reto para sus
vidas académicas. Asi mismo, la enorme cantidad
de aplicaciones bioinformdticas, moleculares, agro-
ecoldgicas y estadisticas les proporcionardn un entorno
de gran dinamismo y actualidad tecnoldgica, acorde

con los niveles de desarrollo del siglo xx1.

Definicién de las regiones
tropicales y subtropicales

En este libro se entiende por regidn tropical aquella
franja geografica comprendida entre los trépicos de
Ciéncer y Capricornio; es decir, la zona que se extiende
desde la linea ecuatorial hasta los 23°27" Norte y
Sur (figura 3). Esta region ocupa cerca del 20% de la
tierra emergida del planeta y, dadas sus condiciones
favorables para la agricultura durante la mayor parte
del afio, representa el 40% del total de las zonas arables
en el mundo, razén por la que alli se ha establecido

alrededor del 42% de la poblacion del planeta.

Los climas de la zona tropical son isotermos, es

decir, presentan escasas variaciones de temperatura a
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lo largo del afio (de 2 a 5 °C), aunque las diferencias

térmicas diarias pueden llegar a ser de 10 a 15 °C.

Segtin la clasificacién de Koppen, el clima tropical se
define como no 4rido y caracterizado por temperaturas
medias anuales superiores a los 18 °C. La humedad
relativa del aire es muy elevada y alcanza generalmente
niveles superiores al 80%. La zona tropical es el lugar
de convergencia de los vientos alisios de ambos hemis-
ferios, que con frecuencia vienen cargados de humedad,
cuyo encuentro produce un movimiento ascendente
que, al enfriarse, provoca las lluvias de frente. Las
precipitaciones en los trépicos oscilan entre los 400
y los 1.000 mm anuales, aunque en algunas regiones

pueden ser muy superiores.

La regién subtropical estd ubicada al norte y sur de los
trépicos, entre los 23°27" y los 35° N y S (figura 3).
Usualmente presenta veranos de cilidos a muy calidos,
e inviernos en los que la temperatura con frecuencia no es
inferior a 0 °C. Entre los territorios que la regién incluye
se encuentran Florida y parte de California (se.uv.),
el norte de India, el sudeste chino, el sur de Europay el
norte de Africa, las zonas costeras de Sudéfrica y buena

parte de Australia, Argentina y del sur de Brasil.

El clima subtropical se clasifica como templado
calido, gracias a que su temperatura media anual
no es inferior a 18 °C, y la temperatura media del
mes mds frio del afo oscila entre 6 y 18 °C. Los
patrones depluviosidad varfan ampliamente en la
regién, al incluir zonas desérticas, sabanas, bosques
himedos y climas mediterrdneos. Asi, en zonas
como las sabanas se presentan condiciones semidridas
a semihimedas con entre 250 y 1.270 mm de
precipitacién anual, mientras que en las zonas con
climas mediterraneos dichos valores oscilan entre

275y 900 mm anuales.

Se debe tener en cuenta que muchos paises ubicados en
las regiones tropicales o subtropicales presentan cadenas
montafiosas en las que es habitual el asentamiento de
grandes poblaciones humanas y, consecuentemente,
de diferentes agroecosistemas que soportan sus
necesidades alimenticias, de fibras y maderas. Estas
regiones se denominan en el texto trépico alto y se
caracterizan por estar situadas a >1.000 msnm,
presentar importantes niveles de precipitacién

(>750 mm), bajo brillo solar, suelos ricos en materia

orgdnica y temperaturas moderadas durante todo

el afio (<24 °C).

Figura 3. Ubicacién de la regiones tropicales y subtropicales en el mundo. Algunas regiones que geogréficamente se sittian

en la zona subtropical se consideran templadas debido a sus condiciones climdticas particulares.

Fuente: autores



Asi mismo, denominamos trépico bajo a las zonas
tipicamente tropicales; es decit, aquellas ubicadas desde
el nivel del mar hasta poco menos de 1.000 msnm, que
presentan altas temperaturas (>24 °C) y saturacion
de humedad (~75-80%). Sin embargo, entendemos
que esta clasificacion es solo practica, pues puede resultar
imprecisa para algunos casos, al existir regiones con
situaciones intermedias, con regularidad denominadas
tropico medio o templado, al igual que condiciones
especiales de deficiencias de precipitacién o humedad
(como climas secos a nivel del mar y altiplanos dridos,

por mencionar algunos) (figura 4).
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Figura 4. Distribucién altitudinal de zonas geogrificas
en la region tropical.
Fuente: autores

Con el fin de orientar a los lectores sobre el tipo de
agroecosistemas en los que se establece un cultivo en
particular afectado por una enfermedad viral, por lo
general utilizamos en conjunto la denominacién citada
de trépicos (alto, medio y bajo) con los dos sistemas
principales de explotacién agricola, monocultivos
y cultivos tradicionales, para referimos a la siembra
de grandes extensiones de una misma especie vegetal
(intensiva o industrial), o a la siembra de pequefias
parcelas (campesina o tradicional), diversificadas

en tiempo o espacio, respectivamente (figura 5).

Figura 5. Diferentes sistemas de cultivo en las regiones
tropicales y subtropicales. a. Rotacién de cultivos papa-
pastos; b. Monocultivo de tamarillo o tomate de 4rbol
en el trépico alto de Suramérica; ¢. Monocultivo de trigo
en la regién subtropical de Argentina; d. Cultivo mixto
de banano y batata (camote) en el trépico bajo de la
Republica Democritica del Congo.
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Primera parte

Generalidades de los virus

En esta parte realizamos una introduccién a los virus como entes infecciosos en diferentes hospedantes
(vegetales, animales etc.). Repasamos la historia que nos ha conducido al conocimiento que en la actualidad
poseemos sobre su biologia e interacciones con organismos procariotas y eucariotas, para luego profundizar
en los principales grupos taxondémicos establecidos por el 1cTV y en la estructura de los virus con énfasis
en las caracteristicas de sus genomas. Finalmente establecemos una aproximacién a la importancia econémica
que representan los virus en diferentes cultivos en el mundo, enfocindonos en tres de ellos —papa, batatay
ornamentales—, dada su importancia como base alimenticia en regiones tropicales de Américay Africa,

o de divisas para paises como Colombia y Ecuador.

Capitulo |

la nocién de virus

Las claras diferencias estructurales y funcionales que presentan los virus con respecto a otros patdgenos
como las bacterias, hongos o protozoos han conducido a un profundo debate académico sobre sus origenes,
estrategias bioldgicas e, incluso, sobre su naturaleza como seres vivos. En este capitulo daremos una mirada
a estos aspectos y presentamos al final una definicién pragmatica de los virus, ajustada al conocimiento

que poseemos de sus ciclos infectivos.
3Son los virus seres vivos?@

En los casi 115 afios de desarrollo cientifico de la virologia, mucho se ha avanzado sobre el nivel de conocimiento
que se tiene acerca de dichos entes infecciosos. Fueron catalogados inicialmente como veneno (significado de
virus en latin), toxinas de origen microbiano o, incluso, bacterias diminutas que pasaban a través del filtro de
Chamberland. Atin hoy, la comunidad cientifica no se ha puesto de acuerdo sobre si los virus son organismos

vivos y, como tal, deberfan considerarse como otro grupo de microorganismos.

En este debate existen diversos puntos de vista sobre las caracteristicas minimas que definen a un ser vivo.
Algunos consideran que, a pesar de que los virus dependen de células para su replicacién, poseen un material
genético similar al de los demds organismos y su caricter de patégenos obligados no los diferencia de otros
microorganismos también obligados intracelulares como las clamidias y los fitoplasmas. En este sentido Luria,
Darnell, Baltimore y Campell —grupo de notables vir6logos— plantearon como base para la determinacién
de un organismo vivo la existencia de un linaje continuo con una historia evolutiva permanente. Desde esta
perspectiva, la continuidad evolutiva es mas importante que la independencia funcional y, por lo tanto, los

virus se pueden considerar agentes infecciosos vivos.
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Otro enfoque plantea que los virus son seres vivos
en el contexto de su célula hospedante, pero por
fuera de ella son un complejo molecular metabdli-
camente inactivo, ya que en el ambiente extracelular
no pueden cumplir con funciones propias de la vida
como la replicacién de su material genético o la sintesis

de sus proteinas.

Poco se sabe sobre el origen de los virus, sin embargo,
el hecho de que infecten a todas las clases de organismos
conduce a pensar que ellos han existido desde el
origen mismo de las células. De ahi el comentario
de la doctora Teri Shors en su libro Understanding
viruses: Los virus estdn en todas partes, jdonde exista

vida, hay virus!

Todas las especies de plantas son o han sido hospe-
dantes de virus alo largo de su historia evolutiva. En
consecuencia, por lo general, donde existan cultivos
agricolas tendremos enfermedades de origen viral.
Esto es cierto atn para grupos de plantas que por
tradicién han sido consideradas libres de virus, como
las palmas y los pinos, pues en ellas se ha detectado
la presencia de potyvirus y tospovirus, respecti-
vamente, aunque con un efecto fitopatolégico menor.
No es exagerado entonces afirmar que existe mayor
diversidad bioldgica entre los virus que entre todos
los integrantes de los reinos reconocidos de seres vivos.
La capacidad que han alcanzado de parasitar todos estos

hospedantes es una clara muestra de su éxito bioldgico

como agentes infecciosos (figura 6).

Sobre el origen de los virus hay tres teorias principales:

la retrogresiva, la celular y la coevolutiva.

La teoria retrogresiva plantea que los virus provienen de
pardsitos intracelulares que perdieron la mayor parte
de los genes necesarios para la replicacién, trans-
cripcién, traduccién y mantenimiento metabdlico al
ser dichas funciones suplidas por el hospedante. Esta
teoria sugiere que patégenos como las clamidias
(agentes causales de la psitacosis humana y aviar)
son un ejemplo del proceso por el que habrian pasado
los virus, ya que estas bacterias todavia conservan
caracteristicas procaridticas como la fisién binaria
y la presencia de DNA y RNa, pero dependen del
metabolismo energético de su hospedante. Los defensores
de esta teoria respaldan su viabilidad con los ejemplos
de las mitocondrias y cloroplastos: dos organelas
eucaridticas que presentan vestigios bacteriales (por

ejemplos, DNA circular, ribosomas 70s).

La teoria de origen celular plantea que los virus
surgieron a partir de 4cidos nucleicos celulares
(DNA o RNA), mediante procesos de recombinacién
genética que dieron inicio a su capacidad de sintetizar
cépsides que facilitaron la permanencia por fuera
de las células hospedantes. Lo anterior diferencia
claramente a los virus de los cromosomas, ya que
estos tltimos no son viables por fuera de la célula.
Para los partidarios de esta hipdtesis, el origen de
los virus ocurrié en miultiples eventos indepen-

dientes, sobre diferentes tipos de células, por lo
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Figura 6. Microscopia electrénica de células infectadas con potyvirus. a. Inclusiones citoplasmdticas tipo ruedas de

carreta (pinwheels); b. Particulas filamentosas flexuosas caracteristicas de estos virus.

FoTos: (a) Jorge Tenorio y (b) Francisco Morales



cual no existiria un ancestro comutn para todos los
virus, como si ocurre para las formas vivas celulares.
Sin embargo, para algunos grupos de virus, como
los de RNA positivo (+ssrRNA), se ha encontrado
que a pesar de las grandes diferencias en sus
genomas, el gen que codifica parala polimerasa de RNa
(replicasa viral) presenta motivos altamente conser-
vados, atn entre virus de plantas y animales, lo que
sugiere la existencia de ancestros virales que se
presentaron antes de que ocurriera la separacion

de los hospedantes.

Para terminar, la teoria coevolutiva propone que
los virus y las células han evolucionado en conjunto,
a partir de complejos de 4cidos nucleicos, para
constituir células unos y virus otros. Sin embargo,
dicha teoria es dificil de comprobar experimental-
mente, dado el gran nivel de diversidad existente
entre organismos celulares y virus, asi como laausencia

de f6siles de estos tltimos.
Definicién de virus

En principio recurriremos a la definicién cldsica
propuesta por Luria y colaboradores (1978): “Los
virus son entidades cuyos genomas son elementos
de 4cidos nucleicos que se replican dentro de células
vivas usando la maquinaria sintética celular y dando
origen a un grupo de componentes que protegen el

genoma y permiten su transmisién a otras células”.

Desde el punto de vista biolégico, la definicién de
los virus se podria lograr al establecer comparaciones
con microorganismos y componentes celulares que
comparten algunas caracteristicas similares y a
partir de alli determinar las diferencias primordiales.
Otra opcién serfa precisar las principales caracteristicas
estructurales y funcionales de los virus, sin importar
que algunas de ellas también sean validas para

otros grupos de agentes infecciosos.

Sobre el primer caso Roger Hull (2002) hizo una
comparacidn de las caracteristicas bdsicas entre los

virus, y clamidias, fitoplasmas y rickettsias. Este
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autor sefialé que estas formas celulares simples
se diferencian de los virus por: (a) la inexistencia
de una membrana continua que separa el pardsito
del hospedante durante su replicacién intracelular,
(b) la ausencia de un sistema propio de sintesis de
proteinas, y (c) por el proceso de generacién de la
progenie, que para el caso de los virus consiste en el
ensamblaje de las nuevas particulas virales a partir
de componentes preestablecidos, mientras que en
los microorganismos aiin mdas simples ocurre por
el crecimiento de la célula madre, seguido de un

proceso de fisién binaria.

Los virus se diferencian de elementos celulares
como los plasmidos procariéticos por: (a) la presencia
en los virus de cdpside para la proteccién del material
genético, (b) la ocurrencia de genes en los virus
que no cumplen funciones para el beneficio de las
células hospedantes, y (c) la naturaleza infecciosa

del virus.

Segtin esos aspectos, un virus se puede definir como:
un conjunto de uno o mds dcidos nucleicos —normal-
mente protegidos por una o varias cdpsides formadas
de proteinas o lipoproteinas y eventualmente por una
envoltura externa obtenida de los sistemas membranosos
de sus células hospedantes (frecuente en virus de animales)—
que dependen de la maquinaria de sintesis de proteinas
de sus hospedantes y son capaces de organizar su propia
replicacion solo dentro de células susceptibles. En este
proceso se originan variantes a través de diferentes
mecanismos mutacionales y de recombinacion de los
dcidos nucleicos virales; que dan origen a su progenie,
a partir del ensamblaje de moléculas preestablecidas
y que pueden ser transmitidos de modo horizontal o

vertical entre hospedantes (figura 7).

Con fines descriptivos, los virus se pueden caracterizar

por los siguientes aspectos:

* Estructura no celular, pero si integrada por el
ensamblaje de componentes preformados que
utilizan el metabolismo de la célula hospedante,

con la direccién del genoma viral.
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Figura 7. a. Particulas virales isométricas de Southern rice black streaked dwarf virus (srBsDv) (especie propuesta en el

género Fijivirus) ensambladas en el citoplasma de células de plantas de arroz; b. Sintomas de enanismo severo (compirese el

tamafo con respecto a las plantas asintomdticas aledafias) causados por sRBsDV en cultivos de arroz en inundacién.

* Ausencia de un sistema propio de sintesis

de proteinas.

* Ausencia de metabolismo energético propio,
por lo cual su ciclo infectivo depende plena-
mente de la utilizacién del aTp generado por

las células hospedantes.

* Carencia de una membrana propia que separa
los sitios de replicacion del virus de su célula

hospedante.

* Presencia de un solo tipo de 4cido nucleico como
genoma (DNA o RNA), aunque algunos pueden
generar diferentes intermediarios replicativos

(por ejemplo, los retrovirus y pararretrovirus).

Como se puede apreciar, la definicién biol6gica de
los virus y de su origen no es una cuestién cientifica
de pocas dimensiones. Nuestro punto de vista es
que —independiente de considerarlos seres vivos o
no— larealidad indica que son patégenos de plantas,
animales, hongos, que causan con frecuencia enferme-
dades devastadoras y que, en muchas ocasiones, toman
proporciones no solo epidémicas sino pandémicas,
razén por la cual su estudio es prioritario para las

disciplinas biomédicas, veterinarias y agrondémicas.

Con fines pricticos, en este libro trataremos a los
virus como agentes o entes infecciosos, con el objeto

de evitar imprecisiones filoséficas y bioldgicas.

Ademis de los virus, se han encontrado otras formas
infecciosas de estructura mds simple como los

viroides, satélites de RNA y los priones (figura 8).

Los viroides son moléculas de rna de cadena
circular (ssrNa) de entre 200 y 400 nt con estructura
secundaria definida. Su genoma no codifica para
ningun polipéptido, no tienen cépside ni envoltura
externa que los proteja y solo se ha encontrado que
causan enfermedades en plantas (por ejemplo, el

viroide del tubérculo ahusado de la papa - psTvd).

Los virus satélites, por su parte, son moléculas
de rna de 300 a 2000 nt, que dependen para su
replicacién de un virus principal (helper virus) y
pueden o no codificar para su propia cipside. Se
diferencian de los virus defectivos por el hecho de
no presentar homologia en secuencias con el genoma
del virus principal; se pueden considerar hiperparésitos
de sus virus hospedantes y modificar su proceso
infectivo al hacerlos mas o menos agresivos (hiper o

hipovirulentos).

Finalmente, los priones son moléculas proteicas
infectivas y asociadas con enfermedades en animales
y humanos que afectan el sistema nervioso, como
Creutzfeldt-Jakob y la encefalopatia espongiforme
de bovinos (BsE), mejor conocida como enfermedad

de las vacas locas.

roTos: Guohui Zhou
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Los priones son codificados por genes enddgenos  del hospedante; hasta el momento no ha sido reportado

(Prnp) y no son reconocidos por el sistema inmune  que afecten a las plantas.
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Figura 8. Virus y otros agentes infecciosos no celulares. a. Estructura de un virus isométrico con arreglo T = 4;
b. Dominio amiloideo formador de prion de la proteina HET del hongo Podospora anserine; c. Viroide (Peach latent
mosaic viroid - pLMmv d); d. RNa satélite (satrna) del Cucumber mosaic virus (cmv).

Fuente: autores






Capitulo I

Historia de la virologia

Las enfermedades virales se han manifestado en la humanidad desde tiempo ancestral, tal como lo demuestran
los registros existentes sobre la presencia de poliomielitis y viruela (Smallpox) en Egipto, 3000 afios a. C.
En latin, la palabra virus significa veneno y en el contexto de la generacién espontinea se utilizaba para representar

cualquier entidad contagiosa que se desarrollara en individuos expuestos a condiciones adversas.

Se considera que la primera persona que utilizé cientificamente la palabra virus fue Edward Jenner, un
médico inglés que en el siglo xviir denominé Vaccine virus al exudado de las pastulas de viruela del
ganado (Cowpox). Jenner inoculé este material en personas para protegerlas del virus de la viruela humana,
gracias a informacién que habia conocido sobre el uso de esta practica en Asia. Vale anotar que la palabra
inglesa pox se refiere a una enfermedad caracterizada por pustulas o erupciones cuténeas, por lo general
causada por los virus de la viruela (Orthopoxvirus) o por la bacteria de la sifilis (Treponema pallidum). Esta
utilizacién dual es una clara manifestacién del desconocimiento que se tenia de la naturaleza de los agentes
causales de las enfermedades hasta el surgimiento de los trabajos cl4sicos de Louis Pasteur y Robert Koch

durante la segunda mitad del siglo x1x, que condujeron a refutar la teoria de la generacién espontanea.

R. Koch aporté las bases para establecer la etiologia de las enfermedades infecciosas, a partir de la formulacién

de cuatro postulados:
a. El patdgeno en cuestién se debe encontrar en los hospedantes enfermos pero no en los sanos.
b. El agente patdgeno debe ser cultivado y estudiado en un medio axénico.

c. Lainoculacién del agente sobre el mismo hospedante debe reproducir la sintomatologia

inicialmente observada.

d. El patégeno debe ser reaislado y presentar las mismas caracteristicas de aquel obtenido en el

cultivo axénico.

Pasteur utiliz6 la palabra virus como un corptisculo vivo contagioso (Contagium vivum fixum). Entre sus aportes
principales a la virologia se destacan los estudios sobre el virus de la rabia (Rabies virus), que condujeron a la

obtencién de vacunas efectivas al usar tejidos deshidratados del sistema nervioso de conejos infectados.

Otras enfermedades de humanos cuya naturaleza viral sensu stricto fue planteada de manera temprana
son la fiebre amarilla (Yellow fever virus), expuesta por primera vez en 1881 por el médico cubano Carlos
Finlay y confirmada por Walter Reed en 1901, y la poliomielitis (Human poliovirus), descrita por Katl
Landsteiner y Erwin Popper en 1909. En animales, el primer agente viral asociado con una enfermedad

fue la fiebre aftosa en vacunos (Foot-and-mouth disease virus), descubierta por Friedrich Loeffler en 1897.

Para el caso de los virus de plantas, la ausencia de registros fésiles ha dificultado los estudios arqueolégicos
sobre sus efectos en poblaciones nativas vegetales y particularmente sobre los primeros cultivos agricolas
establecidos por el hombre en el periodo neolitico, entre 8500 y 8000 a. C. Sin embargo, no hay duda de que

los virus han estado presentes en la tierra desde tiempos remotos. Los primeros reportes documentados que



{48}

| Principios de virologia molecular de plantas tropicales |

confirman su ocurrencia en plantas se aproximan al
afio 1600 d. C,, gracias a la propagacién de tulipanes
con variegaciones que daban origen a llamativas
coloraciones en las flores y que dieron lugar a un
fenémeno comercial especulativo llamado tulipomanta.
Hoy sabemos que uno de los agentes causales de dicha
enfermedad es el Tulip breaking virus (Potyvirus) y, por
tanto, la comercializacién actual de dichos materiales

infectados con virus est4 restringida.

El primer virus vegetal estudiado cientificamente fue
Tobacco mosaic virus (TMV), caracterizado gracias a
contribucién de tres investigadores europeos: Adolf
Mayer (Alemania), Dimitri Ivanovski (Rusia) y Martinus
Beijerinck (Holanda). El primero publicé en 1886 una
descripcién de una enfermedad altamente contagiosa
del tabaco en Holanda que denominé mosaico, por sus
particulares patrones de coloracién en las hojas afectadas,
y cuya infectividad probd por transmisién de savia de
plantas enfermas a sanas (figura 9). Mayer propuso
como agente causal de esta enfermedad a una bacteria,
que no pudo observar al microscopio ni cultivar en los

medios axénicos utilizados en su época.

En el mismo afio en Rusia, Dimitri Ivanovskij realizé
un experimento en el que demostré que el agente
causal de esta enfermedad podia pasar por el filtro
de Chamberland, lo que dio nacimiento al nuevo
concepto de patgenos filtrables, Chamberland fue
un investigador del laboratorio de Pasteur, que
desarrollé un instrumento para esterilizar soluciones

por filtracién sin necesidad de utilizar calor.

Martinus Beijerinck, en Holanda, continu el trabajo
de Mayer y en 1898 nombré este agente causal como
un fluido vivo contagioso (Contagium vivum fluidum)
y lo diferencié de los agentes contagiosos corpusculares.
Beijerinck multiplicé el virus en hojas de tabaco y sugiri6
sumovimiento por los haces del floema. Ya que parala
época la palabra virus era usada indistintamente para
bacterias, se acufié el término virus filtrable para
diferenciar este nuevo grupo de agentes infecciosos.
Se considera que el trabajo de Beijerinck dio origen

a la virologia como disciplina cientifica en 1898.

Figura 9. a. Planta de tabaco sana; b. Planta inoculada

mec4nicamente con savia de plantas infectadas por una
mezcla de virus. Es posible observar los sintomas de

mosaico, aclaramiento de venas y clorosis foliar.

A partir de 1900, fueron muchos los agentes infecciosos
filtrables descritos. En plantas, la atencién se centré en
los sintomas que ellos causaban, su rango de hospedantes
y sus mecanismos de transmisién. Holmes, en 1929,
descubri6 que el TMV causaba reacciones hipersensibles
en plantas de Nicotiana glutinosa luego de ser frotadas con
savia de plantas enfermas y estimé que las lesiones locales
generadas eran proporcionales a la concentracion viral.

Asinaci6 el primer ensayo cuantitativo de virus de plantas.

Los estudios de estructuray composicién de particulas
virales comenzaron en 1935, cuando Wendell
Stanley registré que el TmMv podria ser purificado
como cristales proteicos que permanecian infecciosos
y que estarian conformados por proteinas del tipo
globulinas. Un afio después, Bawden et al. demostraron
que el TMV consistia en una nucleoproteina cuyo 4cido

nucleico contenia un aztcar pentosa. Finalmente,

FoTos: (a) Steen Lykke Nielsen y (b) autores
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Figura 10. Estructura de varilla rigida del Tobacco mosaic virus (Tmv), constituida por multiples proteinas globulares

de cdpside que protegen en su interior el genoma de +ssrNA.

Fuente: autores

Kausche y colaboradores, en 1939, vieron por primera
vez el TMV bajo el microscopio electrénico e identi-
ficaron su estructura filamentosa a partir del arreglo

helicoidal de proteinas globulares (figura 10).

Por otra parte, Rawlins y Tompkins, en 1936,
encontraron que rociar hojas con carborundum u
otro agente abrasivo facilitaba la transmisién de
virus entre plantas. Sin embargo, la transmisién
viral ya habia sido probada de forma practica por
los cultivadores de tulipanes holandeses al unir
mitades de bulbos que producian flores variegadas, las
que eran comercialmente mis apetecidas. Como se
indic6, hoy sabemos que esta variegacién corresponde
a uno de los sintomas causados por potyvirus en

estas plantas.

A finales del siglo 1xx, cientificos japoneses descubrieron
que la enfermedad del enanismo del arroz (Rice
dwarf virus - RDV) era transmitida por insectos
saltahojas, aunque atin no se conocia su naturaleza
viral. Luego, en 1936, Fukushi nombré al rov
como el agente causal de esta enfermedad y comenzé6
una era de multiples reportes de la transmisidn por
insectos de diferentes virus de plantas; fueron los afidos
(Aphididae), saltahojas (Cicadellidae) y saltaplantas

(Delphacidae) los encontrados con mayor frecuencia.

Fue precisamente por estudios con dfidos que Watson
y Roberts, en 1939, plantearon que la transmisién de
virus podia ocurrir en unos casos de forma persistente
(circulativa) y en otros de manera no persistente (no

circulativa). Unos afios después también se demostré

Figura 11. Algunos medios de transmision de virus de plantas. a. Plantas de arroz en inundacién con una fuerte infestacion

de Sogatella furcifera, el delficido vector del Southern rice black streaked dwarf virus (skBspv); b. Quistosoros de Polymyxa

graminis, el vector del Rice stripe necrosis virus (RSNV) (especie propuesta del género Bemyvirus) que causa la enfermedad del

entorchamiento del arroz en Sudamérica; c. Plantas de cuscuta utilizadas en evaluaciones experimentales de transmision de virus.
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el origen dela transmisién de algunos virus por parte de
microorganismos del suelo, lo que fue mas tarde
confirmado: nematodos (Hewitt en 1958), hongos
(Grogan en 1958) y protozoos (Calvert en 1966)
podrian cumplir con tal actividad. En 1940, Bennett
demostré que se podian usar plantas de Cuscuta
spp. como medio parala transmisién de virus entre

vegetales (figura 11).

Una vez profundizado el conocimiento de Ia
epidemiologia de las enfermedades virales, llegé la
hora de evaluar métodos de control. Al respecto,
uno de los primeros intentos fue el de Kasanis en
1950, quien empled tratamientos con calor (37,5 °C),
en tubérculos de papa, contra el virus que causa el
enrollamiento foliar (Potato leafroll virus - pLRV). Dos
afios mds tarde, Morel y Martin postularon que los
meristemas podrian ser tejidos libres de virus, por lo
que comenzé la multiplicacién in vitro de plantas con
ese fin, Paralelamente a estos esfuerzos profilicticos, se
inicié la evaluacién por resistencia varietal a virus y en
1985 se generd la primera planta transgénica, a partir
de la integracién del gen de la capside viral (cp) de
T™MV en el genoma de plantas transformadas, lo que
unos afios més tarde daria origen al conocimiento de
los mecanismos de defensa celular basados en el RNA

de interferencia (iRNA 0 sSRNA).

Los experimentos cldsicos de Hershey y Chase
en 1952 —en los que se demostrd que la bacteria
Escherichia coli era infectada por un virus (bacteriéfago)
que inyectaba su material genético (DNA) en el cito-
plasma bacterial, mientras que la mayor parte de las
proteinas permanecian en el exterior de las célu-
las— enfatizaron en la importancia de los 4cidos nu-
cleicos en la replicacién viral. Finalmente, en 1956,
Fraenkel-Conrat demostré la infectividad del Rna

desnudo del Tmv.

En ese mismo ano, Crick y Watson sugirieron que
las capsides de los virus eran formadas por mul-
tiples subunidades idénticas, arregladas bien de
forma helicoidal o isométrica; luego se determiné que

el material genético de los virus podria ser de rva

de cadena sencilla (ssrna) (1956) o de doble cadena
(dsrna) (1963), dspna (1968) y sspna (1977). En
1966, Lister encontrd virus multiparticulas como
el Tobacco rattle virus (TrV); el investigador se vali6
de la técnica de centrifugacion en gradiente de den-
sidad desarrollada en 1951 por Brakke. En 1977
Van den Hurk y colaboradores encontraron que
los virus también podian tener su genoma dividido
(multipartita); utilizaron como modelo el virus del
marchitamiento moteado del tomate (Tomato spotted
wilt virus - Tswv). Este virus es, ademds, uno de los

pocos que afectan plantas que presentan envoltura

externa (figura 12).
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Figura 12. Diagrama de la estructura del virién del Tomato
spotted wilt virus (Tswv), un virus con genoma segmentado de
ssRNA (ambisentido), replicasa preformaday envoltura externa.

Fuente: ViralZone c2011.

En 1967, un equipo de investigadores japoneses
liderados por Doi reporté la presencia de organismos
similares a los micoplasmas (Mycoplasma-like organisms,
MLO) que compartfan varias caracteristicas fitopatoldgicas
con los virus, como su naturaleza filtrable, caricter
obligado (holobiétrofos) y su movimiento sistémico
via floema. Estos microorganismos son ahora llamados
fitoplasmas y espiroplasmas (Dominio Eubacteria) y sus
enfermedades cominmente se asocian con sintomas
como amarillamientos (yellowing) y escobas de bruja
(witches” broom diseases). Unos afios més tarde, en 1972,
French y otros investigadores descubrieron los
organismos similares a rickettsias (Rickettsia-Like
organisms - RLO) como agentes causales de la enfer-
medad de Pierce de la vid (Pierce’s disease of grapes) y de la
enfermedad del duraznero conocida como Phony

disease of peach, ambas atribuidas por mucho tiempo
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avirus, aunque hoy en dia se sabe que su agente causal

es la bacteria Xylella fastidiosa.

Es vélido regresar a 1967, afio en el que Theodor
Diener caracterizé un patégeno mas pequenio que
un virus en plantas de papa con sintomas de tubérculo
ahusado; lo llamé viroide, por carecer de cépside
y consistir de una pequefia molécula circular de
RNA usualmente de 200 a 400 nt, por lo que solo
puede ser detectado mediante pruebas moleculares,
como PAGE (Polyacrylamide Gel Electrophoresis)

bidireccional (figura 13).

En la actualidad se han descrito cerca de 30 viroides
en dos familias: Pospiviroidae, cuya especie tipo es
Potato spindle tuber viroid (psTvd), y Avsunviroidae,
con la especie Avocado sunblotch viroid (assvd), cau-

sante de la enfermedad denominada mancha desol de

los frutos de aguacate (figura 13).

Figura 13. a. Sintomas de mancha de sol en frutos de
aguacate infectados por Avocado sunblotch viroid (assvd);
b. sps-paGE bidireccional que muestra dos configuraciones

(circular y linear) del genoma del asBvd.

Hoy se sabe que los virus infectan todo tipo de organis-
mos. En humanos se estima que causan la mitad delas
enfermedades infecciosas, e incluso se ha demostrado
que algunos inducen el inicio de tumores cancerigenos
(por ejemplo, Human papillomavirus). En el ambito
agricola, se estima que los virus son responsables del
20% de las enfermedades de plantas, lo que causa
reducciones importantes del rendimiento, la calidad

delos cultivos y de sus productos, y limita la utilizacién
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de su semilla sexual y asexual para siembras futuras.
Esto resulta en el incremento de los costos de pro-
duccién para los agricultores e implica la necesidad
de establecer sistemas cuarentenarios complejos para

evitar la dispersién entre regiones y paises (figura 14).

Figura 14. Estados iniciales y finales de la infeccién viral en

cultivos de tamarillo. La virosis del tamarillo en Sudamérica la
causa un complejo de al menos ocho virus; como consecuencia,
se reduce la longevidad de los cultivos del frutal, se afecta la
calidad delos frutos y, por tiltimo, tal como se puede observar en

lafotografia, ocurre la defoliacién completa de las plantas.

Con respecto a los métodos de deteccidn, hasta
1930 se utiliz6 como tnica base de diagnéstico de
infeccién viral la observacién de sintomas externos e
internos en plantas indicadoras, caracterizadas por

reaccionar con sintomas locales o sistémicos ante la

FOTOS: autores
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infeccién (figura 15), luego de la inoculacién mecénica

con savia de plantas presuntamente afectadas.

Figura 15, Sintomas de infeccién viral en plantas indicadoras.

a. Chenopodium amaranticolor inoculada con un potyvirus no
identificado que induce manchas cloréticas locales; b. Ipormoea
setosa inoculada con Sweet potato feathery mottle virus (sPEmMV),

que presenta una infeccién sistémica.

Los estudios de ese momento estuvieron acompa-
fiados por el inicio de los andlisis fisicoquimicos
de la savia infectada, que incluyeron evaluaciones
como el punto final de dilucién, punto térmico de
inactivacién, la longevidad in vitro y la solubilidad
en solventes orgdnicos, entre otros. La llegada del
microscopio electrénico a finales de la década de
1930 revoluciond los sistemas de deteccién de virus,
que fueron complementados con el uso de técnicas
seroldgicas, pues por aquella época ya se conocian
las propiedades antigénicas de los virus de plantas.
En 1973, Derrick instaurd la técnica de microscopia
electrénica inmunoabsorbente (1sem) y en 1979 se

implementd la técnica de eLisa, desarrollada por

Clark y Adams (figura 16). Esta tltima causé un
gran impacto sobre la deteccién a gran escala de
virus vegetales en los esquemas de certificacién de
material de siembra sexual o asexual y para el apoyo
de los estudios epidemioldgicos de vectores y plantas
hospedantes alternas. La técnica de ELISA fue mds
adelante mejorada por Dietzen y Sander (1982) con

la obtencién de anticuerpos monoclonales.

Figura16.a. Placa con 96 pozos para realizacién de pruebas

de ELISA con anticuerpos policlonales y revelado por reaccién
de fosfatasa alcalina (coloracién amarilla) para la deteccién
general de potyvirus; b. Decorado de una particula
filamentosa del Sunflower mosaic virus (sumv) mediante
la técnica de microscopia electrénica inmunoabsorbente

(1sEM).

Paralelamente, se desarrollaron diferentes variaciones
de las técnicas de hibridacién de dcidos nucleicos. Se
destaca el procedimiento de dot-blot y la reaccién en
cadena de la polimerasa (pcr). Este tltimo método,
formulado en 1983 por el investigador californiano
Kary Mullis, revolucioné todas las disciplinas biolégicas

y» por supuesto, la virologia vegetal, no solo desde el

FoTOs: (a) autores; (b) Margarita Jaramillo y Claudia Nome
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punto de vista del diagnéstico de virus al aumentar los
niveles de sensibilidad, sino también al apoyar los
estudios bésicos de estructura y funcién de los genomas
virales, pues es ttil tanto para virus con genomas de
DNA (PCR) como de RNA (RT-PCR) (retrotranscripcion

previa a pcr) (figura 17).

| Historia de la virologia |

Partitiviridae. Posterior a esas técnicas se destaca
el uso de pcr en tiempo real (qQpcR y RT-qPCR), que
no solo permite una deteccién altamente sensible
de los virus, sino también su cuantificacién por
comparacién con curvas estindar preestablecidas

(hgura 18).
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Figura 17. a. Electroforesis en gel de agarosa luego de adelantar una r1-pcr para deteccién del gen de la cipside del Potato
mop-top virus (PMTV). En la primera linea del gel se presenta el marcador de peso molecular de 100 pb y en la 6, el control

negativo; b. Resultado de una prueba de Dot-blot para la deteccién del Tamarillo leaf malformation virus (taLmv) (Potyvirus);

se utilizaron diferentes concentraciones de virus.

En el momento, las técnicas de ELISA y PCR/RT-
PCR contintian en primera linea como métodos de
diagnéstico rutinario de virus. La pcR puede tener
otras modificaciones de gran utilidad en el campo
virolégico, como la pcr anidada (Nested pCR) e 1c-PCR
(Inmunocaptura-pcr), ambas pruebas fundamentales
parala deteccién de virus que presentan bajo titulo

viral, como por ejemplo aquellos cripticos de la familia

En laactualidad los métodos de deteccion y diagnéstico
de virus estin sufriendo una gran transformacién
con la utilizacién de sistemas de secuenciacién de
nueva generacion (Next-Generation Sequencing - NGs),
también conocidos como de secuenciacién masiva o
paralela. Dichos sistemas no requieren planteamiento
apriori delos virus que se evaluardn, pues utilizan sondas

y cebadores genéricos que se unen con adaptadores de

i 7
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-
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#
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Figura 18. Deteccién del Potato virus Y (PvY) por RT-PCR en tiempo real mediante el empleo de primers especificos y
sonda Tagman. Las curvas representan la amplificacién de cada muestra. Nétese la falta de amplificacién en el control
negativo (linea azul inferior) después de 40 ciclos y las diferencias en valores Ct (ciclo umbral).

Fuente: autores
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secuencias conocidas para generar las librerias de pna
0 cDNA (paravirus de RNA), que representan la totalidad
de los 4cidos nucleicos concurrentes en muestras

individuales o complejas (metagenémicas).

Los sistemas NGs més utilizados corresponden a
los basados en pirosecuenciacién (por ejemplo, 454
de Roche), secuenciacion por sintesis con fluorocromos
(como HiSeq de Illumina) y aquellos que utilizan el
cambio de pH durante la incorporacién de nuclestidos
enla polimerizacién del bna (por ejemplo, Ion Torrent
de Applied Biosystems). Con ello, se generan extensas
cantidades de datos de secuencias que, por métodos
bioinformdticos, son filtrados, ensamblados y compa-
rados con bases de datos moleculares (como GenBank,
EMBL), con el fin de establecer identidades con respecto
a secuencias de origen viral y de esta forma plantear
hipétesis de identificacién taxonémica de los compo-

nentes del viroma (figura 19).

Elviroma de un hospedante, tejido o poblacién se define
como la sumatoria de especies virales presentes en la
muestra bajo analisis, e incluye las variantes identificadas
para cada especie y las proporciones relativas de cada
uno de los virus detectados. Los tipos de anélisis
relacionados no solo permiten el diagnéstico de virus
conocidos sino que también facilitan enormemente la
caracterizacion genética y la posibilidad de encontrar

nuevas especies o variantes de virus desconocidas.

A pesar del increible ctimulo de conocimientos
que se han generado sobre los virus en general, y de
aquellos que afectan las plantas en particular, son
muchas las preguntas que permanecen sin resolver,
entre ellas las atinentes a las bases que regulan la
interaccién de los componentes virales (genomas y
proteinas) con sus contrapartes en los hospedantes,
a los mecanismos moleculares que subyacen tras
las relaciones persistentes y no persistentes en
la transmisién de los virus por parte de insectos
y otros vectores, a los procesos que conducen a la
integracién de los genomas de algunos virus en los
cromosomas de sus hospedantes y a los mecanismos
de recombinacién, rearreglo genético y a los procesos

evolutivos que sufren los virus.

Desde el punto de vista aplicado a la agricultura,
es imperativo continuar con el estudio de los
mecanismos que rigen los sistemas de defensa innata
e inducida de las plantas a las infecciones virales,
asi como su utilizacién en forma préictica en
programas de mejoramiento genético vegetal.
De modo similar, es necesario proseguir con la
bisqueda de moléculas antivirales que puedan
apoyar los programas de manejo integrado de
enfermedades y la optimizacién de los sistemas
de transgénesis por resistencia a virus, segin

rigurosos principios de bioseguridad y sosteni-

bilidad ambiental.
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Figura 19. Resultado del ensamblaje del genoma de una nueva variante del Potato virus s (pvs), identificada por

pirosecuenciacién en plantas de papa criolla (Solanum phureja) en Colombia. Ya que el RNA fue extraido mediante

columnas afines a extremos 3" de poli-a, se presenta una mayor profundidad en la secuenciacién de este extremo en

comparacién con la regién 5. En la parte superior se presenta la estructura gendmica del pvs como base de comparacién.

Fuente: autores









Capitulo Il

Nomenclatura y taxonomia de virus

La dificultad técnica que representa el estudio de los virus, dados sus tamafios y las notables diferencias
estructurales con respecto a los seres vivos con organizacion celular, ha afectado enormemente el establecimiento

delos sistemas de nomenclatura y clasificacién.

Solo hasta 1966 se consigui6 establecer una organizacién internacional de microbiélogos que definiera
los esquemas mds convenientes para lograr una sistematizacién. En ese afio, con el amparo del Congreso
Internacional de Microbiologia realizado en Mosct, naci6 la divisién de Virologia de la Unién Internacional de
Sociedades Microbiolégicas (1ums), que hoy cuenta con estructura y se denomina Comité Internacional de

Taxonomia de Virus (icTv).

Desde la reunién de los afios sesenta, se han realizado nueve reportes del icTv (tabla 2), en los que se han
establecido los criterios para la delimitacién de drdenes, familias, géneros y especies de virus, asi como la
aceptacién de una definicidn del concepto de especie viral, con base en la proposicién realizada por van
Regenmortel (1990): “Una especie viral es una clase politética de virus que constituye un linaje replicativo
y ocupa un nicho ecoldgico particular”, El cardcter politético referido en la definicién representa la necesidad
de caracterizar los grupos taxonémicos con base en multiples aspectos (por ejemplo, genéticos, bioquimicos,

estructurales, biolégicos, seroldgicos).

Tabla 2. Evolucién de la taxonomia de virus, segtin los reportes del Comité Internacional de Taxonomia de Virus (1cTv)

Reporte 1cTV, editor
y afio de publicacién

Congresos de virologia

Contenido taxonémico establecido
que preceden el reporte

1- Wildy 1971 Helsinki, 1968 43 familias y grupos no definidos

11 - Fenner 1976 Budapest, 1971 y Madrid, 1975 47 familias y grupos no definidos

11 - Matthews 1979

1v - Matthews 1982

v - Francki et al. 1991

vi - Murphy et al. 1995

vir - Van Regenmortel et al. 2000
viir - Fauquet et al. 2005

1x - King et al. 2012

La Haya, 1978

Estrasburgo, 1981

Sendai, 1984, Edmonton, 1987,
Berlin, 1990

Glasgow, 1993
Jerusalén, 1996
Sidney, 1999; Paris, 2002

Estambul, 2008

50 familias y grupos no definidos

54 familias y grupos no definidos

2.420 virus asociados a 73 familias o
grupos no definidos

1 orden, 50 familias, 9 subfamilias, 164
génerosy 3.600 especies de virus

3 6rdenes, 63 familias, 9 subfamilias,
240 géneros, 1.550 especies de virus

3 6rdenes, 73 familias, 11 subfamilias, 289
géneros y 1.898 especies de virus

6 6rdenes, 87 familias, 19 subfamilias, 349
géneros, 2.284 especies de virus y viroides

Fuente: King et al. 2012
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Las especies de virus no son poblaciones uniformes
de cepas, sino que corresponden a un amplio rango
de variantes cuyos genomas estin en constante
variacién genética, competencia y seleccién, por lo
que con frecuencia son referidas como cuasiespecies
(figura 20). Una caracteristica de dichas cuasiespecies
es el predominio de una o varias secuencias principales
(secuencias maestras) en las poblaciones virales,
asi como la ocurrencia de un equilibrio metaestable
que puede cambiar como resultado de la seleccion
positiva de un mutante con altos niveles de competencia

ecoldgica (fitness).

Los reportes del 1cTv han definido las bases para
el uso comiin (vulgar) y formal de los nombres de
los virus. De esta forma es posible diferenciar las
referencias al nombre cientifico (nomenclatura formal)
de aquellas designaciones no formales. Para el primer
caso, se utiliza el idioma inglés, se emplea la letra cursiva,
la primera palabra del nombre de la especie lleva
mayuscula inicial y este finaliza con la palabra virus

(por ejemplo, Tobacco mosaic virus); sin embargo atin

hoy, existen controversias en la escritura cientifica
de los nombres de virus, pues no siempre resulta
facil diferenciar el concepto abstracto de la especie
viral (nombre en cursivas) del ente viral (no en cursivas).
Para la designacién de los nombres vulgares, se
puede utilizar el idioma de preferencia, no se emplea
cursiva ni maytscula inicial (por ejemplo, virus del

mosaico del tabaco).

La nomenclatura de virus no utiliza el sistema binomial
de Linneo; por el contrario, los nombres de especies
usualmente incluyen tres 0 ms palabras, por lo comtn
derivadas del primer hospedante (o del mas impor-
tante en términos econdmicos) en el que se reportd el
virus, seguido de uno o varios de los sintomas princi-
pales y, para finalizar, de la palabra virus (por ejemplo,
Tomato yellow leaf curl virus). En algunos casos se puede
utilizar como complemento una referencia a la regiéon
geografica en la que se registré primero el virus (como
Tomato yellow leaf curl Vietnam virus; Sri Lankan cassava
mosaic virus; African cassava mosaic virus) o se denomina

con el lugar de su hallazgo, tal como ocurre con el virus

Figura 20. Dendrograma circular basado en anilisis de secuencias del gen de la cipside de diferentes variantes del

Potato virus S (pvs) reportadas en el mundo. Se aprecian los altos niveles de divergencia de esta cuasiespecie viral. En

las ramas se presentan los valores de bootstrap y entre paréntesis los niimeros de acceso del GenBank de las secuencias.

Fuente: autores



que causa la enfermedad de Fiyi de la cafa de azticar
(Eiji disease virus) o el mal del Rio Cuarto del maiz
(Mal de Rio Cuarto virus), detectado en cercanfas a esta

ciudad dela provincia de Cérdoba, Argentina.

En algunas ocasiones pueden existir variaciones
en la nomenclatura, como aquellas en las que se
utilizan letras o nimeros para la diferenciacién de
especies, lo que ocurre con algunos de los virus de
papa: Potato virus Y, Potato virus X, Potato virus S,
Potato virus V, o con algunos que afectan a la vid:
Grapevine leafroll-associated virus 1, Grapevine leafroll-
associated virus 3, Grapevine leafroll-associated virus 5;
también se pueden presentar nombres de especies de
virus en otros idiomas diferentes del inglés (por

ejemplo, Maize rayado fino virus).

Como los nombres de algunos virus pueden ser
muy extensos, es comtin utilizar abreviaciones o
siglas para facilitar la escritura y lectura de articulos,
reportes y demds textos virolégicos. Con el fin de
regular dichas siglas, el 1cTv ha establecido una
serie de reglas que evitan su redundancia y mal
empleo. Entre otros aspectos, dicha normatividad
contempla el uso de las letras iniciales de cada palabra
del nombre de la especie viral (por ejemplo, Tobacco
mosaic virus, T™MV; Fiji disease virus, ¥pv), la utili-
zacién de letras secundarias para la clarificacién de
los hospedantes o sintomas (por ejemplo, Euphorbia
mosaic virus, EuMmv; Citrus sudden death-associated
virus, cspav) y el uso de nimeros (por ejemplo,
Grapevine leafroll-associated virus 3, GLRav-3). Como
esta regulacién es relativamente reciente, es frecuente
encontrar abreviaturas idénticas para virus dife-
rentes, lo que genera problemas de comunicacién
cientifica. Por ejemplo, ALv es la sigla de Arracacha
latent virus y de un alpharetrovirus de aves (Avian
leukosis virus); scv la de Strawberry crinkle virus, del
virus de levaduras Saccharomyces cerevisiae virus y del

virus de mamiferos Skunk calicivirus.

La denominacién de los aislamientos y cepas de
cada especie también se basa en un sistema general

de nomenclatura que ha venido unificando el 1cTv
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en sus ultimos reportes. Se emplea el nombre del
aislamiento en letras redondas, no cursivas, separado
por un guion de referencias especificas como pais o
regién de procedencia, razas o cepas virales, fechas
de deteccién u otras caracteristicas relacionadas con

su coleccién inicial. Dos ejemplos ilustrativos son:

* Especie viral: Beet curly top Iran virus con los

siguientes aislamientos:

Beet curly top Iran virus - [Iran:Kerman:2007]

(BcTIRV-[1R:Ker:07])

Beet curly top Iran virus - (Iran:Shiraz:2007]

(BcTIRV-[1R:5hi:07])

Beet curly top Iran virus - (Iran:Yazd:2007)

(BCTIRV-[1R:YaZ:07])

* Especie viral: Maize streak virus (tiene al menos 11

cepas denominadas desde Msv-a hasta Mmsv-k):
Maize streak virus - A [Kenya:k7:1988] (Msv-a
ke:k7:88])

Maize streak virus - B [South Africa:Vaalhart
Wheat:1993] (Msv-B[za:vw:93])

Maize streak virus - C1 [Burundi:Rob3:1990]
(msv-c1[BI:Rob3:90))

Maize streak virus - D [jic16:Paspalum:2002]
(msv-p[j1c16:Pas:02])

Maize streak virus - E [Nigeria:g79:2007]
(Msv-E[NG:g79:07])

Noétese el uso de letras no itdlicas (no cursivas) para
referir el nombre de los aislamientos virales y el uso de

paréntesis y corchetes en las abreviaturas.

En virologfa, los nombres de los taxa supraespecificos
corresponden a una sola palabra y se identifican por
sufjos: -virus (género), -virinae (subfamilia), -viridae
(familia) y -virales (orden). Se deben escribir en
cursivas, con mayuscula inicial y siempre precedidos del
respectivo taxén (por ejemplo: el género Tobamovirus
corresponde...), mientras que en su escritura comin
usualmente se utilizan estos nombres en plural y en

letras mintsculas (ejemplo: los tobamovirus son...).
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Para el caso delos viroides, la nomenclatura es similar
ala descrita para virus, pero el nombre de las especies
termina con la palabra viroid; en los géneros se emplea
el sufijo viroid y en las familias el sufijo viroidae. Por
ejemplo, el viroide que causa la mancha de sol del
aguacate tiene como nombre formal Avocado sunblotch
viroid y hace parte del género Avsunviroid de la familia
Avsunviroidae, Uno de los aislamientos de este viroide
seidentifica como Avocado sunblotch viroid - avocado
(asBvd-avo) (nétese el uso de vd en la abreviatura de

la especie).

Al presente, el principal criterio para asignar aisla-
mientos virales a un taxén determinado esla definicién
de niveles de identidad de las secuencias de todo
el genoma o de marcos de lectura abierta (Open
Reading Frame, or¥). Por ejemplo, para el género
Potyvirus, Adams et al. (2005) han utilizado como
criterio para la demarcacién de especies valores de
identidad inferiores al 76 % y 82 %, para secuencias
de nucledtidos (nt) y aminoacidos (aa) respectiva-
mente, en lo que concierne a todo el genoma; por

su parte, para la delimitacién de géneros dentro de

Tabla 3. Matriz de identidad basada en secuencias del gen de la cdpside viral de cuatro especies de potyvirus

procedentes de plantas de solaniceas de diferentes lugares del mundo

Virus 1.pvv 2.pvY 3. ECRV

4.pvv 5.pvv 6.pvv 7.pvv 8.p1V

1. Potato virus V.

(pvv) (Colombia)* e 071

0,79

2. Potato virus Y
(pvY) (Argentina)
(x14136)

0,71 j55) 0,67

3. Ecuadorian
rocoto virus
(ecrv) (Ecuador)
(BU495234)

0,79 0,67 D

4. Potato virus V
(pvv) (Escocia)
(6U144342)

0,87 0,69 0,79

5. Potato virus V.
(pvv) (Shetland,
Reino Unido)
(6U144331)

0,87 0,69 0,80

6. Potato virus V
(pvv) (Suecia)
(ay516024)

0,87 0,69 0,79

7. Potato virus V
(evv) (EE.UU.)
(avs521595)

0,89 0,71 0,79

8. Peruy tomato
mosaic virus (PTV)
(Pertr) (aj616024)

0,83 0,72 0,79

0,87 0,87 0,87 0,89 0,83

0,69 0,69 0,69 0,714 0,72

0,79 0,80 0,79 0,793 0,79

D 0,98 0,99 0,873 0,83

0,98 D 0,98 0,876 0,84

0,99 0,98 ID 0,872 0,83

0,87 0,87 0,87 D 0,83

0,83 0,84 0,83 0,839 D

* Entre paréntesis se presenta la abreviatura de la especie, el pais de aislamiento y el nimero de accesion del

GenBank, cuando est4 disponible.
Fuente: autores



la familia Potyviridae el criterio utilizado es una
identidad en nucleétidos inferior al 46 % (no ttil
para separar rymovirus de potyvirus). Cuando no
es posible la secuenciacién de todo el genoma, el
gen que mds refleja las relaciones filogenéticas en
este grupo es cI (cylindrical inclusion protein), y
cuando solo estdn disponibles las secuencias de la
capside, el nivel de identidad planteado por dichos

autores para definir especies es <77 %.
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En la actualidad, el ictv ha desarrollado una estrategia
de publicacién en linea de toda la informacién relacionada
con sus comités y grupos de estudio, disponible en
www.ictvonline.org. Ademds, el 1cTv alberga el sitio
hetp://talk.ictvonline.org exclusivamente para la formu-
lacién de propuestas taxonémicas y la discusién de la
comunidad mundial de virélogos. La tabla 4 y la figura
21 presentan un resumen de la taxonomia de virus de

plantas aprobada por el 1x Reporte del icTv (2012).

Tabla 4. Taxonomia de virus y viroides de plantas aprobada por el 1x Reporte del icTv. Figuran también algunas de

las caracteristicas estructurales de cada grupo viral

Orden Familia o género* Genoma Morfologia** Taxa***
ssDNA, 102 Mastrevirus
No asienad Geminivirid segmentos Icosaédrico, sin env., Curtovirus
o asignado eminiviridae . .
g circulares, 2,5-3kb  22x38 nm Topocuvirus
por segmento Begomovirus
SSDNA, Segmentos
circulares multiples L. . .
. . . P Icosaédrico, sin env., Nanovirus
No asignado Nanoviridae (nanovirus: 8, .
. 18-20 nm Babuvirus
babuvirus: 6); 0,98-
1,1 kb por segmento
Caulimovirus
. Icosaédrico 50-52 Petuvirus
dspNa(rT), circular . .
. R nm o baciliforme 30~ Soymovirus
No asignado Caulimoviridae no covalentemente .
nmx130-150 nm, Cavemovirus
cerrado, 7,2-9,2kpb . .
sin env. Badnavirus
Tungrovirus
Metavirus
(plantas, hongos,
Metaviridae +ssRNA(RT), 1 . invertebrados)
) K No definida cony L.
No asignado (plantas, hongos, segmento lineal, ) Errantivirus
. sin env. )
animales) 4-10 kb (invertebrados)
Semotivirus
(invertebrados)
.. Pseudovirus
Pseudoviridae
(hongos, plantas)
(plantas, +ssRNA(RT), 1 e o
. : Icosaédrico, sin env., Hemivirus (algas,
No asignado algas, hongos, segmento lineal, .
) 60-80 nm invertebrados,
invertebrados, 5-9kb
hongos)
protozoos) e
Sirevirus (plantas)
. Pleomérfico, RNA
Endornaviridae . !
. dsrNaA, 1segmento  viral contenido en .
No asignado (algas, hongos, Endornavirus

plantas)

lineal, 14-18 kpb

vesiculas (no se

forman viriones)
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Alphacryptovirus

(plantas)
. dsrNaA, 2 segmentos Cq . Betacryptovirus
Partitiviridae & Icosaédrico, sin env., Y
No asignado lineales, 1,42 2,4 (plantas)
(plantas y hongos) 20-43 nm L
kpb por segmento Partitivirus (hongos)
Cryspovirus
(protozoos)
Reoviridae E de cipul 15 géneros, tres con
orma de cipula
(hongos, dsrNa, 9-12 (Spi P ) virus de plantas e
No asienad invertebrados, segmentos lineales, fntnar,e;v'trmae invertebrados:
0 asignado 0 1cosaedrico
& plantas, 19-32 kpb en total .. Fijivirus
(Sedoreovirinae) .
vertebrados, del genoma 60-85 Phytoreovirus
-85 nm
protozoos) Oryzavirus
Rhabdoviridae Bacilif 6 géneros, dos con
rme, .
M ral (vertebrados, -sSRNA, 1 segmento a ;;) f(;z con virus de plantas:
ononegavirales invertebrados, lineal, 11 -15 kb env., nmx Cytorbabdovirus
100-430 nm .
plantas) Nucleorhabdovirus
Bunyaviridae +/-ssRNA, 3 5 o6 U
éneros. Uno con
No asionad (vertebrados, segmentos lineales,  Esférico, con env., ‘g de plant
1r :
© asignado invertebrados, 6,4-12,3;39-54y  80-120 nm b v,eri antas
S mwus
plantas) 0,96-3 kb ospo
-SSRNA, 3 a4 . .
cos lineal Filamentoso, sin
ntos lineales, .
No asignado Opbhioviridae ;egt;ez 156 1 68’ iSS env., 3nm x >760 Opbhiovirus
y L4 nm
E ie tipo:
-SSRNA, 4 segmentos Esféri Espeae tipe tai
sférico, con env., a
No asignado Emaravirus lineales, 7, 2,3, 1,6 0 €0 W"f’e'm mountaimn
14 80-100 nm ash ringspot-
v associated virus
. +/-sSRNA, 4-6 . .
Tenuivirus tos lineal Filamentoso, sin E e i
. segmentos lineales, specie tipo:
No asignado ?plantas, 1723 kb rotal env., 3-10 nm x Rice stripe virus
invertebrados) >100 nm
genoma
. . Especie tipo:
- ,2 lla rigida, 1 o
No asignado Varicosavirus lisrj::;:s, 6?;%;2?;?1: nV;r; ; zr(lf;d;) ni Lettu‘ce btg-{/em
associated virus
Comovirus
rssana 102 Fabavirus
SSRNA, 1 o .
N
segmentos lineales, Icosaédrico, sin C;f:::::;
Picornavirales Secoviridae monopartita: 9,8- SACCITICO, S envy .
12,5 kb; bipartic 25-30 nm Sadwavirus
; bipartita:
o Torradovirus
,8-8,4; 3,3-7,3 kb o
58-8,4;3,373 Sequivirus
Waikavirus
Allexivirus
Botrexvirus (hongos)
Fil , si Lolavi
. Alphaflexiviridae +ssRNA, 1 segmento Hlamentoso, sin olrwtru‘s .
Tymovirales (Plantas, hongos) lineal. 6.9 kb env., 10-15 nm x Mandarivirus
’ g ! 470-800 nm Potexvirus
Sclerodarnavirus

(hongos)




Capillovirus

. . Carlavirus
N 1 . Filamentoso, sin Citrivi
RNA, itrivirus
Tymovirales Betaflexiviridae ,SS segmento env., 10-15 nm x .
lineal, 6-9 kb Foveavirus
600-1.000 nm . .
Trichovirus
Vitivirus
pssana, 1 o 1 dri . Tymovirus
SS y segmento cosaedarico, sin env., .
Tymovirales Tymoviridae lineal, 67,5 ngm 30 n:; Mamﬁvn"us
Maculavirus
Alfamovirus
3 Icosaédrico 25-35 Anulavirus
. . HISRNA, . nm o baciliforme Bromovirus
No asignado Bromoviridae segmentos lineales, .
3.4:2.8v23 kb 18-26 nm x 30-85 Cucumovirus
sy S nm, sin env. Ilarvirus
Oleavirus
+SSRNA, 1-3
ineales,
segmentots.tlmtia; 6159 Filamentoso 12 nm  Closterovirus
monopartita: -
No asignado Closteroviridae opart! x 650-2.000 nm, Ampelovirus
kb; bipartita: 8-9; . S
8-9; cripartica: 8; sin env. Crinivirus
53y3,9kb
+sSRNA, 1 to [ é¢drico 25-30 Luteovirus
SS. y segmento cosaedrico - .
No asignado Luteoviridae . g a. Polerovirus
lineal, 5-6 kb nm, sin env. .
Enamovirus
Filamentoso, Potyvirus
+ssrRNA, 102 monopartita: 11-15  Ipomovirus
segmentos lineales;  nm x 650-900 nm; Macluravirus
No asignado Potyviridae monopartita: 9,3- bipartita: 11-15 Rymovirus
10,8 kb; bipartita: nm x 250-300 nm Tritimovirus
7,3-7,6; 3,5-3,7 kb y500-600 nm, sin  Brambyvirus
env. Bymovirus
Tombusvirus
rssra, 102 Dianthovirus
, A .
segmentos lineales, I cdrico, 28-35 Aureuswrus
rico, 28-
No asignado Tombusviridae monopartita: 3,7- cosacdrico venaviris
R X nm, sin env. Carmovirus
4,8 kb; bipartita: N ]
ecrovirus
3,8; 1,4 kb L
Panicovirus
Machlomovirus
+SSRNA, 1-3 Furovir
1
segmentos lineales, I; odv 4u4$
ordeivirus
monopartita: 6,3- Varilla rigida, 18-21 Pecluvi
ecluvirus
No asignado Virgaviridae 6,6 kb; bipartita: nm x 50-310 nm, .
. Pomovirus
6-7; 1,8-4,5 kb; sin env. Tob .
obamovirus
tripartita: 3,7-6; .
336v2532 kb Tobravirus
-3,6y2,5-3,
,405 . . .o
+SSRNAt (lJ‘ 1 Varilla rigida, 20 Especie tipo:
segmentos lineales, .
No asignado Benyvirus 6 §'4 6:1.8; 1.4 nm x 65-390 nm, Beet necrotic yellow
1’3’1{}; PLS LY sin env. vein virus
+SSRNA, 2 Baciliforme, 50-55 Especie tipo:
No asignado Cilevirus segmentos lineales,  nmx 120-130 nm, Citrus leprosis

8,7y5kb

sin env.

virus C
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SSRNA+, 2

Icosaédrico, 33 nm,

Especie tipo:

No asignado Idaeovirus segmentos lineales . Raspberry bushy
sin env. .
55y2,2kb dwarf virus
,3 e .
. . FOSRNA , Baciliforme, 18 nm  Especie tipo:
No asignado Ourmiavirus segmentos lineales, £30-62 nm, sin env.  Ourmia melon virus
2,8;1,1y0,97 kb ! :
E ie tipo:
. i SSRNA+, 1 segmento  Icosaédrico, 34 nm, SPECIe ,UPO
No asignado Polemovirus . . Poinsettia latent
lineal, 4,6 kb sin env. .
virus
g Especie tipo:
, . +ssRNA, 1 segmento  Icosaédrico, 25-30
No asignado Sobemovirus . . Southern bean
lineal, 4-5 kb nm, sin env. L
mosaic virus
. . +sSRNA, 1 segmento - Especie tipo:
No asignado Umbravirus lineal, 4-4,2 kb No viriones Carrot mottle virus
ana, 1 circul Avsunviroid
, Lcircular, . .
Viroides Avsunviroidae No cipside, <50 nm  Pelamoviroid
250-400 nt, L
Elaviroid
Pospiviroid
ana. 1 circul Hostuviroid
NaA, 1 circular, . .
Viroides Pospiviroidae No capside, <50 nm  Cocadviroid
250-375 nt, -
Apscaviroid
Coleviroid

* Cuando algunas especies de virus del taxon referido afectan otros hospedantes ademds de plantas, estos se

indican entre paréntesis. ** Sin env.: Sin envoltura externa; Con env.: Con envoltura externa. *** Para los géneros

se menciona la especie tipo; para familias se indican los géneros.

Fuente: King et al. 2012

Como se puede apreciar en la tabla 4, tan solo
existen tres 6rdenes formalmente designados que
incluyen familias de virus de plantas: Picornavirales
(familia Secoviridae), Mononegavirales (familia
Rhabdoviridae) (este orden también presenta virus de
animales vertebrados e invertebrados) y Tymovirales
(familias Alphaflexiviridae, Betaflexiviridae y Tymoviridae)
(este orden también presenta virus de hongos). La
dificultad para establecer 6rdenes en la taxonomia
de virus se debe a la ausencia de caracteres comunes
entre los miembros de las diferentes familias. Asi
mismo, hasta el 1x reporte del 1cTV sigue siendo
considerable el nimero de géneros no asignados
a una familia particular (por ejemplo, géneros

Tenuivirus y Sobemovirus).

Ademis de la taxonomia formal reglamentada por
el 1cTv, en la virologia se han empleado esquemas

de clasificacién alternativos. Uno de los mas utilizados

es el sistema de Baltimore (creado por David Baltimore,
premio Nobel de Medicina en 1975 por sus trabajos
sobre virus oncogénicos). Este sistema se funda-
menta en el tipo de dcido nucleico contenido en los
viriones (particulas maduras de un virus) y en las
rutas que requiere cada grupo para generar sus
RNA mensajeros (mrNA). El esquema divide los
virus en siete grupos principales (1 a vir), ilustrados

en la figura 22.

De los siete grupos indicados en la clasificacién, los
virus de plantas se ubican en seis de ellos (11, 111, 1v,
v, viy vii), dado que hasta el momento se considera
que aquellos con genoma de pna de doble cadena
(dspNa) (por ejemplo, badnavirus, caulimovirus)
utilizan una retrotranscriptasa (RT) para su replicacion
y, por tanto, han sido asociados con el grupo vir
de los pararretrovirus, que también incluye a los

hepadnavirus de animales.
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Figura 21. a. Principales grupos de virus de plantas (géneros y familias), agrupados segtin su genoma (sspNa, dspNa-
RT, dSRNA y -sskNA) y morfologia de las particulas; b. Principales grupos de virus de plantas (géneros y familias),
agrupados segtin su genoma (+ssrRNA) y morfologia de las particulas.

Basado en: King et al. 2012
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Figura 22. Esquema general de clasificacién de virus utilizando el sistema informal de Baltimore. Se presentan las

polimerasas que se emplean para la expresion de los genomas de los virus pertenecientes a cada uno de estos grupos.

H: Hospedante; V: Viral.
Basado en: Kingetal. 2012






Capitulo IV

Estructura y genoma de los virus

En general, los virus tienen una cubierta de proteinas llamada cépside (cp) que sirve de proteccién para el
genoma viral constituido por una o varias moléculas de pNa o RNA. En virus que afectan principalmente a
los animales, es frecuente también encontrar una envoltura externa proveniente de las membranas plasmaticas o
delos organelos de las células hospedantes y en cuyo exterior estdn inmersas proteinas virales de reconocimiento
o unién. En este caso, los componentes internos de la particula viral —que es habitual que estén separados

de la envoltura externa por una matriz de proteinas— reciben el nombre de nucleocipside.

En los virus de vegetales, la envoltura externa es poco frecuente (solo reportada en tospovirus y rhabdovirus),
dadala presencia de una fuerte pared celular en las plantas que impide la liberacién de los virus por exocitosis o
lisis celular. Ademds, algunos virus presentan otras proteinas asociadas a la nucleocépside o a la matriz (como
replicasas, integrasas, proteasas, fosfatasas) que son esenciales para dar inicio ala infeccién viral. Las particulas
virales maduras, es decir, aquellas provistas de todos sus componentes estructurales y, por tanto, con capacidad

infectiva, reciben el nombre de viriones.

Los virus presentan al menos seis formas estructurales que pueden o no estar rodeadas por una envoltura

externa de origen celular: isométrica (o icosaédrica), helicoidal rigida o flexuosa (fambién llamada filamentosa

c

o con forma de varilla), bacilar, esférica, pleomérfica y compleja (figura 23).

s
-5 "o

7

Figura 23. Morfologfa de particulas virales. a. Varilla flexuosa (helicoidal); b. Varilla rigida (helicoidal); c. Bacilar (con envoltura

externa); d. Esférica o circular (con envoltura externa); e. Isométrica (icosaédrica); f. Compleja (bacteriéfago); g. Pleométfica.
Fuente: autores
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Una visién general de las caracteristicas morfol6gicas
que presentan los virus de plantas indica que de 81
géneros virales que afectan vegetales 64 son isométricos,
17 helicoidales, 3 bacilares (rhabdovirus, badnavirus,
alfamovirus), uno pleomérfico (tenuivirus) y uno sin
cépside (endornavirus), ademds de los dos grupos ya
mencionados provistos de envoltura externa (tospovirus

y thabdovirus).

La cépside estd formada por uno o varios tipos de
proteinas llamadas protémeros (o simplemente
proteinas de cpside) que son codificadas por el genoma
viral y tienen un tamatio de entre 150 y 400 aminoécidos.
Estas protefnas interactian directamente con el entorno

fisicoy bioldgico al interior y exterior de sus hospedantes y
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por esa razén presentan variaciones de secuencia que
permiten diferenciar a los virus entre especies y en
algunos casos entre cepas, al mismo tiempo que

sirven para la reconstruccién de historias evolutivas.

Por lo anterior, las comparaciones de secuencias
del gen cp son fundamentales para la definicién
taxondémica de las especies de virus y para el desarrollo
de herramientas de diagnéstico e identificaciéon
viral. Ademds de las regiones variables, las subunidades
dela cdpside también presentan regiones conservadas
que son responsables del ensamblaje del virién y dela
interaccién con los 4cidos nucleicos; desde el punto
de vista taxonémico son utilizadas en la definicién

de taxa virales supraespecificos (figura 24).
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Figura 24. a. Alineamiento de secuencias de amino4cidos de la cipside de diferentes tobamovirus: Tobacco mosaic virus

(r™v), Tomato mosaic virus (Tomv), Bell pepper mottle virus (BpmMov) (especie propuesta). Se indica la posicién de las hélices

a. El cédigo de colores corresponde a la estructura que se presenta en b. Los rombos sobre el alineamiento marcan los

aminodcidos que participan en el ensamblaje de las proteinas de cdpside. Los tridngulos en la parte inferior sefialan los

aminodcidos mds conservados que interacttian con el RNA; b. Diagrama esquematico de la estructura tridimensional de

una subunidad de c4pside unido a su RNA genémico; c. Superficie molecular de la subunidad de cdpside mostrada en

b. Los colores indican las cargas: rojo: -, azul: +. Las estructuras corresponden al cédigo del Protein Data Bank 2J06.

Fuente: autores
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Las particulas virales tienen tamafios variables en
el orden de nm (1x10”° m); para el caso de los virus
isométricos de plantas, sus dimensiones oscilan entre
1720y 60-80 nm de didmetro, mientras que las varillas
rigidas tienen 15-18 por 200-400 nm (AxL) y las
flexuosas 12-15 por 400-2.200. La mayor parte de

virus de animales tienen tamanos entre 50 y 150 nm
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con casos extremos, como los parvovirus y los polio-
virus con 20-25 nm de didmetro, y los poxvirus y
mimivirus (virus de amebas), que pueden alcanzar
didmetros hasta de 250 nm a 400 nm; es decir, pueden
presentar tamafos similares al de algunas bacterias
pequefias como los micoplasmas (bacterias sin pared

celular) y algunas rickettsias.

Arquitectura isométrica (icosaédrica)

Desde los estudios pioneros de microscopia electrénica
realizados en la década de 1960, fue evidente la existencia
de muchos virus con estructura icosaédrica (figura 25).
En su organizacién més simple, esta estructura se caracteriza
por presentar 20 caras triangulares conformadas por 3
subunidades de proteinas para un total de 60 capsémeros.
Capsides de mayor complejidad puede surgir a partir de
este arreglo basico al aumentar el niimero de capsémeros

y subunidades en multiplos de 60.

Los virus isométricos se pueden clasificar con el
niimero de triangulacién (1) que estd relacionado
con el total de proteinas en la unidad asimétrica
de la capside (figura 26). En los virus de plantas,
es frecuente encontrar cipsides icosaédricas T = 1
(Nanovirus, virus satélites como Tobacco necrosis virus
- Nv) (figura 27) y T = 3 (Bromoviridae, Sobemovirus,
Carmovirus, Tombusviridae, Tymovirus) (figura 28),
aunque se presentan algunas variaciones como en el

caso de los comovirus que, a pesar de formar cpsides

T = 1 verdaderas, presentan dos tipos de subunidades
(pequenay grande) y, por tanto, su estructura consiste
de trimeros, pentimeros y hexdmeros, denominados

como pseudoT=30p=3.

Una excepcién por su gran tamafio de 50 nm, lo
constituyen los viriones del Cauliflower mosaic virus
(camv), que tienen cipsides con valor T = 7, para
lo cual sintetizan diferentes subunidades polipeptidicas a
partir de una proteina precursora de 58 kDa. Otra
variacién la presentan los geminivirus, pues comprenden
dos particulas isométricas T = 1 fusionadas, cada una
carente de un pentdmero. Este arreglo, y otros
como la presencia de dos o mds particulas separadas
que contienen diferentes 4cidos nucleicos (virus
multiparticulas o multicomponentes), permiten a
los virus con mayores genomas alojar la totalidad de
sus 4cidos nucleicos, dadas las restricciones de espacio
interior que presentan las particulas isométricas

con bajos valores de triangulacién.

Figura 25. a. Particulas isométricas de un comovirus (30 nm de didmetro); b. Particulas isométricas geminadas

de un begomovirus (22 nm x 38 nm axv).
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Figura 26. Diagramas esquemdticos de la estructura de virus icosaédricos con diferentes nimeros de triangulacion.
Los virus T = 1 tiene como unidad minima de ensamblaje una sola proteina (a) que interacttia con dos proteinas
idénticas para formar cada cara del icosaedro. En los virus T = 3 y T = 4 la subunidad minima de ensamblaje requiere
tres (a, By €) y cuatro (A, B, C y D) proteinas de cdpside, respectivamente.

Fuente: autores

Figura 27. Estructura de cdpside T = 1 del Tobacco necrosis satellite. En (a) y (b) se ilustran las tres proteinas que
conforman cada cara del icosaedro; se utiliza una representacién de superficie y otra de estructura secundaria,
respectivamente. En (c) se muestra la estructura completa de la cdpside. Las estructuras mostradas corresponden al
cédigo del Protein Data Bank 2Buk.

Fuente: autores
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Figura 28. Estructura de cédpside T = 3 del Tobacco necrosis virus (Tnv). En (a) y (b) se ilustran las tres proteinas

que conforman la unidad minima de ensamblaje del virus con una representacién de superficie y otra de estructura

secundaria, respectivamente. En (c) se muestra la estructura completa de la cdpside. Las estructuras mostradas

corresponden al cédigo del Protein Data Bank 1c8n.
Fuente: autores

Arquitectura helicoidal

Esta estructura corresponde al arreglo de subunidades
del mismo tipo en simetria rotacional alrededor
de un eje central, similar a una escalera en espiral,
y en cuyo centro se ubica el 4cido nucleico. El virus
helicoidal mejor estudiado es TMV con 300 nm de
longitud, 16" de subunidades por vuelta y un paso
de hélice (pitch) de 2,3 nm, para un total de 2.100
subunidades en su cdpside, distribuidas en 130
vueltas. El Tmv tiene un didmetro de 17 nm con un
canal central de 4 nm, ocupado por el genoma de
+SSRNA, que se une con los aminodcidos internos de
cada subunidad, principalmente a través de interac-
ciones electrostiticas entre los residuos de arginina
y los grupos fosfatos del RNA; puentes de hidrégeno
entre el grupo 2 -hydroxyl de la ribosa e interaccio-

nes hidrofébicas (figura 29).

Los virus helicoidales pueden presentar diferencias
de flexibilidad que dan origen a su denominacién
como varillas rigidas o flexuosas, y pueden también
presentar su genoma segmentado en varias particulas.

Otros virus de plantas con simetria helicoidal

Figura 29. Modelo de la estructura interna de una porcién
de la capside del Tobacco mosaic virus (rmv), cuya morfologia
es helicoidal (varilla rigida). Se puede observar el arreglo en
espiral del genoma de +ssrNA y la constitucion de la cpside
a partir de multiples protémeros globulares del mismo tipo.

Fuente: autores

incluyen los miembros de los géneros Tobravirus
(varilla rigida, biparticula), Hordeivirus (varilla rigida,
triparticula), Furovirus (varilla rigida, biparticula),
Potexvirus (varilla flexuosa, monoparticula), Carlavirus
(varilla flexuosa, monoparticula), Potyvirus (varilla
flexuosa, monoparticula) (figura 30), Bymovirus
(varilla flexuosa, biparticula) y Closterovirus (varilla

flexuosa, monoparticula).
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Figura 30. Particulas helicoidales flexuosas de un potyvirus

(~12nmx 750 nm - Axt).

Arquitectura bacilar

Esta morfologia viral se caracteriza por presentar
una apariencia similar a los bacilos procariéticos.
Para el caso del Alfalfa mosaic virus (amv), la forma se
origina a partir de una porcién tubular de arreglos
hexagonales, con una paso de vuelta de 10 nm y
3,45 unidades hexaméricas por vuelta, y termina
en una estructura similar a la mitad de un icosaedro
T = 1. Enlos rhabdovirus, la forma bacilar se origina
en una matriz proteica que recubre la nucleocapside
(complejo del -ssrNA y de subunidades de proteinas
cp), que se encuentra, a su vez, rodeada por una
envoltura externa proveniente del hospedante durante

el proceso de liberacién del virus (figura 31).
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Figura 31. Morfologia de la particula viral de un
nucleorhabdovirus de plantas (75 nm x 180 nm - axv).
Los viriones presentan genoma de —ssrNA y dos proteinas
preformadas: una replicasa viral y una fosfoproteina,
ambas requeridas para dar inicio a la replicacién del virus
al ingresar en las células hospedantes.

Fuente: autores

Arquitectura compleja

Esta denominacién retine virus con modificaciones
estructurales que no permiten clasificarlos en las
formas antes mencionadas. Este es el caso de algunos
virus con envoltura externa, bacteriéfagos y otros
que presentan varias capas internas de proteinas y
lipidos, como los poxvirus animales (Vaccinia virus),
baculovirus de invertebrados y mimivirus de amebas.
Algunos bacteriéfagos son incluso mds complejos
(por ejemplo, fagos T2, T4 y T6 de E. coli), pues sus
particulas presentan tres partes: cabeza, collar y cola.
La primera se asemeja a un icosaedro irregular donde
estd contenido su DNA, mientras que la cola consiste
en un tubo hueco central rodeado por una vaina de
glicoproteinas y una placa basal sobre la que descansan
diferentes fibras y ganchos del tallo, responsables de
la unién del virus con la superficie de la pared bacterial.
El collar comunica la cabeza con la cola del fago

(hgura 32).

Figura 32. Morfologia compleja de un bacteriéfago con
sus componentes principales: cabeza, collar y cola.

Fuente: autores

Para el caso de los virus con envoltura externa,
esta consiste de una membrana bilipidica obtenida
durante el proceso de extrusién (gemacién, exoci-
tosis) de la célula hospedante o de organelos como
el aparato de Golgi, reticulo endoplasmitico (RE)

o niicleo, que es enriquecida con proteinas de origen
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viral, fundamentales para el reconocimiento por
proteinas receptoras en las células hospedantes. En
su interior, tienen proteinas de la matriz que dan
soporte y estructura al virién y que rodean a la
nucleocdpside; esta tltima puede presentar simetrfa

helicoidal, icosaédrica o amorfa.

También es posible encontrar otros tipos de proteinas
encargadas de estabilizar la estructura de la nucleocap-

side a partir dela accién de dominios transmembranales
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ubicados entre la matriz y la envoltura externa. Tal
como se haindicado, esta arquitectura es la excepcion
para el caso de los virus de plantas, aparentemente
como resultado de la restriccidén que representa la
pared celular vegetal paralaliberacién de los mismos,
aunque, con seguridad, este no es el tinico factor que
influyé sobre el proceso selectivo, pues muchos virus
procariotas (también provistos de pared) poseen
envolturas externas (por ejemplo, Cystoviridae,

Lipothrixviridae, Plasmaviridae, etc.).

Arquitectura pleomérfica

Figura 33.a. Microscopfa electrénica; b. Diagrama de particulas

pleomérficas filamentosas del Rice hoja blanca virus (RHBV).

Fuente: autores

Algunos virus de plantas (como tenuivirus) sin
envoltura externa presentan una estructura fila-
mentosa y muy delgada (3 2 10 nm de didmetro)
que puede tomar diferentes formas como espirales,
particulas ramificadas, circulares o pseudocirculares.
A tal morfologia se le denomina pleomérfica o
amorfa (en este libro se prefiere el primer término).
Estos virus consisten en nucleocdpsides compactas
que generalmente estin asociadas con replicasas

virales preformadas (figura 33).

Genomas virales

A diferencia del genoma de las células, constituido por
pNA de doble cadena circular (procariotes) o lineal
(eucariotes), los virus pueden tener RNA 0 DNA
como material genético que, a su vez, puede ser de
cadena sencilla (ss, single-stranded), cadena doble (ds,
double-stranded) y de tipo lineal, circular o segmentado
(con rupturas dentro de sus hebras). Los genomas de
cadena sencilla pueden ser positivos (+ss), cuando la
secuencia de nucleétidos tiene la misma polaridad

que el mRNA, o negativos (-ss), si corresponden al

reverso complementario del mrNA. Algunos virus
pueden ademds presentar genomas ambisentidos
(+/-), es decir, presentar diferentes polaridades para
sus ORF. En los virus con +ssrNa, el genoma actia
como reservorio de la informacién genética y como
transcrito primario para uno o varios de sus oRF;
en este caso, el RNA lo replica una polimerasa de
RNA sin necesidad de intermediarios de pNa, lo
que claramente los diferencia de los retrovirus

(+SSRNA-RT).
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La mayoria de los virus de plantas tienen genomas
de rNA (74,5 %) con prevalencia del +ssrNa (65,3 %)
sobre -sskNA (4,6 %) y dsrna (4,6%). El porcentaje
restante de genomas virales vegetales comprende el
ssDNA (19,1%) y el dsp~a (6,4 %). Estos tltimos, por
requerir un paso adicional de retrotranscripcién
(rT) para su proceso replicativo, se conocen como
pararretrovirus y su genoma es identificado como
dspna (rT). Lo anterior contrasta con los virus de
animales vertebrados en los que, aproximadamente

el 60 %, tienen genomas de RNA y el 40 % de DNA.

En invertebrados, algas, hongos y procariotes predo-
minan los virus con genomas de pNa (principalmente
dspna), y los de RNA en su mayor parte son de doble
cadena. Hasta el momento no se ha reportado ningtin
virus de —ssRNA en tales hospedantes. En la tabla 5 se
presenta una comparacién porcentual de los genomas

de virus que infectan diferentes grupos de seres vivos.

Con respecto al tamafio del genoma, la mayoria de
los virus se encuentran en el rango comprendido
entre 5y 50 kb (kilobases). Sin embargo, existen
algunas excepciones notables como el Hepatitis delta

virus (ssRNA) y Porcine circovirus (sspNa) con solo 1,5

y 1,7 kb y los mimivirus (dspna) que puede superar el
millén de pares de bases (1-1,2 Mpb). Los virus de
RNA, con un tamano maximo entre 33-35 kb, son
generalmente mdas pequefios que los de DNA. Para el
caso de los virus de plantas, la mayoria tiene un tamafio
de genoma entre 2,5 kb y 12 kb, con notables excep-
ciones como los closterovirus (+ssRNA) que pueden

tener genomas de hasta ~20 kb y los fijivirus con ~29 kb.
Caracteristicas de los genomas virales

Los genomas de los virus incluyen regiones codificantes
y no codificantes. Las primeras contienen la informacién
genética necesaria para la expresién de proteinas
requeridas en la replicacién del virus, la proteccion del
genoma, su movimiento a otras células, su trans-
misidén por vectores, la supresién de mecanismos
de defensa y otras mds especificas, relacionadas
con la regulacién de los procesos genéticos propios

y de aquellos de su hospedante.

Las regiones no codificantes generalmente se presentan
en los extremos 5" y 3" del genoma viral y en posi-
ciones intergénicas, aunque pueden estar traslapadas

con regiones codificantes (figura 34).

Tabla 5. Participacién porcentual con base en el tipo de genoma de virus que infectan diferentes grupos de seres

vivos, incluso plantas

Genoma Plantas Vertebrados Invertebrados Procariotes Algas y hongos
dspna 0(0%) 263 (28,4%) 150 (60,7 %) 203 (62,5 %) 127 (679%)
dspNa (rT) 66 (6,4%) 62(6,7%) 24 (9,7 %) 0(0%) 13 (7%)
SSDNA 198 (19,1%) 66 (7,1%) 27 (10,9%) 92(28,3%) 0(0%)
dsrNa 48 (6,6 %) 75 (8,1%) 38 (15,4%) 24 (74 %) 33 (17,6 %)
-SSRNA 48 (4,6%) 227 (24,5%) 0(0%) 0(0%) 0(0%)
+SSRNA 677 (65,3 %) 234 (25,2%) 8(3,2%) 6(1,8%) 14(7,5%)
Total 1.037 927 247 325 187

Fuente: Hull 2009



5'm'Gppp
ORF1

| Estructuray genoma de los virus

aaa, 3'
ORF2 ORF3

Figura 34. Organizacién del genoma de +ssrNa (8.747 nt) del Citrus leaf blotch virus (cLBV), con la indicacién de

la ubicacién de sus orF y los productos de su expresién. Mtr: Metiltransferasa; p-pro: proteasa tipo papaina; Hel:

helicasa; Rdrp: polimerasa de Rna dependiente de RNA; MP: proteina de movimiento; cp: proteina de la cdpside. En

la regién intergénica ORF2-0RF3 y en las regiones terminales se presentan secuencias no codificantes y putativamente

regulatorias (lineas). La regién 5” del genoma estd protegida por una caperuza de metil-guanosina y en el extremo 3’

se presenta una cola de poliadenina.
Fuente: autores

Se ha estimado que la misma secuencia de nucleétidos
de una porcién del genoma viral tiene potencial para
codificar hasta 12 polipéptidos diferentes: tres or®
para cada una de las dos cadenas (+ y -), dependiendo
dela primera posicién delectura (+1, +2 0 +3) del codén
de inicio (usualmente AuG) y de la ocurrencia de
mecanismos de lectura continua (readthrough) o cambio

en el marco de lectura (frameshiff).

Las proteinas virales también pueden tener multiples
funciones biolégicas; asi, por ejemplo, la cépside de
algunos virus, ademas de proteger el genoma, actiia
en la interaccién con el vector y en los procesos repli-
cativos y de supresién de las defensas antivirales del
hospedante. Estas situaciones son un indicativo de la
complejidad de los mecanismos genéticos de los virus
y explican la gran dificultad que se presenta para su
estudio y para el manejo de las enfermedades que ellos
causan. La ocurrencia de mutaciones en los genomas
virales no solo representa el cambio putativo en una
proteina sino potencialmente en varias de ellas, lo que
afecta aspectos tan diversos como el rango de hospedantes,
el reconocimiento de anticuerpos para su detecciéon

o el nivel de virulencia del patdgeno.
Proteinas virales

Los genomas virales pueden codificar para entre dos
y cien proteinas funcionales; sin embargo, los virus
de plantas presentan por lo comtn entre cuatro y
siete proteinas, y son los closterovirus la excepcién
con cerca de doce. Estas proteinas se pueden clasificar

como estructurales, enzimdticas, de movimiento

intercelular, de transmisién por vectores, de reco-
nocimiento inicial y de supresién de mecanismos

de defensa, entre otras.

Las proteinas estructurales, como se indicé, son las
que conforman la cépside viral y pueden corresponder
amds de un tipo (por ejemplo, cipside mayor y menor).
Para los virus con envoltura externa se pueden
presentar proteinas de matriz, nucleoproteinas y
proteinas inmersas en la membrana que brindan
estabilidad a la particula o cumplen funciones de

reconocimiento de las células del hospedante.

La enzimas virales encargadas de la replicacién y
sintesis de RNA subgenémicos (sgrNA) reciben el
nombre de polimerasas o, preferiblemente, en virologfa,
replicasas. Las replicasas que utilizan RNA como
molde y sintetizan RNA se conocen como RARp
(rNA-dependent RNA polymerase); mientras que
aquellas que utilizan RNA como molde y sintetizan
DNA (RdDp - RNA-dependent DNA polymerase) reciben
el nombre de reverso transcriptasas (rT). Los virus
de dspNa y ssDNA pueden utilizar las DNA polimerasas
del hospedante para su replicacién y transcripcion,
pero bajo la direccidn de proteinas codificadas por
el genoma que modula dicha actividad (por ejemplo,

proteinas Rep).

Las proteinas de movimiento permiten que los virus
de plantas se desplacen de célula a célula, por lo general
en forma desnuda (solo el 4cido nucleico), a través
de los plasmodesmos que conectan células vegetales

adyacentes. Se ha encontrado que este proceso

{77}



{78}

| Principios de virologia molecular de plantas tropicales |

puede estar regulado por entre unay tres proteinas
(por ejemplo, Triple Gene Block — TGB) que interacttian
con los componentes del citoesqueleto y facilitan
el movimiento por los canales internos de los plas-
modesmos. Como es habitual que dichos canales
sean demasiado pequefios para permitir el paso de
particulas virales completas, se cree que el efecto de
las proteinas de movimiento viral (posiblemente en
cooperacién con proteinas del hospedante) consiste
en ensancharlos de tal manera que el virus completo
o su genoma se pueda mover a las células anexas
para dar comienzo a un nuevo ciclo infectivo y, por
tltimo, llegar a los haces vasculares (en especial el floema)

con lo que se establecen infecciones sistémicas (figura 35).

Las proteasas son otro grupo importante de proteinas
virales que permiten el procesamiento de poliproteinas
de alto peso molecular en diferentes proteinas fun-
cionales de tamafio menor. Por su parte, las pro-
teinas de transmisién corresponden a polipéptidos
codificados por el genoma viral que permiten la
interaccién de los virus con proteinas especificas de
reconocimiento en las células de vectores invertebrados
(insectos y 4caros), hongos, nematodos y protozoos,

con lo que es posible que diferentes proteinas

estructurales, o parte de ellas, cumplan una funcién

determinante durante dicha interaccién.

Para el caso de los virus de animales, es frecuente
la presencia en sus genomas de genes que codifican
para proteinas de reconocimiento de receptores,
ubicados en las membranas plasmaticas de las células
de sus hospedantes. Esas proteinas definen el tropismo
del virus (tipos de células susceptibles a su infeccién) y
sumecanismo de ingreso al citoplasma celular (por
ejemplo, endocitosis mediada por receptor, fusiéon

de membranas).

En los virus de plantas, el ingreso por lo general no
involucra las proteinas mencionadas atrds, aunque
si se ha reportado la ocurrencia de polipéptidos
encargados del reconocimiento de receptores ubicados
en los sistemas membranosos citoplasmdticos, que
definen los sitios de replicacién o ensamblaje de algunos
virus. Para terminar, en los virus de plantas es frecuente
encontrar protefnas encargadas de suprimir los sistemas
de defensa a la infeccién viral de sus hospedantes, con
esquemas de silenciamiento transcripcional (TGs,
transcriptional gene silencing) o postranscripcional

(p1GSs), ambos discutidos en el capitulo 1x.

Plasmodeames

Figura 35. Movimiento de virus de plantas mediante los plasmodesmos que conectan células adyacentes. El virus

se puede desplazar como particula ensamblada o en forma desnuda (solo su genoma), con ayuda de proteinas de

movimiento de origen viral y de proteinas putativas del hospedante.

Basada en: Hull 2014



Regiones no codificantes

Como ya se indicd, las regiones no codificantes (UTR,
untranslated regions) de los genomas virales participan
en el control y regulacién de mecanismos como la
traduccién de proteinas y la replicacién. Las uTr
ubicadas en el extremo 5" casi siempre actian en la
regulacién del inicio de la transcripcién/traduccién
de los primeros ORE, mientras que las UTR internas
regulan la iniciacién de la transcripcién/traduccién
de ORF centrales, asi como en la generacién de rRNA
subgenémicos. El extremo 3" es fundamental para el
inicio de la sintesis de -ssrNA, que no solo se presenta
enlos virus que tienen dichos genomas, sino también
como parte de los intermediarios replicativos (1r) de
todos los virus de rNa. Es frecuente que en estas

regiones no codiﬁcantes ocurran estructuras con

vPg

5' UTR
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formas de lupas (stem-loop) o asas (hairpins) como
resultado de la presencia de secuencias complementarias

(figura 36).

Asi mismo, se pueden presentar pseudonudos
(pseudo-knots) por la asociacién entre asas y secuencias
cercanas o distantes en el genoma viral, lo que genera
estructuras tridimensionales complejas (figura 37).
Estas configuraciones espaciales del genoma son
fundamentales para su interaccién con proteinas
celulares y virales, y para la regulacién de la expresién

de su propio genoma o el de su hospedante.

Un aspecto fundamental de las regiones 5" y 3"de los
genomas virales, especialmente de RNa, es la presencia
de estructuras que asemejan las caracteristicas de los

mRNA de las células hospedantes. La estructura

3'UTR

Figura 36. Estructuras secundarias en las regiones terminales uTr del genoma de un virus de +ssrNA. Es posible

observar los diferentes tipos de lupas y asas, ademds de la presencia de una proteina viral de unién al genoma (veg) en

el extremo 5" y de una cola de poliadenina en el 3".
Fuente: ViralZone c2011

Figura 37. Estructuras secundarias complejas generadas por la interaccién entre nucledtidos del genoma viral y cuyas funciones

incluyen desde el reconocimiento por parte de los ribosomas del hospedante hasta la regulacién de la expresién genética y la
Y por p: P g P g 4

interaccién con proteinas del hospedante. a. Estructura del dominio central de un 1res (internal ribosome entry site) que permite el

inicio dela traduccién en mrNA virales sin caperuza en su extremo 5’ b. Estructura similar a un trNa frecuente en los extremos 3

de algunos virus de RNa; c. Estructura de una regién del genoma de virus de RNA que regula la sintesis de sgrNa; d. Estructura de

una regién de un genoma retroviral que regula procesos traduccionales; e. Estructura de un potenciador traduccional (enhancer)

ubicado en el extremo 3" de algunos virus de RNA. Las estructuras mostradas corresponden al c6digo del Protein Data Bank 2BUk.

Cédigos del Protein Data Bank: a. (3148), b. (4p5)), c. (4pQV), d. (2Lc8), e. (2KRL).

Fuente: autores
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mids frecuente en el extremo 5" es la caperuza de
metil-guanosina (5’cap) con la secuencia m’G5N-
PPP5SNXpPYP..., donde X y Y son dos bases anexas
no metiladas (si lo estin en los mrNaA celulares).
Esta actividad la codifica el virus a partir de la accién
de proteinas que metilan GTp al usar la S-adenosil
-metionina como donante del grupo metilo y la
Guanil transferasa que une dicho grupo ala posicién

7 del gTp.

En otros virus, en lugar 5" cap, se presentan peque-
Nas proteinas de unién al extremo 5, conocidas como
veg (virus protein genome-linked) cuya funcién es
principalmente participar en el inicio de la replicacién
del rNaA viral. Dichas proteinas se unen al genoma a
través de enlaces fosfodiéster entre el grupo on de
un residuo de serina o tirosina localizado en el extremo
amino terminal de la vpg y una uridina del rva

(higura 38). Por otra parte, en el extremo 3" de los

TEY

genomas de virus de RNA es posible encontrar secuencias
poliadeniladas (Poli-a), que simulan los mrNa de los
eucariotes. Estas colas de Poli-a pueden variar en
tamafio desde unas pocas bases hasta decenas de

residuos de adenina.

También hay virus de RNA (ss y ds) cuyos extremos
3’ tienen estructuras similares a tRNA que inhiben
laaccién de RNasas celulares y regulan la replicaciéon
del genoma viral. En virus como los tospovirus y
tenuivirus, los extremos 5" y 3" presentan secuen-
cias complementarias que les permiten unirse y
dar origen a estructuras pseudocirculares tipo pan-
handle, fundamentales para la correcta replicacién
y ensamblaje final con las proteinas de la nucleo-
capside. Por tltimo, algunos virus pueden no tener
estructuras especiales en sus extremos gendmicos
5" 0 3’, por lo que seguramente presentarn secuencias

reguladoras UTR internas (figura 38).

ORF1 oORF1pls ORFI

QRF 4

Figura 38. Algunas variaciones estructurales de los extremos 5" y 3" de genomas de virus de RNA. a. Genoma sin caperuza

(m765pppa) en el extremo 5’ y con presencia de poli-a en 3'; b. Genoma con caperuza (m7G5pppG) en el extremo 5” y estructura

similar a trRNa en 3; ¢, Genoma con una proteina vrg unidaa su extremo 5 y poli—A en 3’; d. Genoma sin estructuras anexas en las

regiones terminales. Los textos internos se refieren alos nombres de los orF definidos para cada virus particular (32 k, Hel, etc.) o

asu denominacién genérica (por ejemplo, ORF 1).
Fuente: autores
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Capitulo V

Importancia econdémica de los virus de plantas

Dadala gran cantidad de variables que afectan la produccién de las plantas, las diferencias en los agroecosistemas
y en métodos de manejo entre paises distintos, e incluso entre regiones de un mismo pais, es dificil estimar el
efecto econdémico de las enfermedades sobre los cultivos agricolas. Sin embargo, diversos estudios, en conjunto
con la experiencia de los agricultores, indican que las enfermedades son uno de los mayores limitantes para

alcanzar la cantidad y calidad de alimentos, fibras y maderas que requiere la poblacién mundial.

Con base en un estudio financiado por The European Crop Protection Association, Loebenstein (2008) concluyé que
las enfermedades sobre los ocho principales cultivos del mundo por su valor comercial y extensién (arroz,
trigo, cebada, maiz, papa, soya, algodén y café) causaron pérdidas entre el 10% y 16 % del potencial productivo,
lo que representd cerca de 840 billones de délares para el periodo 1988-1990. A lo anterior se debe sumar por
lo menos un 10 % adicional, representado por los dafios en poscosecha, ocasionados por plagas, enfermedades

y deficiencias en los sistemas de almacenamiento y transporte de los productos agricolas.

Figura 39. Campo de arroz con sintomas
de amarillamiento general, resultado de
la infeccién por el Rice grassy stunt virus
(rRGsV) en el sudeste asidtico. Se puede
observar la similitud de los sintomas
con los de deficiencias nutricionales (por

ejemplo, de nitr(’)geno) en el cultivo.

Los hongos son, sin duda, el grupo de fitopatégenos més perjudicial para la produccién agricola al ser res-
ponsables de entre 40 % y 60 % del total de pérdidas en la agricultura mundial, debidas a enfermedades. En
el caso de los virus, las pérdidas producidas por ellos se estiman entre 5% y 15 %; sin embargo, tales valores
se deben tomar con cuidado, ya que en muchos casos estos fitopatégenos causan infecciones asintomdticas
que reducen gradualmente la produccién, calidad y longevidad de las plantas y es frecuente que sus efectos
se confundan con otros de origen biético o abidtico (figura 39). Ademds, la transmisién de los virus por
medio de semillas asexual o sexual disminuye el vigor de la progenie vegetal, lo cual tiene un impacto econémico

dificil de cuantificar en condiciones de campo.

La estimacién de pérdidas se calcula a través de estudios controlados, realizados en un mismo lugar y época de
siembra, en los que se comparan los rendimientos obtenidos en cultivos con diferentes niveles de incidencia viral
y parcelas libres de virus, logradas mediante la siembra de material certificado, control de vectores y el

establecimiento de pricticas culturales que reducen la transmisién por medios mecénicos (figura 40).
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Figura40. Parcelas de evaluacién de diferentes variedades

de arroz ante la infeccién de Rice hoja blanca virus (RHBV).
Se puede observar la sintomatologia definida en los
materiales susceptibles utilizados como bordes de las

parcelas experimentales.

No obstante, al realizar dichas comparaciones en los
modelos de cuantificacién de pérdidas, es necesario
tener en cuenta el efecto de compensacion, es decir, el
incremento en la produccién de plantas libres de virus,
en proximidad de aquellas debilitadas o muertas por

causa de la infeccién viral.

Los virus pueden causar dafios directos e indirectos
sobre la produccién agricola; se destacan la reduccién en
los rendimientos y la pérdida de sitios de siembra por
muerte o falta de desarrollo vegetal. Asi mismo, las
infecciones virales reducen el vigor de las plantas y
las tornan mds susceptibles a dafios por factores
ambientales extremos como heladas, inundaciones
o excesos de temperatura, y al ataque de insectos

plaga y de otros fitopatégenos (figura 41).

Figura 41. Deterioro generalizado de un cultivo de tamarillo,

afectado por un complejo de virus en Colombia.

Desde el punto de vista de la calidad de los pro-
ductos agricolas, los virus afectan su coloracién,
forma, tamafio, textura, sabor, composicién y, por

lo tanto, su valor comercial (figura 42).

Entre los efectos indirectos de las enfermedades
virales se destacan la imposibilidad de obtener
material de propagacién sexual o asexual a partir
de las plantas infectadas y los costos asociados a
las précticas de manejo de insectos vectores e
higiene del cultivo, como son el establecimiento de
brigadas fitosanitarias para localizacién de focos
de infeccidn, la adquisicién de material de siembra
certificado y el tratamiento de sitios-foco de enfer-
medad. Ademas de estas situaciones deletéreas,
las valoraciones de los efectos de las enfermedades
virales sobre los cultivos deben incluir los recursos
publicos y privados requeridos en los programas de
mejoramiento genético vegetal, ademds de aquellos

necesarios para la organizacién y ejecucién de medidas

Figura 42. Efectos de infecciones virales sobre la calidad de

dos frutos tropicales. a. Grabados y manchas anulares en la
céscara de frutos de papaya infectados por Papaya ringspot
virus (Prsv); b. Grabados en la cascara de frutos de

granadilla, infectados por Soybean mosaic virus (smv).

FoTOs: a. Francia Varén y b. Francisco Morales



cuarentenarias, campafas masivas de erradicacién
de hospedantes alternos y formacién de asistentes
técnicos, agricultores e investigadores en el manejo

de dichas enfermedades.

Como se menciond, es frecuente que los efectos que
causan los virus y otros patdgenos sobre la agricultura
tropical y subtropical sean ms relevantes que aquellos
que ocurren en la regién templada, dada la presencia
de hospedantes cultivados y silvestres, asi como de
vectores viruliferos durante todo el afio. Por otra
parte, los problemas virales son més criticos en
cultivos de propagacién asexual como yuca, papa,
cana de azticar y citricos, en comparacién con los cul-
tivos de propagacion sexual, ya que las plantas poseen
restricciones anatdmicas y mecanismos de defensa que
evitan la llegada de la mayoria de los virus a los tejidos
seminales; asi, se estima que solo entre el 10%-15% de
los virus de plantas se transmiten por esta via. Se
presentan, ademds, grandes variaciones en la eficiencia
de transmisién entre cepas virales, ciclos de cultivos,

variedades vegetales y agroecosistemas.

Con respecto a los virus que ostentan mayor impor-
tancia econémica en el mundo, la revista Molecular
Plant Pathology en el afio 2012 realizé una encuesta
entre 250 virdlogos vegetales, quienes consideraron
que aquellos mds relevantes para la agricultura son:
Tomato spotted wilt virus (Tswv), Tomato yellow leaf
curl virus (TyLcv), Cucumber mosaic virus (cmv),
Potato virus Y (pvy), African cassava mosaic virys
(acmv) y Plum pox virus (ppv). También se destacaron
por sus efectos econémicos en algunas regiones del
mundo el Citrus tristeza virus (cTv), Barley yellow
dwarf virus (BYDV), Potato leafroll virus (pLrV) y Tomato

bushy stunt virus (TBSV).

Desde el punto de vista cientifico por su uso como
modelos de estudio biolégico, la encuesta identifico,
ademads de los virus anteriormente senalados, al
Tobacco mosaic virus (tmv), Cucumber mosaic virus
(cmv), Cauliflower mosaic virus (camv), Brome mosaic virus

(Bmv) y Potato virus x (Pvx).

| Importancia econémica de los virus de plantas |

Caracterizacién de virus con
incidencia econémica mundial

A continuacién se realiza una breve descripcién de
las caracteristicas de los virus mencionados y las

enfermedades inducidas por ellos.

TSWV: es un miembro de la familia Bunyaviridae,
género Tospovirus, que presenta tres segmentos de
+/-ssRNA y envoltura externa. Fue registrado inicial-
mente en 1915 en Australia. Se transmite por trips,
en especial por la especie Frankliniella occidentalis,
cuya amplia distribucién mundial condujo a su
reemergencia en la década de 1980, con pérdidas
que superan el billén de délares anuales. Los factores
clave que explican la importancia econémica de este
virus recaen en su amplio rango de hospedantes —mds
de 800 especies de plantas, entre las cuales estdn el
tomate, la lechuga, el pimentén, el maniy el crisantemo—,

la agresividad de su infeccion y la dificultad para el

manejo de sus vectores (figura 43).

Figura 43. Sintomas causados por el Tomato spotted wilt virus

(rswv) sobre frutos de pimentén de dos variedades diferentes.

roTos: Guillermo Ramirez
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TYLCV: es la causa una de las enfermedades mas
devastadoras del tomate en el mundo. Se trata de
un virus monopartita de ssDNA perteneciente al
género Begomovirus (familia Geminiviridae), trans-
mitido por la mosca blanca Bemisia tabaci. Su rdpida
expansién desde la region del este del Mediterraneo
a pricticamente todos los lugares donde se cultiva
tomate en el mundo explica su importancia econdmica,
mds atin cuando su efecto puede conducir a la pérdida
total de los cultivos en grandes extensiones. En 1990
se reportd por primera vez en EE. UU,, donde causé reduc-
ciones del rendimiento cercanas al 20%, mientras que
en Cuba, México, Guatemala y Brasil las pérdidas por
la infeccién se han cuantificado en los tltimos afios en

el rango del 30 al 100% (figura 44).

Figura 44. Sintomas de deformacion severa de tejido foliar

de plantas de tomate infectadas por Tomato yellow leaf curl

virus (TYLCV).

cMV: es la especie tipo del género Cucumovirys (familia
Bromoviridae). Es un virus tripartita icosaédrico con
genoma de +sskNA. Causa mosaicos en gran cantidad
de especies de plantas cultivadas y su rango de
hospedantes incluye 1.200 especies de 100 familias
vegetales diferentes (figura 45). Los dfidos se encargan de
transmitirlo, de manera no persistente (no circulativa)
y se estima que cerca de 80 especies de 33 géneros

pueden actuar como sus vectores.

El cmv también puede ser transmitido por semilla
sexual, aunque con gran nivel de variacién en su
eficiencia (~1% a 50%). A pesar de que su efecto es
dificil de cuantificar, en especial por las diferencias

que presentan sus infecciones entre afios y regiones

de cultivo, se ha estimado que puede causar reducciones
en el rendimiento de 25% a 50% en tomate, 60% en
melén y hasta 80% en pimentén. Se presume que la
incidencia de este virus se incrementard en el futuro
préximo, como resultado del calentamiento global
que posibilita a los 4fidos vectores mayores periodos
para sobrevivir y reproducirse en las regiones templadas

y en las zonas altas de los trépicos.

Por ser un virus que con frecuencia se encuentra en
infecciones mixtas con otras especies virales, presenta
relaciones sinérgicas que conducen al aumento de su
efecto perjudicial, lo que es particularmente vilido
para las regiones tropicales. También, cuando se presenta
en conjunto con un satélite de rRNA necrogénico, las
mermas pueden ser devastadoras, como lo sucedido en
Espafia e Italia, en donde se alcanzaron pérdidas del

80% en grandes regiones cultivadoras de tomate.

Figura 45. Sintomas de mosaico en a. Cucurbita sp. y de

b. rayados localizados en banano, inducidos por Cucumber

mosaic virus (CMV).
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Figura 46. Sintomas de: a. Mosaicos; b. Necrosis de venas, inducidos por pvy en cultivos de papa de los Andes suramericanos.

PVY: es un virus flexuoso con +ssrna del género
Potyvirus (familia Potyviridae), de aproximadamente
9,7 kb. Lo transmiten mds de 40 especies de dfidos
de forma no persistente; Myzus persicae es el vector
mds eficiente. pvy infecta sobre todo plantas de
la familia Solanaceae en todo el mundo; causa desde
mosaicos suaves (Pvy-0) hasta necrosis foliar (pvy-N)
y de tubérculos (pvy-NTN). El tubérculo-semilla
de papa transmite el virus de modo eficiente, por lo
que obliga al establecimiento de costosos procesos
de certificacién de material de siembra. Ademds se
presentan efectos directos sobre la produccién y
la calidad de tubérculos, al punto de provocar
hasta el 30% de pérdidas, en especial cuando
aparecen variantes necrdticas (figura 46). El pvy
también causa enfermedades importantes en cultivos
de tabaco, tomate, tamarillo y pimentén, en diferentes

paises del mundo.

acmv EacmV (African/East African cassava mosaic
virus): son geminivirus bipartitas, agentes causales
del mosaico de la yuca. Esta enfermedad esla principal
restriccién fitosanitaria para dicho cultivo en Africa
y Asia, y la causan al menos siete especies de virus
en Africa y dos en India, con una alta capacidad de
recombinacién y de variabilidad genética. Para el
afo 2005 se estimé que los geminivirus de la yuca
generaron pérdidas de entre 1900 y 2700 millones
de délares en Africa central y oriental. Se calcula
que cada afio un 4rea equivalente a 60.000 ha,
que producen unas 600.000 t de yuca, se pierde
en el mundo por efecto del mosaico de la yuca. La
enfermedad no se presenta en el sur ni en el centro
de América, ni en el sudeste asiatico, lo que en
apariencia se debe a la imposibilidad para el esta-
blecimiento en dichas zonas de su vector B. tabaci
biotipo B (figura 47).

Figura 47. a. Sintomas de la
enfermedad del mosaico de la
yuca causada por un complejo
de geminivirus que incluye
African  cassava mosaic virus
(acmv) y East African cassava
mosaic virus (EAcMV); b. Planta
de yuca con un ataque severo de
mosca blanca, el insecto vector

de estos virus.
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ppv: causa la Sharka, la enfermedad viral mas limitante
en el mundo de los huertos de frutales de hueso
como durazneros, nectarines, damascos, ciruelos y
almendros. El ppv afecta la calidad de los frutos
que son indeseados en la mesa, y genera barreras

cuarentenarias para su exportacién (figura 48).

Figura 48. Sintomas de deformacién, decoloracién y

manchado de frutos de cereza (enfermedad de Sharka)

causados por Plum pox virus (ppv).

Este virus es un miembro del género Potyvirus. Su
enfermedad fue inicialmente reportada en Bulgaria
entre los afios 1915 y 1918; posteriormente se registrd
en la mayor parte de los paises balcénicos, luego en
Alemaniay Rusia, y a partir de 1980 pricticamente
a toda la cuenca del Mediterrdneo. En la década
de 1990, el ppv se registré en lugares tan distantes
como Chile, India, ee. uu. y Canadi. Diferentes
factores influyen para determinar la importancia
econdmica de este virus, entre ellos su eficiente
transmisién por numerosas especies de dfidos, la
agresividad de sus sintomas —que pueden llevar a
pérdidas hasta del 100% en variedades susceptibles—,
la propagacién vegetativa de sus hospedantes frutales
y la ausencia de materiales resistentes estables y
comercialmente atractivos. Los costos asociados al
dafio de la enfermedad de Sharka y a los esfuerzos
mundiales por su control se han estimado en 10

billones de ddlares para los tltimos 30 afios.

cTV: es el agente causal de la tristeza de los citricos, la
enfermedad viral mas destructiva de estos cultivos
en el mundo. Es un virus flexuoso monoparticula
del género Closterovirus con genoma de +ssrRNA.
Existen registros histéricos que indican que por
efecto del cTv se perdieron cerca de 30 millones
de 4rboles injertos en patrones de naranja agria
Citrus x aurantium en Brasil y Argentina entre
los afios 1940 y 1960, mientras que 6,6 millones
se perdieron en Venezuela en los afios 1980 y 10
millones en Florida (gE. uv.), como resultado de
la llegada y dispersién del dfido negro Toxoptera
citricida, su vector principal. En Espafa, Israel,
California y otras regiones subtropicales, el virus

es transmitido principalmente por Aphis gossypii.

Existen diferentes variantes de cTv que causan
desde sintomas suaves hasta muy agresivos, que
conducen al decaimiento de la produccién y a la

muerte de los drboles (figura 49).

Figura 49. Sintomas de decaimiento inducidos por un

complejo de virus que incluye al cTv en citricos.

El manejo del cTv se fundamenta en una estricta
certificacién por sanidad viral tanto de los injertos
como de los patrones. Eventualmente, se ha tenido
éxito con programas de proteccién cruzada que
utilizan variantes suaves de cTv en Brasil, donde
la incidencia de las variantes mds agresivas que
causan pitting en tallos pudo ser disminuida en
diferentes zonas. Se han realizado esfuerzos por

erradicar o al menos reducir la tasa de dispersiéon
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de las epidemias de cTv en regiones como California
e Israel, con costos econémicos inmensos, dada la
realizacién de cientos de miles de pruebas de
laboratorio (ELISA y microscopia electrénica)
y la consecuente erradicacién de aquellas plantas

que resultaban positivas para la infeccién viral.

A continuacién se tratan de forma conjunta otros
virus de importancia econdmica en los trépicos y
subtrépicos, que actiian como complejos virales en

cultivos de papa, batata y en plantas ornamentales.
Virus de papa

Se han reportado al menos 40 virus y viroides
que afectan los cultivos de papa en el mundo,
cuyo efecto puede superar el 50 % de pérdidas en

rendimiento (figura 50). Entre los més limitantes

Figura 50. a. Sintomas de mosaico suave en papa causado
por Potato virus x (Pvx); b. Anillos necréticos causados
por una cepa NTN del Potato virus Y (pvy).
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se destacan el antes mencionado pvy, ademas del
pLRV, Potato virus S (pvs), Potato virus M (pvm),
pvx, Potato aucuba mosaic virus (pamv), Potato
mop-top virus (PMTV) y el viroide Potato spindle

tuber viroid (psTvd).

Infortunadamente, en los paises tropicales y sub-
tropicales existe un desconocimiento generalizado
de la diversidad de virus que afectan a los cultivos
de papa, e incluso se pueden presentar especies
hasta ahora no registradas. Asi, por ejemplo, en un
estudio realizado por Visquez y colaboradores en
2006, en 30 lotes de cultivo de Costa Rica, y en los
que se utilizaron pruebas de ELISA, se encontré la
presencia de los siguientes virus: pvx (77 %), PAMV
(62 %), pLRV (42 %), TRSV (42 %), pvT (39 %), PVV
(37 %), pmTv (31 %), Pvy (30 %), pvs (19 %), Pvm
(13 %), pva (8 %), y apmov (8 %); el Andean potato
latent mosaic virus (apLv) fue el tinico no detectado

con los anticuerpos disponibles en dicho estudio.

Vale la pena mencionar que todas las parcelas
estuvieron infectadas con al menos dos de los
virus analizados; hubo casos de hasta diez virus
diferentes por parcela y un promedio general de
cinco virus. Las infecciones mixtas en plantas
individuales fueron muy frecuentes, con un
promedio de cuatro especies de virus por planta,
lo cual, sin duda, indica la necesidad de fortalecer
las medidas sanitarias en la produccién del pais
objeto y, seguramente, de los demds productores

de papa latinoamericanos.

En tal sentido, entre 2010 y 2012, Gil y colaboradores
realizaron diferentes estudios tendientes a evaluar
los niveles de incidencia de los virus de papa mds
comtinmente reportados en Colombia. Encontraron
que los potyvirus y el pvs fueron los de mayor
registro (72 % y 40 %, respectivamente), mientras
que el PLRV y PVX aparecieronen el 20% y en el 8%
de las muestras evaluadas. También se confirmé
mediante RT-PCR la presencia del pmTV y de variantes
necrosantes de pvy en diferentes provincias del pais

(higura 51).
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Figura 51. Sintomas de complejos de enfermedades virales en cultivos de papa de Colombia. a.Amarillamiento de

venas; b. Mosaico de tejido foliar; c. Verdeamiento de venas; d. Moteados foliares.

PLRV es, quizds, el virus mds limitante del cultivo
de papa en el mundo, con pérdidas estimadas del
33 % al 50 %, que pueden ascender al 70 % cuando
se presenta en conjunto con otros virus como PVX
o PvY. Por esto, la certificacién de tubérculo-semilla
es un factor clave para la produccién comercial de
papa, para lo cual se utilizan cultivos de meristemos y,
a partir de ellos, la induccién de minitubérculos. Los
aumentos en los costos de produccién por efecto
de la semilla certificada de papa en el mundo se
ven representados por el valor de una tonelada de
la misma, que alcanza un precio promedio entre
350 a 500 délares americanos, mientras que los
tubérculos no certificados se comercializan en el

mercado mundial entre 170 y 180 délares.

Salazar (2006) indicé que la situacién viral de los
cultivos de papa en la regién andina ha cambiado
de modo sustancial en las tltimas décadas gracias

ala emergencia y reemergencia de diferentes especies

y variantes de virus como el Pvy-N y PVY-NTN, y los

recientemente reportados en Pert sB26/29 y sB41.

El sB26/29 es el primer virus de plantas registrado
por su transmision mediante un insecto psilido
(Russelliana solanicola) (Hemiptera: Psyllidae), que
causa mosaicos que pueden terminar con la defoliacién
de las plantas y la reduccidn severa de su creci-
miento; su efecto sobre la produccién puede variar
entre 36 % y 80 %, dependiendo del cultivar. Por su
parte, el SB41 causa mosaicos severos en las plantas
y solo se ha transmitido a modo experimental por
injerto; atn no se ha determinado la afinidad taxo-

némica de ambos virus.

Como virus reemergentes se destacan el Potato
yellowing virus (pyv), el Potato yellow vein virus
(pYVV) y el Potato mop-top virus (pm1V). El primero
es un miembro tentativo del género Alfamovirus,

que causa amarillamiento sistémico en las plantas;
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se transmite por dfidos en forma semipersistente
—es decir, ingresan momentineamente al intestino

del vector—y por semilla asexual en cultivos del Pert.

El pyvv, por su parte, es un crinivirus reportado
primero en Colombia en los afios 1940, pero que en
la actualidad se ha dispersado por Venezuela, Ecuador
y Perti. Lo transmite la mosca blanca Trialeurodes
vaporariorum y puede inducir pérdidas hasta del

50% en los rendimientos de papa (figura 52).

Figura 52. Sintomas de amarillamiento severo inducidos

por Potato yellow vein virus (PYvv) en cultivos de papa de

la regién andina.

Finalmente, el PMTV es un pomovirus cuya incidencia
se viene incrementando a la par con su vector natural:
el plasmodioférido Spongospora subterranea f.sp.
subterranea, agente causal de la sarna polvosa de la
papa (figura 53), la enfermedad m4s limitante de este
cultivo, después de la gota (Phytophthora infestans) que

se presenta en diferentes paises latinoamericanos.

Virus de batata

La batata (Ipomoea batatas) es el séptimo cultivo
alimenticio del mundo con cerca de 9 millones de
hectareas cultivadas y un promedio de produccién de
15 t/ha. Las comunidades de las llanuras de Africa
oriental son las zonas que dependen en gran parte
de su produccién. También se cultiva en China,
Japén, Corea, Tailandia y en algunos paises surame-

ricanos como Argentina y Pertl.
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Figura 53. a. Sintomas de mosaico tipo aucuba, causados

por Potato mop-top virus (pMTV) en tejido foliar de papa;
b. Sintomas de sarna polvosa en tubérculos causados por el

vector de pmTV el plasmodioférido S. subterranea.

A este cultivo lo afectan mds de 20 virus que pueden
reducir el rendimiento hasta en un 70% como resultado
de los mosaicos severos, enanismos, reduccién de las
liminas foliares y deformacién de tejidos. Se destaca
la enfermedad denominada spvp (Sweet potato virus
disease), causada por la interaccién entre Sweet potato
chlorotic stunt virus (spcsv, Crinivirus) y Sweet potato
feathery mottle virus (spEmv, Potyvirus) (figura 54). A
la batata ademds la afectan infecciones conjuntas de
spcsv con los potyvirus Sweet potato latent virus, Sweet
potato mild speckling virus; el ipomovirus Sweet potato
mild mottle virus y el cucumovirus cmv, entre otros.
Por lo anterior, son notables las diferencias obtenidas
en los rendimientos en paises donde el cultivo no
tiene mayores controles para evitar la dispersion

delos virus, como Uganda (4,3 t/ha) y Sierra Leona
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Figura 54. Sintomas de aclaramiento de venas y mosaico

rugoso inducidos por Sweet potato feathery mottle virus

(spmEV) en la planta indicadora Ipomoea setosa.

(2,6 t/ha), en comparacién con los valores alcanzados en
Israel y Japén, donde se superan las 20 t/ha, gracias

aprogramas de certificacién de material de propagacién.
Virus de ornamentales

Las enfermedades virales son de gran importancia
en los cultivos de plantas ornamentales, ya que
en la mayoria de ocasiones son propagadas vege-
tativamente debido a los altos requerimientos de
uniformidad genética en las variedades comerciales.
Engelmann y Hamacher (2010) plantean como otros
factores que aumentan el riesgo de las enfermedades
virales en ornamentales los siguientes: (a) la introduccién
y el establecimiento de nuevos vectores de virus (como
Thrips palmi, Frankliniella occidentalis, Bemisia tabaci)
en las zonas de produccién; (b) los cruzamientos
continuos entre especies silvestres y domesticadas
(hibridos), sin considerar la presencia en las primeras
de virus no registrados; (c) la introduccién de nuevos
materiales exdticos en zonas fuera de su rango ecoldgico;
(d) la utilizacién de sistemas cerrados de irrigacién y
fertilizacién; (e) el comercio internacional intensivo no
solo de flores y follajes, sino de los materiales de propaga-
cién, y (f) las diferencias en los estdndares fitosanitarios

exigidos por los distintos paises productores.

Figura 55. Sintomas causados por virus en diferentes

plantas ornamentales. a. Virus no identificado en
anturios (Anthurium sp.); b. Hojas de crisantemos con
amarillamientos inducidos posiblemente por Tomato
aspermy virus (Tav) (antes Chrysantemum aspermy
virus); c. Hojas de Spathyphyllum con sintomas de mosaico
inducidos por un virus no identificado; d. sintomas de
rayado en hojas de Heliconia caribaea, posiblemente

causado por Banana streak virus (Bsv).
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Dado que la diversidad de especies y variedades
ornamentales es amplia en extremo, existen diferencias
entre los virus y los efectos que ellos causan entre
regiones cultivadoras (figura 55). Sin embargo, virus
como el Tswv, el Impatiens necrotic spot virus (INSV)
o el cmv frecuentemente afectan gran cantidad de
hospedantes ornamentales, mientras que especies
como Pelargonium flower break virus (prBV) y Angelonia
flower mottle virus (AFMov) presentan rangos de

hospedantes més estrechos.

Para el caso de las dalias (Dablia), un grupo de
plantas ornamentales nativas de México y utilizadas
como flores de corte, es notable la importancia econd-
mica del Dablia mosaic virus (pmv) (Caulimovirus),
un virus de dspna (rT) que induce sintomas clordticos y
enanismos en las plantas y se transmite por dfidos
de manera no persistente. En estas especies vegetales,
también se presentan el Tswv y el INsv, que provocan
manchas anulares necréticas, con asiduidad concéntricas,
y el cmyv, que induce mosaicos suaves, t{picamente

acompanados de alargamiento de hojas.

En lo que respecta a los crisantemos, se destaca la
presencia del Chrysanthemum stunt viroid (csvd),
que se registr6 primero en EE. UU. y llegd a Europa
en la década de 1950. Su efecto principal se manifiesta
en la reduccién en el tamafio de las plantas y de sus
ldminas foliares, ademds de la ocurrencia de manchas

blanquecinas en las hojas y flores (figura 56).
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También es frecuente la presencia del Tomato aspermy
virus (TAv) (antes denominado Chrysanthemum
aspermy virus), asi como del Tswv y de INsv, que
causan manchas necréticas, grabados irregulares
en las hojas y, en estados avanzados de infeccién,
la muerte de los brotes. Finalmente, en estas plantas
también se presenta el Chrysanthemum virus B
(cvB), un carlavirus que causa moteados moderados
y aclaramiento de venas en algunas variedades,
aunque a menudo su efecto puede ser asintomdtico;
dicho virus se transmite de modo mecénico y por

4fidos de manera no persistente.

En las orquideas se han reportado al menos 27
virus diferentes, pero sin duda los mds limitantes
para su produccién comercial son el Cymbidium
mosaic virus (cymmv) y el Odontoglossum ringspot
virus (orsv). El primero es un potexvirus de ficil
transmision mecdnica que causa rayados o bandeados
necrdticos en hojas y necrosis en flores. Por su parte,
el orsVv es un tobamovirus asociado con mosaicos
en las flores, asi como con la presencia de delgadas lineas
necrdticas en yemas y de bandeados y anillos cloréticos
y necréticos en tejido foliar (figura 57). Este virus
se transmite muy ficilmente por el uso de herra-
mientas contaminadas. Resulta llamativo el hecho
de que en orquideas se reportan hasta nueve diferentes
rhabdovirus y una gran variedad de potyvirus, incluso
Bean yellow mosaic virus (BYmv), Bean common mosaic

virus (Bcmv) y Cypripedium virus Y (Cypvy).

Figura 56. Sintomas inducidos por el Chrysanthemum stunt viroid (csvd) en plantas de crisantemo.
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Figura 57. Sintomas causados en plantas de orquidea por
Cymbidium mosaic virus (cymmv). a. Mosaico de pétalos;
b. Clorosis foliar; c. Clorosis y manchas necréticas

profundas por Odontoglossum ringspot virus (ORSV);
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d. Bandeados necréticos; e. Bandeados cloréticos.
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Segunda parte

Ciclo infectivo, relaciones con hospedantes y vectores

En esta segunda parte realizamos un recorrido por las principales caracteristicas del proceso infectivo de los virus
en las plantas. Se incluyen los sintomas que inducen, los mecanismos de transmision vertical y horizontal, las
estrategias de expresion de los genomas mds relevantes para los virus de plantas, los mecanismos de replicacién
y las enzimas que participan en ellos. Por tiltimo, se revisan las principales rutas de defensa delas plantas ante la

infeccién viral y los fundamentos para el manejo de estas enfermedades en la produccién agricola.

Capitulo VI

Sintomas causados por virus en plantas

En el capitulo anterior se enfatiz6 en que los virus generan un gran impacto econémico sobre la agricultura
mundial como resultado de los multiples efectos que inducen sobre las plantas que infectan. Esas secuelas
pueden ocasionar reducciones en el rendimiento de los cultivos, disminucién en la longevidad (especialmente
en plantas perennes y semiperennes), imposibilidad de obtencién de semilla sexual o asexual y deterioro
en la calidad de los productos comercializados (como variaciones indeseables en follaje y flores en plantas
ornamentales, cambios de caracteristicas organolépticas de frutos, reduccién del tamafio de tubérculos,

etc.) (figura 58).

Figura 58. Sintomas de clorosis generalizada y enanismo causados por Rice yellow mottle virus (Rymv) en cultivos de
arroz de Africa.

Los efectos resultan de la sumatoria de una serie de trastornos metabdlicos, fisioldgicos y genéticos en las
plantas infectadas, que se manifiestan a partir de diferentes sintomas y cuyo grado de severidad depende
de la resistencia de los hospedantes a la infeccién viral, de las variantes de los virus, de las condiciones

ambientales que rigen la interaccidn entre unos y otros, y del manejo agronémico que se da a los cultivos.
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La respuesta de las plantas a las infecciones virales
condiciona los niveles de replicacién, acumulacién
y movimiento sistémico de los virus y, por ende, la
sintomatologia resultante en los hospedantes. Los
tipos de respuesta varian desde la susceptibilidad

hasta la resistencia extrema e incluso la inmunidad.

Los sintomas inducidos por los virus en las plantas
se pueden dividir, dependiendo de su localizacién,
en locales o sistémicos, o, con base en su tamano,

en microscopicos 0 Macroscopicos.

Los sintomas locales se presentan en los sitios de
ingreso del virus en los tejidos del hospedante,
mientras que los sistémicos se generan en lugares
diferentes, como resultado del movimiento de los

virus a través de plasmodesmos y haces vasculares.

Los sintomas microscépicos son aquellos que resul-
tan de cambios en la estructura, morfologia, funciones
metabdlicas o genéticas de las células infectadas; los
macroscopicos resultan de la alteracién de uno o varios
tejidos u 6rganos de las plantas. La sumatoria de los
diversos sintomas macroscépicos y microscépicos
que sufren las plantas infectadas por uno o varios

patégenos virales se denomina sindrome.

Sintomas locales

Como se expuso, los sintomas locales se desarrollan
en los sitios de ingreso del virus y en las células
aledanas, por lo que, generalmente, implican manifes-
taciones de tamafio reducido y de poca utilidad para el
diagnéstico en campo, aunque si de mucha impor-
tancia desde el punto de vista experimental en las
pruebas de transmision viral sobre plantas indicadoras.
Los sintomas pueden ser similares a los ocasionados
por insectos chupadores en las plantas, o incluso a
lo ocurrido por dafios mecdnicos, por lo que no son
ficiles de identificar por fuera del contexto de los

experimentos de inoculacién.

Existen tres tipos bdsicos de respuestas locales en
las plantas: lesiones necrdticas, lesiones clordticas
y anillos concéntricos (figura 59). Las primeras
resultan de la muerte de las células que se tornan
de colores oscuros como resultado de reacciones de
hipersensibilidad del hospedante. Estas reacciones
incluyen, entre otros aspectos, la oxidacién de
compuestos fendlicos por peroxidasas y polifeno-
loxidasas y el aumento de la concentracién de etileno,
que afecta la estructura celular y, en especial, la

membrana plasmitica. Las lesiones clordticas se

Figura 59. Sintomas locales inducidos por la inoculacién mecénica de virus en plantas indicadoras. a. Manchas

cloréticas; b. Manchas necréticas.

roTos: (a) autores (b) Jairo Castafio



originan por la reduccién en la cantidad de clorofila
y de otros pigmentos fotosintéticos en las células
infectadas; al igual que en el caso anterior, estin
acompafadas por el aumento de etileno, aunque
en menor proporcidn. En dltimo lugar, los anillos
concéntricos pueden ser del tipo clorético o necrético,
pero tipicamente separados por células de aparente

coloracién normal.

El desarrollo de lesiones locales, luego de un proceso
de inoculacién mecénica y del uso de un agente abrasivo
(por ejemplo, carborundum o celita), es uno de los
primeros aspectos que se evaliia cuando se sospecha
de la presencia de una enfermedad de origen viral en
plantas. Incluso, en algunas regiones tropicales que no
tienen acceso a laboratorios de diagnéstico fitopatolégico,
esa es una de las pocas metodologias disponibles para

la definicién de la naturaleza viral de una enfermedad

| Sintomas causados por virus en plantas |

observada en el campo. Para estas pruebas es habitual
utilizar plantas indicadoras de las familias Solanaceae,
Chenopodiaceae, Brassicaceae, Leguminosae y Cucurbitaceae;
los géneros mis utilizados son Nicotiana, Solanum,
Chenopodium, Cucumis, Phaseolus, Vicia y Brassica,
entre otros, gracias a su ficil manejo en condiciones
de invernadero y a la rdpida induccién de sintomas

sobre sus hojas (figura 60).

Sintomas sistémicos

Estos sintomas se pueden presentar de forma inde-
pendiente en un tejido particular, pero con mayor
frecuencia consisten de una combinacién compleja de
sefiales individuales como resultado de la alteracién
simultdnea de diferentes rutas metabdlicas, procesos

genéticos o respuestas de defensa en el hospedante.

Figura 60. Algunas plantas indicadoras utilizadas para evaluar la infeccién viral de un hospedante en estudio.

a. Inoculacién de Sweet potato feathery mottle virus (spEmMv) en Ipomoea setosa; b. Inoculacién de Sweet potato mild

mottle virus (spmmv) en Nicotiana debneyi; c y d. Inoculacién del potyvirus Sunflower chlorotic mottle virus (sucmov)

en plantas indicadoras.

FoTOs: (ay b) Jorge Tenorio (c y d) Margarita Jaramillo y Claudia Nome
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Pueden ser cambios de coloracién de tejidos, marchi-
tamientos, necrosis, anillos concéntricos y grabados,
malformacién en tejidos y drganos vegetales, cambios
en las caracteristicas organolépticas, disminucién del
crecimiento de las plantas y, finalmente, reduccién en

el rendimiento y muerte de las plantas.

Una mencién especial merecen los criptovirus
(géneros Alphacryptovirus y Betacryptovirus) que,
como su nombre lo indica, no causan sintomas visibles
enlas plantas o, de hacerlo, se manifiestan de manera muy
tenue. No se transmiten de modo mecdnico ni por
vectores, pero si por polen y semilla sexual, y son uno
delos grupos de virus més eficientemente transmitidos
por estos medios. Tienen dsRNA como genoma y se
acumulan poco en los tejidos. Su bajo titulo viral no es
la tinica razén para explicar las infecciones asintomticas,
pues otros grupos de virus que también comparten
esta caracteristica (como PMTV y PLRV) pueden inducir

sintomas severos sobre sus hospedantes.

Algunos de los sintomas sistémicos que con mayor
asiduidad son inducidos por virus en plantas se
ilustran en la virosis del tamarillo, un sindrome
causado por al menos ocho virus que incluyen:
potyvirus, tospovirus, polerovirus, tobamovirus,
nepovirus, alfamovirus y cucumovirus. Aunque
esta enfermedad se manifiesta sobre todo por
mosaicos rugosos acompafiados de la defor-
macién de las hojas y brotes, se ha encontrado
que también es frecuente la ocurrencia de al
menos otros veinte sintomas que incluyen: en-
grosamiento de venas, clorosis, bandeamiento de
nervaduras principales, amarillamiento de venas
secundarias, islas verdes, manchas aceitosas, anillos
necrdticos en hojas y frutos, bronceamiento de
tejido foliar, aclaramiento de venas, amarilla-
miento intervenal, defoliacién, aborto de flores,
proliferacién de brotes, cambios en la coloracién
de flores y frutos, endurecimiento de pulpa y

grabados en frutos (figura 61).

Figura 61. Sintomas sistémicos provocados por un complejo viral en plantas de tamarillo enlos Andes suramericanos.

a-b. Amarillamiento intervenal; c. Anillos necréticos; d. Bandeamiento de nervaduras; e-f. Bronceamiento; g-h. Aclaramiento; i.

Moteados; j-k. Islas verdes y ampollas; 1. Manchas aceitosas; m. Cambios de color en flores; n. Grabados y cambios de color

en cdscara de frutos; o. Deformacién de brotes; p. Defoliacién y marchitamiento general de plantas.

FoTOs: Margarita Jaramillo, Mariluz Ayala, John Alvarez
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(b) Steen Lykke Nielsen, (c) Francia Varén y (d) Francisco Morales

Cambio en la coloracién
de los tejidos

Este sintoma, por lo general, es el ms frecuentemente
asociado a la presencia de infecciones virales en plantas.
Los mosaicos, moteados, rayados y estriados (en
plantas monocotiledéneas), aclaramiento de venas,
clorosis y amarillamientos son los m4s comunes en
las hojas; mientras que las variegaciones y cambios

de color (color breaking) se presentan en flores y frutos.

Las manifestaciones citadas resultan de la interferencia
viral de la sintesis de clorofila, el desarrollo de los cloro-
plastos y la fotosintesis en general. Se ha encontrado
que los tejidos con estos cambios de color presentan
patrones hormonales similares a los hallados en plantas
senescentes, es decir, aumento de las concentraciones

de etileno y dcido abscisico, y disminucién de citoquininas.

Figura 62. a. Mosaico comtn del frijol causado por el

Bean common mosaic virus (BcMv); b. Mosaico causado
por Potato virus Y (pvy) en papa; c. Estriados en hojas de
maiz causados por un nucleorhabdovirus no identificado;
d. Rayado causado por Maize rayado fino virus (MRFV).

| Sintomas causados por virus en plantas |

Los mosaicos son dreas irregulares con diferentes
tonalidades de color en las hojas que van desde el
verde oscuro hasta el amarillo claro; casi siempre se
presentan en hojas jévenes, mientras que en hojas
viejas es mds frecuente encontrar islas verdes sobre
un fondo amarillo claro. En plantas monocotile-
déneas, dada la presencia de nervaduras paralelas
que separan dreas de limina foliar, los mosaicos se
manifiestan como rayados clordticos que comienzan
por pequefios puntos, que coalescen a medida que

aumenta el nivel de infeccién viral (figura 62).

Cuando los mosaicos son més localizados o presentan
patrones uniformes suelen recibir el nombre de

moteados, aunque la diferenciacién de ambos sintomas

no siempre es ficil de definir en el campo. Algunos virus

Figura 63. a. Amarillamiento de venas causado por

Potato yellow vein virus (pYvv); b. Moteados en plantas
de papa inducidos por Potato mop-top virus (PMTV).

roTos: (a) Heidy Gamarray (b) Jorge Tenorio
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Figura 64. a. Cambios en la coloracién; b. Deformacién de frutos de tamarillo en crecimiento, infectados por un

complejo de virus en los Andes suramericanos.

causan la clorosis generalizada del tejido foliar, lo que
puede comenzar con el aclaramiento de venas en las
hojas jévenes y desencadenar en el aparente amarilla-

miento de toda la planta (figura 63).

Con respecto a los cambios en la coloracién de flores
y frutos, es usual que se presenten variegaciones
o cambios de color (breaking) en aquellas plantas
que también exhiben mosaicos en las hojas. Dichas
alteraciones consisten en la pérdida de pigmentos
como antocianinas y carotenoides, que conducen a
cambios en los patrones de colores rojos, amarillos y
purpura en dichos érganos. Con marcadas excepciones
(como en tulipanes), dichas modificaciones deterioran
la calidad de las plantas ornamentales y frutales,
pues generalmente también incluyen cambios en la
textura, la consistencia, el sabor y el olor de flores y

frutos (figura 64).

Marchitamientos

Un efecto frecuente de las infecciones virales en las
plantas es la pérdida de turgencia de los tejidos como
resultado de la alteracién de los procesos de absorcién,
movimiento y transpiracién de agua. Dichas alteraciones
son més evidentes cuando los virus afectan los tejidos

del xilema y sus células acompanantes, las células

radiculares o la corteza de plantas lefiosas. Esto puede
resultar en el marchitamiento descendente de las plantas,
sintoma conocido como decaimiento, que conduce a la
muerte de porciones o dela totalidad de la planta, como
en la psorosis de los citricos que induce el deterioro de

regiones de la corteza (figura 65).

Figura 65. a. Planta de citricos completamente marchita
como resultado de la infeccién multiple por Citrus leprosis
virus (cirv) y Citrus tristeza virus (cTv); b. Psorosis en

tangelo Minneola causada por Citrus psorosis virus (CPsV).

FOTOS: autores

roTos: Javier Orduz Rodriguez y Heberth Veldsquez
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Necrosis

Dada la condicién de patégenos obligados que tienen
los virus, la necrosis de los tejidos no es una condicién
habitual de las enfermedades virales, sino mas bien
la excepcién. Sin embargo, existen casos de variantes
agresivas de virus (ejemplos: PVY-NTN, TRV, st)
que desencadenan la muerte de porciones de tejido

o dela totalidad de las plantas (figura 66).

Por lo general, la necrosis comienza a manifestarse
alolargo delas nervaduras foliares, como resultado de
respuestas hipersensibles de las células del hospedante,
seguida de aumentos dramdticos en la concentracion
de etileno que afectan la permeabilidad de las mem-
branasy, por ende, la estructura celular. La necrosis
se puede extender a los tejidos del floema (por ejemplo,
PLRV en papa, BSV en banano) y eventualmente por
toda la planta, hasta alcanzar los tejidos meristemdticos

y, por tanto, conducir a la muerte.

Figura 66. Sintomas de rayados foliares y necrosis

inducidos por el Banana streak virus (Bsv) en diferentes

tejidos de plantas de banano.
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Anillos concéntricos y grabados

Los anillos concéntricos son sintomas de gran utilidad
para el diagndstico de enfermedades virales y consisten
en patrones concéntricos de capas superficiales de
células clordticas o necrdticas sobre hojas y frutos,
separadas de regiones sanas en apariencia, es decir,

con la coloracién verde usual; en algunos casos dichas

alteraciones no presentan una forma definida y reciben

el nombre de grabados (etch) (figura 67).

Figura 67. a. Anillos concéntricos inducidos por Papaya

ringspot virus (PRsv) en frutos de papaya; b. Grabados
sobre tejido foliar de tamarillo inducidos por un

complejo viral.

FOTOS: (a) Jorge Tenorio (b) autores
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Malformacién de tejidos
y érganos

Los virus provocan sobre sus hospedantes cambios en
la morfologfa de varios tejidos y 6rganos, como resultado
de tasas diferenciales de replicacién de las células
vegetales por cambios en los equilibrios hormonales y
la alteracion de las tasas de transcripcion y traduccién
de proteinas. Esto conduce a que algunas células
sufran hipoplasias, hiperplasias u otras permanezcan
sin cambios evidentes, situaciones que se manifiestan
como anormalidades anatémicas del tipo tumor, vejigas,
enrollamiento foliar, enaciones (engrosamiento
diferencial de porciones de nervaduras), escobas de
bruja o rosetas (proliferacién incontrolada de
brotes en 4pices), anormalidades de la limina foliar
(leaf narrowing), canales y punteaduras sobre la corteza
de tallos (stem pitting). Cuando algunos de estos cambios
afectan frutos o productos comercializados del vegetal,
la calidad estética disminuye y, por consiguiente, su
precio en el mercado; incluso se pueden descartar desde
el campo, lo que se traduce en pérdidas directas para

los agricultores (figura 68).

Figura 68. a. Deformacién de tejidos foliares de papaya

infectada por Papaya ringspot virus (Prsv); b. Deformacién de

tejidos foliares de tamarillo infectado por un complejo de virus.

Cambios en las caracteristicas
organolépticas

En diferentes plantas, la infeccién viral se manifiesta
por los cambios en la textura, sabor, color, olor,
consistencia, composicién (por ejemplo, grados
Brix, nivel de proteinas) y propiedades de las cis-
caras de frutos y otros érganos de almacenamiento
vegetal. Generalmente, dichos cambios se acompafian
de la deformacién de tejidos o la presencia de anillos

concéntricos en la superficie o en su interior (figura 69).

Figura 69 . a. Frutos de granadilla con sintomas de anillos y

grabados resultado de infeccién viral por Soybean mosaic virus
(smv); b. Fruto de calabacin con deformaciones inducidas

por el Zucchini yellow mosaic virus (zymv).

FoTos: (a) autores y (b) Jairo Castafio Zapata
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Reduccién en el crecimiento y
el rendimiento de las plantas

Las enfermedades virales se manifiestan en su conjunto
por la presencia de plantas con deficiencias en su
crecimiento y desarrollo, sintomas que son descritos
como enanismos o achaparramientos (dwarfing,
stunting). Tales reducciones se deben a la alteracién
que inducen los virus sobre diferentes rutas metabélicas
y en particular sobre la maquinaria de sintesis de
proteinas del hospedante. Una planta infectada
por virus genera menos de sus proteinas y en cambio

produce gran cantidad de proteinas virales, con la

consiguiente reduccién de su tamafo y rendimiento
(hgura 70).

Figura 70. a. Plantas de papa infectadas por Potato
leafroll virus (PLRV); muestra bajo crecimiento y
desarrollo en comparacién con otras plantas cultivadas
en las mismas condiciones; b. Plantas de cafia de aztcar
infectadas por Fiji disease virus (FDV) con una notable

reduccién de su crecimiento.
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Recuperacién de sintomas

Es necesario tener presente que en el campo pueden
aparecer plantas con sintomas virales tales como
los descritos y que, sin embargo, pueden pasar por
un proceso de recuperacion o reversion de sintomas,
lo cual desde ningtin punto de vista significa que
ha ocurrido la eliminacién del virus. Esto sucede
por lo general en tejidos nuevos formados luego de
un cambio de etapa fisiolégica de las plantas (por
ejemplo, inicio de floracién) o por la influencia de
factores ambientales como variaciones abruptas de

temperatura y de condiciones de pluviosidad.

Ademés, se ha identificado que el proceso de recuperacion
de las plantas est4 estrechamente asociado con el meca-
nismo de defensa por silenciamiento transcripcional
(rGs) o (pTGs) de genes, lo que en términos ordinarios
se conoce como defensa por RNA de interferencia (sikNa),

que se explicard en el capitulo 1x.

Sintomas microscépicos

Estos sintomas corresponden a dafios que afectan
la estructura normal de las células o de sus orga-
nelos, membranas o paredes. Los principales cambios
citolégicos asociados a la infeccién viral surgen como
resultado de la acumulacién de viriones o de proteinas
virales en el citoplasma, nticleo y, con menos frecuencia,
en otros organelos de la célula vegetal, lo que da
origen a las denominadas inclusiones citopldsmaticas,

viroplasmas o cuerpos de inclusién.

Esas estructuras pueden tener forma paracristalina
o no cristalina. Las primeras consisten en agregados
regulares virales que generan arreglos con formas
alargadas, curvadas, fibrosas, tubulares, espinosas,
etc. Las inclusiones no cristalinas implican cuerpos
amorfos, redondeados u ovales con apariencia granular,
que resultan de la acumulacién mixta de viriones,
proteinas y desechos celulares u organelos modificados.
Un ejemplo de estas tltimas corresponde a las inclu-

siones tipo ruedas de carreta (pinwheels), tipicamente
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inducidas por los potyvirus y por los viroplasmas que
resultan del ensamblaje de los caulimovirus. Ya que
ambos tipos de estructuras pueden alcanzar tamafios
relativamente grandes al interior de las células, es posible

su observacién al microscopio ptico, previa tincién con

colorantes como Azure A y Calcomine Orange-Luxol

Brilliant Green (O-G stain) (Aigura 71).

& B
Figura 71. Inclusiones citoplasmdticas no cristalinas
tipo pinwheels inducidas por potyvirus en células de
plantas hospedantes, observadas con: a. Microscopia
electrénica de transmisién; b. Microscopia 6ptica.

Las células vegetales infectadas con virus pueden
presentar diferentes anormalidades en el nucleo,
inclusive la desintegracién de los nucléolos (sitios
activos de sintesis de RNA ribosomal) o su aumento,
la vesiculacién del espacio perinuclear y la presencia

de inclusiones virales en la matriz nuclear.

En los organelos se puede presentar el aumento en
el nimero de vesiculas en el citoplasma, asi como
también cambios en la morfologia y nimero de
cloroplastos, con presencia de vesiculas periféricas,
variaciones en tamafo y, sobre todo, reduccién en
la cantidad de pigmentos clorofilicos, lo que en su
conjunto afecta la eficiencia fotosintética de los hospe-
dantes. En algunos casos ocurre la agregacién de
cloroplastos y la hipertrofia de mitocondrias. También
se ha observado que los rhabdovirus inducen el
aumento de sistemas membranosos del reticulo

endopldsmico en las células infectadas.

En la pared celular se presenta el depédsito anormal
de callosa y de cuerpos paramurales (entre la membrana
y la pared) que terminan por engrosar esta estructura;
ademds de la induccién de modificaciones sobre el
tamafio de los plasmodesmos, como resultado del

movimiento viral célula-célula.

Por tiltimo, se pueden presentar cambios en los patrones
de acumulacién de almidén en el citoplasma; se puede
reducir —como sucede en diferentes enfermedades
que causan mosaicos— o, por el contrario, aumentar,

como ocurte en la infeccién por pLRV en la papa.

Rango de hospedantes

Un hospedante vegetal de virus es aquella planta
que permite la replicacién y el ensamblaje viral. Es
posible que ese hospedante sea de tipo local o sisté-
mico, lo que depende de que el virus esté restringido
a las células de ingreso o se pueda mover a otras
células distantes, a través de los plasmodesmos y

haces vasculares.
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Figura 72. Invernadero utilizado para realizar evaluaciones experimentales de virus de plantas, incluso pruebas de

rango de hospedantes. En el caso de la ilustracién se emplearon diferentes especies de plantas para evaluar el rango de

un nuevo pomovirus que afecta solaniceas en Suramérica.

El conocimiento que se tiene de la extensién del rango
de hospedantes de los virus de plantas es limitado, por
cuanto solo se han evaluado especies de importancia
agricola y plantas indicadoras de ficil crecimiento y

manejo en condiciones experimentales (figura 72).

Con respecto al rango de hospedantes, no es posible
hacer generalizaciones sobre un grupo de virus y, todavia
mds, sobre una especie viral en particular, pues se
presentan notables diferencias atin entre variantes de
un mismo agente. De esta forma, existen virus com-
pletamente polifagos como el Tswv, que cuenta con
un rango de 800 especies vegetales pertenecientes a
80 familias botédnicas diferentes, o el cMv que infecta
unas 1.200 especies de 100 familias botnicas; también
estin aquellos que afectan a una inica especie vegetal,
tal como ocurre con el Barley stripe mosaic virus (Bsmv),

que solo infecta en condiciones de campo a la cebada.

Los factores que determinan el rango de hospedantes
encierran desde la imposibilidad para el desensamblaje
de los viriones cuando recién ingresan en las células,
pasando por la restriccion de su replicacion o expresion
del genoma, hasta la limitacién del movimiento

célula-célula del virus.

Estos eventos estin mediados por los diferentes
mecanismos de defensa de las plantas y por la
posibilidad de asociacién de los virus con sistemas
membranosos y organelos al interior de las células,
en los que ocurren procesos como la replicacién o el
ensamblaje de las particulas maduras. Sin embargo, la
definicién de rangos de hospedantes naturales de
muchos virus y la de los mecanismos que regulan su
extensién son apenas dos de los tantos campos que
requieren un mayor estudio en las regiones tropicales

y subtropicales del mundo.
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Capitulo VI

Transmisiéon de virus

La presencia de pared celular en las células vegetales impide que los virus, una vez en contacto con sus hospedantes,
puedan penetrar directamente en ellas, situacién que si ocurre en los hospedantes animales, donde el ingreso
viral por lo comiin estd mediado por proteinas receptoras de membrana plasmatica. Por esa razén, los virus de

plantas utilizan dos rutas basicas para la transmisién: vertical o interna y horizontal o externa.

La transmisién vertical se refiere a la invasién de los virus a los érganos propagativos de las plantas, bien
sean ellos de origen sexual o asexual. Este mecanismo es un aspecto clave para la dispersién viral desde
el punto de vista agronémico, y muy especialmente para aquellos cultivos que se multiplican por medio
de estolones, injertos, bulbos, cormos, estacas, esquejes, tubérculos y acodos, entre otros. La transmisién
viral por semilla sexual es mds limitada; se estima que solo opera para cerca del 10%-15% de los virus
conocidos, por cuanto existen restricciones anatémicas para la llegada de ficopatégenos al embrién, como
resultado de la defensa estructural que han desarrollado las plantas para proteger a su progenie. Algunos
virus, ademds, se pueden transmitir conjuntamente por polen y por semilla sexual, como, por ejemplo,

ciertas especies de los géneros Ilarvirus, Nepovirus, Sobemovirus e Idaeovirus.

Por su parte, la transmision horizontal involucra un agente bidtico o abidtico externo. En el primer caso
se le denomina vector y es un organismo vivo que se encarga de adquirir el virus, en algunas ocasiones
retenerlo en su cuerpo y, posteriormente, transmitirlo a plantas sanas. Los vectores que han coevolucionado con
los virus vegetales para tal fin son en primer término insectos del orden Hemiptera y en especifico de las
familias Aphididae (afidos), Aleyrodidae (moscas blancas), Cicadellidae (saltahojas, cicadélidos),
Delphacidae (saltaplantas, delficidos), Pseudococcidae (cochinillas harinosas o escamas), ademds de algunos

coledpteros de las familias Chrysomelidae, Coccinellidae, Curculionidae y Meloidae, y de los trips (Tripidae,

Thysanoptera) (figura 73).

Figura 73. Tipos de insectos que pueden transmitir

virus de plantas.

a. Cicadélido
b. Afidos

c. Trips

d. Crisomélido
e. Delfécido

f. Escama harinosa
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De manera similar, se han encontrado virus trans-
mitidos por otros artrépodos como los édcaros
(Eriophyidae), asi como por hongos Chytridiomycetes
(Fungi) (por ejemplo, Olpidium), pseudohongos
protozoarios como los plamosdioféridos (ejemplo:
Spongospora) y por nematodos de las familias
Longidoridae (ejemplo: Xiphinema) y Trichodoridae
(ejemplo: Paratrichodorus) del orden Dorylaimida.

El segundo mecanismo de transmisién horizontal
corresponde a la dispersién mecdnica como resultado
del contacto directo entre tejidos de plantas infectadas
y sanas, situacién que opera con gran eficiencia en
el campo para virus altamente estables como los
tobamovirus, potexvirus y hordeivirus. Este meca-
nismo de transmision es muy importante en trabajos
experimentales pues, como se ha mencionado, se
utiliza con fines diagndsticos sobre plantas indicadoras
para estudiar rangos de hospedantes. La transmisién
mecdnica es la piedra angular sobre la que se establecié
la virologia vegetal y atin hoy en dia, con las nuevas
herramientas biotecnolégicas disponibles, continta
siendo clave para el estudio basico y aplicado de los

virus de plantas.

Desde el punto de vista agronémico, la transmi-
sién mecanica, ya sea por medio de herramientas,
equipos agricolas y atin por el propio roce de las
plantas que causan los operarios, es un aspec-
to importante que puede explicar la dispersién
dentro de los cultivos de algunos virus. Las practicas
culturales, como las podas de formacién y sani-
tarias, la recoleccién de flores y frutos y el manejo
de arvenses, son medios eficientes para la transmisién
viral cuando no se tienen en cuenta criterios

fitopatoldgicos.
Transmisién horizontal

La transmisién horizontal de virus incluye su dis-
persién secundaria ya sea desde una o desde un
grupo de plantas foco a otras plantas, usualmente
las mds cercanas, a partir de medios mecdnicos o

de agentes bidticos que actdan como vectores. A

continuacién se describen las principales variantes

asociadas con este sistema de transmisién.

Vectores artrépodos

Entre los vectores de virus, los insectos hemipteros
(4fidos, moscas blancas, saltahojas, saltaplantas
y cochinillas harinosas) (figura 74) son los mis
numerosos. Los 4fidos son el grupo principal, con
un estimativo de cerca de 200 especies de al menos
13 géneros de la familia Aphididae, y transmiten
unas 300 especies de virus de plantas. En adicién,
se han identificado como vectores de virus nueve
especies de trips, tres de moscas blancas, 60 de cole6p-

teros y dos de dcaros (tabla 6).

Desde los afios cincuenta del siglo pasado, las
interacciones entre los virus y sus vectores han sido
caracterizadas con base en los periodos necesarios
para adquirir, incubar, transmitir y retener tales
virus por parte de los respectivos vectores. Asi, los
lapsos de adquisicién e inoculacién corresponden
a los tiempos minimos que requiere el vector para
tomar el virus desde una planta infectada y poder
transmititlo a una planta sana. El periodo de latencia
o incubacién, por su parte, es el intervalo que debe
transcurrir entre la adquisicion del virus y el momento
en que el vector puede transmitirlo de modo eficiente.
Por tltimo, el periodo de retencién es el tiempo
durante el cual el vector permanece virulifero, es decir

con capacidad de transmitir el virus.

Con base en los criterios anteriores se han esta-
blecido tres categorias para definir la interaccién
virus/vectores: transmisién no persistente, semi-
persistente y persistente (también llamada circulativa).
La interaccién es mds especifica para el tipo persis-
tente y mds genérica para la no persistente; es decir,
en esta ultima un mismo vector puede transmitir

diferentes especies de virus (figura 75).

En la transmisidén no persistente, los periodos de
adquisicién e inoculacién son de segundos a minutos,

mientras que Ia retencién ocurre solo por rangos



roTos: Francisco Morales
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Figura 74. Infestacién de insectos transmisores de virus en plantas. a. Afidos (alados); b. Moscas blancas;

c. Cochinillas; d. Delf4cidos.

de minutos a varias horas y no se requieren periodos
de incubacién. En la transmision semipersistente,
la adquisicién e inoculacidn es de minutos a horas
y la retencién puede alcanzar varias horas. Para

estos dos casos, la asociacién del vector con el virus

es externa, por lo general en el aparato bucal, y
eventualmente alcanzan la cuticula del intestino
proximal (para algunas interacciones semiper-
sistentes), por lo que es frecuente que el virus se

pierda durante las mudas del vector. Ejemplos de

Figura 75. Tipos de transmisidn de virus de plantas por parte de insectos vectores

Fuente: autores

FoTO: Jorge Tenorio

FoOTO: Jairo Castafio Zapata
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géneros virales que tienen especies transmitidas de
forma no persistente son: Alfamovirus, Badnavirus,
Bromovirus, Carlavirus, Caulimovirus, Closterovirus,
Cucumovirus y Potyvirus, entre otros. De manera
semipersistente se transmiten algunos miembros de
los géneros Carlavirus, Caulimovirus, Closterovirus,

Sequivirus, Crinivirus y Ampelovirus.

Para la transmisién persistente, el virus debe
ingresar a las glindulas salivares del insecto y es
usual que circule a través de la hemolinfa, por lo
que se requieren periodos de adquisicién e inoculacién
de varios minutos a horas y uno de incubacién que se
extiende de 10 a 36 horas en promedio (aunque puede
ser de varios dias); la retencién puede ocurrir por

semanas e incluso extenderse a toda la vida del vector.

Los miembros de las familias Luteoviridae, Gemi-
niviridae, Nanoviridae y Reoviridae son tipicamente
transmitidos de manera persistente no propagativa,
mientras que virus de los géneros Marafivirus,
Nucleorhbabdovirus, Cytorhabdovirus, Tenuivirus,

Phytoreovirus, Fijivirus y Oryzavirus son casi siempre

transmitidos por cicadélidos o delficidos de forma
persistente propagativa; es decir, el virus puede

ademis replicarse en el cuerpo del vector.

Algunos virus ademds de ser propagativos pueden
ser transferidos a la progenie del vector, por lo que
su transmision se denomina persistente transovdrica,
lo que es frecuente en interacciones entre cicadélidos
y algunos rhabdovirus, phytoreovirus y marafivirus, y
entre delfdcidos y especies de tenuivirus, rhabdovirus,

oryzavirus y fijivirus (tabla 6).

Vectores fungosos y protozoarios

En 1958 se demostrd que un hongo (Olpidium brassicae)
participaba en la transmisién de la enfermedad de
las venas grandes de la lechuga causada por Lettuce
big-vein associated virus (LBvav) (Varicosavirus).
Desde entonces se han detectado otras tantas especies
de hongos verdaderos (Chytridiomycota, Fungi) y
pseudohongos (Plasmodiophoridae, Protozoa) como

transmisores de virus vegetales.

Tabla 6. Principales vectores y modos de transmisién de miembros de diferentes géneros de virus de plantas™.

Transmisién No-circulativa Circulativa (Persistente)
Vector No persistente Semipersistente No propagativa Propagativa
Alfamovirus o )
. Caulimovirus Enamovirus
Carlavirus . ) )
) Closterovirus Luteovirus Cytorhabdovirus
. Cucumovirus o . .
Afidos ) Sequivirus Polerovirus Nucleorbabdovirus
Fabavirus S ) )
. Trichovirus Nanovirus Phytoreovirus
Potyvirus o .
. Waikavirus Umbravirus
Macluravirus
Cytorhabdovirus
Fijivirus
) ) Marafivirus
Saltahojas Badnavirus Curtovirus .
o ) Nucleorhabdovirus
y saleaplantas Waikavirus Mastrevirus )
Oryzavirus
Phytoreovirus
Tenuivirus
Badnavirus
Cochinillas .
. Closterovirus
harinosas

Trichovirus
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Transmisién No-circulativa Circulativa (Persistente)

Vector No persistente Semipersistente No propagativa Propagativa
Bromovirus
Carmovirus

Coledpteros Machlomovirus Comovirus

Sobemovirus

Tymovirus
Acaros Trichovirus Rymovirus
Crinivirys
Moscas blancas Ipomovirus Begomovirus Begomovirus
Carlavirus
Trips Machlomovirus Tospovirus
. Bymovirus
Necrovirus Furovi
Hongos . urovirus
s Tombusvirus o
y protozoos ] Ophiovirus
Carmovirus ) .
Varicosavirus
Nepovirus
Nematodos .
Tobravirus

*La inclusién de los géneros en cada categoria no indica que todas las especies tengan el mismo modo de transmisién.
Fuente: Astier et al. 2007

Estos vectores son parasitos obligados que afectan los
tejidos subterrineos de las plantas y, por tanto, son
denominados habitantes del suelo, pudiendo permanecer
alli por varias décadas, en estado latente en forma de
estructuras de resistencia (por ejemplo, quistosoros).
Su movimiento activo se debe a la formacién de
zoosporas, que son esporas flageladas que se mueven
por quimiotdxis atraidos por los exudados vegetales.

Ellas ubican las raices del hospedante, se adhieren alli

einyectan su citoplasma en el interior para dar origen
a cuerpos o talos globosos (chytridios) o plasmodios
(plasmodioféridos), que colonizan los tejidos, y
generalmente inducen hipertrofia y afectan los
procesos de absorcién de agua y nutrientes de las

plantas (figura 76).

Los virus son adquiridos por los vectores por dos vias:

para el caso de los chytridios (por ejemplos, Olpidium

FOTOS: autores

brassicae, O. bornovanus), los viriones son adsorbidos a las

paredes externas de las zoosporas desde el suelo, gracias

Figura 76. Quistosoros (estructuras de resistencia)
ala presencia de residuos de tejidos vegetales infectados; v agallas en raices de papa inducidas por Spongospora

la inoculacién ocurre cuando la zoospora penetra los  subterranea, el vector del Potato mop-top virus (pMTV).
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pelos radiculares de sus hospedantes. Se ha encontrado
que este mecanismo ocurre con algunos miembros de los
géneros Tombusvirus, Carmovirus, Necrovirus y Diantho-

virus, y es frecuente que solo opere para virus isométricos.

El segundo sistema se presenta al interior de los
hospedantes durante la fase de parasitismo intrace-
lular del vector, que por lo comun es un plasmodioférido
(como Spongospora subterranea, Polymyxa graminis, P.
betae), aunque se ha encontrado también en especies de
Olpidium (por ejemplo, O. brassicae puede transmitir
diferentes virus y usar las dos formas descritas). En
ambas situaciones, las zoosporas liberadas por las
estructuras de resistencia serdn viruliferas (figura 77).
Algunos virus, caracteristicamente flexuosos de los
géneros Furovirus, Pomovirus, Pecluivirus, Benyvirus,
Bymovirus, Ophiovirus y Varicosavirus, son transmitidos

por esta via, muy especifica, por demds.
Vectores nematodos

Los nematodos parasiticos son animales microscé-
picos que se alimentan de las raices de las plantas

por absorcién mediante el uso de su aparato bucal

tipo estilete. Los nematodos transmisores de virus
de plantas se ubican en las familias Longidoridae y
Trichodoridae, caracterizados por presentar estiletes

largos, dada su condicién de ectoparisitos.

Los longidéridos (como Longidorus, Paralongidorus
y Xiphinema) son nematodos de 4-8 mm de largo,
muy delgados y con odontoestiletes de 60 2 250 um
de longitud que transmiten sobre todo virus del
género Nepovirus. Los trichodéridos (Trichodorus
y Paratrichodorus, entre otros) son nematodos mds
pequefios, de 0,5 a 5 mm, con estiletes curvados
(onquioestiletes), responsables de la transmisién
de diferentes tobravirus (figura 78). En contraste
con los longidéridos, que absorben de forma directa
el citoplasma celular gracias a sus largos estiletes,
los trichodéridos no penetran las células sino que
danan la pared, al desintegrar la estructura, y de
esta forma toman sus contenidos internos, incluso
los virus que transmiten. Dada la poca movilidad de
los nematodos en el suelo, su dispersién de virus en
ausencia de actividad antropogénica es limitada en el

espacio, mis no en el tiempo, pues por lo general se

mantiene activa entre ciclos de cultivos sucesivos.

Figura 77. a. Quistosoros (estructuras de resistencia) de Polymyxa graminis; b. Plasmodioférido vector del Rice stripe

necrosis virus (RSNV), que causa la enfermedad denominada entorchamiento del arroz.

roTOs: Francisco Morales
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Figura 78, Nematodos transmisores de virus de plantas. a. Longidorus; b. Xiphinema; c. Paratrichodorus. Se pueden comparar

los largos estiletes rectos (odontoestiletes) de Longidorus y Xiphinema con aquel curvo (onquiostilete) de Paratrichodorus.

Los nematodos vectores pueden retener los virus
durante semanas o incluso meses, gracias a que las
particulas virales son adsorbidas en sitios especificos
de la cuticula del tracto alimenticio anterior, en
especial del eséfago. Se ha encontrado que dichas
particulas se pierden con la muda de estados juveniles,
por lo que esta transmisién se ha definido como

no-circulativa (externa).
Transmisién vertical

La trasmisién vertical corresponde a la fuente de
inéculo viral primaria en las explotaciones agricolas,
por cuanto se refiere a la infeccién directa del material
de siembra, lo que repercutird dramdticamente en
la sanidad de las plantas desde sus primeros estados de
desarrollo. A continuacién describimos sus implicaciones

cuando ocurre a partir de semilla sexual o asexual.

Semilla sexual

La transmision de virus por semilla sexual se puede
considerar como la excepcién y no la norma en la

virologfa vegetal, por cuanto solo aproximadamente del

10% al 15 % de los virus descritos hasta el momento
recurre a este medio. Los mds frecuentes son algunas
especies de los géneros Potyvirus, Nepovirus, Ilarvirus
y Comovirus. Todos los alphacryptovirus y betacrypto-
virys (familia Partitiviridae) se transmiten por semilla
sexual, pues por su naturaleza criptica carecen de

otros mecanismos de dispersién (tabla 7).

Los virus transmitidos por semilla sexual se caracterizan
por presentar un rango de hospedantes restringido
y es habitual su transmisién de forma no persistente

por parte de insectos vectores.

La transmision por semilla es en extremo variable en
cuanto a su eficiencia, al depender de un gran
niimero de factores del hospedante, de las condiciones
medioambientales y, por supuesto, de las variantes
virales. Asi, por ejemplo, se han encontrado tasas
de transmisién del 70% al 80% en virus que afectan
a una variedad particular de una especie vegetal,
mientras que dichos valores pueden caer al 0% para
otra variedad de la misma especie. Situaciones similares

ocurren entre cepas virales de la misma especie.

roTos: Paula Agudelo
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Tabla 7. Transmisién de virus por semilla sexual en diferentes géneros virales y rangos de eficiencia de transmisién

Especies de virus transmitidos

Géneros de virus

por semilla sexual/Especies

Eficiencia de transmisién (%)

evaluadas del género

Bromovirus 1/6
Carlavirus 2/60
Closterovirus 1/28
Comovirus 6/15
Cryptovirus 31/31
Cucumovirus 3/3
Geminivirus 1/102
Luteovirus 0/7
Marafivirus 0/3
Nepovirus 17/40
Potexvirus 4/36
Potyvirus 16/179
Sobemovirus 4/14
Tenuivirus 0/11
Tobamovirus 7/17
Tospovirus 1/13
Tymovirus 3/23
Viroides 5/15

ND

2-90%

ND

1-90%

100%

1%

ND

3-100%

1-6%

1-80%

1-80%

1-20%

1-95%

~ND: no definido

Fuente: Hull 2014

Lamayor parte de los virus transmitidos por semilla
sexual requieren la infeccién del embridn, asi como
tener la capacidad de mantenerse activos durante
las fases de maduracién y latencia de las semillas.
Algunas excepciones ocurren en virus como el
Tobacco mosaic virus (Tmv), Tomato mosaic virus
(TomvV) y otros tobamovirus, que se presentan en
la superficie de las semillas, especificamente en los

tegumentos, que, a su turno, entran en contacto,

por via mecdnica, con las microheridas que se generan
durante la germinacién de la radicula y asi el virus

llega ala plédntula.

La infeccién del embrién puede ocurrir de dos
maneras, indirecta o directa, dependiendo de que
ocurra antes o después de la fertilizacién. Para el
primer caso, el virus infecta los meristemas florales

antes de la embriogénesis; entonces, el embrién es



infectado como resultado de la fusién de gametos,
por lo que este mecanismo involucra la infeccién
del polen, del évulo o de ambos. Ejemplos de este
tipo de transmisién corresponden a la infeccién de
Bean common mosaic virus (Bcmv) en frijol y del
Tobacco ringspot virus (TRsV) en soya. La infeccién
directa es mas compleja, dada la separacién fisica
del embrién de los tejidos de la planta madre, por
lo que se cree que ocurre en estados tempranos
de desarrollo, pues aprovecha la movilizacién de
nutrientes hacia el primordio embrionario. El virus
llega primero al tegumento y progresivamente
avanza al micrépilo, donde alcanza el suspensor
y de alli, para finalizar, pasa al embrién, con el
empleo de los plasmodesmos que conectan estas
estructuras (figura 79). Un ejemplo de virus
transmitidos por esta via es el Pea seed-borne mosaic

virus (psbmv).

Monocotiledénea

| Transmisién de virus
Polen

La transmisién de virus por polen es un proceso
que se traslapa con aquella efectuada por semilla.
Por eso, algunos miembros de los géneros Ilarvirus,
Nepovirus, Sobemovirus e Idaeovirus que se transmiten

por semilla sexual, también lo hacen por polen.

La transmisién por polen requiere la habilidad del
virus para infectar el tejido meristemdtico que da
origen a las células madres del polen. En adicién, se
ha encontrado que algunos insectos (por ejemplo,
trips) juegan un papel fundamental en la transmisién
mediada por polen, gracias a sus multiples visitas
a flores sanas e infectadas, lo que ocasiona micro-
heridas que abren una ruta adicional de infeccién

mecinica a tejidos no gametofiticos.

Dicotiledonea

Figura 79. Anatomia de las semillas sexuales de plantas mono y dicotiledéneas. Se indican los posibles mecanismos

de transmisién de virus por esta via.

Fuente: autores

Semilla asexual

Cuando una planta es infectada sistémicamente por
virus, por lo general todos sus tejidos, con excepcion
de la zona meristemdtica mds apical, contienen
particulas virales, Por tanto, cualquier érgano (bulbos,

tubérculos, esquejes, cormos, etc.) o tejido (injertos,

porciones de tallo, entre otros) que se utilice para su
propagacién serdn un medio efectivo de dispersion

viral para la progenie clonal.

Dado que la propagacién vegetativa es una actividad
agricola de uso frecuente para el establecimiento de

huertos de frutales y cultivos de uso industrial, hortalizas
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Figura 80. Diferentes sistemas de multiplicacién asexual de plantas de importancia econémica en el trépico; se

constituyen en medios excepcionales de dispersion de virus. a. Tubérculos de papa; b. Cormos de musiceas; c. Esquejes

de plantas de vainilla.

y plantas ornamentales, este mecanismo de transmi-

sién representa un gran riesgo fitosanitario (figura 80).

Por otra parte, la propagacién de cultivo de tejidos in
vitro que se realiza para diferentes plantas (por ejemplo,
banano, flores, papa), en especial para generar bancos
de plantas de madre, puede resultar en la infeccion
masiva de los propagulos cuando no se toman medidas
sanitarias técnicas, pues existe una creencia errénea
generalizada de que el simple hecho de utilizar tejidos
meristemdticos da origen a plantas libres de virus

(Aigura 81).

Estassituacion, eventualmente, se podria lograr cuando
la propagacién incluye la parte ms apical del meristema
(cercade 0,2 mm) y se acomparia de tratamientos anexos
de termoterapia y quimioterapia, aunque en todo
caso es necesario confirmar la sanidad por pruebas

seroldgicas o moleculares (figura 81).

Con respecto a la propagacién asexual, la injertacidn
presenta un interés especial, no solo porque muchas
plantas de frutales se multiplican por esta via, sino
también porque el procedimiento es una prictica rutinaria
que se utiliza con fines experimentales en pruebas de
transmisién de virus de dificil propagacién por otros
medios (por ejemplo, virus de plantas arbéreas), dada
la inestabilidad de los viriones por efecto de taninos,
gomas y otros compuestos vegetales, o a la limitacién

delos virus alos tejidos del floema.

En términos practicos, la transmision de virus por
injertacién ocurre tanto a partir dela ptia (vistago) como
del patrén (portainjerto) que, al entrar en contacto,
fusionan sus tejidos vasculares y, por ende, permiten
el movimiento sistémico de los virus. Por supuesto,
dicha situacién ocurre cuando los dos tejidos hacen
parte de la misma especie o de especies relacionadas,
pues de lo contrario ocurrird una incompatibilidad
histoldgica; sin embargo, en ocasiones se ha encontrado
que atin el contacto directo entre tejidos incompatibles
puede conducir a un efecto de transmisién mecinica
de virus. En casos como el de la infeccién por cTv en
citricos, es frecuente que por efecto del virus se pre-
sente incompatibilidad de tejidos injertados, lo que

impide el desarrollo del nuevo brote.
Transmisién mecdnica

Tal como se indicd, la trasmisién mecdnica de virus
es especialmente importante desde el punto de vista
experimental y en situaciones agricolas en las que se
generan heridas a las plantas, como resultado de la
intervencién antropogénica en los cultivos (como
podas, dafios por maquinaria, cortes involuntarios

en manejo de malezas).

Desde el punto de vista experimental, se someten plantas
sanas a una suspension de savia infectada con virus,
previo tratamiento de la superficie foliar con agentes

abrasivos; incluso en muchos casos solo se requiere un

FoTOS: (ay c) autores; (b) Jorge Tenorio
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Meristema
apical libre de vins

= =

culas
virales

Figura 81. Plintulas de orquideas propagadas por cultivo de tejidos del meristemo apical que muestran: a. Sintomas de
amarillamiento; b. Deformacién; c. Proliferacion de brotes por causa de la infeccién por Cymbidium mosaic virus (cymmv);

d. Diagrama del procedimiento del cultivo in vitro de meristemos para generar plantas libres de virus. Nétese la importancia

de utilizar la regién més apical de este tejido para obtener efectivamente propagulos no infectados.

Fuente: autores

dafio fisico superficial del tejido que se produce
con el paso de los dedos protegidos con guantes
o0 gasas, o mediante elementos como cuchillas. Es
importante anotar que, aunque esta es una practica
generalizada en la virologia vegetal, no todos los
virus de plantas se transmiten de tal modo o, si lo

hacen, su eficiencia puede ser muy reducida.

Para la transmisién mec4nica con fines experimentales
se recomienda como fuente de indculo el uso de hojas
jévenes infectadas y, cuando sea posible, el de un tampén
fosfato 0,01 M, pH 7.0 aunque el agua destilada funciona

muy bien para muchos virus transmisibles por esta via.

Enlos casos en los que las plantas presentan altas concen-
traciones de polifenoles que inactivan los virus, se puede
suplementar el tampén fosfato con agentes reductores

como 4cido ascérbico, sulfito de sodio, B-mercaptoetanol

o agentes quelatantes como Na-DIECA. As{ mismo, para
plantas con altos contenidos de taninos como las rosdceas,
se recomienda el uso de sustancias como cafefna, albumina
de huevo o nicotina, que impiden la unién de los viriones
alos compuestos taninos. También es posible en casos
especiales, como cuando se inoculan virus que presentan
una alta frecuencia de particulas desnudas (desprovistas
de capside) (por ejemplo, Tobacco rattle virus y pMTV),

agregar inhibidores de nucleasas.

Porlo general, las plantas que se utilizan en las pruebas
de transmisién mecénica hacen parte de las familias
Amaranthaceae, Chenopodiaceae, Cucurbitaceae,
Leguminosae y Solanaceae, dada su amplia suscep-
tibilidad a diferentes virus, rdpido crecimiento en
malla o invernadero y facilidad de propagacién.
Casi siempre la inoculacién se realiza sobre las

primeras hojas completamente abiertas o sobre los
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cotiledones (cuando sea el caso), y se recomienda el
mantenimiento de condiciones moderadas de luz.
El resultado de la inoculacién (figura 82) corres-
ponde a sintomas locales o sistémicos, tal como

se indic6 en el capitulo v1 sobre sintomatologia.

Figura 82. Procedimiento de inoculacién mecénica del Sunflower chlorotic spot virus (sucsv) sobre plantas indicadoras.

a. Maceracién en presencia de tampén fosfato del tejido infectado por el sucsv; se utiliza un mortero y un cilindro cénico o

pistilo; b. Inoculacién de plantas indicadoras; c. Apariencia general de la planta inoculada luego de varios dias de incubacién;

d. Sintomas locales (manchas cloréticas) y sistémicos (amarillamiento de venas secundarias) en las hojas inoculadas.

Transmisién por plantas pardsitas

Es importante anotar que una forma adicional de
transmision de virus en plantas ocurre a partir de
parésitas como Cuscuta spp. En ese caso, cuando los
tallos de las plantas, sana e infectada, entran en contacto
se genera un haustorio que utiliza la planta parasita
para obtener los nutrientes del citoplasma de las células
del hospedante, incluso de aquellas células del floema,
con las que pueden establecer plasmodesmos con las
células del haustorio (figura 83). De esta forma se puede
lograr el paso eficiente de virus dificiles de trasferir por
otros medios. En general, se ha encontrado que los virus
transmitidos por plantas pardsitas no se propagan
en los tejidos de las mismas, aunque existen notables
excepciones como algunas cepas de cmv, que pueden

infectar a Cuscuta spp.

Figura 83. Plantas de Cuscuta spp. utilizadas para la

transmisién de virus en condiciones experimentales.

FoTos: Margarita Jaramillo y Claudia Nome

FOTO: Javier Romero









Capitulo VIII

Ciclos de infeccion de los virus de plantas

El ciclo infectivo de los virus vegetales esta muy influenciado por el tipo de 4cido nucleico que compone el genoma de
cada uno, por las estrategias que utilizan para la expresion de sus proteinas y por las restricciones que ofrece el
hospedante al progreso de la enfermedad. Al inicio, la infeccidén ocurre en las células y, a medida que aumenta el
titulo viral y la consiguiente susceptibilidad del hospedante, se extiende a diferentes tejidos, érganos y,
eventualmente, a otras plantas del cultivo o incluso a otros cultivos de una regién. De esta manera, un evento
que en principio opera a micro escala puede finalizar en una epifitia que implique importantes pérdidas para
los agricultores y, en tltimas, para las comunidades, provincias o incluso paises enteros. Por esta razén, el
entendimiento desde lo molecular del proceso infectivo viral hace parte integral del conocimiento que debe
tener el técnico en el campo y por supuesto el fitopatdlogo, pues se trata de la base sobre la que se deben sustentar

las medidas de manejo de las enfermedades virales.

Un esquema general del ciclo infectivo de los virus vegetales se puede resumir asi:
a. Ingreso del virus a la célula hospedante susceptible
b. Desensamblaje del virién
c. Sintesis de mRNA o uso del genoma como mrNa (por ejemplo, en virus con +ssrRNA)
d. Traduccién de proteinas virales (tempranas y tardias segtin del momento
en que se producen en el ciclo de infeccién)
e. Replicacién del genoma viral
f. Ensamblaje de los nuevos viriones
g Movimiento de virus a células adyacentes
h. Movimiento sistémico del virus en la planta

i. Transmisién vertical y horizontal del virus

La separacién de los mencionados eventos es un ejercicio académico, pues varios de ellos pueden ocurrir

de modo simultdneo o se presentan en un orden diferente del antes indicado (figura 84).

i

s A
i RN 4

Figura 84. Ciclo infectivo de un virus de +ssrNA transmitido por un insecto vector. En este caso el RNA gendmico
acttia directamente como mrNA para algunos de sus ORE.
Fuente: autores
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Ingreso del virién
y desensamblaje

El ciclo infectivo comienza con el ingreso del virus ala
célula que, como se expuso, ocurre de forma horizontal
o vertical pues, a diferencia de los sistemas animales,
paralos virus de plantas no existen receptores de mem-
brana ni procesos de endocitosis, dada la presencia de

fuertes cuticulas y paredes celulares en sus hospedantes.

Una vez en el interior de las células, el virién se
desensambla como consecuencia de la desestabili-
zacién de las interacciones entre las proteinas de la
cépside y el 4cido nucleico viral en el citoplasma del
hospedante. Hasta ahora se ha propuesto que dicho
fendmeno ocurre como resultado de cambios en el
pH citoplasmatico que, para el caso del T™v, favorece
el desensamble bidireccional y en forma cotraduccional;
es decir, el extremo 5” del RNA viral se une a los ribosomas
y,amedida que ellos sintetizan, las proteinas respectivas,
van removiendo las subunidades de la cipside. Un
proceso similar ocurre hacia el extremo 3’, pero en
este caso resulta dela replicacién de la cadena -ssrNa,
que hace que la replicasa viral desplace las subunidades

capsidicas ubicadas en dicho extremo.

Atin no es claro cémo ocurre este proceso para aquellos
virus de RNA que requieren generar copias iniciales de
mRNA (como virus de dsrNa, -ssrNA). En esos casos,
se cree que la transcripcién ocurre al interior de los
viriones con ayuda de las replicasas preformadas antes
del desensamblaje, probablemente como una
estrategia de proteccion frente a las nucleasas celulares
y a los mecanismos de defensa mediados por irNA.
De esta forma, el mrNaA es enseguida traducido en

el citoplasma, lo que evita su degradacién temprana.
P: q g p

Para virus de dspna, como los caulimovirus, y de
sSDNA, como los geminivirus, el virién debe ser
movilizado al nicleo de las células para dar paso
a la transcripcién del mrNA (para virus de ssDNa,
primero se requiere la replicacion que dé lugar a
dspNa) por accién de las pNa polimerasas del

hospedante. Se cree que este desplazamiento esta

mediado por sefiales de localizacién nuclear ubicadas
en las proteinas de la capside; sin embargo, el proceso
del desensamblaje no ha sido dilucidado por completo

para tales virus.
Sintesis de mrRNA

Cerca del 65% de los virus de plantas poseen +ssRNA
como genoma, por lo que parte de él, o la totalidad,
puede actuar directamente como mrNA (por ejemplo,
en virus que producen poliproteinas). En el caso de los
virus de dsrRNA y -ssRNa4, la sintesis inicial de mrNA
ocurre por accién de replicasas con dominios de Rdrp
—helicasa y metiltransferasa— que, ademds, llevan a

cabo la replicacién del genoma (figura 85).

La transcripcién y replicacién pueden ocurrir en
forma separada. La primera se da habitualmente en
fases tempranas; la segunda, ocurre en la fase tardia,
sin embargo, dependiendo del genoma, puede existir

traslape funcional y temporal entre ambos procesos.

En los virus de DNa, la transcripcién ocurre en el
ntcleo de las células por accién de la RNA polimerasa 11.
Asi, por ejemplo, en caulimovirus, el DNA viral tiene dos
regiones promotoras (19S y 35S) con secuencias
similares a la caja TATA y regiones terminadoras que
son reconocidas por esta polimerasa. Este proceso
genera dos transcritos poliadenilados y con caperuza,
denominados 19S y 35S; este tltimo se utiliza como
base de la replicacién del genoma viral. Para virus con
genomas de sSDNA, la transcripcién opera en forma
bidireccional a partir de una regién intergénica de
cerca de 300 nt, ubicada en inmediaciones del origen
de replicacion, gracias a que alli se ubican dos promotores

de la RNA polimerasa 11.

Traduccién de proteinas virales

La expresién de las proteinas virales puede ser un
proceso bastante complejo para genomas con alta
densidad de genes, traslape de ORF y regiones
multifuncionales (como secuencias reguladoras,

de silenciamiento, codificantes).
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Figura 85. Esquema general de la actividad de las replicasas virales. En este caso, una Rdrp en un virus con +ssrRNA

como genoma que presenta como principal estrategia de expresién la generacién de RNA subgendmicos (sgrNA).

Basado en: ViralZone c2011

Los detalles sobre los mecanismos de traduccién se
desconocen para una gran cantidad de virus, por lo
que en la actualidad siguen siendo un tema de intenso
estudio. Debido a los procesos moleculares tinicos de
los virus (como retrotranscripcién, genomas de dsrna
y -ssRNA, desensamblaje correplicativo, silenciamiento
de genes por iRNas, etc.), las evaluaciones respectivas
requieren un distanciamiento de los paradigmas mole-
culares utilizados para estudiar sistemas eucaridticos o
procaridticos. Por tanto, en el estudio de la virologia
molecular resulta necesario evitar concepciones prede-
terminadas e inamovibles, como por ejemplo la linea-
lidad y regularidad funcional de los genomas; por el
contrario, se deben abordar los genomas virales como
grupos de secuencias multidimensionales que interac-
tiian entre si y con otros 4cidos nucleicos, proteinas del
hospedante y de los vectores, dependientes del gobierno

de mecanismos que atin no se han dilucidado.

El hospedante eucaridtico tiene una serie de
restricciones que dirigen los sistemas de trans-
cripcién y traduccién. Incluyen: a) la naturaleza
monocistrénica del mrNa celular, es decir, cada
mRNA codifica para un polipéptido; b) la presencia
de caperuzas de GTp metiladas en el extremo 5 del
mRNA y de colas de Poli-A en el 3/, que actdan para
facilitar la unién del transcrito con los ribosomas y
regular los niveles de traduccién, respectivamente;
¢) el inicio dela traduccién a partir de codones aug
precedidos por regiones no traducidas en el extremo
5" (5'UTR), que afectan la estabilidad y eficiencia
del proceso; d) la presencia de regiones terminadoras
dela traduccién, gracias ala ocurrencia de codones
de finalizacién (stop codons) y de regiones no tradu-
cidas en el extremo 3’ (3'UTR) que originan asas y
estructuras secundarias que inducen la separacién

de las subunidades ribosémicas.
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Ya que los virus son ante todo parisitos del proceso
de traduccién en sus células hospedantes, han debido
adaptar sus procesos genéticos a dichas restricciones
y en su evolucién han sido en especial eficientes al
manipular los orF de sus genomas, de manera que
a partir de las mismas secuencias pueden producir
diferentes proteinas. En la figura 86 se presenta un
esquema general del concepto de orF y en la figura
87 un resumen general de la estructura bisica de los

genes eucaridticos y de sus procesos genéticos.

La traduccién eucaridtica ocurre en tres pasos: inicia-
cién, elongacién y terminacién, que dependen de
multiples interacciones entre los mRNA, tRNA y
rRNA y de ellos con proteinas conocidas como factores

de traduccién. En la iniciacién, el mrNA eucaridtico

maduro se asocia por el extremo 5 a la subunidad
pequeiia del ribosoma (40S) en un proceso mediado
por la interaccién entre la metilguanosina dela caperuza
y el factor de traduccién etr4¥ (Eukaryotic Initiation
Factor 4F). Luego, la subunidad pequena del ribo-
soma, en asocio con diversos factores de traduccién
y Met-tRNAL inicia el proceso de rastreo del mrNa
en busca del codén de inicio (AUG), que permitird
el ensamblaje de la subunidad grande (60S), para
asi conformar un ribosoma 80S funcional. Se da
inicio entonces al proceso de elongacién en el cual
cada codén del mrNA se alinea progresivamente
con la regién anticodén del aa-trRNA correspondiente.
La elongacién contintia hasta el encuentro de
un codén de terminacién (UAA, UAG 0 UGA), que

es la sefial que marca la disociacién del ribosoma y
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Figura 86. El concepto de open reading frames (ORE). Los marcos de lectura +1, 42y +3 se refieren a la posicién dentro

del codén que da inicio al proceso de traduccién de proteinas.

Basado en: Shors 2013

Figura 87. Estructura general del gen eucaridtico y del proceso de expresién genética en células vegetales. Los virus

han ajustado sus genomas y mecanismos genéticos a las caracteristicas estructurales y funcionales de estos procesos

en sus células hospedantes.
Basado en: Shors 2013
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Figura 88. Proceso general de sintesis de proteinas (traduccién) en las células eucariéticas. El ensamblaje del ribosoma eucaridtico

80S dainicio aun proceso en el que interacttian tripletas de nucleétidos del mrNA (codones) con los anticodones de los aa-trNa, lo

que dalugar ala generacion de enlaces peptidicos entre los aminoacidos respectivos y a la elongacién de los polipéptidos hasta que

se presente el codén de parada, sitio en el cual se desensamblan los ribosomas y se libera el polipéptido resultante.

Fuente: autores

la consiguiente liberacién del polipéptido resultante.
Este producto inicial puede estar sujeto a diferentes
modificaciones postraduccionales como glicosilaciones,
fosforilaciones y clivaje de aminodcidos, entre otras

(Aigura 88).

Se expuso que los virus deben acoplar la traduccién
de sus mrNA a los mecanismos presentes en las células
del hospedante, en especial si se tiene en cuenta que
sus genomas son tl'picamente policistrénicos, es decir,
que poseen diferentes orF. Por esto, segiin las
condiciones descritas de la traduccién de la célula
eucaridtica, todos los ORF no tendrian posibilidad
de ser expresados, con excepcién del mis cercano
al extremo 5° del mrNaA. Por supuesto esto no
ocurre, pues los virus utilizan diferentes modifi-
caciones estructurales y funcionales del mrNa, asi
como una serie de estrategias dirigidas a vencer las
restricciones del sistema de transcripcién y traduccion
eucaridtico, habilidades que, por lo demds, hacen
parte fundamental de los criterios taxondémicos

utilizados para la clasificacién de los virus.

Entre las modificaciones del mrNa viral se destacan
las que van dirigidas al reconocimiento del ribosoma
para dar inicio a la traduccién, como son la utilizacién
de caperuzas similares a las del mrNA eucariético, la
presencia de sitios internos de entrada de ribosomas
(irEs) en las regiones 5-UTR, que favorecen la unién
dela subunidad 40S al mrNa4, o la ocurrencia de vegs
(figura 89). Se ha encontrado que la asociacién de vegs
al extremo 5” de los RNA virales no solo es importante
para el inicio de la traduccién al unirse al e1r4, sino

que también lo es para la replicacién del genoma viral.

En forma similar a los mrNA eucaridticos, muchos
virus poseen en sus extremos 3" colas de Poli-A que
se cree que operan en la regulacién de los niveles de
traduccién de los mensajes y ademds interactiian
con los extremos 5° para conformar estructuras
pseudocirculares que permiten la unién de proteinas
de unién a Poli-A (paBP) con el factor de iniciacién
e1r4G, lo que representa una sefial celular de confir-
macién de la integridad del mrNa, que da inicio a

la traduccién.
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Figura 89. Proceso de ensamblaje del complejo de iniciacién traduccional en los ribosomas eucariéticos y su comparacién con la

ocurrencia de estructuras secundarias en el genoma de virus de RNA. En este caso se presentan sitios internos de unién (IREs) de

factores de inicio que dan lugar a la traduccién de orE, ubicados en sitios diferentes al extremo 5" del genoma o transcrito viral.

Basado en: ViralZone c2011

Finalmente, existen muchos virus de plantas que
producen mrNA carentes de caperuza y colas de
Poli-A (por ejemplo, BYDV), y que en su lugar,
emplean potenciadores traduccionales (enhancers)
ubicados en la regién 3" del genoma, a los que se

unen factores de traduccién como e1E4E.

Se han registrado por lo menos doce estrategias basicas

de expresion de genes virales que pueden presentar

diversas modificaciones (se han documentado al menos
treinta variaciones), lo que posibilita no solo la expresion
de todos los ORE, sino también su regulacién (tabla 8).
De esta forma, una especie viral puede utilizar una
sola estrategia, o combinar varias, para conseguir la
traduccién de todos sus orF. Por ejemplo los bro-
movirus emplean las estrategias de sgRNA y genoma
multipartita, mientras que los tobamovirus emplean

SgRNA y lectura continua (readthrough).

Tabla 8. Caracteristicas del genoma y estrategias de expresién de genes utilizadas en algunos géneros de virus de

plantas con genomas de +ssrNA

A i , Genoma Lectura Cambio en . ;
Género Extremo5” Extremo3 . SgRNA . Poliproteina
multipartita continua el marco
Bromovirus Cap tRNA 3 1
Conser-
Cucumovirus Cap vada entre 3 1
segmentos
Nepovirus Vpg Poli-A 2 Ocurre
Potyvirus Vpg Poli-A 1 Ocurre
Closterovirus Cap OH 1 7-10 +1
Crinivirus Cap OH 2(3) Ocurre +1
Polerovirus VPg OH 1 Ocurre Ocurre Ocurre
Tobamovirus Cap tRNA 1 2 Ocurre
Furovirus Cap tRNA 2 Ocurre Ocurre
Marafvirus Cap 1 Ocurre Ocurre
Pomovirus Cap tRNA 3 Ocurre Ocurre

Fuente: Hull 2004



Las estrategias que emplean grupos especificos de
virus se pueden encontrar en detalle en la literatura
cientifica especializada, pero a continuacién se describen
de manera genérica algunas de las mds importantes

para los virus de plantas.

Poliproteina

En esta estrategia, el genoma viral tiene un tinico ORF
que codifica para una poliproteina que da origen a varias
proteinas funcionales, después de un procesamiento

postraduccional mediado por proteasas.

Los potyvirus son el grupo mds relevante en cuanto
al uso de esta estrategia, con un oRF que codifica
para una poliproteina de cerca de 3.000 aa, clivada
por tres proteasas virales (dos serin-proteasas y
una cistein—proteasa) en 10 proteinas maduras,
aunque la lisis ocurre con diferentes tasas, lo que
genera una amplia gama de productos intermedios
(figura 90). En apariencia, esta estrategia es
ineficaz, pues independientemente del momento
del ciclo infectivo, requiere la traduccién de todas
las proteinas virales, lo que genera la acumulacién
de polipéptidos no funcionales en las células y las

consecuentes inclusiones citoplasméticas propias

RMA gendmicn
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de este grupo de virus. Pese a lo anterior, los potyvirus
conforman el grupo mds numeroso y uno de los

mds limitantes para la agricultura mundial.

Otros virus que utilizan parcial o totalmente esta
estrategia son algunos miembros de los géneros
Bymovirus, Comovirus, Tymovirus, Closterovirus,

Marafivirus y Polerovirus.

RNA subgendmicos (sgrna)

Esta estrategia consiste en la sintesis de rNA de
tamano variable que dan origen a una familia de
SgRNA con extremos 5” diferentes y 3" coterminales, lo
que permite que ORF ubicados después del codén
de inicio del primer orF puedan ser traducidos.
Por lo general, las copias de sgrNA se realizan a
partir de promotores internos de transcripcién
ubicados en la cadena negativa sintetizada como
intermediario replicativo (1r). Ejemplos de virus
que utilizan esta estrategia son el cTv, en donde
se producen hasta 10 sgrNA y el TMV, ademds de
diferentes especies de los géneros: Bromoviridae,
Closterovirus, Furovirus, Luteovirus, Polerovirus,
Potexvirus, Sobemovirus, Tenuivirus, Tobamovirus,

Tobravirus y Tospovirus, entre otros (figura 91)

§ VP —hug

Protpings maduras
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Figura 90. Estrategia de expresion de poliproteina en la que un gran orr presente en el genoma viral da origen a una

multiproteina que es posteriormente clivada por proteasas virales para generar las proteinas maduras y funcionales

del virus.

Fuente: autores
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Figura 91. Produccién de RNA subgenémicos como una estrategia de virus de dsrna (a.) y de +ssrna (b.) para la

expresién de OorRF no ubicados en el extremo 5" del genoma viral.

Fuente: autores

Genomas multipartitas

Esta estrategia permite la ubicacién de los codones
de inicio en los extremos 5” de diferentes segmentos
gendmicos, lo que da lugar a virus con genoma multi-
partita, que pueden ser encapsidados individualmente,
es decir, virus multicomponente (muy frecuentes) o en

una sola particula (menos frecuentes).

Esta divisién de segmentos genémicos ocurre tanto en
virus de DNA como de RNA (ssRNA y dsrNA); existen
al menos 33 géneros de virus que la utilizan. Ejemplos
del primer caso (multicomponente) son los miembros
de los géneros Begomovirus, Partitivirus, Bromovirus,
Tobravirus, Furovirus, Pomovirus, Bymovirus y Crinivirus,
mientras que en los Tospovirus, Oryzavirus, Fijivirus y
Phytoreovirus, la encapsidacién de multiples segmentos

gendmicos ocurre en una sola particula (figura 92).
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Figura 92. Virus con genoma multipartita consistente de tres segmentos encapsidados en particulas independientes.

Este virus multicomponente produce ademds un sgrRNA (RNA 4) que se incorpora en conjunto con el RNA 3 en una

misma particula.

Fuente: autores



Splicing alternativo

En virus de pNA como los caulimovirus (dspNa) y
geminivirus (ssDNA) ocurte el splicing (corte y empalme)
del mRrNA en regiones internas no codificantes, lo que
origina diferentes versiones de transcritos. Asi, por
ejemplo, en los caulimovirus se presenta el splicing
de intrones en el RNA 358, lo que permite que pequefios
ORF se ubiquen en el marco de lectura correcto. En
este caso, las regiones adyacentes de dichos intrones
presentan secuencias conservadas de reconocimiento
de corte-empalme propias de las células vegetales, lo
que da indicios de altos niveles de coevolucién entre

estos virus y sus hospedantes.

Traduccién ambisentido

Virus como los tospovirus y tenuivirus utilizan la
estrategia ambisentido para codificar para proteinas
a partir de orF ubicados en ambos sentidos (virion-sense

[vs]; complementary-sense [cs o vc]) (figura 93).

Figura 93. Representacién de un genoma ambisentido
en el cual ambas cadenas, vs (5"-3") y ve (3~ 57), codifican
para proteinas virales. En estos virus es frecuente encon-
trar estructuras secundarias tipo asas que actian como
sefiales de finalizacién de la traduccién.

Fuente: autores
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Iniciacién interna de la traduccién

En virus carentes de caperuza, se presentan IRES
en las regiones 5-UTR que se encargan de dirigir el
acople del mrNA con los ribosomas y dar inicio a
la traduccién del orF ubicado mds cerca al extremo 5”.
Estas regiones, dada su estructura secundaria, sirven
de sitios de anclaje de subunidades ribosémicas y de
diferentes factores de inicio, y su presencia permite la
rapida expresién del primer ORF en virus de +ssRNA
(Aigura 89). Esta estrategia es frecuente en algunos

tobamovirus, luteovirus y nepovirus, entre otros.

Codones de inicio goteantes
leaky scanning)

Algunos genomas virales presentan varios codones
de inicio AUG en las proximidades del extremo 5,
ubicados de modo caracteristico en contextos
subdéptimos y dptimos para su lectura por parte de
la subunidad 40s ribosémica. Por esto, dichos virus
pueden generar diferentes proteinas a partir de un
mismo segmento de mrNA con regiones N-terminal
diferentes y C-terminal idénticas. Dicha estrategia
facilita la sobreposicién o el traslape de ORF virales
(overlapping), lo cual es una de las propiedades que
permite la ocurrencia de genomas virales altamente
compactos. Algunos ejemplos de virus que utilizan
esta estrategia son el Cowpea mosaic virus (cpmv) y
el PLRv, asi como otros luteovirus, tymovirus pole-

rovirus, enamovirus y tombusvirus (figura 94).

Cambio de via traduccional
(translational shunt)

Esta estrategia opera en virus con ORF pequefios
(SORF), es decir, aquellos que presentan menos de
50 codones. Se caracteriza por la presencia de sitios
donantes y receptores del escaneo de ribosomas
que evitan la lectura de ORF que no requieren ser
traducidos en un momento determinado. Esta situacién
ocurre tipicamente en los caulimovirus en cuyo RNA

355 aparecen multiples ork (hasta 19) (figura 95).
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Figura 94. Estrategia de codones de inicio goteantes (leaky scanning) para la expresién de diferentes proteinas virales

a partir de una misma secuencia. En este caso un codén de inicio débil o goteante (por ejemplo, ACG 0 AUG en el

contexto de la secuencia de Kozak) es ignorado por el complejo de inicio ribosomal, de manera que la subunidad 40S

continua con la bisqueda de codones de inicio posteriores.

Fuente: autores

Supresién de codones de finalizacién
— lectura continua (readthrough)

Enalgunas circunstancias, la presencia de codones de
finalizacién puede no conducir a la terminacién de la
sintesis de proteinas, pues los ribosomas contintian
su lectura hasta un segundo codén de finalizacién
ubicado mds adelante, lo que da origen a dos proteinas

coterminales en sus extremos amino.

Esta estrategia es otro ejemplo de cémo los virus pueden

aprovechar los mensajes traslapados. Funcionalmente,

b

H’%‘%ﬁ_ m'Gppp

~—

se posibilita por la presencia de trRNA supresores,
capaces de afectar la unién del complejo de finalizacién
en codones correspondientes tipo dmbar (vag).
También puede participar en esta estrategia el codén
épalo (uGa), pero no el ocre (UAA), denominados asi
por sus diferencias en la eficiencia para la terminacién

dela traduccién (UAA>UAG >UGA).

Paralos virus de plantas se acepta que la lectura continua
por codones débiles de finalizacién opere con tasas
entre 1y 10%, aunque dicho proceso también lo modula

el contexto de secuencias en el que se ubica dicho

A g D
m — o m'Gppg

Figura 95. El cambio de via traduccional (Ribosomal shunting) es una estrategia de expresién viral en la que la

traduccién comienza con el rastreo de pequefios ORF para luego pasar a orF funcionales ubicados después. Este

mecanismo depende de la presencia de caperuzas en los mrNA y de grandes regiones internas con estructuras

secundarias complejas (large internal leader regions).
Fuente: autores



codén. Los factores de transmisién de la cépside
(transmission helper factors) incorporados en las
cubiertas de algunos virus (por ejemplo, pMTV)
y los diferentes dominios de las replicasas (como
Met, Hel, RdRp) son dos muestras de procesos en
los que se requiere la presencia de ciertos dominios
funcionales solo en una proporcién de las proteinas
sintetizadas y que, por tanto, utilizan la estrategia
de lectura continua. Este proceso ocurre en algunos
miembros de los géneros Tobamovirus, Tobravirus,
Tombusvirus, Carmovirus, Furovirus, Luteovirus,

Polerovirus, Enamovirus y Benyvirus (figura 96).

Figura 96. La estrategia de lectura continua (readthrough) o de
supresion de terminacién depende de la presencia de codones de
finalizacién débiles que, en presencia de un contexto de secuencias

especifico, los usan algunos virus para dar lugar a proteinas similares

en su extremo amino y diferentes en el carbéxilo.

Fuente: autores

Cambio en el marco de lectura
(frameshift)

Otro mecanismo en el que dos proteinas pueden
comenzar a sintetizarse a partir del mismo codén
de inicio 5°AUG es mediante el cambio en el marco
de lectura, justo antes de que se presente el codén
de finalizacién, de manera que se origina una segunda

proteina de mayor tamafio (figura 97). Esto ocurre
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gracias a que el ribosoma ignora el codén de finalizacién
y retrocede (-1) o avanza (+1) una posicién para dar

reinicio a una nueva traduccién en otro marco de lectura.

La situacién descrita genera una proteina coterminal en
el extremo amino pero diferente en el carbéxilo. La
proporcién de estas proteinas respecto a aquellas
codificadas por el orRr convencional se encuentra
entre el 1y 5% para virus de plantas. Esta estrategia
porlo general involucrala replicasa viral de miembros
de géneros como Closterovirus (+1), Dianthovirus,

Enamovirus y Luteovirus (-1).

Para el caso de la lectura -1, es necesaria
e la presencia de una secuencia deslizante
(slippery sequence) que es un heptdmero
formado por nucledtidos repetitivos
(xxxYYYZ, donde Y es A o U) seguidos
del codén de finalizacién, asi como
también de una estructura con forma
de horquilla que favorece la pausa del
ribosoma. De esta manera, la mayoria de
ribosomas leen x xxy yvz y pasan al
codén de finalizacién, lo que da origen
ala proteina en marco (P1). Sin embargo,
algunos ribosomas en presencia de la
estructura secundaria, hardn la pausa
y reiniciardn la lectura en la fase xxx
YYY, con lo que escapan del codén de

finalizacién y generan la proteina de
fusién (P1+2) (figura 98).

Replicacién de virus

La replicacién de los virus de Rna depende de replicasas
virales que por lo general poseen tres dominios funcionales:
RNA-dependiente RNA-polimerasa (Rdrp), Helicasa
(Hel) y Metiltransferasa (Met). La rdrp cataliza
la sintesis de RNA al usar como molde el rRNA viral y
caracteristicamente presenta motivos conservados

como el Gly-Asp-Asp (Gpp). Ademds, se han identificado
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Figura 97. Esquema representativo del efecto del cambio de lectura +1 y -1 sobre los polipéptidos, como resultado de

la estrategia de expresion viral denominada frameshift.
Basado en: Shors 2013

al menos otros ocho motivos en las regiones codificantes
de rdrp, que han dado lugar ala divisién de los virus
con base en sus replicasas en tres supergrupos

denominados: 1) Picornavirus (-like), 2) Carmovirus

(-like) y 3) Alphavirus (-like).

Los miembros del primer grupo (por ejemplo, Comovirus,
Polerovirus, Potyvirus y Sobemovirus) se caracterizan
porque es usual que presenten un solo segmento
gendmico provisto de vpgs en el extremo 5" y utilizar
la estrategia de expresién de poliproteina. Los miembros
de los grupos 2 (como Carmovirus, Luteovirus y
Tombusvirus) y 3 (Alfamovirus, Bromovirus, Closterovirus,

Potexvirus, Tobamovirus, entre otros), por su parte,

tienen de uno a varios segmentos gendmicos, con el RNA

provisto de caperuza y orF traducidos individualmente.

Las helicasas virales son nucledsido-trifosfato
fosfatasas dependientes de polinucleétidos (NTP)
que poseen como actividad fundamental el despla-
zamiento de la hebra sintetizada en el intermediario
replicativo, a partir de la remocién de la estructura
secundaria, pues de otra forma se impediria el avance
de la replicacién. Se cree que las helicasas virales
incrementan la fidelidad de la copia RNA-RNA y son
fundamentales en virus con genomas de >6 kb,
dadala falta de sistemas de reparacién o correccién

de errores en las replicasas virales. Existen helicasas

Cambia on el marco de leciura +1

Figura 98. Mecanismos que operan durante la traduccién de orF virales como resultado de la estrategia de frameshift +1 y

-1. Se puede observar que el cambio de lectura -1 juega un papel fundamental la presencia de un pseudonudo estructural que

impide lallegada del trNA con el anticodén correspondiente e induce el regreso del ribosoma al codén anterior en una posicién.

Basado en: Shors 2013



3°-5" 0 5-3", dependiendo de sus requerimientos de
cadenas sencillas en dichos extremos del genoma, y
en general se han clasificado en diferentes grupos
con base en afinidades filogenéticas y presencia de
motivos conservados: 1) Alpha-like (Bromovirus,
Tobamovirus, Tobravirus, Cucumovirus, Closterovirus);
2) Potyviridae (Bymovirus, Potyvirus) y 3) Comoviridae

(Comovirus, Sequivirus).

La funcién de la metiltransferasa es fundamental
en replicasas de virus que poseen caperuzas de
metil-guanosina en sus extremos 5. Esta actividad
consiste en la metilacién del GTp en la posicién 7 de la

guanina, que usa S-adenosil-metionina como donante.

En los casos de virus de plantas de sspNa, no se han
encontrado polimerasas de origen viral, por lo que se
asume que utilizan las pdpp (DNA-dependent pNa
polymerase) del hospedante, mientras que aquellos
virus de dspNA que se replican por reverso-transcripcion,
es decir, a partir de un intermediario de RNA, utilizan
la enzima rdpp (RNA-dependent DNA polymerase)
también conocida como RT (retro-transcriptasa), que

dalugar a una doble cadena de pNA copia (cDNA).

Replicacién de virus de +ssrRNA

La replicacién de los virus de +ssRNA ocurre en
el citoplasma de las células infectadas, casi siempre
en estrecha asociacién con sistemas membranosos
en apariencia especificos para cada grupo de virus
(por ejemplo, reticulo endoplasmdtico, mitocondrias,
vacuolas, membrana externa del cloroplasto, etc.).
En estos virus ocurre la sintesis de la cadena negativa
a partir del +ssRNA gendmico, de tal manera que
la cadena recién formada (-sskNa) sirve de molde para
las nuevas copias de +ssrNA. En muchos virus de
plantas, la cadena de -ssrNA también se utiliza como
base para la sintesis de sgrRNA que, como se indic6,
tendrdn extremos 5 truncados y 3" idénticos. Para
que ocurra la sintesis del -ssrNna, se requiere la
unién de la rdrp al extremo 3” del molde de +ssrna,

especificamente en secuencias sefial ubicadas en las
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regiones 3-UTR, que incluyen los pseudo-tRNA que
presentan diferentes virus de plantas. Asi mismo,
son necesarias secuencias de control en las regiones
5-UTR que sirven de confirmacién de la integridad

estructural del genoma viral.

Durante el proceso de replicacién de los virus con
+SSRNA se presentan tanto formas replicativas (RE)
como intermediarios replicativos (1r). Las primeras
las constituyen duplex de rRNA (+/-) como resultado
delasintesis inicial de las cadenas negativas, mientras
que las tltimas se componen de un molde de -ssrNA

unido a diferentes cadenas de +ssrNa (figura 99).

Se han encontrado varias proteinas del hospedante
asociadas a los complejos de replicacién de virus
como el T™v, que incluyen factores de traduccién
como err3, lo que seguramente estd relacionado
con la estrecha coordinacién que debe tener la replicacién

y la expresion de proteinas en el ciclo de infeccién viral.

Replicacién de virus de -sskna

Tipicamente, los genomas de los virus de -ssrna
forman complejos de ribonucleoproteinas (rnp)
que incluyen proteinas de la cdpside y una rdrp
preformada. La replicacién en estos virus ocurre
a partir de un molde de +ssrNa, previa sintesis del
genoma de —ssrNA (figura 100). Los genomas de
estos virus con regularidad poseen secuencias
complementarias en sus extremos, que dan origen
a estructuras pseudocirculares, fundamentales
para la replicacién y expresién de sus proteinas;
algunos de los virus se pueden también replicar en
las células de sus insectos vectores. En el caso de
los rhabdovirus de plantas, la replicacién ocurre en
viroplasmas ubicados en el citoplasma (cytorhabdovirus)
o en el nicleo (nucleorhabdovirus), lo que genera, en
ambos casos, viriones provistos de membrana externa
a partir de la gemacién del reticulo endoplasmitico
o de la membrana interna nuclear, respectivamente.
De modo similar, en el caso de los tospovirus, las
membranas externas se generan por gemacién de las

membranas del aparato de Golgi.
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Figura 99. Diagrama del proceso de replicacién de virus con genomas de +ssrNA. a. Se observa que en este caso la replicasa

viral primero se sintetiza como resultado de la traduccién de una porcién del genoma viral; b. Su accién opera al interior de

una vesicula inducida en el citoplasma de la célula hospedante, como una estrategia para evitar la degradacién de las formas

e intermediarios replicativos de doble cadena; c. De esta forma se generan multiples copias del genoma viral de +ssrNA.

Fuente: autores

Replicacién de virus de dskna

El mecanismo de replicacién en virus de dsrna de
plantas, como los fijivirus, phytoreovirus y oryzavirus
es, en general, poco conocido. Estos virus se replican
tanto en las plantas hospedantes como en sus vectores
en sitios especificos (viroplasmas) del citoplasma.
Por analogia con los reovirus animales, se considera
que inicialmente la cadena negativa del dsrNa sirve
de molde para la sintesis de mRNA por accién de
la rdrp viral, preformada en las particulas virales.
De esta forma, los mrNa son liberados al citoplasma
para su traduccién y, cuando se ha generado una
alta cantidad de proteinas virales, las copias
completas de +ssrNA son empacadas en particulas
subvirales (inner core), para continuar con el
ensamblaje de los viriones (por ejemplo, matriz,
capside, Rdrp); asi se da comienzo a la sintesis de
las cadenas negativas que reconstituirdn los genomas

de dsrNA.

Figura 100. Diagrama del proceso de replicacién de virus
con genomas de -ssRNA. Se puede observar la ocurrencia
de ribonucleoproteinas filamentosas y de cémo se generan
copias de +ssRNA e intermediarios replicativos de dsrna
que servirdn, a su vez, de molde para la sintesis por parte de
la replicasa viral de multiples copias del genoma de -ssRNA.

Fuente: autores



Replicacién de virus de dspna

Tal como se ha indicado, los virus de dspna de
plantas utilizan como mecanismo de replicacién
la retrotranscripcién, pues hasta el momento no
se ha encontrado que empleen polimerasas de tipo
pdpp, como si lo hacen diferentes grupos de virus
de animales (como Papillomavirus, Poxvirus, entre
otros). Entonces, la replicacién de tales virus ocurre
en la via DNA — RNA — DNA y, por tanto, son

denominados como pararretrovirus.

El proceso en cuestién ocurre en dos fases: una
nuclear, cuando el DNA viral es transcrito por accidon
de la pdrp (DNa-dependiente RNA-polimerasa)
del hospedante, y una fase citoplasmdtica en la
que dichos RNA son reverso-transcritos por la RT
viral. Esta enzima también tiene actividad de pna
polimerasa y de RNasa H, que permite la remocién
del RnvaA en el hibrido replicativo RNA:DNA, lo que da

pie ala sintesis de la segunda cadena de pNa (cDNA).

En forma particular, la replicacién de los caulimovirus
comienza cuando el dspNa viral, que tiene disconti-
nuidades (gaps) (por ejemplo, DI y D2), ingresa al
ntcleo celular y esas discontinuidades las sellan
polimerasas del hospedante para formar moléculas
completas de dspna. Las moléculas citadas se asocian
con histonas y dan lugar a minicromosomas que, a
su vez, sirven de molde para que la A Pol 11 realice

la transcripcién de dos tipos de RNA: 19s Y 355.

Una vez poliadenilados en sus extremos 3/, los RNA
migran al citoplasma para generar la segunda fase
del proceso, que ocurre por lo comin en cuerpos
de inclusién. El RNA 19s corresponderd al mrNA
del gen v1 responsable de las proteinas del cuerpo
de inclusién, mientras que el RNA 35s servird de molde
para la sintesis del pNA gendmico viral, cuando
se una un metionil-tRNA con su extremo 3 en la
cadena a, justo después de la discontinuidad p1. De
esta forma, la RT comienza la sintesis de la primera
cadena (-) de pNa hasta alcanzar el extremo 5” del

molde, para dar pie ala accién de remocién del Rva
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por la RNasa H y, finalmente, completar la sintesis
correspondiente al molde del extremo 3" del rRva
355, al eliminar el tRNA y generar la discontinuidad
DI en la cadena de pNA recién formada. La sintesis de
la segunda cadena de pNA (+) comienza, entonces, para
lo que se utilizan como primer dos regiones de Poli-U
remanentes del RN4, lo que deja también dos disconti-

nuidades (D2 y p3) en dicha cadena (figura 101).

Replicacién de virus de ssbna

Los virus de plantas con sspNa hacen parte de la
familia Geminiviridae, que contiene en mayor propot-
cién especies con genomas monopartita, aunque
algunos son bipartita (como los begomovirus). Es
caracteristico que estos virus posean genomas
pequefios que no contienen un gen codificante para su
propia polimerasa, por lo que la replicacién depende

de las pdpp de las plantas.

El proceso ocurre en el nicleo de sus células hos-
pedantes a través del mecanismo de circulo rodante
(hgura 102). Se cree que la llegada del virus al nd-
cleo depende dela presencia de sefiales de localizacion
ubicadas en las proteinas de la cdpside. La repli-
cacién inicia con la utilizacién de la cadena sen-
cilla de (+) pNA como molde para la sintesis de la
cadena (-), lo que crea una forma replicativa (RE) de
doble cadena. Dicha rE servird de molde para la
transcripcién y parala generacién de nuevas copias
del genoma viral (+sspNa). La transcripcién se da
a partir de dos promotores ubicados en la regién
intergénica y opera en direcciones opuestas, utilizando

la pdrp celular.

La replicacién depende de la proteina viral Rep
(replication-associated protein) que reconoce una secuencia
especifica en la region intergénica y cliva en el extremo
3 la cadena positiva del dspna, justo en el motivo
conservado TAATATTAC, que forma un asa. De esta
forma se genera un sitio de unién que da inicio ala
sintesis de nuevas cadenas positivas y que utiliza

como molde la hebra negativa. Por tltimo, la sintesis
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Figura 101. Diagrama del proceso de replicacién de pararretrovirus con genomas de dspNa-(rT). Se puede observar

que el RNA pregendmico (pgrNA) es el molde que da inicio a la replicacién y que por accién de una retrotranscriptasay

de primers especificos (por ejemplo, DR-cap) se originan moléculas de dspna, segtin la direccién de motivos altamente

conservados en el genoma viral (como DR1y DR2).
Basado en: ViralZone c2011

de las cadenas negativas son cebadas por un primer
de RNA que se cree que lo produce una RNA polimerasa

0 una RNA primasa especifica.

Asilas cosas, la abertura (nick) generada en la cadena
positiva del dspna deja un 3’OH libre que sirve
como primer para la sintesis por las enzimas del
hospedante de una nueva cadena positiva, que va
desplazando la cadena parental (+) a2 medida que
se generan las nuevas hebras. Por tiltimo, la proteina
Rep, con su funcién de ligasa, sella la abertura, y
comienza un nuevo ciclo de replicacién sobre la

cadena recién formada.

Los geminivirus controlan el ciclo de sus células
hospedantes a partir de la interaccién de Rep con
proteinas encargadas del mantenimiento de las
células en la fase G, lo que induce a que la célula
regrese a la fase s, donde se producirdn los factores

de replicacién requeridos para la multiplicacién viral.

Ensamblaje de particulas virales

Una vez se han generado las proteinas virales estruc-
turales o funcionales y se han producido las nuevas
copias del genoma, el ciclo infectivo viral contintia con
el ensamblaje de las particulas. Este aspecto es de los
menos conocidos en la biologia de los virus de plantas,
pues en la experimentacién in vitro es dificil de lograr,
dadas las complejas interacciones que ocurren entre los
4cidos nucleicos y las proteinas virales y del hospe-
dante. Sin embargo, se acepta que el autoensamblaje
viral depende principalmente de las configuraciones
estructurales de las macromoléculas que intervienen
en el proceso y de las condiciones fisicoquimicas del

citoplasma de la célula infectada.

Para el caso de virus helicoidales, la informacién
disponible se basa en el proceso de ensamblaje del
TMV, que inicia con la unién del RNA gendémico con

un doble disco de proteinas de cdpside. La asociaciéon
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Figura 102. Diagrama del proceso de replicacion de virus con sspNA como genomas. Este sistema opera con el

mecanismo de circulo rodante, en el que, a partir de un molde de dspNa, se generan multiples copias continuas de sspNa,

por accién de una pNa polimerasa del hospedante con dominio de proteinas de control del virus (por ejemplo, Rep).

Fuente: ViralZone c2011

ocurre en una regién especifica de entre 900 y 1.300
nt del extremo 3, que presenta diferentes asas como
resultado del apareamiento interno de nucleétidos.
Luego, la regién 5" del genoma interacttia con estas
proteinas de cipside y se da comienzo ala extensién
de la varilla en direccién 5, que acomoda el RNA a
través del hueco central y contintia con la adicién de
nuevos discos. Esto sucede rdpidamente, mientras que
enelextremo 3" el proceso es méslento, alno depender

de discos completos, sino de agregados menores.

El ensamblaje de los virus icosaédricos, por su parte,
ha sido estudiado en especial en bromovirus, aunque
el arreglo en apariencia irregular de los 4cidos
nucleicos dentro de las particulas dificulta su estudio
experimental. Se cree que los RNA gendmicos generan
estructuras helicoidales, asi como otros arreglos
fuertemente plegados, por lo que se presentan
interacciones RNA-proteinas en las que participan
aminodcidos basicos con los grupos fosfato del

RNA y asociaciones proteina-proteina como

resultado de fuertes interacciones entre residuos

de subunidades anexas.

Movimiento inferno
de virus en las plantas

En forma paralela o posterior al proceso de ensam-
blaje de particulas maduras virales, el ciclo infectivo
continua con el desplazamiento de los viriones,
o incluso de genomas desnudos (naked genomes),
provistos de proteinas de movimiento a células
adyacentes, que usan los plasmodesmos que conectan

el simplasto de los vegetales.

Cuando el movimiento est4 restringido a unas pocas
células como respuesta de los mecanismos de defensa
del hospedante, se presenta una infeccién denominada
subliminal, sin importancia desde el punto de vista
agronémico, por solo inducir sintomas locales o incluso

microscdpicos. Ahora bien, si dicho proceso avanza
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no solo a las células adyacentes sino también a las del
sistema vascular, ocurrird una infeccién sistémica de
la planta, con la aparicién de los consiguientes sintomas

secundarios discutidos anteriormente.

El desplazamiento descrito se realiza a través de los
poros abiertos que conectan los elementos cribosos
del floema, de manera que una vez que llega el virus
a un tejido alejado del sitio de inoculacién comenzara
un nuevo movimiento célula-célula a través de los
plasmodesmos. Se ha encontrado que unos pocos
virus de plantas utilizan los vasos del xilema para su
transporte sistémico; son ejemplos el Southern bean
mosaic virus (SBMV) y otros sobemovirus, posiblemente
como respuesta a su transmision por insectos coledpteros
que por lo comin habitan en tineles construidos dentro

de este tipo de tejido vascular.

Un ejemplo cldsico que demuestra la sistematicidad
de los virus vegetales fue el desarrollado por Samuel,
en 1934, con el TMV en plantas de tomate. En este
experimento, se inoculé de modo mecénico una hoja
en diferentes plantas y se monitoreo la distribucién
del virus respecto al tiempo, con base en la observacion
de lesiones locales. Esta evaluacién permitié también
determinar la concentracién viral relativa en cada
planta, pues el niimero de lesiones locales estd asociado

con el titulo viral.

Los resultados mostraron que durante tres dias el
TMV permanecia en las hojas inicialmente inoculadas;
luego, en el cuarto dia después de la inoculacién,
aparecia en la radicula y, en el dia quinto, en el brote
apical. Diez dias después de la inoculacién, el virus se
presentaba en diferentes hojas, sobre todo del tercio
superior, mientras que 18 dias después, la deteccion
ocurria también en el tercio inferior. Por tltimo, a los
25 dias, practicamente todos los tejidos foliares aparecian

infectados con el virus (figura 103).

En principio, la infeccién de este mismo virus en tabaco
genera un incremento severo hasta 10 dpi (dias posino-
culacién), perfodo después del cual se produce un

efecto plateay. Sin embargo, es necesario tener en

cuenta que ambas situaciones estn referidas a una com-
binacién especifica de variantes virales/hospedantes, en
condiciones ambientales controladas, y, por tanto, no
es posible generalizar ni los tiempos ni la distribucién
viral en otros patosistemas, en diferentes tipos de

produccién agricola.

Movimiento intercelular

El movimiento célula-célula de los virus comienza
casi siempre a partir de células epidermales o del
mesdfilo (con excepcién de aquellos virus limitados
al floema), con direccién a los haces vasculares y
con el uso de los plasmodesmos. Como los canales
de dichas estructuras por lo general son mis
pequefnios que las propias particulas virales, o atin
que sus 4cidos nucleicos plegados, en muchos casos
se requieren proteinas especificas de origen viral,
denominadas mp (proteinas de movimiento) que
ayudan a incrementar el tamafio de estas aberturas.
Estas proteinas tienen la capacidad de unirse a
genomas de RNA o DNA e incluso de transportarse

en forma independiente entre células.
Existen diferentes tipos de Mp, como la 30 (30kDa)

del Tmv, que se encarga de desdoblar las estructuras

terciaria y secundaria del RNA viral, para constituir una

1000

Figura 103. Diagrama esquemdtico del resultado del

experimento cl4sico desarrollado por Samuel en 1934 sobre
el movimiento sistémico del Tobacco mosaic virus (Tmv) en
plantas de tomate. Se puede notar que en este caso el virus
primero infecta la radicula en el dia 4 y luego se desplaza
al brote apical un dia después. Transcurridos 25 dias,
virtualmente toda la planta presenta infeccién viral.

Basado en: Agrios 2005



ribonucleoproteina de 1,5-3 nm de didmetro y, parale-
lamente, modificar la estructura de los plasmodesmos
hasta generar canales de 3-4 nm que permiten el paso del
virus. Otros, como los potexvirus y pomovirus, codifican
para tres Mp organizadas a partir de un triple bloque de
genes (TGB), por lo general ubicados continuamente e,

incluso, traslapados en los genomas virales.

Para el caso de los potyvirus, la funcién de movimiento
celular la suplen proteinas como la cp y Hc-Pro,
que aumentan el tamafio del poro plasmodesmatal,
y la c1 que actua para facilitar el paso del complejo
ribonucleoproteico. En los comovirus, caulimovirus
y tospovirus existen Mp asociadas a tiibulos que se
extienden al interior de los plasmodesmos, para
posibilitar el paso de los viriones a las células adya-
centes. Por supuesto, el transporte de RNP a través de
los plasmodesmos es un proceso activo en el que,
ademds de las proteinas virales, también participan
diferentes elementos del citoesqueleto celular, espe-

cialmente de los microfilamentos de actina.

Movimiento sistémico de virus

El movimiento sistémico de los virus no limitados al
floema requiere que el virus se desplace desde tejidos no
vasculares hacia tejidos vasculares. Esos tejidos incluyen,
ademds de los tubos cribosos del floema y de los vasos
del xilema, células acompanantes del parénquima, cada
una de las cuales tiene propiedades tnicas, en especial
en lo que se refiere al tipo y niimero de plasmodesmos

o de otras estructuras que permiten su comunicacién.

El movimiento de virus en las plantas en general sigue
el propio transporte de fotosintetatos desde las hojas
funcionales hacia los sitios de almacenamiento y
tejidos en desarrollo (como brotes, radicula, hojas
jévenes). Por lo comtin, se mueven sistémicamente en
su forma de viriones maduros, aunque se presentan
excepciones como el Bsmv —que lo hace como
nucleoproteina con la Mp TGBI— y los viroides que,
atn sin tener cépside, presentan un movimiento
sistémico bastante eficiente en las plantas infectadas.

Se estima que los tiempos requeridos para dar inicio al
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movimiento sistémico de virus en plantas varfan entre
24 y 48 horas para aquellos no limitados al floema, y

de 12 a 24 horas para los limitados a ese tejido.

La participacién de las mp en el movimiento sistémico
de los virus de plantas opera de varias maneras por
ejemplo, en el LRV (un virus limitado al floema) se
cree que la proteina de 17 kDa es la responsable del
reconocimiento especifico de los plasmodesmos de
las células acompanantes del floema y de los tubos
cribosos, lo que impide que el virus se mueva a otros
tejidos diferentes. Por su parte, la proteina 2b de
cMV y otras tantas en diferentes virus soportan el
movimiento sistémico al actuar en el silenciamiento
de genes, por lo que se supone que este mecanismo
supresor de defensas es clave para alcanzar la siste-

micidad de los virus de plantas.

También existen factores del hospedante que ayudan o
restringen el movimiento sistémico de los virus de plantas,
como la metil-esterasa (PME), que es esencial para la salida
del T™Mv desde el floema hacia las células del meséfilo,
mientras que proteinas como las rRT™ (Restricted TEV
Movement), que se expresan solo en células asociadas al
floema, acttian para evitar el despliegue del Rva del Tobacco
etch virus (TEV), para facilitar su transporte entre tubos

cribosos, y se comportan como proteinas chaperonas.

Otros mecanismos que restringen el movimiento
sistémico de los virus en las plantas incluyen el depdsito
de callosa en los haces vasculares y el aumento de las

respuestas de silenciamiento de genes en dichas células.

Una vez alcanzada la invasién sistémica de los virus
en las plantas, el ciclo continuara con su transmision
a otras plantas mediante vectores o con su paso a los
érganos de propagacion sexual o asexual, conlo que se
da inicio a un nuevo proceso infectivo en otro individuo
del cultivo o de la progenie vegetal. Por supuesto, este
nuevo hospedante ofrecerd diferentes mecanismos de
resistencia ante la llegada del patégeno viral y, segiin
su capacidad de defensa o la posibilidad del virus de
suprimir o atenuar dichas respuestas, comenzard o no

un nuevo ciclo de infeccién viral.
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Capitulo IX

Defensa de las plantas ante la infeccion viral

Las plantas pueden oponer ala infeccién viral de tres formas: mediante reacciones de inmunidad, de permi-
sividad o de no-permisividad, lo que, en términos practicos, definird si la planta es no-hospedante (inmune)

u hospedante del virus, y cual serd su respuesta: resistente, tolerante o susceptible.

En fitopatologia, esas calificaciones han sido utilizadas segtin diferentes criterios, por lo que es usual que sean
controvertidos por genetistas y fitopatdlogos. Sin embargo, en este texto se utilizardn en términos précticos para
indicar que una planta no permite el progreso dela infeccién sistémica —al desarrollarse infecciones subliminales

respuesta inmune)— o, por el contrario, la infeccién prospera con diferentes niveles de agresividad.
puest por el cont la infe prosp g

Los niveles en cuestién pueden variar desde la resistencia extrema —que no conduce a pérdidas econdémicas
significativas como resultado de una interaccién no permisiva (por ejemplo, solo causa efectos locales)—, la
tolerancia (como niveles moderados de infeccién y, por ende, de pérdidas econémicas) y hastala susceptibilidad

completa, en la que tipicamente se presenta la infeccién sistémica del hospedante.

Enlatabla 9 aparece un esquema de las diferentes respuestas que pueden presentar las plantas ante la infeccién
de dos virus (rmv y TEV). Lo condensado es resultado del trabajo pionero adelantado por Holmes en 1946,
quien inoculé 310 especies con T™MV y TEV; evalué la sintomatologia resultante (local versus sistémica) y la

posibilidad de recuperar el virus por reinoculacién sobre un hospedante susceptible.

Tabla 9. Tipos de susceptibilidad a Tobacco mosaic virus (rmv) y Tobacco etch virus (TEV) en 310 plantas avaluadas
por Holmes en 1946

No. de especies inoculadas  No. de especies inoculadas
Respuesta en la planta

con TMV con TEV
N(? sintomas 111 227
(Virus no recuperado)
No sintomas
(Virus recuperado solo en hojas inoculadas) 100 15
Sintomas locales 97 7
(Virus recuperado solo en hojas inoculadas)
No sintomas
. . . 15 8

(Virus recuperado en hojas superiores)
Si o

intomas sistémicos 57 53

(Virus recuperado en hojas inoculadas)

Fuente: Palukaitis y Carr 2008

Las reacciones de las plantas frente a la infeccidn viral estdn definidas por las respuestas de silenciamiento
de genes ante la ocurrencia de dcidos nucleicos extrafios. Igual ocurre si se presentan genes dominantes o
recesivos que acttian contra una variante viral particular, y es frecuente que los primeros codifiquen para
proteinas del tipo NB-LRR (Nucleotide-binding leucine-rich-repeat), en especial de las clases estructurales

CC-NB-LRR (coiled-coiled -cc- protein domain) y TIR-NB-LRR (Toll/interleukin-1 receptor - TIR) que participan
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Figura 104, Esquema general de defensa en plantas mediada por genes dominantes y recesivos de resistencia a virus.

Fuente: Agrios 2005

Tabla 10. Genes dominantes y recesivos de plantas que han sido clonados y que confieren resistencia a virus

Genes de resistencia

Genes dominantes Especie de planta Virus

N N. tabacum TMYV, TOMV
rx1, RX2 S. tuberosum PVX

sw-5 S. lycopersicum TSWV, TCSV
HRT A. thaliana TCV

v-1 S. tuberosum PVY

Rrsvl G. max sMV

Tm-2 S. lycopersicum TOMV, TMV
rT4-4 P. vulgaris cmv

pvvTTl P. vulgaris BDMV
Genes recesivos Especie de planta Virus
pvrl/pvr2 C. annuum PVY, TEV
moll/mol2 L. sativa LMV

sbm1 P. sativum psbmv, BYMV
pot-1 S. lycopersicum PVY, TEV
rRymvl O. sativa RYMV

nsv C. melo MNSV

BDMV: Bean dwarf mosaic virus; Bymv: Bean yellow mosaic virus; cmv: Cucumber mosaic virus; LMv: Lettuce mosaic virus;

MNsV: Melon necrotic spot virus; psbmv: Pea seed-borne mosaic virus; pvx: Potato virus x; pvy: Potato virus v; Rymv: Rice

yellow mottle virus; smv: Soybean mosaic virus; TEV: Tobacco etch virus; TMv: Tobacco mosaic virus; Tcsv: Tomato chlorotic

spot virus; Tomv: Tomato mosaic virus; Tswv: Tomato spotted wilt virus; Tcv: Turnip crinkle virus.

Fuente: Palukaitis y Carr 2008



como moléculas sefial para desencadenar reac-
ciones de hipersensibilidad (HR) o de resistencia
extrema (er). A su turno, los genes recesivos
encontrados como asociados con resistencia a virus
codifican para factores de inicio traduccional invo-
lucrados en la formacién del complejo ribosomal

40s, tal como e1r4E (tabla 10) (figura 104).

Las reacciones de resistencia por lo general son
consecuencia de la expresion de genes R (de resistencia)
que codifican para proteinas. Estas interacttian
con un producto directo o indirecto de un gen de
avirulencia (avr) del patégeno y cuyo reconocimiento
conduce a la activacién de una cascada de senales
inductoras de enzimas y otras proteinas que terminan
por detener el progreso del ciclo infectivo, habitual-
mente a partir de la muerte celular programada de las
células de ingreso del virus y de las circundantes,

reaccién que se denomina hipersensibilidad.

Esa respuesta se caracteriza por acciones como el
engrosamiento de la pared celular, la produccién de
especies reactivas de oxigeno (ros) (por ejemplo,
superdxido y perdxido de hidrégeno) y éxido nitrico,
asi como la expresion de genes relacionados con
patogénesis (PR). Como hecho interesante, la res-

puesta especifica también provoca un mecanismo

=

N e
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de defensa mévil y activo contra el virus inductor
y contra otros virus, o incluso otros ﬁtopatégenos
(como hongos y bacterias), que pudieran llegar a
los tejidos que rodean los sitios de hipersensibilidad,
o0 aun a sitios distantes, por lo que se denominan
respuestas de resistencia localizada adquirida
(LAR) o de resistencia sistémica adquirida (SAR),

respectivamente (figura 105).

Se ha encontrado una estrecha asociacién entre
los patrones de expresion de las pr indicadas anterior-
mentey las respuestas de LAR y SAR, asi como también
entre la rdpida acumulacién de pequefias moléculas
reguladoras del desarrollo vegetal como el 4cido
salicilico, 4cido jasménico y el etileno, con la trans-

ducci6n de sefiales que dan lugar a respuestas sistémicas.

Las respuestas de resistencia vegetal como resultado
del reconocimiento de genes R de los productos de los
genes Avr de los fitopatégenos activan diferentes genes
de defensa que incluyen proteinas citoplasmdticas, de
pared celular y extracelulares. Las primeras estin
relacionadas con las rutas de los fenilpropanoides
que transforman la fenilalanina a coumaroil-coa,
y en la que participa la enzima fenilalanina amonio
liasa (paL), que también acttia en la sintesis de dcido

benzoico, el precursor del 4cido salicilico, la molécula

Respuestas
del hnspadanta

éﬁﬁﬂ%

SR
Y

Resislencia sishdmics
aadquirica [SAR)

Figura 105. Esquema general de la respuesta mediada por proteinas de sefalizacién NB-LRR ante la deteccién de

proteinas de la cipside viral.

Fuente: autores
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sefial cuyo papel es clave para sar. De modo similar,
las enzimas chalcona sintasa y chalcona isomerasa
lideran la sintesis de fitoalexinas, es decir, de sus-
tancias antimicrobiales sintetizadas de novo por las
plantas y que se acumulan rdpidamente en los sitios

de infeccién inicial de fitopatégenos.

Desde el punto de vista quimico, las fitoalexinas son
inhibidores de amplio espectro de las clases terpenoides,
glicoesteroides y alcaloides, entre otras. Sin embargo,
el efecto de las fitoalexinas sobre los virus no se ha
dilucidado plenamente y por el contrario se cree
que no cumplen funciones tan fundamentales en la
defensa contra estos patégenos, como si lo hacen

contra infecciones micdticas y bacterianas.

Con respecto a las proteinas de pared, se destacan
la deposicién de glicoproteinas ricas en hidroxiprolina,
en glicina y en prolina. Estas proteinas refuerzan la
estructura de la pared celular vegetal al formar enlaces
de di-tirosina que interacttian con polifenoles (por
ejemplo, lignina) para formar redes tridimensionales
de soporte, que dificultan la degradacion delas paredes

por enzimas cataliticas de origen fungoso y bacterial.

El tercer tipo de proteinas, las extracelulares, son
bésicamente las PR ya indicadas, pues se sintetizan
tanto como una parte de la respuesta hipersensible en los
sitios de infeccién, asi como resultado delas LAR y SAR.
Desde el punto de vista quimico, son proteinas acidi-
cas solubles y resistentes a proteasas que se secretan
en el espacio intercelular. Se agrupan en al menos once
familias denominadas pr-1, PR-2 y asf sucesivamente.
Cumplen funciones como quitinasas (epr-3), gluca-
nasas (Pr-2), lisozimas (pr-8), inhibidores de amilasas
(pr-6) y peroxidasas (Pr-9), entre otras. Parael caso de
la resistencia a virus, hasta ahora solo se ha encontrado
una familia de proteinas pr (PR-10) con aparente
actividad como ribonucleasas, por lo que se plantea
que podrian actuar sobre intermediarios de dsrna
de amplio espectro en diferentes tipos de virus. Sin
embargo, dicha suposicion hasta ahora es solo especulativa,
pues atin no se ha confirmado experimentalmente

que exista alguna pr-10 activa contra virus.

Con respecto alos determinantes Avr delas reacciones
de hipersensibilidad, se ha encontrado que los productos
de diferentes tipos de genes de origen viral podrian
actuar como desencadenantes de dichas reacciones,
incluso el dominio helicasa 50 kDa de la replicasa de
TMV y las proteinas de cdpside del pvx y del Turnip

crinkle virus (Tcv).

Defensa contra virus
por silenciamiento de rRNA

El silenciamiento de RNA es uno de los mecanismos
que utilizan los organismos eucariotes para controlar
la expresion de genes y para la defensa contra patdgenos
intracelulares como los virus. Este mecanismo también
se ha denominado silenciamiento postranscripcional
(prGS) y operaa partir de la deteccién de moléculas de
dsrNA que clivan una rNasa 111, denominada Dicer,
en oligonucledtidos de 21-26 nt, llamados microrNa

(mirNA) 0 RNA pequefios de interferencia (IRNA).

Las cadenas de los miRNA se separan para generar una
cadena gufa (complementaria al RNA que dio origen al
dsrNA) y una antiguia (helper strand) que es luego
degradada. Los mirNA guia son, entonces, incorporados
en un complejo proteico llamado rNa-induced-silencing
complex (r1sc), que incluye una familia de proteinas argo-
nautas (AGo), encargadas de retener los mirNA y dirigen

el proceso de degradacién de los RNa virales (figura 106).

En las plantas se han encontrado diferentes rutas de
silenciamiento de genes, clivaje de mrNA, represion
transduccional y represién transcripcional, que dependen
de diversos tipos de RNA pequefios como: miRNA,
trans-acting siRNA (ta-siRNA), natural cis-antisense
transcript-derived siRNA (nat-siRNA), cis-acting siRNA,
entre otros. Los tltimos se generan como respuesta a
4cidos nucleicos externos, tales como los de origen viral

o como resultado de la transgénesis.

En las plantas también se han encontrado diferentes
enzimas Dicer (DcL - Dicer-like), por ejemplo las pcL1

generan miRNA y SIRNA de 21 nt, mientras que DCL2



sintetiza nat-siRNA de 24 nty pcL4 produce ta-siRNA
y cis-acting siRNA de 21 nt. Se ha demostrado que la
accién de dichas enzimas opera en forma independiente
contra diferentes virus (RNA y DNA) y viroides, es decir,

ellas generan traslape en la accion de defensa.

v el
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~

Figura 106. Mecanismo general de silenciamiento de
genes involucrado en la defensa de las plantas contra las
infecciones virales. Este sistema depende de la generacién
de mirNA que se utilizan como guia para dirigir la accién
de clivaje del genoma viral por parte del complejo risc.

Fuente: autores

El silenciamiento de RNA como mecanismo de
defensa viral resulta en la recuperacién de las plantas
infectadas o en la reversién de sintomas, un fend-
meno observado desde tiempo atris en el estudio de
la virologia vegetal. También, ese mecanismo estd
relacionado con los efectos de la proteccién cruzada,
en la cual se inoculan las plantas con cepas virales
atenuadas para inducir resistencia a cepas virulentas

o, incluso, frente a otras especies virales relacionadas.

Diferentes observaciones en campo y de orden experi-
mental han demostrado que el silenciamiento de RNa
es altamente dependiente de la temperatura; su accion

es mejor y, por ende, el fendmeno de recuperacién de
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sintomas, a mayores (ejemplo: >21°C) que a menores
temperaturas (ejemplo: <15°C), aunque las razones
que explican esta situacién todavia no se han

dilucidado plenamente.

Tal como se indicd, el silenciamiento de RNA es activo
contra una amplio rango de virus, incluso de aquellos
que tienen dsRNA como genoma, ssRNA (+ y -) que
forman intermediarios de dskNA para su replicacién.
Igual ocurre contra virus de pbNa, pues durante la
transcripcién del mrNA viral generan productos
que pueden formar dsrNa temporales, blanco de los
sistemas Dicer. También se ha encontrado que incluso
las estructuras secundarias con formas de asas y lupas
imperfectas en regiones de los genomas virales pueden

desencadenar respuestas de silenciamiento de RNA.

El silenciamiento de rRNA viral puede ser difundido de
manera sistémica en las plantas a partir de sikNa de
21-24 nt producidos por el sistema Dicer/risc en las
células inicialmente infectadas. Esto ocurre gracias a
que en las plantas se presentan proteinas (codificadas
por genes RDR) que amplifican el ndmero de sirna,
para generar formas de doble cadena, que luego serdn
procesadas como siRNA secundarios que se distri-
buyen por el sistema vascular, seguramente en asocio
con proteinas de unién a sikNa, lo que garantiza una
respuesta de silenciamiento en sitios alejados del

lugar de inicio de la infeccién.

Dado el éxito de los virus como fitopatégenos, de
modo paralelo también han generado una serie de
estrategias que permiten suprimir parcial o total-
mente los mecanismos de defensa en las plantas;

algunos de ellos se describen a continuacién.

Supresores virales
del silenciamiento de rnA

La mayor parte de los virus de RNA y DNA generan rutas
supresoras de silenciamiento de RNA (VSRs — suppress
RNA silencing) como mecanismos de contra-defensa

que basicamente acttian de tres formas: (a) por unién a
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dsra, (b) por inhibicién de algunos componentes
de la maquinaria riscy (c) por accién directa contra

enzimas requeridas para la metilacién del pNa.

El primer caso es el que se conoce mejor y consiste
en el secuestro de los duplex de sirNa, lo que evita su
carga en las proteinas argonautas, de manera que no
se puede iniciar el ensamblaje del risc. Este sistema
también puede actuar sobre dsrNA de mayor tamafio, lo

que inhibe la biogénesis de mirNA.

Las proteinas que participan en estos procesos
no presentan secuencias homélogas ni dominios
estructurales conservados, por lo que se considera
que han evolucionado en forma independiente como
respuesta de los virus ante los mecanismos particulares
dessilenciamiento de RNA de sus hospedantes. Por eso,
diferentes proteinas estructurales y no estructurales
de origen viral se han registrado como posibles
supresores del silenciamiento, y es caracteristico

que presenten otras funciones adicionales como,

por ejemplo, de movimiento, asociacién con sintomas
e, incluso, pueden ser las mismas proteinas de la
capside viral. Asi, como muestra, la proteina p19
de los tombusvirus se une en forma de homodimero
a ds-sirNa, los captura y, por tanto, suprime su efecto
en el silenciamiento. Una accién similar la cumplen la
p20 de los closterovirus, TGBI de Barley stripe mosaic
virysy la Hc-Pro de potyvirus. Por su parte, la proteina
2b de cmv interacttia con la proteina argonauta 1 del

RIsc e inhibe su actividad.

Se ha planteado la hipétesis de que otros virus podrian
emplear el mecanismo encontrado en los nodavirus
animales, en los que la proteina B2 se une direc-
tamente al dsrNA e inhibe la formacién de sirna
(tabla 11). Por tltimo, es necesario indicar que no
en todos los virus de plantas se han encontrado
proteinas supresoras de silenciamiento, pero se
cree que esta situacién la suple su replicacién en
sitios inaccesibles al sistema Dicer/r1sc, como

vesiculas y sistemas membranosos.

Tabla 11. Algunos mecanismos y proteinas responsables de rutas supresoras de silenciamiento de RNA (VSR) en

virus de plantas

Virus

Proteina con accién VSR

Mecanismo

Potato virus M (Carlavirus)
genes, ORF6
Cucumber mosaic virus

. Proteina 2b
(Cucumovirus)

Tomato spotted wilt virus
. NSs
(Tospovirus)

Citrus tristeza virus
(Closterovirus)

Pea enation mosaic virus-1 ,
Proteina ro

(Enamovirus)

Potyvirus (Potyviridae) Hc-Pro
Turnip crinkle virus

(Carmovirus) P69
Tomato chlorosis virus P22

(Crinivirus)

Proteina 1 del triple bloque de

Secuestro de duplex de siRNa

Secuestro de diiplex de sirNa y
de dsrna largos

Secuestro de duplex de sirna
y miRNA, asi como de dsrNA
largos

P23, proteina de cipside, p20 -

Degradacién de acol

Previene acumulacién de siRNa

Compite e inhibe la proteina
Argonauta 1

Secuestro de duplex de sirna

Fuente: ViralZone c2011



Plantas transgénicas
por resistencia a virus

El fenémeno de silenciamiento de genes mencionado
fue descubierto gracias a las inconsistencias encon-
tradas en las respuestas de las plantas transformadas
con genes virales como una estrategia para originar
resistencia a su infeccidn; se detecté que en dichas
plantas modificadas se suprimia total o parcialmente
la expresién de estos genes en niveles transcripcional

o postranscripcional.

La transgénesis por resistencia viral se fundamenté
en los conceptos definidos por Sandford y Johnson
en 1985, quienes sugirieron que la expresion de
secuencias de patdgenos podria interferir con su
infeccién en un mecanismo denominado Parasite-Derived

Resistance (pDR).

La primera demostracién de la funcionalidad del
PDR contra virus de plantas se presentd en 1986,
cuando Powell-Abel y colaboradores demostraron
que la expresion de la proteina de la cipside de TMV
en plantas de tabaco protegia a dichas plantas contrala
infeccién viral, bien por la supresién total del virus o

por la demora en la aparicién de sintomas sistémicos,
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con respecto a plantas control no transformadas. En
los afios noventa, ademds de la transgénesis de cp
(cp-mediated resistance), se utilizé también la expresién
de la replicasa viral, mp, proteasas e incluso de
regiones no codificantes y RNA satélites. Ademds de
PDR, la transgénesis por resistencia a virus también ha
utilizado genes de plantas involucrados en la resistencia
natural como el Rx1, que ofrece resistencia extrema a
pvX, y el gen N de tabaco contra TMV que interfieren
con la infeccién viral, asi como RNasas especificas
contra dsrNA e inhibidores de cistein proteasas, entre
otros. Enla figura 107 se presenta un esquema general
en el que se comparan los procesos de introduccién de
genes de resistencia a virus mediante una estrategia de

mejoramiento convencional y transgénesis.

En la actualidad la mayoria de plantas transgénicas
con resistencia a virus han sido transformadas con
constructos que incluyen regiones codificantes completas
o parciales, asi como secuencias no codificantes, en
ambos casos con orientacién con sentido o antisentido.
Son ejemplos de materiales evaluados en campo,
o liberados comercialmente en diferentes paises,
el maiz con resistencia al Maize dwm‘f 1Mosaic virus
(MpMV) y al Sugarcane mosaic virus (scmv); el arroz

resistente a Rice hoja blanca virus (ReBV); el meldn con
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Figura 107. Esquema general de los procesos de introduccién de genes de resistencia a virus de plantas mediante

estrategias de mejoramiento convencional y transgénesis.

Fuente: autores
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resistencia a cmv; la papaya con resistencia a Papaya
ringspot virus (PRsV); la cafia de azticar con resistencia
Sugarcane yellow leaf virus (scyrv); el frijol con resistencia
a Bean Golden mosaic virus (BGMvY); la papa con resistencia
a PVY, PVX, PLRV, el tomate con resistencia a cMv,

TMV, TOMV y TSWV.

El proceso parala obtencién de plantas transgénicas
requiere la seleccién del gen que se va a transferir, la
elaboracién de un constructo, la transformacién de
las plantas, su regeneracién por técnicas de cultivo
de tejidos, la evaluacién del fenotipo y genotipo de
las plantas modificadas y, por tiltimo, las evaluaciones en
invernadero y campo, para proceder asi a la liberacién

comercial, una vez surtidos los tramites normativos.

En el caso de la resistencia a virus, es frecuente la
seleccién del gen cp, aunque si se trata de virus de
RNA es necesaria la conversién de la regién respectiva
del genoma a coNa mediante el uso de la retro-
transcripcién. A partir de alli, se utilizan técnicas
como PCR y secuenciacion para verificar la integridad
del fragmento y proceder a su ligacién con otras
secuencias, que actuarin como un Constructo o casete
genético, al contener ademds secuencias que permiten
la expresién estable del gen en el contexto de la
célula vegetal, que incluyen un promotor, codones
de inicio y terminacién y posiblemente secuencias

para reconocimiento de ribosomas.

Los promotores mds utilizados son el del RNA 355
de camv y el del gen nopalina sintetasa de Agrobacte-
rium tumefaciens. Por lo general, dichos constructos
son integrados en plismidos bacteriales y multiplicados
en E. coli, siendo seleccionadas las colonias recom-
binantes (con el pldsmido) por la presencia de un

gen de resistencia a antibidticos.

La transformacién de las plantas se realiza bien por
transferencia directa del constructo o plasmido (menos
deseable desde el punto de vista de bioseguridad,
dada la presencia del gen de resistencia a antibidtico)
por electroporacién de protoplastos celulares o por

microinyeccién con la pistola genética, un instrumento que

dispara microparticulas de tungsteno u oro que recu-
bren el constructo de pNa, o mediante transferencia

biolégicaa través de cepas modificadas de A. tumefaciens.

Esta bacteria, habitante natural del suelo, transforma
las células de sus plantas hospedantes con genes
provenientes de su plasmido Ti (inductor de tumores),
lo que deriva en la generacién de agallas en el cuello
de las plantas. La transformacién por este medio
consiste entonces en la insercidn del constructo en
pldsmidos Tino funcionales de los que se ha elimi-
nado parcialmente la regién T-DNA, que contiene los
genes inductores de tumores y de sintesis de opina
(aminoacidos utilizados por la bacteria), y en su
reemplazo se ha incluido el constructo de interés.
Esta regién est4 flanqueada por secuencias de 25 pb,
fundamentales para que ocurra la transferencia de la
regién T-DNA4, y luego por la regién Vir (virulencia) que
contiene los genes encargados de regular la integracion

del T-DNA en los cromosomas vegetales.

Posterior a la transformacién, se procede a la iden-
tificacién de las células recombinantes (que tienen
integrado el transgén), mediante seleccién por kana-
micina o por marcadores como GUs (B-glucoronidasa)
y GFp (proteina verde fluorescente), entre otros, y
se procede a la evaluacién bioquimica (por ejemplo,
ELISA, Western blot) y molecular (por ejemplo, pcr
especifica, Northern y Southern blot) de los produc-

tos de la expresion del transgén.

La confirmacién de la integracién estable y funcional
del transgén en el genoma de las células vegetales
conduce a la regeneracién de plantas completas y a
las evaluaciones en invernaderos de bioseguridad de
la estabilidad de la expresion en diferentes 6rganos,
segregacién mendeliana y, sobre todo, resistencia
al virus objetivo; se evalta su titulo, sistemicidad
e induccién de sintomas en plantas transformadas
en comparacién con controles no modificados. Para
terminar, se realizan pruebas de campo (lo que requiere
permisos de autoridades ambientales) de compor-
tamiento agronémico y, nuevamente, de resistencia

contra el virus objetivo, en condiciones naturales.



Entonces comienza la propagacién masiva de las
plantas transgénicas para su comercializacién o bien
para su incorporacién en programas de mejoramiento
genético que buscan obtener variedades tradicionales
con la nueva caracteristica de resistencia a virus

(higura 108).

El uso de plantas transgénicas en la agricultura
genera gran debate en diferentes sociedades. Algunos
paises han sido mds liberales con respecto a los
posibles riesgos para la salud publica y el ambiente,
mientras que otros han concebido legislaciones que
prohiben terminantemente su siembra y comercia-
lizacién e, incluso, su utilizacién con fines cientifi-
cos. Los defensores de estas biotecnologias alegan
que los potenciales riesgos —como la transferencia
de genes desde plantas cultivadas a especies silvestres,
la heteroencapsidacién (complementacién de una
funcién de un virus fordneo por efecto de la trans-
génesis) y la recombinacién entre secuencias virales
del transgén y de virus que pudieran llegar a la planta
en forma natural— no son fendmenos exclusivos de la
transgénesis, sino que han ocurrido en condiciones

silvestres durante miles de afios, como resultado
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de las interacciones naturales de las plantas y los
virus. Incluso otros afirman que el efecto de la inte-
gracién de un nuevo gen en los hospedantes vegetales
no tendria diferencia con las plantas resistentes a virus

obtenidas por métodos de mejoramiento convencional.

Otro riesgo que se plantea en relacién con las plantas
transgénicas con resistencia a virus es el uso del
promotor 355 y de genes marcadores con resis-
tencia a antibi6ticos para la transformacién. En
el primer caso, se indica que el consumo de estos
promotores podria implicar su integracién al genoma
humano o de un animal doméstico o salvaje, con
riesgos asociados como céncer, dado su origen en
pararretrovirus. En el segundo, podria ser factible la
transformacién de bacterias patégenas de humanosy
animales con los genes de resistencia a antibi6ticos.
Sin embargo, los defensores de la biotecnologia
transgénica indican que los hombres y animales
han consumido plantas infectadas por caulimovirus
y por muchos otros virus durante miles de afos,
sin que esto se asocie con problemas como los
mencionados, pues el sistema digestivo, al degradar

el DNA vegetal, evitaria dichos riesgos.

e b ey

Figura 108. Esquema general de generacion de plantas transgénicas con el uso de la bacteria Agrobacterium tumefaciens.

Fuente: autores
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Con respecto a los problemas de resistencia a antibidticos
en bacterias, los defensores de la transgénesis alegan
que el riesgo de transferencia de genes por la via
descrita es menor que el derivado de la aplicacién
de antibidticos en ambientes nosocomiales y pecuarios
que conducen a la seleccién de variantes bacterianas
multirresistentes y que, de cualquier modo, la
degradacién del pNa en el estémago no darfa a

lugar a que ese fenémeno ocurriera.

En la actualidad la seleccién de recombinantes por
resistencia a antibidticos se ha venido eliminando
del proceso de transgénesis. Se ha sustituido por la
seleccién positiva basada en genes como el que codifica
para xilosa, de proteinas reporteras o incluso con
el empleo de métodos avanzados de pcr, que no
requieren la incorporacién de un gen de seleccién

a este sistema.

Los tltimos desarrollos tienden a realizar la trans-

formacién con pequefios fragmentos del genoma

viral, que no dan lugar a la sintesis de proteinas

virales en las células vegetales modificadas, sino
que mds bien actiian como inductores del silen-
ciamiento de RNA. Con estas estrategias se busca
minimizar la ocurrencia de posibles riesgos como
los de heteroencapsidacién y recombinacién entre

transgénes y genomas virales silvestres.

Aunque es obvio que existen grandes diferencias en
cuanto a la percepcién de los peligros de la transgénesis
entre defensores y opositores de esa biotecnologia,
un punto de encuentro es el referente a la definicion
de los riesgos, pues hay consenso en que debe ser
considerado caso por caso y no en términos genéricos,
segtin el principio de que cada riesgo debe ser definido,
evaluado y calificado de manera individual. En
consecuencia, se debe informar con transparencia
al publico sobre los resultados, para que la sociedad,
por lo general a través de sus érganos legislativos,
defina si permite o prohibe el uso de plantas trans-
génicas en sus paises y determine los criterios técnicos
que deben ser seguidos para el uso experimental o

comercial de dichas plantas en su territorio.










FOTOS: autores

Capitulo X

Maneijo de las enfermedades virales

Las enfermedades virales en los cultivos del trépico y del subtrépico representan un gran limitante para la
produccién agricola, pues estas zonas tienen particulares condiciones climdticas, agroecoldgicas, econdmicas y

culturales que favorecen la infeccién y diseminacién natural o antropogénica de sus agentes causales.

Cuando se consideran los diferentes sistemas de produccién agricola que imperan en estas regiones (como cultivos
mixtos, monocultivos, pasturas, sistemas agrosilvopastoriles) (figura 109) se observa una enorme diversidad de
agroecosistemas y de practicas culturales que, sin duda, dificultan el disefio de programas de manejo aplicables de
manera genérica; sin embargo, existen principios y practicas de manejo de las enfermedades virales que, adaptados a

cada situacién en particular, pueden conducir a obtener satisfactorios resultados de control.

Figura 109. Algunos agroecosistemas tropicales. a. Cultivos mixtos; b. Monocultivo; c. Explotaciones agropastoriles;

d. Pasturas para ganaderia intensiva y extensiva.

Con respecto a los términos de manejo y control, es necesario clarificar nuestra visién sobre dichos conceptos
cuando nos referimos a enfermedades de origen viral; de esta forma, el manejo se refiere al conjunto de
précticas dirigidas al control de dichas enfermedades, es decir a su mantenimiento por debajo de umbrales
de pérdidas econémicas. Un principio bdsico que permite clarificar atin més dicha terminologia y que debe
ser la base parala toma de decisiones de cualquier técnico o agricultor que se enfrente a estas enfermedades

es el hecho de que eliminar, erradicar, desaparecer o simplemente terminar con los virus de un cultivo o
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de una regién en particular son metas dificiles de
lograr. Los agentes infecciosos —que es posible que
hayan surgido incluso antes de las formas vivas celulares
(segin una de las teorias de origen viral) y hayan
coevolucionado con sus hospedantes silvestres y
domesticados por largos periodos de tiempo— tienen
toda una estructura bioldgica que les facilita
mantenerse como entes infecciosos siempre que
haya una planta susceptible, atin con estrictas
intervenciones antropogénicas. Por esto, desde el
punto de vista viroldgico, el control de una enfermedad
de esta categoria se logra cuando se evita que la
presencia del virus afecte de manera significativa los
rendimientos, la calidad y, en tltimas, los beneficios

econdémicos de la practica agricola.

El siguiente aspecto que se debe sopesar seria,
entonces, cuil es el nivel de control ideal. La
respuesta no es universal por depender de muchos
factores, pero se podria aproximar a indicar que es
el punto en el que nos acercamos a los potenciales
genéticos de las variedades y cultivares, segtin cada
condicién agroecolégica particular. Como esta
consideracidn es tedrica, por cuanto no solo los virus
reducen el éptimo productivo de los cultivos, entonces
podremos decir que nuestro objetivo al controlar las
enfermedades virales de las plantas es evitar que su
presencia produzca un efecto tal que se generen
pérdidas econdmicas a los agricultores o reducciones

significativas en sus ganancias financieras.

La definicién del nivel permisible de pérdidas se puede
establecer mediante la utilizacién de una derivacién
de la definicién de umbral de dafio econdémico que
se emplea para otros problemas fitopatolégicos o
entomoldgicos; pero, en todo caso, hay que tener
en cuenta que el mantenimiento de fuentes de indculo
viral en los lotes de cultivo puede agravar, a largo

plazo, la situacién sanitaria de los cultivos.

Un concepto clave que se debe considerar es que
todos los virus son infecciosos y, por ende, causan
efectos deletéreos fisioldgicos y metabdlicos sobre

sus hospedantes vegetales. Esos efectos pueden

ser evidentes, como cuando se presentan sintomas
macroscépicos en el campo, o imperceptibles, como
cuando se afecta minimamente un proceso celular
determinado, sin conducir a grandes cambios en el

fenotipo del hospedante.

Las consecuencias macro o microscdpicas resultan
del hecho de que los virus son, antes que nada, parasitos
q q
del proceso de sintesis de proteinas de sus hospedantes
y, por consiguiente, su proceso infectivo siempre
generard una reduccién en la cantidad y calidad de
proteinas estructurales, de senalizacién, regulacién
y de las enzimas que conforman el andamiaje funcional

y estructural de los seres vivos.

Por otra parte, un principio general que se debe
considerar es el hecho de que cuanto mds tarde
llegue el virus al cultivo, menor sera el efecto que
causard. Por esto, la sanidad de semillas (sexuales
oasexuales) y las pricticas que restrinjan lallegada de
los vectores a los cultivos son factores claves para el

control de las enfermedades virales.

Ast las cosas, el control de los virus en la prictica
agricola parte del hecho de que su ocurrencia causa
una reduccién en el potencial productivo de los
cultivos, que se espera que sea minima, luego de
la implementacién de una serie de medidas de

manejo fitosanitario.

Aqui entra de nuevo el concepto de manejo, que
se refiere al conjunto de practicas que realizan los
agricultores, o incluso las sociedades (a través de
los gobiernos, agremiaciones, juntas comunitarias),
para lograr el control de las enfermedades virales;
por ejemplo, la siembra de una variedad resistente

o la eliminacién de focos de enfermedad.

En conclusién, el control de una enfermedad viral
es una meta cuantitativa o cualitativa que se quiere
alcanzar luego de aplicar una serie de medidas de
manejo en los cultivos, regiones o paises. Por supuesto,
existen multiples enfoques para considerar estos

conceptos, incluso el de la enfermedad misma,



pero en aras de la aplicabilidad, consideramos que
las tesis planteadas son apropiadas para el contexto

de la produccién agricola.

Précticas de manejo
de enfermedades virales

Elestablecimiento de las practicas de manejo apro-
piadas paralograr el control de un problema viral en
un cultivo determinado depende del conocimiento
previo que se tenga de la biologia del agente causal (o
delos agentes causales, cuando se refiere a un complejo
de virus) y de la epidemiologia de la enfermedad
resultante. Por ello, la investigacion cientifica local es
un soporte fundamental para dar un buen comienzo
a un programa de manejo de enfermedades virales.
Ahorabien, como laamplitud de la busqueda cientifica
puede ser infinita, pues la complejidad de la vida
misma siempre nos llevard a plantear una nueva
pregunta, entonces, es necesario delimitar una serie
de aspectos prioritarios para definir el plan de pricticas

de manejo que se va a establecer.

Entre los aspectos que hay que considerar se incluyen,
la definicién de causalidad del virus (o de los virus)
con respecto a la enfermedad asociada, y una vez
establecida esa condicidn, se requiere definir la
identidad taxondmica del virus, para lo cual serd
necesario conocer su morfologia, caracteristicas
del genoma, mecanismos de replicacién, estrategias

de expresion de genes y ciclo infectivo.

Al tiempo, es necesario determinar los principales
aspectos biolégicos de la interaccién del virus con
sus hospedantes y posibles vectores; es decir, la
sintomatologia macro y microscépica que causa,
sus mecanismos de transmisién horizontal y vertical,
su rango de hospedantes y el efecto que ocasiona
sobre los sistemas de defensa de las plantas. Otro
aspecto que se analizard serd el efecto de las condi-
ciones bidticas y abiéticas sobre la interaccién del
virus con sus hospedantes. Esto es, definir las

consecuencias de las condiciones edafoclimadticas,
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de la presencia de otras enfermedades o de dafios
asociados a plagas y del entorno agroecolégico sobre
el desarrollo del ciclo de infeccién viral (por ejemplo,
latitud y altitud de la explotacién, arreglo de cultivos,

presencia de bosques nativos o introducidos, etc.).

En la realidad, esta informacién se va obteniendo
de forma gradual, y se requiere apoyo estatal y
privado para poder recopilarla. Asi, en nuestras
condiciones cientificas, por lo general a partir de
un minimo de informacién propia y con base en
problemas virales similares que se presentan en
otras latitudes, se delinea el programa de manejo,
que se espera mejorar a medida que se alcanza un
mayor volumen de conocimiento local. Este programa
se debe constituir desde diferentes pricticas que
abarquen la complejidad de la problematica con
diversos enfoques (bioldgico, agrondémico, social,

econdmico, entre otros).

Los programas de manejo integrado de enfermedades
virales que se constituyen entonces, para cada caso
en particular, incluyen un conjunto de pricticas,
muchas de las cuales se pueden clasificar segin
diferentes categorias, dada la transversalidad de
su efectos. Sin embargo, con dnimo pedagégico,
se pueden dividir en: de exclusién, culturales, de
resistencia genética, de manejo de vectores y otros

sistemas de transmisién y, por altimo, regulatorias.

Es importante anotar que la aplicabilidad de algunas
de estas practicas y su disponibilidad en diferentes
paises depende de los sistemas de cultivo empleados;
son, por ejemplo, ttiles para cultivos semestrales,

pero no para explotaciones perennes o viceversa.

Las practicas citadas estin transversalmente apoyadas
en la disponibilidad de sistemas de diagnédstico y
de deteccién asintomdtica de los virus, lo que, por
ende, representa la piedra angular del manejo de
las enfermedades virales. En el apéndice se incluyen
diagramas que explican algunas de estas metodologias
seroldgicas y moleculares de deteccién viral, como

pruebas de ELISA, y la estructura de los anticuer-
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pos que se usan para ellas (apéndice 1), la reaccién
en cadena de la polimerasa (pcr) (apéndice 2), la
retro-transcripcién acoplada a la pcr (RT-PCR)
(apéndice 3) y la pcr en tiempo real (qpcr) que
utiliza sondas Tagman y el sistema syBr Green

(apéndice 4).
Prdcticas de exclusién

Estas practicas se definen como aquellas que buscan
evitar la llegada de un virus a un pais, regién o a un
cultivo en particular. Alternativamente, cuando el virus
ya esté presente, corresponden a las medidas que buscan

la disminucién de sus fuentes de inéculo.

En el primer caso se requiere la integracién de las
précticas con aquellas de origen regulatorio (que pueden
ser también consideradas como de exclusién), y es
necesario establecer medidas cuarentenarias externas
o internas, dependiendo de la delimitacién geogréfica
del problema viral. A continuacién se detallan algunas

de las practicas de exclusién.

Establecimiento de listados de
virus cuarentenarios para un pais,
provincia o regién

Las agencias estatales de sanidad vegetal son
responsables de estos listados, en especial en el
contexto actual de tratados de libre comercio
internacional. Sin embargo, aquellos gremios de
agricultores organizados pueden establecer sus
propias listas como resultado de su experiencia
y asistencia técnica privada, de manera que se
complementen con las acciones de los gobiernos

sobre el particular.

Sistemas de deteccién sensibles y
eficientes en puntos fronterizos

Este aspecto es especialmente débil o inexistente
en muchos paises tropicales y subtropicales, por

problemas econémicos u organizacionales. Sin

embargo, los agricultores y la sociedad en general
deben considerar como prioritario, para salvaguardar
su soberania alimentaria, que al menos en los sitios
de mayor tréfico agricola internacional o interpro-

vincial existan las facilidades anotadas.

Siembra de semilla sexual o asexual
certificada por su sanidad viral

En caso de no contar con materiales de siembra
certificados (como ocurre en muchos paises tropicales
para diversos cultivos), se debe velar por la siembra
de semilla de procedencia conocida y, preferiblemente,
tratada por termoterapia (cuando esto aplique), que

garantice bajos niveles de infeccién viral.

Sobre este aspecto, es fundamental para nuestros
paises contar con bancos de plantas madres libres
de virus, que sean directamente operados por los
gobiernos o por agremiaciones y cooperativas de
agricultores con apoyo estatal. Una prictica como
esta con seguridad redundar4 en un gran impacto

sobre la sanidad general de los cultivos.

Un claro ejemplo del efecto positivo que trae la
utilizacién de plantas madre libres de virus como
base para la propagacién de cultivos comerciales
ocurre con el cultivo de la papa. Se parte de la propa-
gacién de meristemos que pueden ser tratados por
métodos complementarios de crioterapia, termoterapia
o quimioterapia para erradicar los posibles virus
presentes en dichos materiales. Los meristemos se
pueden obtener de plintulas mantenidas in vitro o
directamente de brotes de tubérculos. Si es este el
caso, cuando los brotes alcanzan ~4 cm de longitud,
se procede a su remocidn, se desinfectan con etanol
75% e hipoclorito de sodio 1-3% (en algunas oportu-
nidades con una solucién de 0,1% HgCl por 3-4 min),
se cortan los meristemos con dos primordios foliares
de 0,1 2 0,3 mm y se mantienen en medio MmcM
(Murashige y Skoog con 3% de sacarosa y 6 g/l agar,
suplementado con auxinas, citoquininas y giberelinas
en combinaciones y concentraciones que dependen de

cada material vegetal).



Los cultivos asi establecidos se mantienen entre 22
y 24 °C con fotoperiodo de 16 h e intensidad de
luz de 2 Klux, con empleo de tubos fluorescentes
de color blanco. Luego de 3 a 17 semanas de siembra
(dependiendo del material vegetal), se evalia la
presencia de virus en los nuevos brotes mediante
técnicas bioldgicas (por ejemplo, inoculacién en
plantas indicadoras), serolégicas (como pruebas
de ELISA) 0 moleculares (dot-blot, RT-PCR, entre
otros). Aquellos materiales que resulten libres de
virus son luego micropropagados para dar origen a

tubérculos preélite y élite.

Enla propagacién in vitro de plantas es fundamental
confirmar la limpieza del material resultante. Para
la papa, por ejemplo, existen eventos como aquel
reportado en China por Wang y colaboradores
(2011) donde las pruebas realizadas sobre plintulas
obtenidas por cultivo de meristemos en las principales
regiones productoras del tubérculo registraron
infeccién de pLrv (hasta 3%), pvs (hasta 20,7%),

pvx (hasta 17%) y pvy (hasta 18%).

Eliminacién en los cultivos de
plantas con sinfomas virales

Esta prictica se debe efectuar, de preferencia, con
una periodicidad semanal y evitar la dispersién de
vectores o el contacto mecénico de las plantas erradi-
cadas con aquellas sanas. Por supuesto, cuando el
nivel de incidencia de la enfermedad es alto, resulta
poco realista pensar que se va a eliminar todo el
cultivo, pero si se puede considerar la realizacién
de otro tipo de pricticas como la rotacién o el descanso

de los lotes (figura 110).

Retraso de la llegada de vectores

En caso de que ya se presenten los vectores de virus en
las zonas de cultivo, es necesario establecer précticas que
retrasen su establecimiento en los lotes de siembra. Estas
medidas son fundamentales cuando se ha definido con

claridad la condicién de vector de un virus determinado.
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Figura 110. La prictica de identificacién y eliminacién de

plantas infectadas por enfermedades virales es clave para
evitar focos de enfermedad en los cultivos. a. Lote de papa
con plantas con amarillamiento de venas causado por
Potato yellow vein virus (Pyvv) que es ficil de identificar y
susceptible de eliminacién temprana; b. Campo de arroz
con sintomatologia de amarillamiento general causado por
Rice yellow mottle virus (Rymv); en la fase que se registra,

resulta poco practico eliminar las plantas sintomaticas.

Varias técnicas contribuyen a consolidar esta labor:
el establecimiento de barreras vivas o artificiales
(plsticos, telas agricolas) en los bordes de los cultivos
(si es aplicable) (figura 111), y el tratamiento directo
de semillas sexuales o asexuales con insecticidas,
nematicidas o fungicidas sistémicos (dependiendo
del vector), que al menos por un tiempo reduzcan el
ntimero de pldntulas visitadas por los vectores y que,
dada su aplicacién local, sean mas amigables con el
ambiente que las aplicaciones generalizadas de estos
productos. Ademds, practicas como la solarizacién,
aplicacién de controladores biolégicos, adicién de
materia orgdnica compostada y la labranza pueden
reducir las poblaciones de vectores habitantes del

suelo como nematodos, hongos y protozoarios.

Como conclusién podriamos decir que aplicar
pricticas de exclusién busca evitar la llegada o el

establecimiento de los virus y sus vectores en los

roTos: (a) autores (b) Oumar Traore
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cultivos y que, por ello, cualquier medida que aporte

ala consecucion de ese objetivo serd de gran utilidad

para el manejo de las enfermedades respectivas.

Figura 111. a. El uso de barreras vivas puede ser una

préctica util para evitar la llegada masiva de vectores de
virus a los cultivos; b. sin embargo, una mala seleccién
con plantas hospedantes alternas de los virus del cultivo
principal puede ser perjudicial. En el caso que se ilustra,
plantas silvestres de cucurbiticeas son fuente de in6culo

de cmv para diferentes frutales tropicales.

Précticas culturales

Desde el punto de vista fitopatoldgico, las practicas
culturales son las actividades e intervenciones hechas
alos agroecosistemas, realizadas por los agricultores,
con el fin de propiciar, mejorar o corregir el estado
fitosanitario de los cultivos. Por esto, es frecuente
encontrar que el efecto de una préctica determinada
genere impactos no s6lo sobre un patdgeno en parti-
cular, sino sobre diferentes agentes causales e incluso

sobre insectos plagas y plantas arvenses indeseables.

Para el caso de los problemas virales, dichas practicas
se pueden dividir en preventivas y correctivas.

Las primeras corresponden a todos los esfuerzos

que realiza el agricultor y sus asistentes técnicos para
evitar la llegada, el establecimiento o el desarrollo de
las enfermedades y, por eso, requieren una planeacién
previa basada en la informacién disponible sobre los
problemas virales prevalentes en una regién en
particular y en la experiencia propia lograda por los

agricultores sobre el manejo de estos problemas.

Las précticas correctivas se refieren, en el caso viral, no
a la eliminacién o tratamiento quimico del patégeno
con productos curativos (hasta el momento no existen
productos viricidas de uso comercial agricola), como
en el caso de enfermedades fungosas y algunas bacte-
rianas, sino ms bien a las acciones que se emprendan
para disminuir los niveles de dispersién de los virus y,
por ende, de sus vectores, de manera que no representen

pérdidas econdmicas para los cultivos.

Précticas culturales preventivas
Planeacién de la fecha de siembra

Se trata de una actividad fundamental para el manejo
de enfermedades virales cuyos agentes causales son
transmitidos eficientemente por insectos vectores, en
especial 4fidos, pues busca establecer las épocas en las
que se presenten las menores densidades poblacionales
de los vectores en un 4rea determinada y, a la vez,

favorecer el desarrollo adecuado de las plantas.

Por supuesto, la planeacién de la fecha estd mds
dirigida a zonas subtropicales y zonas altas en las
regiones tropicales, por cuanto para las condiciones
del trépico bajo, donde con frecuencia se presentan
periodos de precipitacién bimodales, la seleccién de
las épocas de siembra estd limitada por el inicio de los
periodos lluviosos. Se presentan como excepcién los
cultivos de alto valor (como frutales de exportacién) en
los que se cuenta con riego suplementario que, ademds,
puede ayudar a disminuir la poblacién de vectores
artrépodos, o evitar el estrés hidrico de las plantas y,
por consiguiente, disminuir la susceptibilidad a la

infeccién por diferentes fitopatdgenos.



Establecimiento dptimo del cultivo

Esta actividad se refiere a la definicién éptima de las
densidades de siembray ala orientacién adecuada de los
surcos o eras, con base en las direcciones predominantes
de los vientos en cada época, de manera que se evite la
llegada masiva de vectores por esta via. Dicha estrategia
puede ser complementada con la ubicacién de barreras
artificiales o naturales que ofrezcan resistencia al viento
y, por tanto, disminuyan la cantidad de individuos de
vectores o al menos retrasen su establecimiento en los
cultivos. Como se indicé, cuando se utilizan barreras
vivas, es importante emplear especies Vegetales que no
sirvan de hospedantes alternos de virus o vectores, de

otros patégenos y plagas del cultivo principal.

Con respecto a las densidades de siembra, diferentes
estudios presentan resultados contradictorios sobre
el efecto de las poblaciones de plantas en relacién con
las pérdidas causadas por los virus en los cultivos. Asi,
por ejemplo, en algunos casos se ha encontrado que altas
densidades desfavorecen el movimiento de vectores y,
en consecuencia, disminuyen la tasa de transmisién
de los virus, mientras que en otros casos, las menores
densidades favorecen el efecto de compensacién enlas
plantas no infectadas con virus, que tendrdn menor
competencia de sus plantas vecinas infectadas, dado

el menor desarrollo de estas tltimas (figura 112).

En forma similar, el manejo adecuado de la nutricién
delas plantas, a partir de recomendaciones derivadas
de analisis quimicos de suelos y tejidos, resulta funda-
mental para evitar el exceso de algunos elementos
como el nitrégeno, que favorece el ataque de insectos
o de hongos. Asi mismo, las deficiencias de nutrientes,
tales como aquellas de algunos elementos menores
(Mn, Fe, Cu, etc.), que son fundamentales para el
buen funcionamiento enzimdtico de las plantas, en
especial de aquellos procesos de defensa, deben ser

corregidas con celeridad en los cultivos.

Por lo descrito, de nuevo el tipo de enfermedad viral y
la experiencia propia de los agricultores serdn la mejor

guia para definir las 6ptimas condiciones de siembra.
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Figura 112. La presencia de plantas infectadas por virus en
los cultivos puede conducir a un efecto de compensacién en las
plantas sanas, al presentar menores niveles de competencia.
En ambas fotografias se puede observar el poco desarrollo
de plantas infectadas por Potato leafroll virus (PLRV), en

comparacién con las plantas asintomaticas que las rodean.

Otra prictica cultural consiste en la adecuada prepa-
racién de los suelos y en particular de los sitios de
siembra. Es necesario un control previo de arvenses
y, cuando sea conveniente, la aplicacién de productos
biolégicos o quimicos que limiten el establecimiento
de vectores habitantes del suelo, como nematodos,

hongos y algunos plasmodioféridos (figura 113).

Figura 113, La preparacién adecuada de sitios de siembra para

el establecimiento de frutales es una prictica de gran valor no
solo para efectos nutricionales, al evitar competencia de arvenses
con las plantas en desarrollo, sino fitosanitarios, al disminuir la

presencia de posibles hospedantes alternos de virus.

FoTos: (a) autores (b) Carlos Chuquillanqui
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Seleccién de material de siembra

Esta préctica es transversal a diferentes estrategias
de manejo y, como se ha indicado varias veces, es
un aspecto clave para el control de las enfermedades
virales. Se incluye como prictica cultural porque las
metodologias de seleccién de los materiales de siembra
sexuales o asexuales (dependiendo del cultivo) hacen
parte del quehacer fundamental del agricultor y de

sus asistentes técnicos (figura 114).

En paises en desarrollo se da por hecho que este
proceso parte de la adquisicién de los materiales en
compaiiias de semillas o en cooperativas de agri-
cultores, con supervisién estatal. Sin embargo, en
paises en via de desarrollo, el control estatal sobre
este aspecto puede no ser el optimo, y las cooperativas
y agremiaciones de agricultores de cultivos no indus-
triales por lo general no tienen el tipo de organizacién
ni el muisculo econémico para desarrollar o mantener
bancos de propagacién que ofrezcan materiales
certificados; es frecuente la presencia de viveros que
comercializan materiales sin contar con las medidas
minimas que garanticen los estindares de sanidad

del material de propagacién (figuras 115 y 116).

Por lo comin, los agricultores por problemas
econdémicos o, incluso, educativos, con frecuencia
obtienen el material de propagacién de sus propios
cultivos y emplean criterios de seleccién que no
siempre priorizan la condicién sanitaria. Sobre
este tlltimo aspecto, aun cuando el agricultor considere
esta situacién con seriedad, la dificultad para acceder
o adquirir pruebas de deteccién viral de alta sensibilidad
es una limitante definitiva para alcanzar un buen
material de propagacién. Por esta razén, en este
texto insistimos en que el desarrollo de los métodos
de diagndstico y su socializacion para llegar a pequefios
agricultores y a diferentes cultivos es una decisién
que debe ser coordinada por el gobierno central y local
con apoyo de universidades, centros de investigacién y
de los propios gremios de productores, de manera que,
en conjunto, cada vez se alcancen mayores estandares en

las caracteristicas de las semillas (figura 117).

Figura 114, a. Cultivo de papa con mezclas varietales (flores
blancas y moradas) resultado de las deficiencias en las précticas
de seleccidn y certificacién de tubérculo-semilla en diferentes
patses tropicales y subtropicales; b. Tubérculos de papa con vejigas
iniciales asociadas a la presencia de Spongospora subterranea,

plasmodioférido vector del Potato mop-top virus (emtv).

Figura 115. Bancos de propagacién de plantas. a. Sin

proteccién efectiva contra posibles vectores de virus; b. Con

malla antidfidos para evitar la llegada y dispersion de virus.
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Figura 116. Establecimiento de plantas madre de banano en cobertizos artesanales para propagar plantas libres de

Banana streak virus (Bsv).

Figura 117. a. Laboratorio de diagndstico de virus; b-c. Reactivos, kits; d. Equipos especializados para realizar

pruebas seroldgicas como lectores de EL1sA; e. Pruebas moleculares como termocicladores; f. RT-pCR.
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En ese orden, no estd de mds recordar que semillas
de calidad generan plantas de calidad y ellas, a su
turno, productos de calidad, que redundan en mejores
precios de venta para productores y mejores alimentos
para los consumidores, asi como en dptimas fibras e

insumos para la industria.

Tratamiento de material de siembra

Para diferentes materiales de propagacién (en
especial asexual) se han desarrollado metodologias
de termoterapia que utilizan flujo de aire caliente
o inmersién en agua caliente (casi siempre entre 36
y 40 °C) como un medio para reducir los niveles
de inéculo viral y de otros patégenos (por ejemplo,
bacterias). Por supuesto, la efectividad de estos
tratamientos depende de su inocuidad sobre la
semilla y su proceso de germinacién. También,
resultan dtiles los tratamientos a las semillas con
insecticidas sistémicos, con el fin de reducir el
establecimiento de insectos vectores (en particular,
de aquellos con transmisién persistente) durante las

primeras etapas de desarrollo del cultivo (figura 118).

Podas de formacion y fitosanitarias

Estas actividades pretenden reducir los niveles de
humedad en el microclima interno de las plantas, as
como el exceso de follaje que favorece el contacto de
ramas dentro y entre plantas, y de ellas con los operarios
de los cultivos, para no beneficiar la transmisién por

contacto de algunos virus altamente estables.

Ademds, la aireacién interna de las plantas y la elimi-
nacién de ramas u hojas con problemas fitosanitarios
o entomoldgicos ayuda a disminuir las tasas de
progreso de enfermedades micdticas y bacterianas, y
de las poblaciones de los posibles vectores de virus,
de manera que no se reduzca el vigor de las plantas y
sus capacidades innatas de defensa ante otros problemas,

como los virales (figura 119).

Figura 118, a. Semillas certificadas de frijol tratadas por

productos insecticidas y fungicidas para evitar plagas y
patdgenos del suelo y tener un efecto residual insecticida
durante los primeros estados de desarrollo de las plintulas;
b. Seleccién y limpieza de porciones de cormos de banano
para el establecimiento de bancos de plantas madres libres

de Banana streak virus (Bsv).

Rotacién de cultivos

Esta practica ha sido probada por nuestros ancestros
en las regiones tropicales como una de las més efectivas
para el manejo de enfermedades de diferente etiologfa,
asi como de plagas agricolas. Su principio es simple
pero sustentado en conceptos bioldgicos universales:
la eliminacién temporal de material vegetal susceptible
a un patdgeno o plaga en particular afectard las tasas
de reproduccidn, dispersion y sobrevivencia y favorecerd
el surgimiento de una microflora supresiva en los suelos.
Esta prictica es util en especial para el manejo de
patdgenos obligados como los virus y viroides, al no
contar con estructuras de resistencia externas a sus
hospedantes. Por esto, siempre que sea posible, la
rotacién de cultivos serd muy deseable desde el punto de

vista fitosanitario, edafico y ambiental (figura 120).

roTos: (a) autores (b) Jorge Tenorio
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Figura 119. Poda de formacién en frutales, que favorece

la aireacién interna de las plantas y facilita los procesos

de recoleccién y cosecha de frutos.

Précticas culturales correctivas
Eliminacién de focos de enfermedad

Esta practica es otro factor clave para el manejo de
las enfermedades virales, aunque su efectividad
depende del momento en que se realice. Es decir,
serd ttil cuando la deteccién de plantas con sintomas
virales es temprana y en un contexto de siembra
de material vegetal libre de virus pues, si ocurre lo
contrario (siembra de material infectado), se tendra
que eliminar virtualmente todo el cultivo, lo que es
ficil de decir pero dificil de aplicar, dados los costos

econémicos a que ello implica.

En la ejecucidn de esta prictica se debe evitar la

dispersién de vectores en los focos de infeccidn y

Figura 120. Rotacién de un cultivo semiperenne (tamarillo)

con uno semestral (frijol), con el uso de los tallos del primero
como tutores. La rotacién es un proceso técnico que requiere

considerar aspectos edéficos, fitopatoldgicos, entomoldgicos.
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el contacto de las plantas eliminadas con las sanas.
Se recomienda realizar tratamiento dirigido con
herbicidas sobre los focos o, como alternativa, la
eliminacién manual de cada planta, que se introduce
por completo en una bolsa o recipiente, de manera
que al transitar por el cultivo no se incurra en un
proceso de dispersién viral. Luego, en los sitios de
disposicidn, se puede emplear la incineracién o,
también, usar el material para compostaje pero

seglin criterios técnicos.

Reduccion de poblaciones de vectores

Una vez establecidos los vectores de virus de impor-
tancia econémica en un cultivo, se buscara reducir
sus poblaciones tanto en los hospedantes agricolas
como en las plantas arvenses. En ese sentido, se
utilizardn las diferentes estrategias que plantea la
entomologia, como el empleo de controladores
biolégicos y la aplicacién dirigida (no generalizada)
de insecticidas. Por supuesto, dichas aplicaciones

dependen de criterios econdémicos de costo/beneficio/

impacto ambiental (figura 121).

Figura 121. Infestacién de 4fidos en plantas arvenses, que

pueden servir de fuente de indculo de patégenos virales

para los cultivos agricolas.
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Resistencia genética

No hay duda de que la siembra de materiales resistentes a
virus en ambientes libres de vectores son dos puntos clave
para el éxito en el manejo de las enfermedades de origen
viral. Infortunadamente, esto no se halogrado en muchos

cultivos y condiciones tropicales y subtropicales.

La busqueda de fuentes de resistencia a virus (o a sus
vectores) en materiales silvestres presentes en los centros
de origen de las plantas cultivadas se puede calificar
como exitosa en muchos casos; sin embargo, un camino
largo y complejo se debe recorrer para la incorporacién
de dichas baterias genéticas de resistencia a materiales

agronémicamente viables y aceptados en el comercio.

La meta se alcanza cuando en los paises se cuentan
con programas de mejoramiento vegetal cientifica-
mente establecidos y con estabilidad presupuestal.
Por fortuna, el cGiar ha identificado, desde el
nacimiento de sus centros de investigacién multi-
lateral, este aspecto como un factor determinante
para apoyar los sistemas agricolas de las regiones
en desarrollo. Como resultado de sus programas, se
han entregado diferentes variedades con resistencia
avirus deimportancia econémica, como el de la hoja

blanca del arroz y diversos virus del frijol y la yuca.

Del mismo modo, otros organismos de investigacién
local como Embrapa en Brasil, arc (The Agricultural
Research Council) en Sudafrica y Corpoica (y ante-
riormente 1cA) en Colombia tienen programas de
avanzada que buscan generar diferentes materiales

vegetales con resistencia a virus y a otros fitopatdgenos.

En la actualidad, los materiales mejorados se pueden
obtener por medio de sistemas convencionales de
cruzamiento o por transgénesis. Este tltimo sistema
se ha probado como efectivo para problemas tan
limitantes como el PrRSV y TMV; sin embargo,
diversos paises tienen limitaciones al respecto,
por los posibles riesgos para el ambiente y la
salud publica que pueden aparecer, tal como se

discutié en el capitulo anterior.

Es necesario llamar la atencidn sobre la necesidad
que tienen los agricultores y sus asistentes técnicos de
indagar en sus regiones sobre la disponibilidad de
materiales resistentes a virus, que sean competitivos
en el mercado. En la cuarta seccién del libro, en la cual
describen virus de importancia econémica en cultivos
tropicales y subtropicales, se indican ejemplos de materiales

Vegetales resistentes.

Ahora bien, desde la virologia vegetal, es fundamental
elapoyo de dichos programas de mejoramiento genético
a partir del desarrollo de métodos altamente sensibles
de deteccién y cuantificacién de titulo viral, disefio
de escalas de evaluacién de incidencia y severidad de
enfermedades, seleccién de variantes virales para su
evaluacién en los materiales resultado de los procesos
de mejoramiento, desarrollo e implementacién de
métodos de inoculacién viral y evaluacion de las tasas
de replicacién y movimiento sistémico de los virus

en los diferentes materiales, entre otros aspectos.

Prdcticas de manejo de
vectores y otros sistemas de
transmisién viral

Estas pricticas se pueden perfectamente distribuir
en las categorias antes mencionadas. Sin embargo,
dadasuimportancia para el manejo de las enferme-
dades virales, se tratardn en forma independiente,

asi se incurra en cierto nivel de redundancia.

La aplicacion de tales pricticas se basa en el principio
que indica que, en ausencia de resistencia genética, el
ataque de las fuentes de transmision viral representa
la estrategia fundamental en el manejo de enferme-
dades provocadas por ellos. Por eso, métodos ya
mencionados como la siembra de semilla sexual y
asexual libre de virus, la eliminacién temprana (mejor
antes de la siembra) de reservorios naturales de vectores
artrépodos de virus, el tratamiento de herramientas
de trabajo con productos desinfectantes que impidan
la transmisién mecanica de virus, el tratamiento de

semilla con insecticidas, nematicidas o fungicidas



sistémicos y la seleccién de periodos de siembra que
brinden condiciones climdticas que desfavorezcan
la reproduccién de los vectores deben ser siempre

tenidos en cuenta.

Al tiempo, se ha encontrado que en algunos sistemas
de cultivo (como los frutales semiperennes o perennes),
la utilizacién de barreras artificiales o vivas que impidan
oretrasen lallegada delos vectores puede ser efectiva,
cuando se combina, ademds, con el uso de laminas de
aluminio en las calles de los cultivos que reflejan los
rayos solares, prictica que se sabe que afecta la llegada
y el establecimiento de las poblaciones de vectores en

las plantas cercanas, especialmente de afidos.

La aplicacién constante de reguladores bioldgicos
(control biolégico) es deseable por su sostenibilidad
ambiental en lo referente al manejo de las poblaciones
de los vectores. Sin embargo, el éxito de esta técnicano
debe ser medido a corto plazo, sino, en varios ciclos de
cultivo, y también depende de la aplicacién habitual delos

biorreguladores y de su monitoreo constante en el campo.

Finalmente, la utilizacién de insecticidas de contacto
puede ser efectiva, siempre y cuando se realice de forma
dirigida (no generalizada) en las zonas de mayores
densidades de insectos vectores en los cultivos y
cuando la transmision que realicen esos vectores
sea persistente o semipersitente, pues se ha comprobado
en diferentes evaluaciones que, para el caso de no
persistentes, dicha prictica es ineficiente, dados los
tiempo minimos (por ejemplo, de segundos) requeridos

para inocular los virus por parte de estos vectores.

Hay que considerar también que siempre que se

aplique un insecticida se debe sopesar el fenémeno de

| Manejo de las enfermedades virales |

resistencia a moléculas quimicas, que opera de una
forma dramatica en insectos como moscas blancas
y trips. Se deben seguir las recomendaciones que
paratal fin se plantean desde la entomologia, como
las mezclas de ingredientes activos, el niimero
méximo permitido de aplicaciones de una molécula
por ciclo de cultivo, las densidades poblacionales
minimas y maximas para realizar la aplicacién y los

niveles de cobertura de las aplicaciones, entre otras.

Prdcticas regulatorias

Definitivamente, el manejo fitosanitario de los cultivos
es una actividad que requiere la accién conjunta de
las comunidades y, por ende, de los agricultores en
una regién determinada. Ademads, la intervencién
del Estado resulta fundamental para alcanzar el
éxito de cualquier estrategia de control a mediana
y gran escala, pues aspectos como la vigilancia
cuarentenaria en puertos y fronteras, los permisos
para el transporte de plantas, material de propagacion
o productos agricolas, la vigilancia de los procesos
de certificacién de semilla, el establecimiento de
calendarios de siembra y el registro de insecticidas
para el tratamiento de ciertos insectos vectores deben
ser correctamente reglamentados (y aplicados) con

base en criterios técnicos.

Para el caso de las enfermedades de origen viral, estos
esquemas de regulacién son atn mds importantes
pues, como se ha indicado, la dispersién de los
agentes causales por medio de semilla infectada,
por vectores o por actividades antropogénicas, deben
ser asuntos que hay que estimar para lograr el éxito

en el control requerido.
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Tercera parte

Caracteristicas de algunos de los principales
grupos ftaxondmicos de virus

Esta seccién comprende un resumen de la taxonomia de los virus de plantas, fundamentada en el tipo de 4cido
nucleico del genoma, y se describen algunos de los grupos mds relevantes de los mismos (familias, géneros,

especies) para cultivos de las regiones tropicales y subtropicales, con énfasis en sus caracteristicas moleculares.
En estos capitulos se ha utilizado como base bibliogréfica el 1x Reporte del 1cTv (2012), Desk encyclopedia of

plant and fungal virology (Mahy y van Regenmortel 2010), ViralZone (c2011) y diferentes articulos publicados

en revistas cientificas.

Capitulo XI

Virus de ssDNA

Familia Geminiviridae

Géneros Curtovirus, Mastrevirus, Topocuvirus, Begomovirus

Familia Geminiviridae

Esta familia, reconocida por el 1cTv en 1978, se caracteriza por poseer genomas circulares de sspNa entre 2,5 y

3 kb, empaquetados en una pareja de particulas cuasiisométricas gemelas (T=1, 18-20 x 30-35 nm) (figura 122).

La familia se divide en cuatro géneros (Mastrevirus, Curtovirus, Topocuvirus y Begomovirus), que se diferencian por
la organizacién del genoma y por sus propiedades biolégicas, en especial por la capacidad de afectar plantas

mono o dicotiledéneas y por su tipo de vectores (como saltahojas, saltaplantas o moscas blancas).
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Figura 122. Estructura de viriones de geminivirus que presenta las particulas geminadas con simetria isométrica
incompleta del tipo T = 1y una sola molécula de sspNa (genoma monopartita).

Fuente: autores
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Los geminivirus con genomas monopartitas, que son
transmitidos por saltahojas a plantas monocoti-
leddneas, hacen parte del género Mastrevirus, con el
Maize streak virus (Msv) como su especie tipo. Aquellos
con caracteristicas similares pero que son patdgenos
de plantas dicotiledéneas hacen parte del género
Curtovirus, con la especie tipo Beet curly top virus
(BcTv). El tercer género corresponde a Topocuvirus,
con la especie tipo Tomato pseudo-curly top virus (TecTV);
estos virus presentan genoma monopartita, infectan
dicotiledéneas y son transmitidos por insectos salta-
plantas. El cuarto género, Begomovirus, es el mds
numeroso; esta conformado por virus transmitidos
por la mosca blanca Bemisia tabaci, que afectan plantas
dicotileddneas, y el Bean golden yellow mosaic virus
(BGYMV) es su especie tipo. Los begomovirus pueden

tener genomas mono o bipartitas (componentes A y B).

En general, el genoma de los begomovirus monopar-
titas, o el componente A de los bipartitas, tiene
de cuatro a seis orr. El orF avI codifica para cp

que, ademds de cumplir su funcién protectora, es

Begomovirus
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clave para la transmisién por las moscas blancas
y para el movimiento sistémico en las plantas. El
ORF AcI codifica para Rep, una proteina de inicio
de la replicacién, mientras que el ac2 codifica para
un factor de transcripcién requerido para la expresion
de la cadena con sentido y cuyo producto también
acta como supresor de silenciamiento de genes
del hospedante. El orF Ac3 codifica para una proteina
potenciadora (enhancer) de la replicacién. Final-
mente, el movimiento sistémico de los begomovirus
estd mediado por proteinas codificadas por los orRE
V2 y C4, este tiltimo también asociado con la severidad
de los sintomas que inducen los virus en cuestién
en sus hospedantes. El componente B de los begomovirus
bipartitas codifica para los ORF BVI y Bc1, responsables
del movimiento célula-célula de los virus y del trans-
porte citoplasma-nticleo del sspNa, respectivamente

(figura 123).

La replicacién de los geminivirus ocurre a través de
intermediarios de doble cadena, por un mecanismo

de circulo rodante (figura 124). La sintesis del

Curtovirus
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Figura 123, Estructura genémica de virus representantes de los cuatro géneros de la familia Geminiviridae. Su puede

observar la presencia de orF con diferente orientacién en los genomas circulares de sspNa.

Basado en: Varsani et al. 2009
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Figura 124. Diagrama del proceso de replicacién por circulo rodante de virus con ssoNa como genoma. La cadena vs se convierte a

dspNa por las polimerasas de pNA del hospedante (1). Luego dela expresién de la proteina Rep, esta se une y genera rupturas (nicks) en

la cadena vs (2) y se da inicio al proceso de replicacién, que provoca desplazamiento de la cadena ve y la generacién de las nuevas copias

del genoma de sspNa (3, 4, 5). Finalmente, comienza un nuevo ciclo de replicacién que dar4 origen a nuevas copias vs (6).

Basado en: ViralZone 2011

DNA complementario a la cadena encapsidada
(virion-sense-vs) depende de diferentes factores del
hospedante, por cuanto dichos virus no codifican
para su propia replicasa. La sintesis de sspNa se
inicia por el clivaje de la cadena con sentido (vs)
por la proteina Rep en la secuencia conservada
TAATATT/AC, localizada en una lupa de la regién

intergénica de alrededor de 300 bases.

Desde el punto de vista agronémico, los geminivirus
se consideran virus emergentes, ya que su importancia
econdmica es relativamente reciente como resultado
de la expansién de las poblaciones de sus vectores
en diferentes lugares del mundo, el incremento del
comercio internacional que favorece la introduccién
de hospedantes, vectores y virus en nuevos agroecosis-
temas y el cambio climdtico global. Los geminivirus se
presentan en una gran diversidad de cultivos como
maiz, trigo, algodén, tomate, frijol, papa y diferentes

especies de plantas ornamentales.

Los dos géneros de la familia Geminiviridae que
presentan mayor importancia para las regiones

tropicales son Mastrevirus y Begomovirus.

Mastrevirus

Son virus con genoma monopartita de ssDNA circular
de 2,6 22,8 kb, transmitidos por saltahojas de la
familia Cicadellidae, por lo general en forma persistente
y circulativa, pero no propagativa. Es muy especificala
relacién entre cada uno de los mastrevirus y su vector;

estos virus no se transmiten mecinicamente.

Hasta el momento solo se han reportado en el
hemisferio oriental, tanto en la regidén tropical
como templada. Los cereales y diferentes pastos de
la familia Poaceae son sus principales hospedantes,
aunque el Tobacco yellow dwarf virus (TYDV) y Bean
yellow dwarf virus (Beypv) infectan algunas plantas

solandceas y fab4ceas, respectivamente.

Por lo general los sintomas que inducen corresponden
a clorosis intervenales que toman apariencia de
rayados; es mds frecuente su aparicién en hojas
cercanas a los brotes apicales (figura 125). Ademds,
las venas pueden presentar deformaciones y cambios de
coloracién (casi siempre aclaramiento). En estados

avanzados de la enfermedad, las plantas se presentan
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enanas y con pérdida de vigor. Es habitual que los
mastrevirus induzcan la formacién de agregados en
el ntcleo de las células hospedantes que se pueden

también presentar en vacuolas y citoplasma.

Figura 125. Sintomas de rayados foliares causados por

Maize streak virus (Msv) en plantas de maiz.

A diferencia de los otros géneros de la familia
Geminiviridae, los mastrevirus presentan dos proteinas
Rep: repa, producida a partir del transcrito c1, y Rep,
generada por lectura continua de los transcritos cr:c2.

Ademis, el genoma de este grupo contiene intrones.

Para la diferenciacién de especies se utilizan como
principal criterio los niveles de identidad en el genoma
inferiores al 75%, lo que indica la existencia de una
gran variacion intraespecifica en este género, si se tiene
en cuenta que para los géneros restantes de la familia

se utiliza como criterio un porcentaje inferior al 89 %.

Hasta el 1x Reporte del 1cTv, se habian registrado
14 especies de virus aprobadas para este género, asi
como la proposicién de siete especies adicionales.
Las secuencias del genoma de la especie tipo Mmsv
provenientes de aislamientos africanos se encuen-
tran en GenBank con las accesiones AF329878,

AF329887 y EU628627.

Algunas delas especies de mayor importancia econé-
mica de este género son el Msv en Africa subsahariana
y en las islas del océano Indico (Madagascar, Mauricio,
Reunién, entre otras), Sugarcane streak virus (Ssv) en
la region de Natal (Sudéfrica) y Bean yellow dwarf virus

(BeyDV) en el subcontinente indio.

Begomovirus

Son virus con genomas monopartitas (seis ORE) y
bipartitas (6-8 orE), transmitidos por moscas blancas
(Aleyrodidae). Se presentan tanto en el hemisferio
oriental (ambos tipos de genomas) como en el
occidental (solo bipartitas). Bemisia tabaci muestra
una considerable variacién genética que conduce a
la diferenciacién de haplotipos en sus poblaciones;
es frecuente encontrar una estrecha coevolucién
entre un biotipo del vector y una especie particular
de begomovirus. Algunos virus como el BGmV y el
Mungbean yellow mosaic virus (Mymv) pueden también

ser transmitidos de forma mecénica.

Por lo general, estos virus causan mosaicos, amarilla-
miento o moteados en las hojas mas nuevas, acompa-
fiados por enrollamiento foliar, y en algunos casos
enaciones, manchas necréticas y clorosis de venas
(figura 126). En estados avanzados de infeccién, los
begomovirus inducen acortamiento de entrenudos y
enanismos severos, ademds de cambios en los patrones
de floracién y fructificacién de las plantas, lo que
afecta directamente la calidad de sus productos

comercializados.

Algunos de los begomovirus monopartita se presentan
asociados con uno o més tipos de moléculas satélites de
cerca de 1,3 kb, que no tienen secuencias begomovirales,
con excepcién de una regién de 9 nt (TAATATTAC) que
simula la regién de origen de replicacién del genoma del
virus principal. Sin embargo, se ha encontrado que el
satélite beta (DN ) codifica para una proteina de locali-
zacién nuclear asociada con supresion de silenciamiento
de genes en las plantas hospedantes. Por esto, en
ausencia de su satélite, el virus principal puede reducir
su agresividad o incluso ser incapaz de establecer
su ciclo infectivo. Los satélites, por su parte, dependen

del virus principal para su replicacion y encapsidacién.

Las particulas virales de ordinario se presentan en el
nicleo de las células del floema y en las del parénquima
acompafante, y pueden formar agregados para-

cristalinos, aunque también se han observado en
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Figura 126. Sintomas de clorosis de venas y enanismos

causados por Bean golden yellow mosaic virus (BGYmv) en
plantas de frijol.

vacuolas de tubos cribosos. Estos virus casi siem-
pre se inactivan a temperaturas entre 40 y 50 °C
y pueden perder su infectividad después de uno a
dos dias a 20 °C, lo cual representa una condicién
importante para considerar cuando se trabaja con

ellos a modo experimental.

Los genomas de los begomovirus bipartitas tienen
dos componentes (a y B) de 2,5-2,6 kb (cada uno),
y comparten una regién de 200 bases en la regién
intergénica, que contiene la secuencia de clivaje para
dar inicio a la replicacién. El genoma de aquellos
virus que son monopartitas es similar al compo-
nente A de los bipartitas, que codifica para cuatro
proteinas. A su turno, la cp codifica en el sentido
del virién (vs) y Rep, Trap y Ren en sentido comple-
mentario (vc). El DNA B, para mp y la proteina Nsp

(shuttle nuclear protein) (Agura 127).
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Figura 127. Estructura genémica de los begomovirus
bipartitas. La regién intergénica comin tiene la secuencia
conservada TAATATTAC (CRA y CRB). CP: proteina de cipside;
Rep: proteina asociada a la replicacién; Trap: proteina
activadora de la transcripcién; Ren: multiplicador (enhancer)
de la replicacién; mp: proteina de movimiento; Nsp: proteina
de sefializacién nuclear (nuclear shuttle protein).

Basada en: King et al. 2012
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Los begomovirus infectan solo plantas dicotiledéneas
endémicas de los trépicos y subtrdpicos, principalmente
de las familias Leguminosae, Malvaceae y Solanaceae.
Los criterios preferentes para la demarcacién de
especies en este género son la ocurrencia de niveles de
identidad del genoma inferiores al 89% y al 90%
para la secuencia de amino4cidos del gen cp, asi
como la presencia o ausencia del ORF Av2 que codifica

para una proteina de movimiento.

El1x Reporte del icTv presenta 192 especies aprobadas
en el género Begomovirus y 86 especies propuestas.
Lasecuencia de un genoma caracteristico de un aislamiento
de Brasil del BGMv se encuentra en GenBank con el
cédigo de accesién M88686 para el componente Ay

M88687 para el componente B.

Entre los muchos virus de este género de importancia
econdmica para los trépicos se destacan el African
cassava mosaic virus (AcMv) en cultivos de yuca
(higura 128) y Watermelon chlorotic stunt virus
(wmcsv) en cucurbiticeas, en el continente africano;
BGMV en cultivos de frijol de Suramérica y Centro-
américa; Tomato yellow leaf curl virus (TYLCV) en
cultivos de tomate de todo el mundo (se resalta lo
que sucede en Israel, Tailandia, Venezuela y en
Florida, . uu.) y el complejo del Cotton leaf curl
virus (al menos siete especies) que afectan el algodén

en el subcontinente indio.

Figura 128. Sintomas de mosaicos severos causados por

African cassava mosaic virus (AcMv) en cultivos de yuca.

rorto: Francis Nkaa
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Capitulo XII

Virus de dsbNA (RT)

Familia Caulimoviridae

Géneros Caulimovirus, Cavemovirus, Petuvirus, Soymovirus, Badnavirus, Tungrovirus

Esta familia presenta virus con dspNa como genoma (7,2 2 9,2 kpb), pero que se replican por transcripcion
reversa de un intermediario de RNA, aunque para cumplir con su ciclo infectivo no necesariamente requieren
la integracion de su genoma en los cromosomas del hospedante, como si ocurre con los retrovirus de animales,

razén por la cual se denominan pararretrovirus.

El genoma tiene una configuracién circular que se caracteriza por presentar discontinuidades (una en la

cadena negativa y hasta tres en la positiva), que hacen parte de la estrategia de replicacién de estos virus.

Existen dos tipos de morfologias de los viriones en la familia Caulimoviridae: bacilar e isométrico, lo que
constituye un aspecto fundamental para su clasificacién. De esta forma, los miembros de los géneros Caulimovirus,
Cavemovirus, Petuvirus y Soymovirus tienen particulas isométricas de 43 a 50 nm (T = 7), mientras que
aquellos de los géneros Badnavirus y Tungrovirus presentan formas bacilares de 30 nm de ancho y longitudes

muy variables (60 2 900 nm) (figura 129). Ambos tipos de viriones carecen de envoltura externa.

Un rasgo adicional que diferencia los virus baciliformes de los icosaédricos de esta familia es la capacidad
de los tltimos de formar inclusiones citoplasmaticas amorfas con tamafos de hasta 20 pm de didmetro y

constituidas principalmente de agregados de las proteinas p6 y p2.

Proteinas
de la capside

Figura 129. a. Morfologia de viriones de caulimovirus isométricos (45-50 nm); b. Baciliformes (30 nm de ancho x
60-900 de largo). Ambos grupos presentan genoma de dspNa circular con discontinuidades en ambas cadenas.
Fuente: autores
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Los genomas de los caulimovirus tienen sus ORF
ubicados solo en una de las cadenas (la positiva)
y tienen un promotor que dirige la expresion de
mRNA terminalmente redundante, siendo variable
el nimero de orF (de uno a ocho) presente en sus
genomas. Sin embargo, en todos los géneros es comin
encontrar un gen para proteina de movimiento
(cp), una proteina multipropésito asociada al virién,
una proteasa aspirtica y una RT con actividad asociada

de rnasa H (figura 130).

Caulimovirus
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redundante (de 35 a 270 nt), de 180 nt en Cauliflower
mosaic virus (camv) y de 120 nt en Commelina yellow

mottle virus (Coymv).

Este rRNA sintetizado se transporta de regreso al
citoplasma donde sirve de molde policistrénico para
la traduccién de algunas de las proteinas virales o,
de modo alternativo, de molde para la retrotrans-
cripcién. En dicho caso, la sintesis de la primera

cadena (cpNA de cadena negativa) es cebada por la

Figura 130. Organizacién gendémica de virus de cuatro géneros de la familia Caulimoviridae. Se nota el niimero variable

de orE que contienen los diferentes miembros de esta familia y la estrategia de poliproteina que presentan los badnavirus.

Basado en: King et al. 2012

La replicacién de los caulimovirus comienza inme-
diatamente después de que el virus ha ingresado
a la célula hospedante. El transporte del virién al
ntcleo ocurre gracias a una sefial de localizacién
nuclear (NLs) ubicada en el extremo terminal de cp.
Elvirién se desensambla justo en los poros nucleares
y el dspNa, para terminar, se deposita al interior del

ntcleo por accidn de proteinas del tipo importinas.

Luego, las discontinuidades de las cadenas se cierran
de modo covalente por polimerasas del hospedante,
de manera que el DNA se asocia con las histonas
para formar minicromosomas, que sirven de molde
parala transcripcién por parte de la RNA polimerasa
celular, lo que da origen a un transcrito de mayor

tamafio que el genoma (35s 0 34s) terminalmente

unién de un metionin-tRNA a la secuencia termi-
nalmente redundante. Luego la actividad rNasa 1
dela rr degrada el extremo 5" del N4, lo que induce
alaenzima a pasar a la secuencia redundante, pero
ahora ubicada en el extremo 3, y de esta forma

continuar con la sintesis de la primera cadena.

Por tltimo, la RNasa H degrada el resto del molde
de rRNA, deja pequefios cebadores que sirven para
dar inicio a la segunda cadena (cona de cadena positiva)
y ocurre un cambio de cadena para completar el
gap entre los extremos 5" y 3" dela primera cadena.
Este proceso se acompaia de la conservacién de
las discontinuidades originales del genoma, que se
forman en sitios ricos en residuos de guanosinas

(hgura 131).
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Figura 131. Mecanismo general de replicacién de un pararretrovirus. El genoma de dsp~a se libera al interior del

nicleo del hospedante y se sellan las discontinuidades (gaps) por las polimerasas celulares. Este minicromosoma sirve

de molde para la sintesis de RNA pregendmico (pgrNA) por parte de la RNA polimerasa IT. El pgrNa se transporta al

citoplasma para dar inicio ala traduccién de proteinas virales y para su posterior retrotranscripcién por parte de la rT.

El dspna resultante con sus respectivas discontinuidades se ensambla en nuevas particulas virales.

Basada en: ViralZone 2011

Algunos caulimovirus como el Banana streak virus
(Bsv), Tobacco vein clearing virus (Tvev) y Petunia vein
clearing virus (pvcv) se pueden integrar en el genoma de
sus hospedantes y dar origen a infecciones episomales.
Es importante anotar que se ha observado que por lo
general las infecciones inducidas por estos virus ocurren
solo sobre hibridos de sus hospedantes y en condiciones
de estrés abidtico (por ejemplo, propagacién por cultivo

de tejidos, deficiencias nutricionales, sequia).

La mayor parte de los miembros del género Caulimovirus
se transmiten de forma semipersitente por 4fidos; es
decit, los viriones se pueden adquirir rdpido, a través
de los afidos y ser inoculados inmediatamente a nuevas
plantas, pero ademas los 4fidos permanecen viruliferos
hasta por tres dias. Esta relacién virus/vector la median
los productos de los ORF 2 (p2) y 3 (p3), y se encuentra
que la regién N-terminal de P2 se une a un sitio en el
intestino del 4fido. Sin embargo, hasta el momento no
se han identificado dichas interacciones para petuvirus,
soymovirus y cavemovirus. Ninguno de los virus isomé-

tricos de esta familia se transmite por semillas o polen,

pero si, con algunas excepciones (como Pvcy, TVCVS),
de formar mecdnica y por propagacién vegetativa

(injertos, cormos, bulbos, esquejes, etc.).

En el caso de los badnavirus, sus vectores naturales son las
cochinillas harinosas o insectos escala (Pseudococcidae),
aunque algunas especies las transmiten los 4fidos (como
Rubus yellow net virus - RyNv, Spirea yellow leafspot
virus — syLsv). En cuanto al RyNv, la transmisidn opera
de forma semipersistente e, incluso, puede ser retenido
el virus después de las mudas, como ocurre con Bsv,
Sugarcane bacilliform virus (scev) y Cacao swollen shoot
virus (cssv), entre otros (figura 132). También, algunos
de los badnavirus se transmiten de modo mecinico
(aunque casi siempre con poca eficiencia), asi como por
semilla (por ejemplo, Bsv y Kalanchoé top-spotting virus -
KTSV), aunque no es posible generalizar la transmisién
por estos medios para todas las especies del género.
El Rice tungro bacilliform virus (RrBv) depende del virus
de rNA Rice tungro spherical virus (RTSV) para su
transmision por saltahojas y no se transmite de forma

mecénica, ni por semilla o por polen.
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Figura 132. Sintomas de hinchazén de brotes en cacao

causados por Cacao swollen shoot virus (cssv).

Con respecto al rango de hospedantes de los cauli-
movirus, que es relativamente restringido, pues por
lo comtin una especie viral solo afecta plantas de una
familia botnica o, incluso, un género determinado; esto
esatin cierto para el rango experimental de hospedantes.
Sin embargo, existen excepciones como el sCBV que
infecta plantas de los géneros Sorghum, Rottboellia,

Panicum, ademds de arroz y banano.

Los sintomas que inducen estos virus sobre sus
hospedantes son muy variados, como clorosis, rayados,
mosaicos, moteados, aclaramiento de venas y necrosis
(figura 133). Una caracteristica determinante de las
relaciones de los caulimovirus con sus hospedantes es
la induccién de la expansién de los plasmodesmos de
las células infectadas, de tal manera que permitan el

paso de viriones de 50 pm.

Figura 133. Sintomas de rayado foliar causados por Banana

streak virus (BSv).

El rango geogrifico de muchas de las especies de la
familia Caulimoviridae es amplio; la mayor parte de
los miembros de los géneros Petuvirus, Caulimovirus,
Soymovirus y Cavemovirus se encuentran en las regiones
templadas, mientras que aquellas de los géneros
Tungrovirus y Badnavirus principalmente se distri-
buyen en las zonas tropical y subtropical, por lo que

se tratan a continuacién con mas detalle.

Género Badnavirus

La especie tipo de este género es Commelina yellow mottle
virus (comyMmv). Se caracteriza por su morfologia bacilar
con lados paralelos y extremos redondeados de 30 nm
de ancho y gran variacién en su longitud (60 2 900 nm).
Sus genomas son de dspna (7.2 a 9,2 kpb) circulares
pero no covalentemente cerrados, dada la presencia de
una discontinuidad en cada cadena. Codifican para tres
ORF; el primero produce la proteina p1, de funcién
desconocida, mientras que el orF2 lo hace para una
proteina asociada al virién (p2) y el tercero para una poli-
proteina (p3) con dominios de proteina de movimiento,

cp, proteasa aspartica y RT/RNAsa HI (figura 134).

FoToOs: Jorge Tenorio
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Figura 134, Genoma de dspna de 7,2 kb de un badnavirus
que presenta tres ORF principales y se expresa por
transcripcién de mrRNA con caperuzas y colas de poli-a en
sus extremos 5" y 3, respectivamente.

Fuente: autores

Algunos badnavirus pueden tener un cuarto orF (ORF4)
de funcién desconocida. En estos virus no se han
encontrado RNA subgenémicos, pero si el pregenoma
policistrénico de mayor tamafio que el genoma viral.
El orer se traduce por desvio de ribosomas (ribosome
shunting), un mecanismo de inicio de traduccién que
depende de la caperuza del extremo 5’ del transcrito y
que, luego de un escaneo del ribosoma de un orF pequefio
(SORF), sobrepasa una regién interna con estructura
secundaria con forma de stem—loop para iniciar, con
posterioridad, la traduccién de un or principal. Por su

parte, los ORF 2 y 3 se traducen por leaky scanning.

La transmisién de los badnavirus ocurre principal-
mente por insectos escama (Pseudococcidae) (igura 135),
4fidos o chinches de encaje (Tingidae). Estos virus
no se multiplican en sus vectores ni son transovaricos,
pero los insectos relacionados, en todos sus estados

biolégicos, los pueden adquirir y transmitir.

"Tal como se indicé, la transmisién mecanica y por semilla
de los badnavirus es especie-dependiente. Para el caso de
BsV, se ha reportado, ademas, la replicacién viral a partir
de secuencias enddgenas (integradas en el genoma) en M.
balbisiana. Por esto, los hibridos comercialmente cultivados
de M. acuminata x M. balbisiana casi siempre presentan

infeccién, en ausencia de fuentes de indculo externas.

Los principales criterios para la delimitacién de las

especies de este género corresponden a las diferencias

| Virus de dspna (rT) |

Figura 135. a. Insectos escamas (cochinillas harinosas)

transmisoras del Banana streak virus (Bsv); b. Sintomas

causados por este virus en frutos; c-d. Hojas de banano

en rango de hospedantes, en sus vectores y en los niveles

deidentidad de las secuencias que codifican parala rT.

Hasta el 1x Reporte de 1cTv se habian aceptado 18
especies en este género y propuesto 13 nuevas.
Algunos badnavirus de importancia econémica son
el complejo del Banana streak virus (Banana streak GF
virus, Banana streak Mysore virus, Banana streak oL
virus) de distribucién mundial; Cacao swollen shoot
virus (cssv), sobre todo en el occidente africano, y

Sugarcane bacilliform IM virus (scBimv). Secuencias
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de los genomas de estos virus se pueden encontrar
con los niimeros de accesién AY493509, AY805074,

AJ002234, LI4546 y AJ277091, respectivamente.

Género Tungrovirus

Este género solo tiene hasta el momento una especie
reconocida, Rice tungro bacilliform virus (RTBV),
que tiene forma bacilar y una estructura genémica
similar a los badnavirus, pero a diferencia de ellos,
tiene un cuarto ORF (ORE 4) que se expresa como
un RNA monocistrénico producido por splicing del

RNA pregendmico, aunque se desconoce su funcién.

Sus viriones son de 30 nm de didmetro por 130 nm
de largo (aunque se han encontrado aislamientos
con longitudes de hasta 300 nm), con un genoma
de dspna circular de 8 kpb y una discontinuidad
en cada cadena. Se presenta una gran regién
intergénica entre el ORF 4 y ORF 1, asi como una
pequefa regién intergénica entre los ORF 3 y 4.
En la primera se localizan el promotor de rNa,
una sefial de poliadenilacién y un sitio de unién
de cebador a la cadena negativa. Como se indicé

antes, el ORF 4 se expresa por splicing del rRNA

RTBV
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Figura 136. Genoma y estrategias de expresién del
Rice tungro bacilliform virus (RTBv). El virus presenta
genoma de dspna de 8 kb con discontinuidades en
ambas cadenas. Utiliza las estrategias de expresién de
poliproteina, leaky scanning y splicing de intrones.
Fuente: King et al. 2012

pregendmico, por procesamiento de un intrén de
6.300 nt, que da origen a la fusién del orra (el

primer ORF pequeiio) y el orF 4 (figura 136).

El RTBV se transmite por saltahojas de los géneros
Nephotettix y Recilia, aunque esto inicamente ocurre
cuando tales vectores han adquirido en forma previa

o simultdnea el RTSV, un waikavirus de RNA.

El rRTBV no se transmite de modo mecdnico, ni por
semilla, y hasta el momento solo se ha detectado
en plantas gramineas de Poaceae y Cyperaceae. Este
virus se ha encontrado en el sudeste asidtico y el
subcontinente indio; provoca una fuerte reducciéon
del desarrollo de las plantas de arroz afectadas,
que presentan amarillamientos y clorosis intervenales,
asi como una reduccién severa en el rendimiento de
granos en los cultivos (figura 137). El genoma del

virus se puede encontrar con la accesién x57924.

Figura 137, a. Sintomas generales de amarillamientos,

enanismos y reduccién en la poblacién de plantas de
arroz infectadas por Rice tungro bacilliform virus (RTBV);
b. Detalle de plantas infectadas por rTBV. Se puede
observar las clorosis intervenales y el amarillamiento

descendente de los brotes de nuevas laminas foliares.

FoTos: Satendra Kumar Mangrauthia









Capitulo XIII

Virus de -sSRNA-y +/-SSRNA

Familias Bunyaviridae, Rhabdoviridae y Ophioviridae

Géneros Emaravirus, Tenuivirus, Varicosavirus

Familia Bunyaviridae

Los virus de esta familia tienen una morfologia muy variable, al igual que sus propiedades bioldgicas,
dadala ocurrencia de géneros que afectan animales vertebrados y artrépodos (Orthobunyavirus, Nairovirus
y Phlebovirus), solo vertebrados (Hantavirus) y plantas (Tospovirus). Sin embargo, en general, sus viriones
tienen forma esférica o pleomérfica de 80-120 nm de didmetro, con proyecciones de glicoproteinas de
5-10 nm embebidas en una envoltura externa, formada a partir de una bicapa lipidica de origen celular
(aparato de Golgi o plasmalema). Por esto los viriones contienen de 20 % a 30 % de lipidoy de 2% a7 % de
carbohidratos por peso. Los genomas consisten de tres moléculas de ssrNa negativo o ambisentido, con
tamanos de 11 a 19 kb, designados por ello como v (large), M (medium) y s (small); los tospovirus son de

16,6 kb (L = 8.897 nt, M = 4.821 nty s = 2.916 nt) (figura 138).

Reaplicasa

Enmvoltura
extarna

Ribonucleocapsides
{LMyS)

Figura 138. Estructura de viriones de los tospovirus de plantas. Este virus tiene tres segmentos (s, M y L) de +/-ssRNA
como genoma, envoltura externa, replicasa preformada y morfologia esférica con didmetros de 80 a2 120 nm.

Fuente: autores

Los nucledtidos terminales de cada segmento del genoma presentan un apareamiento de bases que da
origen a RNA circulares no covalentemente cerrados. Estas secuencias son conservadas entre los virus
de cada género, pero no entre miembros de diferentes géneros. Los mrNA no son poliadenilados en el extremo
3’, pero si tienen una caperuza metilada en 5. Todos los virus de esta familia codifican para cuatro proteinas
estructurales, dos glicoproteinas (Gn y Gc, codificados por el segmento m), una proteina de nucleocpside
(N, codificada por el segmento s) y una Rdrp (codificada por el segmento L). Las proteinas no estructurales

se expresan a partir de los segmentos s y M (figura 139).
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Orthobunyavirus (BUNV)
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Figura 139. Organizacién del genoma y estrategias de expresién de proteinas en diferentes bunyavirus, incluyendo

los tospovirus que infectan hospedantes vegetales y que presentan dos segmentos genémicos (s y M) ambisentidos.

Basado en: ViralZone c2011

La replicacién de los bunyavirus ocurre en el cito-
plasma de las células hospedantes y comienza con
la unién de las proteinas de la envoltura externa
con receptores del hospedante; procede su ingreso
por endocitosis y fusién de membranas, desensam-
blaje y transcripcién primaria, es decir, la sintesis
de mrNA complementario al molde del genoma,
con el uso de la replicasa asociada al virién. Luego

ocurre la traduccién de los mrNa de los segmentos

Ly s por ribosomas libres y del segmento m por
ribosomas asociados al RE. De esta forma sucede
la replicacién del genoma y, finalmente, la trans-
cripcidn secundaria y la morfogénesis, incluyendo
la acumulacién de Gn y Gc en las membranas, por
lo general del aparato de Golgi o RE (en los tospovirus),
para continuar con la fusién de las vesiculas citoplas-
miticas con el plasmalema (excepto en los tospovirus)

y alaliberacién de los viriones maduros (figura 140).

Figura 140. Ciclo de infeccién general de los bunyavirus. Se puede observar el ensamblaje de las particulas en

proximidades del aparato de Golgi y su salida de la célula por exocitosis (no en tejidos vegetales).

Basado en: ViralZone c2011; King et al. 2012



Los virus de los géneros que afectan animales se pueden
replicar tanto en sus hospedantes vertebrados como
en sus vectores artrépodos (generalmente mosquitos,
garrapatas y dipteros flebotominos también conocidos
como jejenes), y no se ha encontrado hasta ahora ningtin
vector artrépodo para los hantavirus. Por su parte, los
tospovirus son transmitidos por trips, en cuyo cuerpo

aparentemente se pueden replicar también.

Género Tospovirus

Desde la identificacién del Tomato spotted wilt
virus (rswv) en 1930, el género Tospovirus solo
consideraba esa especie, situacién que cambio en
1991 con la descripcion del Impatiens necrotic spot
virus (1Nsv). Para el 1x Reporte del 1cTv, el nimero
de virus comprendido habia ascendido a ocho

especies aprobadas ya quince propuestas.

Los virus de este género comparten muchas de las
caracteristicas de los demds miembros de la familia
Bunyaviridae. Es decir, presentan viriones con envoltura
externa que rodean nucleocpsides que contienen un
genoma multipartita de tres segmentos, con extremos
conservados y complementarios (UCUCGUUA... en 3"y
AGAGCAAU... en el 5) que resultan en configuraciones
con forma de pan-handle y genes con funciones similares
alos demds géneros, aunque los segmentos s y M codifican

para dos genes con polaridad ambisentido.

| Virus de -ssRNA-y +/-ssSRNA |

Los viriones de los tospovirus tienen morfologia
cuasiesférica de 80-120 nm de didmetro, con dos
glicoproteinas (GN y Gc) embebidas en la envoltura
externa (figura 138). La nucleocdpside es pseudocir-
cular y contiene varias copias de la replicasa viral. El
RNA L tiene 8,9 kb y codifica para la Rdrp a partir de
la cadena complementaria (vc) al genoma del virién
(vs). El Rva M tiene 4,8 kb y codifica en el sentido vs
para la proteina no estructural Nsm involucrada en
el movimiento del virus a través de los plasmodesmos

y para GN y GC en el sentido vc.

Las glicoproteinas se forman a partir de sgrRNA y
son responsables de la interaccién con proteinas de
sus vectores (trips). El RNA s tiene 2,9 kb y codifica
para la proteina no estructural Nss en orientacién
vs, cuya funcién propuesta es la de suprimir la actividad
de silenciamiento de rRNA y para la proteina de la
nucleocdpside (N) en orientacién vc a partir de un

sgrNA (figura 141).

Los segmentos M y s tienen regiones intergénicas
(1GR) con longitudes variables y ricas en A-u, que se
cree que participan en la regulacién del inicio y
finalizacién de la transcripcién. La replicacién de
los tospovirus ocutre en el citoplasma de las células,
tanto de las plantas como de los vectores, y el ensamblaje
que origina los viriones maduros se presenta en las

membranas del aparato de Golgi.
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Figura 141. Organizacién del genoma y estrategias de expresién de proteinas del Tomato spotted wilt virus (rswv) que incluyen sgrNA.

Basado en: ViralZone c2011; King et al. 2012
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El Tswv es sin duda la especie mejor estudiada de este
género y la que representa mayor importancia econdmica
mundial, dados sus amplios rangos de distribucién
geogrificay de hospedantes, con mas de 800 especies
vegetales de 80 familias botdnicas tanto mono como
dicotiledéneas, tales como tomate, papa, lechuga,

pimiento, papaya, crisantemo, dalias y mani, entre otras.

Los demds miembros del género presentan rangos de
hospedantes més estrechos, como por ejemplo el 1Nsv,
que estd limitado a plantas ornamentales cultivadas,
sobre todo, en invernadero. Aunque los tospovirus
inducen una gran variedad de sintomas en sus hospe-
dantes, es frecuente observar clorosis, necrosis, anillos o
grabados, moteados, enanismos, deformacién de tejidos
(como frutos y flores) (figura 142) y también colora-
ciones plateadas en las hojas. Enlo que atafie ala citologfa,
pueden formar inclusiones de viroplasmas consistentes de
agregados de proteinas Nss o N, que pueden ser planas (por

ejemplo, TswWV) o paracristalinas (por ejemplo, INSV).

Figura 142. Sintomas de deformacién de frutos por

infeccién del Tomato spotted wilt virus (Tswv) en pimiento.

Los tospovirus se transmiten de forma mecanica, persis-
tente y propagativa por trips (Thysanoptera: Thripidac); se
reportan al menos 13 especies de los géneros Frankliniella
(como F. occidentalis), Trips (por ejemplo, T. palmiy T.
tabaci), Scitothrips y Ceratothripoides como vectores. La
adquisicién ocurre solo por larvas, ya que en los adultos
se forma una barrera en el intestino que impide la
circulacién del virus. Sin embargo, una vez adquirido
el virus en estados larvales, los adultos son los principales
estadios de transmisién. Estos virus no se propagan
por semilla sexual o polen, pero si por semilla asexual.

Ademds, diferentes plantas arvenses pueden servir de

reservorios del Tswv (como Polygonum pensylvanicum,

Chenopodium album y Ambrosia spp., entre otras).

Las especies dentro del género se definen con base en
la especificidad del vector, rango de hospedantes,
relaciones seroldgicas de la proteina N (nucleocipside)
y en su secuencia de aminoacidos, que debe ser menor
de 90%. El genoma del Tswv se puede encontrar con

las accesiones p10066 (L), $48091 (M) Y D00645 (S).

Género Tenuivirus

Hasta el 1x Reporte del 1cTv, este género no se habia
asignado a una familia. Su especie tipo es Rice stripe
virus (Rsv). Sus viriones consisten de particulas filamen-
tosas (también referidas como ribonucleoproteinas —
RNP) con nucleocdpsides de 3-10 nm de didmetro y
longitudes proporcionales a los tamafos de los RNa
que contienen. Dichos filamentos pueden tomar confi-
guraciones espirales, ramificadas o circulares y carecen

de envoltura externa (figura 143).

Sus genomas consisten de cuatro o més segmentos de
ssRNA con polaridades negativas o ambisentido y tamafios
de 9 kb (rva1), 3,3-3,6 kb (RNA-2), 2,2-2,5 kb (RNA-3) y
1,92,2 kb (rNA-4); el tamafio total del genoma del rsv
es de 17 kb. El Maize stripe virus (Mspv) y Echinochloa
hoja blanca virus (EHBV) contienen un quinto RNA de
1,3 kb, mientras que Rice grassy stunt virus (RGsv) contiene
seis segmentos. Al interior de las nucleocdpsides se

presentan copias preformadas de Rdrp (figura 144).

Figura 143. Morfologia de los tenuivirus. Sus viriones
contienen de cuatro a seis nucleocipsides sin envoltura
externay de 3-10 nm de didmetro.

Fuente: autores



Los extremos 3" y 5 de cada segmento son com-
plementarios en 20 nt, lo que da origen a rRNP
cerradas. Algunos segmentos codifican para dos
proteinas de modo ambisentido; la proteina de la
nucleocipside por lo general la codifica el RNA-3 en
orientacién vc, y la p3 se codifica con polaridad vs
y se asocia a la supresion del silenciamiento de RNA

del hospedante.

El rRNA-4 codifica para la proteina no estructural
NCP, que se caracteriza por su acumulacién en las
células infectadas, lo que forma grandes inclusiones
citoplasmaticas (figura 145). Sin embargo, en algunos
casos, como el RNA-T de RSV y RNA-5 de mspv, los
segmentos gendmicos presentan polaridad negativa y

codifican para rdrp (pcr) y para pcs, respectivamente.

La transcripcién de los mrNA ocurre por el proceso de
cap-snatching. Por esto, los extremos 5" de los rRNA
contienen de 10 a 17 nt de origen no viral que son
cubiertos con caperuzas y derivados de mrNa de la
célula hospedante al ser utilizados por la Rdrp como

cebadores para la sintesis del mrNa viral.
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| Virus de -ssRNA-y +/-ssSRNA |

Los tenuivirus afectan solo plantas gramineas y
principalmente de la familia Poacaes; inducen
sintomas del tipo rayados o bandeados clordticos
en las liminas foliares, ademds de enanismos y, en
casos extremos, necrosis de tejidos (figura 146). Se
transmiten de forma muy especifica por saltaplantas
(Delphacidae) de manera circulativa, propagativa y,
en algunas ocasiones, transovarica (por ejemplo,
Laodelphax striatellus transmite rRsv, Peregrinus maidis
transmite Mspv y Tagosodes orizicolus transmite
rHBV) (figura 146). Los virus los puede adquirir el
vector en tiempos muy cortos (15 segundos), aunque
se ha encontrado que mientras mds prolongada es
la adquisicién, ms eficiente es la transmisién. Luego
sobreviene un periodo de latencia de 4 a 30 dias,
después del cual el insecto permanece virulifero. En
general, las ninfas son més eficientes en la transmision
que los adultos, y se postula que la multiplicacién de
los virus en los vectores puede tener efectos deletéreos

para los insectos.

La transmisién mecanica de los virus es dificil,

aunque se ha logrado en forma experimental.
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Figura 144. Caracteristicas de los genomas segmentados y ambisentidos del Rice grassy stunt virus (RGsv) y Maize

stripe virus (Mspv).
Basado en: King et al. 2012

WCP

;-‘inu
i'_-inu

- 13k

{187}



| Principios de virologia molecular de plantas tropicales |

mRNA () 5 @-QpeoRE ¥

Replicaion **
RNA (V) s 3
"‘ Transcripcién
mRNA (VC) 3 — g @ =

* Traduccion

Figura 145. Estructura del genoma de tenuivirus y estrategias de expresion ambisentido.

Fuente: autores
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Figura 146. a. Sintomas de rayados y clorosis causados por Rice hoja blanca virus (RuBv); b. Adultos y ninfas de

Tagosodes orizicolus, vector del RHBV.

FoTOs: Jairo Castafio Zapata



Los criterios para demarcar las especies dentro del
género Tenuivirus incluyen la especificidad del vector,
el rango de hospedantes, los tamafios y nimero
de segmentos gendmicos, niveles de identidad de
secuencias de aminoicidos <85% en diferentes
proteinas y <60% en la secuencia de nucleétidos de
las regiones intergénicas. Hasta el x Reporte de icTv
se habian aceptado seis especies y propuesto otras seis.
Las especies de mayor importancia econémica para
cultivos tropicales de este género son el Maize stripe
virys (Mspv), Rice hoja blanca virus (RHBV) y Rice stripe
virys (RSV), cuyos genomas se pueden encontrar con
las accesiones U53224, M57426, L13438 y L13446 para
MSPV; AF009569, L54073, L07940 y AF004657 para
rthbvy D31879, DI3176, X53563 y D10979 para RsV.

Familia Rhabdoviridae

Esta familia comprende seis géneros: Vesiculovirus,
Lyssavirus, Ephemerovirus, Novirhabdovirus, Cytor-
habdovirus y Nucleorhabdovirus; los dos tltimos
corresponden a virus de plantas, mientras que los
miembros de los otros géneros afectan mamiferos,

aves, peces o diferentes invertebrados.

Los viriones de los rhabdovirus tienen forma de bala
con dimensiones de 100-430 nm de longitud por 45-
100 nm de didmetro, aunque en los de plantas por lo
general las particulas tienen formas mis bacilares.

Poseen envoltura externa originada enla membrana

Glicoprodaina

| Virus de -ssRNA-y +/-ssSRNA |

de las células hospedantes y responsables de la compo-
sicién del 15 % al 25 % de lipidos en el virién. Presentan
proyecciones (peplomeros) de 5-10 nm, consistentes de

trimeros de la glicoproteina de origen viral G.

En su interior se presenta la nucleocipside de 30-70
nm de didmetro con simetria helicoidal y consistente
del -ssrNA gendmico (11- 15 kb), fuertemente unido a
las nucleoproteinas N, la Rdrp (1) y 2 una fosfoproteina
(p), lo que constituye un complejo de rp. Este com-
plejo se presenta superenrollado al interior del virién y
embebido en proteinas de matriz (m) (figura 147). En
el citoplasma de las células hospedantes, el complejo
de rRNP se presenta relajado con forma filamentosa con

700 nm de longitud por 20 nm de didmetro.

El RNA gendmico tiene en su extremo 5 un trifosfato,
mientras que el 3" se presenta libre (grupo hidréxilo)
y contienen secuencias complementarias con senales
de inicio de transcripcién y replicacién. Los genomas
de estos virus codifican para cinco proteinas estruc-
turales organizadas en igual niimero de ORF en sentido
del virién (vs) y en el orden 3'N-p-M-G-L5’; se transcriben
progresivamente gracias a la presencia de sefiales de
inicio y finalizacién de cerca de 10 nt en las regiones

flanqueantes de cada cistrén.

En el caso de los rhabdovirus de plantas se presentan
ademds una o dos proteinas no estructurales respon-

sables del movimiento entre células de los virus. Los

N L & 4
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Figura 147. Morfologfa bacilar de los viriones de rhabdovirus de plantas, con tamafios de 180 nm de largo por 75 nm de ancho. Se

puede observar la ribonucleocpside filamentosa al interior de la particula y la presencia de replicasa y fosfoproteina preformada.

Fuente: autores
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MRNA presentan caperuza en el extremo 5" y poli-a
en el 3" (figura 148). También se transcribe un pequefio
RNA sin caperuza ni poli-A que no se traduce y
cuya secuencia se ubica antes del primer orF (N) en

el extremo 3’ del genoma, denominado rNa lider.
Excepto por los rhabdovirus de plantas, que penetran

en las células de sus hospedantes por medios mecénicos

o por vectores artropodos, los demds rhabdovirus

Nucleorhabdovirus

En los vesiculovirus, lyssavirus, ephemerovirus y
novirhabdovirus, el proceso de ensamblaje de viriones
comienza con la organizacién en el citoplasma de
las RNP y la consiguiente gemacién en el plasmalema,
previa integracién en este por via vesicular de las
proteinas virales G. Por su parte, los cytorhabdovirus
obtienen su envoltura externa de membranas asociadas
aviroplasmas en el citoplasma y los nucleorhabdovirus

de la membrana nuclear interna.
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Figura 148. Estructura genémica de nucleorhabdovirus y cytorhabdovirus que codifica para seis orF y presenta

-sskNA de 11 a 15 kb.
Basado en: King et al. 2012

ingresan a sus células por endocitosis mediada por
el reconocimiento de receptores celulares de las pro-
teinas G embebidas en la envoltura externa. Una
vez en el interior del citoplasma, se libera el complejo
RNP por efecto del bajo pH dentro de los endosomas
(para virus de animales) y el RNA es transcrito varias
veces (transcripcion primaria) por la Rdrp contenida
en el virién. De esta forma comienza la traduccién
en polisomas citoplasméticos (con excepcién de la
proteina G que se traduce en ribosomas asociados a

membranas del reticulo endoplasmitico).

Posteriormente sucede la replicacién del genoma a
partir de intermediarios de +ssRNA que sirven de
molde para la sintesis de las copias completas del
-sSRNA. Este proceso, excepto en los nucleorhabdovirus,
ocurre en el citoplasma de las células hospedantes.
Luego de la replicacién, por lo comtn se presenta
una segunda ronda de transcripciones (transcripcién
secundaria), traducciones y, para terminar, un

nuevo ciclo de replicacién.

Cytorhabdovirus

La especie tipo del género es Lettuce necrotic yellows
virus (LNYV). Los cytorhabdovirus se caracterizan
por su replicacién en viroplasmas formados en el
citoplasma de las células vegetales hospedantes.
Los viriones obtienen su envoltura externa a partir
dela gemacién de las membranas del reticulo endoplas-
mitico. Son baciliformes de 60-75 nm en didmetro por
200-350 nm de longitud.

Por su parte, los genomas de -ssRNA tienen de
12,8 a 14,5 kb con entre seis y diez orr. Para el
caso del LNYV, el genoma presenta una secuencia
lider de 84 nt y los siguientes genes 3-N-P-4B-M-
G-L-5, en donde N representa la nucleoproteina,
p la fosfoproteina, m la proteina de matriz, G la
glicoproteina y L la Rdrp, mientras que 4b es una
proteina de movimiento. La regién no codificante
en el extremo 5  tiene una secuencia de 187 nt

complementarios con la secuencia 3" lider. Para



roTos: Graciela Truol

el caso del Northern cereal mosaic virus (Ncmv), el
genoma tiene 13,2 kb con una organizacién similar
a la indicada para LNYV, excepto por la presencia
de tres orr pequefios de funcién desconocida

entre Py M y uno adicional entre G y L.

Los cytorhabdovirus tienen rangos de hospedantes
estrechos, generalmente en Gramineae; es frecuente
que los sintomas que provocan sean suaves y consistan
de amarillamientos y clorosis (figura 149). Estos virus
no se transmiten de manera mecdnica, aunque hay
algunas excepciones (como LNYV); si lo hacen por
saltahojas, saltaplantas y 4fidos de forma circulativa,
propagativa y para el caso de Barley yellow striate

mosaic virus (BYSMV), transovérica.

Las especies de este género se diferencian por el rango de
hospedantes y por la especificidad del vector. Dado
el bajo nimero de secuencias disponibles para sus
miembros, no se ha definido un nivel de identidad
en las secuencias del genoma o de un gen en particular

para la delimitacidn de especies.

El 1x Reporte del 1cTV registra para el género
Cytorhabdovirus once especies aprobadas y tres
propuestas. Los virus correspondientes tipicamente

afectan plantas en las regiones subtropicales y templadas.

Desde el punto de vista econémico, las especies més

i
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importantes son LNYV, que afecta a la lechuga en
Australia (accesién AJ867584), y Bysmv (accesion
FJ665628), que afecta a los cereales en Europa, Africa, el

Oriente medio y Australia.
Nucleorhabdovirus

Su especie tipo es Potato yellow dwarf virus (pYDV).
Se caracterizan por la replicacién en el nicleo de
las células hospedantes que, como resultado de la
infeccidn, se presentan ensanchados y con grandes
inclusiones nucleares. Sus viriones son baciliformes
de 45-100 nm de didmetro por 130-300 nm de lon-
gitud, con envoltura externa, que se ensambla en la
membrana interna del niicleo y se acumula en el es-
pacio perinuclear. El genoma de -ssRNA tiene entre
12 y 14 kb con seis a siete ORF, que se transcriben

por mRNA monocistrénicos.

Para el pyDv, el genoma tiene 12,9 kb y siete orRF
en el orden 3°-N-x-P-y-M-G-L-5°, donde x codifica
para una proteina de movimiento, mientras que v
no tiene funcién conocida hasta ahora; los demis
orF codifican para las proteinas ya mencionadas.
La secuencia lider en 3" tiene 149 nt, mientras que
en el extremo 5” se presenta una secuencia trailer
de 97 nt complementaria con la lider. Por su parte,

el genoma del Maize fine streak virus (MESV) tiene

Figura 149. Sintomas causados por cytorhabdovirus en plantas de trigo. Se pueden observar los estriados clordticos

y la deformacién de espigas lo que termina por producir reducciones considerables en el rendimiento de los cultivos.
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13,8 kb y presenta un orden similar al pYpv, aunque

con un ORF de funcién desconocida entre p y m.

La mayoria de nucleorhabdovirus tienen rangos de
hospedantes muy restringidos y, por lo general, de
una familia botdnica, esto con excepcién de pYDV que
es altamente polifago. En esencia, se distribuyen en el
subtrdpico y en las regiones templadas. Por lo comin
inducen sintomas que incluyen amarillamientos,
aclaramiento de venas, rayados, mosaicos, moteados,
arrugamiento de hojas y necrosis de tejidos y enanismos
(Aigura 150). Tal como los cytorhabdovirus, no se
transmiten de modo mecanico con facilidad, pero s
por saltahojas y 4fidos de manera circulativa y propa-
gativa. En general, se desconoce la transmisién de

estos virus por semilla sexual o por polen.

La demarcacién de especies en el género Nucleor-
habdovirus ocurre principalmente por el rango de
hospedantes y por la especificidad del vector; no
existe hasta ahora un consenso sobre los niveles de
identidad de secuencias de nucleétidos o amino4-

cidos en el genoma para apoyar su definicién.

Hasta el 1x Reporte de 1cTv, el género presentaba
nueve especies aprobadas y cuatro propuestas. Las
mds relevantes desde el punto de vista econémico son
PYDV (GU734660), sobre papa en Norteamérica;
Eggplant mottle dwarf virus (EMDV) (accesién
AM922319), sobre diferentes vegetales (tomate,
berenjena, pepino) en Europa mediterrdnea, y
Maize mosaic virus (Mmv), en Hawdi, el Caribe

y Venezuela.

Figura 150. Sintomas de rayados y amarillamientos causados por nucleorhabdovirus serolégicamente relacionado

con Maize mosaic virus (Mmv) en cultivos de maiz.

roTOS: Francia Varén
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Capitulo XIV

Virus de dsrRNA

Familias Edornaviridae, Partitiviridae y Reoviridae

Familia Reoviridae

Esta familia de virus comprende dos subfamilias: Spinareovirinae, caracterizada porque sus miembros
presentan grandes espinas en los doce vértices de las particulas, y Sedoreovirinae, con virus que no presentan
estas grandes proyecciones en la cipside. La primera subfamilia comprende nueve géneros (Orthoreovirus,
Aquareovirus, Oryzavirus, Fijivirus, Mycoreovirus, Cypovirus, Idnoreovirus, Dinovernavirus y Coltivirus) y la

segunda, seis (Orbivirus, Rotavirus, Seadornavirus, Phytoreovirus, Cardoreovirus y Mimoreovirus).

Los reovirus tienen un amplio rango de propiedades bioldgicas, pues algunos se replican solo en ciertas
especies de vertebrados (Orthoreovirus y Rotavirus), mientras que otros lo hacen tanto en sus hospedantes
vertebrados como en sus vectores artrépodos (como Orbivirus, Coltivirus y Seadornavirus). Los miembros de
los géneros Oryzavirus, Fijivirus y Phytoreovirus infectan plantas y se pueden también replicar en sus vectores
saltahojas. Casi siempre, los tejidos que infectan en las plantas son muy especificos y puede inducir
enfermedades de gran impacto econémico como la de Fiyi (Fiji disease virus - FpV) en cafia de aztcar, el

enanismo rasgado del arroz (Rice ragged stunt virus - RRsv) y el enanismo del arroz (Rice dwarf virus - RDV).

Morfolégicamente, los virus de esta familia se caracterizan por presentar viriones isométricos de 60-80 nm
de didmetro, con las proteinas de la cipside organizadas como una, dos o tres capas concéntricas, que pueden
dar una apariencia esférica a los virus. En algunos casos se pueden presentar envolturas lipidicas durante el
proceso de liberacién, aunque los viriones maduros carecen de envoltura externa. Los genomas consisten de
nueve a doce moléculas lineares de dsrRNA y presentan diferentes proteinas preformadas, que incluyen la

rdrp, nucledtido p-hidrolasa, guanililtransferasa, transmetilasas, helicasa y pirofosfatasa (figura 151).

Figura 151. Morfologia de los viriones de fijivirus. Se puede observar la estructura de doble cipside de 65-70 nm de didmetro,
asi como la divisién del genoma de dsrna en multiples segmentos y la Rdrp preformada en el interior de la particula.

Fuente: autores
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Los diferentes segmentos de dsrNa son princi-
palmente monocistrénicos, aunque algunos pueden
tener un segundo ORE. Las proteinas son codificadas
por una de las cadenas del diplex, y es frecuente la
transcripcién de grandes cantidades de mrNA en
viroplasmas o en cuerpos de inclusién viral (vis)

presentes en el citoplasma de las células infectadas.

A pesar de que los mecanismos de ensamblaje del
genoma no se conocen con detalle para este grupo
de virus, llama la atencién el hecho de que los
multiples fragmentos de dsrRNA se empaqueten
en cantidades equimolares dentro de los viriones,
lo que sugiere la presencia de sefiales de recono-
cimiento altamente especificas en los RNA virales.
Esta situacién ocurre en los reovirus, en los que
se presentan secuencias terminales conservadas
en ambos extremos 5y 3’ e, incluso, hay comple-
mentariedad entre dichos extremos, lo que forma

estructuras secundarias complejas.

Los géneros en la familia Reoviridae se definen por
el niimero de segmentos de dsrNA que componen el
genoma, aunque con algunas excepciones (por ejemplo,
Mycoreovirus tiene 11 y 12 dsrNa). También son
criterios importantes el hospedante y el tipo vector
delos virus, asi como las caracteristicas de la cdpside
(como niimero de capas, presencia o no de espinas,
etc.). Para terminar, las divergencias en la secuencia
de aminodcidos entre los orF que codifican para la
rdRrp son un factor clave para la demarcacién de los

miembros de géneros diferentes.
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Oryzavirus

Su especie tipo es Rice ragged stunt virus. Son virus con
morfologia isométrica y doble cipside con 75-80 nm
de didmetro. Sobre su superficie externa se presentan
doce espinas del tipo A de 10-12 nm de ancho y 8 nm
de longitud, unidas a los extremos de doce espinas
tipo B localizadas en los ejes de simetria de la cdpside
interna (57-65 nm) y con tamafios de 8-10 nm de
longitud x 23-26 nm de ancho. En su interior los viriones
tienen una RArp preformaday 10 segmentos de dsrna
lineal, que varfan de 1,1 a 3,9 kbp, para un genoma

total de cerca de 26 kpb.

En los extremos se presentan secuencias conservadas
del tipo 5'GAUAAA...(G)GuGc 3. El segmento 1 (s1)
codifica para una proteina de 137 kDa correspondiente
a la espina B; S2 lo hace para la proteina de cdpside
interna de 133kDa; S3 codifica para otra proteina de
cépside interna de 130 kDa; s4 codifica parala rdrp
de 141 kDa y para una proteina de 36,9 kDa de
funcién desconocida; S5 codifica para la enzima
guaniltransferasa involucrada en la sintesis de la
caperuza de los rRNA; S6 y S7 codifican para
proteinas no estructurales (65,6 kDa y 68 kDa) de
funcién desconocida; s8 codifica para una poliproteina
procesada para dar origen a las proteinas P8a y P8b
con funciones de espinas y cdpside principal, respec-
tivamente. Por tltimo, los segmentos s9 y s10 codifican
para una proteina de 38 kDa involucrada en la
transmisién de los virus por vector, y SIO para una

proteina no estructural (figura 152).

v § won

Figura 152. Organizacién genémica de oryzavirus que contiene 10 segmentos de dsrNa y codifica para 12 proteinas.

Basado en: King et al. 2012



Los oryzavirus solo han sido aislados en el subcon-
tinente indio y sudeste asidtico con dos especies que
infectan monocotiledéneas de la familia Gramineae
y es el arroz el hospedante de mayor importancia
econdémica. Se replican en viroplasmas fibrilares
dentro del citoplasma de las células hospedantes del
floema o en sus tejidos acompafantes —que sufren
hipertrofia que da origen a agallas foliares— o pueden
hacerlo en las glindulas salivares, el intestino e,
incluso, el cerebro de los insectos vectores. Estos
tltimos son delficidos (como RRsV transmitido por
Nilaparvata lugens y ERsTV por Sogatella longifurcifera)
que realizan la transmisién de forma persistente,
con periodos de adquisicién de 3 horas, latencia de
9 dias e inoculacién de al menos 1 hora. Las ninfas
son miés eficientes en la transmision viral que los
adultos, pero todas las formas del insecto pueden
ser viruliferas. No se han encontrado indicios de

transmisidn mecdnica en estos virus.

Los principales criterios para la demarcacién de
especies dentro de este género corresponden a las
caracteristicas del genoma (nimero de segmentos y
organizacién), vectores y rango de hospedantes. Las
tnicas especies aceptadas por el 1x Reporte del icTv
son Echinochloa ragged stunt virus (Ersv) y Rice ragged
stunt virus (RRsv), que pueden causar pérdidas en el
cultivo de arroz del 10-20 %; incluso pueden a llegar
al 100% en casos criticos. El genoma de un repre-
sentante de esta especie se puede encontrar con el

ntimero de accesién PRJNAT4794.

| Virus de dsrna |
Fijivirus

Los fijivirus tienen viriones con doble cipside, con
estructura icosaédrica, aunque con apariencia esférica,
con tamanos de 65 a 70 nm de didmetro. Ademis,
presentan doce espinas tipo A (11 nm de longitud) en
los vértices del icosaedro y doce espinas tipo B (8 nm

delongitud x 12 nm ancho) en la cépside interna.

Sus genomas tienen diez segmentos de dsrNA que
se enumeran en orden de movilidad electroforética en
PAGE, cada uno de los cuales tiene entre 1,8 y 4,5 kpb,
y en total suman cerca de 29 kpb. Como caracteristica,
presentan bajos contenidos de +c (34 236 %). Dentro
del género solo la secuencia terminal 3" se conserva (...
Guc-3") (por ejemplo, FDV: CAGCNNNNGUC3', MRDV:
UGUC3’, MRCV: CAGCUNNNGUC3'). Anexo a esas

secuencias, se presentan repeticiones invertidas.

La mayoria de segmentos de dsrNa son monocistré-
nicos, aunque algunos poseen dos orF; hasta ahora no

se ha demostrado in vivola expresion del segundo orF.

A continuacién se presentan los productos de los
segmentos genémicos de Fpv: s1: 170,6 kDa, rdrp;
s2: 137 kDa Core mayor; s3: 135,5 kDa: posiblemente
espina B; s4: 133,2 kDa, desconocida; s5: 115,3 kDa,
desconocida; S6: 96,8 kDa, desconocida; s7: 41,7
kDay 36,7, posible proteina tubular no estructural y
proteina desconocida, respectivamente; s8: 68,9 kDa,

posible NTP-binding; S9: 38,6 y 23,8, proteina asociada
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Figura 153. Organizacién genémica de fijivirus que contiene diez segmentos de dsrna y codifica para 12 proteinas.

Basado en: King et al. 2012

{197}



{198}

| Principios de virologia molecular de plantas tropicales |

a viroplasma y no estructural, respectivamente; s1o:
63 kDa, capside mayor externa (figura 153). Para
el caso del Nilaparvata lugens reovirus (NLRV), no
se presenta la contraparte del orr2 del s7 de Fpv,
por lo que se cree que dicho cambio puede reflejar
la incapacidad de este virus de replicarse en células

vegetales, pero si en el delficido Nilaparvata lugens.

Todos los fijivirus inducen hipertrofia del floemay
sus células acompanantes, lo que se manifiesta en
sintomas como hinchazén de venas y agallas del
tipo enaciones o tumores. Ademds, es comin que
las plantas infectadas presenten enanismo, atrofia
o aborto floral y brotacién lateral (figura 154). Virus
como el Maize rough dwarf virus (MrRDV) inducen

destruccion longitudinal de raices.

Los fijivirus son transmitidos por delficidos de
forma persistente propagativa; son algunos de sus
vectores insectos de los géneros Perkinsiella, Laodelphax,
Toya, Sogatella, Javesella, Delphacodes, entre otros.
Estos vectores requieren periodos de incubacién
de cerca de dos semanas, tiempo después del cual
el insecto permanece virulifero de por vida. La

transmisién mecdnica es dificil de lograr (figura 154).

Los fijivirus son de amplia distribucién mundial,
aunque su registro en Norteamérica es limitado.

Hasta el momento se han reportado ocho especies

que infectan monocotiledéneas de las familias
Gramineae y Liliaceae, y algunos hospedantes de
importancia econdmica son la avena, el arroz, la
cafia de azticar, el maiz y el ajo. Ademds se ha propuesto
al Southern rice black streaked dwarf virus (srBsDV)

como la novena especie en el 1x Reporte del icTv.

Los principales criterios de demarcacién de las especies
en este género incluyen niveles de identidad de nt
<55 % para el ORF que codifica para la cdpside mayor,
especificidad de reacciones serolégicas, rango de hos-
pedantes y especies de vectores. El virus que mayor
importancia econdmica presenta es el FDV (accesion
PRJNATI5473), pues puede causar pérdidas hasta del
90% en variedades susceptibles de cafia de aztcar,
mientras que el Mal de Rio Cuarto (MRCV) (accesién
PRJNA18539) causa la enfermedad viral m4s limitante

del maiz en Argentina.
Phytoreovirus

Este género de virus contiene tres especies caracteri-
zadas por presentar doce segmentos de dsrNA como
genoma y diferentes morfologias de viriones: Rice
dwarf virus (RDV) consiste de particulas isométricas
con dos cdpsides y cerca de 70 nm de didmetro con
doce espinas externas, mientras que Wound tumor virus

(wTv) tiene tres capas de cipsides (capa amorfa,

cépside interna y core) sin espinas (figura 155).

S
s J

Figura 154. Sintomas de agallas y rayados foliares causados por la especie propuesta Southern rice black-streaked

dwarf virus del género Fijivirus (skBsDV) (a), transmitido por el delfécido Sogatella furcifera (b).

roTos: Guohui Zhou
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Figura 155. Morfologia de los viriones de phytoreovirus. Se puede observar la estructura de triple cipside de 70 nm de

didmetro, asf como la divisién del genoma de dsrNa en multiples segmentos y la Rdrp preformada en el interior de la particula.

Fuente: autores

Cadauna delas cadenas positivas de los segmentos
del genoma presenta las secuencias conservadas:
5" GG(u/C)A---UGAU3  en sus extremos, aunque con
algunas excepciones como el sg del RDV que tiene
la secuencia 5° GGua---cGAU 3", En forma similar
con los otros géneros descritos, dichas secuencias
se encuentran anexas a regiones invertidas de 6-14
pares de longitud, aunque estas difieren entre segmentos.
Los genomas de los phytoreovirus en total presentan
cerca de 25 kpb, con contenidos G+c de 38-48% y

tamafios de 1 a 4,5 kpb por segmento.

Cada segmento de dsrNA contiene un solo ORE,
con excepcién del RDV, en donde el s12 tiene dos
oRF. Las proteinas para las que codifica el genoma
de rDV son las siguientes: s1: 170 kDa, rdrp; s2:
130 kDa, cipside externa; s3: 110 kDa, proteina
principal del core; s4: 83 kDa, proteina no estructural

fosforilada; s5: 89 kDa, guanililtransferasa; s6: 56

kDa, proteina no estructural; s7: 58 kDa, proteina de
unién con 4cidos nucleicos; s8: 43 kDa, proteina
principal de cipside externa; s9: 49 kDa, proteina
no estructural de funcién desconocida; s10: 35 kDa,
proteina no estructural, posiblemente asociada a
silenciamiento de genes; s11: s11a: 23 kDa, proteina
no estructural posiblemente de unién a dcidos nucleicos,
s11b: 24 kDa, proteina no estructural de funcién
desconocida; s12: 34 kDa (s12opay s120pb), proteina no

estructural de funcién desconocida (figura 156).

Los hospedantes de los phytoreovirus son plantas
dicotiledéneas (para wTv) o gramineas (para
rRDV y RGDV). El wrv lo transmite el saltahojas
Agalliopsis novella y presenta un amplio rango de
hospedantes; su sintoma principal es la presencia
de tumores en las raices secundarias de las plantas
afectadas. RDV y RGDV por el contrario tienen rangos

de hospedantes muy restringidos y similares; son
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Figura 156. Organizacién gendmica de phytoreovirus que contiene doce segmentos de dsrNa y codifica para doce proteinas.

Basado en: King et al. 2012
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virus de importancia econdmica en cultivos de arroz
del sudeste asidtico y en las islas del Pacifico. RDV es
el tinico reovirus de plantas que no est restringido al
floema de las plantas; causa enanismo y el aborto
de paniculas, pero no produce agallas, enaciones
o tumores, como la mayoria de los otros reovirus

de vegetales.

La transmisién de estos virus ocurre de forma
persistente propagativa y transovarica por cicadélidos
de los géneros Agallia, Agalliopsis, Nephotettix y
Recilia, luego de periodos de adquisicién cortos y
de latencia de 10-20 dias, tiempo después del cual

los vectores permanecen viruliferos de por vida.

Los phytoreovirus no se transmiten mecdnicamente

ni por semilla sexual.

Las especies dentro del género se delimitan con
base en diferencias en niveles de identidad del seg-
mento 8 (<56 % para aminodcidos) y en su rango
de hospedantes. Solo tres especies han sido apro-
badas por el 1x Reporte del 1cTv: RDV (accesién
PRJNAI4797), RGDV (accesién PRINAIOI49) y WTV
(accesiones M24114 a M24117) y dos especies han
sido propuestas: Homolodisca vitripennis reovirus
(Hovrv) y Tobacco leaf enation phytoreovirus
(TLEV), este ultimo es el primer virus del género

Phytoreovirus reportado en Africa.










Capitulo XV

Virus de +ssrNA

Secoviridae: Comovirus, Fabavirus, Nepovirus, Cheravirus, Sadwavirus, Torradovirus, Sequivirus, Waikavirus
Tymovirales:

+ Alphaflexiviridae: Allexivirus, Botrexvirus (en hongos), Lolavirus, Mandarivirus, Potexvirus,

Sclerodarnavirus (en hongos)
« Betaflexiviridae: Capillovirus, Carlavirus, Citrivirus, Foveavirus, Trichovirus, Vitivirus
« Tymoviridae: Tymovirus, Marafivirus, Maculavirus
Bromoviridae: Alfamovirus, Anulavirus, Bromovirus, Cucumovirus, Ilarvirus, Oleavirus
Closteroviridae: Closterovirus, Ampelovirus, Crinivirus
Luteoviridae: Luteovirus, Polerovirus, Enamovirus
Potyviridae: Potyvirus, Ipomovirus, Macluravirus, Rymovirus, Tritimovirus, Brambyvirus, Bymovirus

Tombusviridae: Tombusvirus, Dianthovirus, Aureusvirus, Avenavirus, Carmovirus, Necrovirus, Panicovirus,

Machlomovirus

Virgaviridae: Furovirus, Hordeivirus, Pecluvirus, Pomovirus, Tobamovirus, Tobravirus

Benyvirus: Beet necrotic yellow vein virus
Cilevirus: Citrus leprosis virus C
Idaeovirus: Raspberry bushy dwarf virus
Ourmiavirus: Ourmia melon virus
Polemovirus: Poinsettia latent virus
Sobemovirus: Southern bean mosaic virus

Umbravirus: Carrot mottle virus
Familia Virgaviridae

Esta familia fue recientemente reconocida (2009) y agrupa virus cuyas particulas que poseen forma de
bastén (del latin, virga). Incluye los géneros Furovirus (5 especies), Hordeivirus (4 especies), Pecluvirus
(2 especies), Pomovirus (4 especies), Tobamovirus (25 especies) y Tobravirus (3 especies), para un total

de 43 especies descritas en el 1x Reporte del 1cTv.

Las caracteristicas del grupo son, entre otras, la presencia de proteinas de replicacién de tipo alfa con
dominios conservados de mtr, Hel y Rdrp, esta tltima ubicada en la regién C-terminal de la proteina
(excepto en Hordeivirus); genoma de +ssrRNA con un motivo de tRNA asociado a su extremo 3; forma de
varillas rigidas de 20 a 25 nm de didmetro, y un canal central en el que se presenta el RNA gendmico. Las

proteinas de cdpside poseen tamafios que oscilan entre 19 y 24 kDa (figura 157).
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Figura 157. Morfologia del virién helicoidal de un miembro de la familia Virgaviridae. Dependiendo del virus, se

pueden presentar de una a tres particulas con longitudes variables y de 20-25 nm de didmetro.

Fuente: autores

Los virus de esta familia también se caracterizan
por poseer proteinas de movimiento célula-célula,
que corresponde ala 30 K para Furovirus, Tobamovirus
y Tobravirus, y alas codificadas por el triple bloque
de genes (tGB - Triple Gene Block) en Hordeivirus,
Pecluvirus y Pomovirus. Existen algunas diferencias
en la organizacién de los genomas y en el nimero
de rNA que los componen (de uno a tres). Los miembros
del género Hordeivirus y Pomovirus poseen tres RNA
gendmicos, pero el primer grupo tiene su motivo de
RARp en un rNA diferente de los motivos Hel y mtr.
Tobamovirus es el tinico género cuyos integrantes

poseen un solo RNA como genoma.

Bioldgicamente, los virus en cuestién son muy
diversos pues afectan tanto plantas mono como
dicotiledéneas, aunque el rango de hospedantes
para cada uno es, por lo general, restringido. Casi
siempre se transmiten de modo mecanico; incluso

este medio es el tinico de dispersién conocido para

Proteina
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muchos de los tobamovirus. También hay algunos
que se transmiten por hongos y pseudohongos del
suelo (pMTV por S. subterranea, entre ellos), asi como

otros por semilla sexual (por ejemplo, Hordeivirus).

Los criterios para delimitar los géneros en esta
familia corresponden al nimero de segmentos
gendmicos, las estrategias de expresion de genes,
el tipo de proteinas de movimiento y las formas

de transmisién.

Género Pomovirus

El género Pomovirus deriva su nombre de la especie
tipo Potato mop-top virus (bMTV). Estd conformado
por tres especies, ademds de pmTV: Beet soil-borne
virus (BsBV), Beet virus Q (BvQ) y Broad bean necrosis
virus (BBNV). Polymyxa betae transmite BSBV y BvQ,

mientras que BBNV es transmitido por p. graminis.

AsRAA
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Figura 158. Morfologia del virién del Potato mop-top virus (pMTV) consistente de tres particulas de varillas rigidas,

cada una provista de una molécula de +ssrNaA.
Fuente: : autores



Los virus de este género poseen viriones con simetria
helicoidal cuyas longitudes varian de 60 a 310 nm,
dependiendo del virus y el RNA. PMTV posee tres seg-
mentos de RNA con tamafios de 6,4 kb, 3kby 2,5 kb,
con caperuzas hacia el extremo 5’y una estructura

tipo tRNA hacia el extremo 3’ (figura 158).

El rRNA 1 codifica para una proteina que tiene
motivos de mtr y Hel (ORF 1) y una proteina generada
por supresién del codén de finalizacién del orF 1 con
motivos de RArp. Cerca del extremo 3" del RNA 2 se
presenta una proteina asociada a la transmisién por
vector y generada a partir de la supresién del codén
de terminacién del orF que codifica para cp. Esta
proteina parece ser la responsable de la pérdida de la
estructura helicoidal en los extremos del Rna durante
el proceso de desensamblaje del virus. El RNA 3 codifica
para cuatro polipéptidos de 51, 21, 13 y 8 kDa,
respectivamente. Los primeros tres presentan
secuencias similares a proteinas de TGB de otros virus,
involucradas en el movimiento célula a célula del virus.
La funcién de la cuarta proteina, rica en cisteina (Crp),

parece ser la de actuar en el incremento de la virulencia;
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Figura 159. Organizacién gendémica del Potato mop-top
virus (PMTV), que contiene tres segmentos de +SSRNA y
utiliza diferentes estrategias de expresion de proteinas,
incluyendo Readthrough y sgrNA.

Basado en: King et al. 2012

| Virus de +ssrNA |

sin embargo, en apariencia, no es indispensable para

que se cumpla el proceso infectivo (figura 159).

Las secuencias de los virus de este género comparten
menos del 80% de identidad cuando se comparan
sus genomas completos y menos del 90 % cuando el
analisis se restringe a las secuencias de aminoacidos
de cp. También difieren en su rango de hospedantes,
especies de vectores, morfologia de los cuerpos de
inclusién en las células, relaciones serolégicas y
componentes del genoma, particularmente presencia

o ausencia de crP.

Como se indicé, PMTV se transmite por zoosporas
de s. subterranea y BsBv por . betae, ambos plasmo-
dioféridos que afectan los sistemas radiculares de sus
hospedantes papa y remolacha, respectivamente.
Estos virus también se pueden transmitir por semilla
asexual y pueden permanecer en las estructuras de
resistencia de sus vectores, por varios afios, en el
suelo, lo que representa un gran problema desde el

punto de vista epidemioldgico.

Los principales sintomas que causa PMTV en cultivos
de regiones templadas corresponden a mosaicos
tipo aucuba en las hojas, y anillos necréticos y
agrietamientos en los tubérculos. En las variedades
cultivadas en los Andes estos sintomas no son tan
evidentes, y en su lugar se presentan amarillamientos
foliares, enanismos y acortamiento de entrenudos
(figura 160). En condiciones experimentales, el virus
puede infectar plantas de las familias Chenopodiaceae,

Solanaceae y Tetragoniaceae.

Género Tobamovirus

Este género es bastante representativo de la virologia
vegetal por cuanto su especie tipo es el Tobacco
mosaic virus (TMV), virus cuya investigacién sirvié
de base para establecer el nacimiento mismo de la

disciplina a finales del siglo x1x.

Los tobamovirus secaracterizan por presentar genomas

con un segmento de +ssRNA, proteinas de movimiento
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Figura 160. a. Sintomas de mosaico tipo aucuba en

plantas de papa infectadas por Potato mop-top virus
(pMTV); b. Sintomas sistémicos en una planta indicadora

de N. benthamiana inoculada con pmTV.
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30K, facil transmisidén por contacto y, a veces, por
semilla sexual. Sus viriones corresponden a varillas
rigidas de 18 nm de didmetro y 300-310 nm de
longitud y es frecuente que generen grandes agregados
tanto cristalinos como amorfos (x bodies), que se
pueden observar atn bajo el microscopio éptico

con tinciones diferenciales.

Los genomas tienen de 6,3 a 6,6 kb y presentan de
modo caracteristico secuencias de cerca de 70 nt
enla regién 5’-UTR, ricas en repeticiones AAC; esta
regién estd, ademds, provista de una caperuza de
5-metil guanosina, mientras que en sus extremos
3" es frecuente la ocurrencia de estructuras tipo
trRNA. Por lo general, los genomas codifican para al
menos cuatro proteinas: una de 124-132 kDa que
contiene los dominios mtr y Hel, una de 181-189
kDa que comprende el dominio rRdrp y por lo regular
se sintetiza por lectura continua (readthrough). Los
otros dos ORF se expresan por sgRNA coterminales en
el extremo 3 y codifican para una proteina de movimiento

y parala cp, respectivamente.

Los viriones de los tobamovirus presentan una fuerte
actividad antigénica y con facilidad pueden ser
detectados por pruebas seroldgicas. Sus rangos de
hospedantes naturales son por lo general restringidos,
pero, a modo experimental, son de ficil transmisién a

diferentes plantas indicadoras. Por lo comtin, inducen
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Figura 161. Organizacién genémica del Tobacco mosaic virus (rMv) que contiene un segmento de +sskNa de 6,4 kb y

utiliza diferentes estrategias de expresién de proteinas, incluyendo frameshift y sgrNas.

Fuente: King et al. 2012
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Figura 162. a. Sintomas de mosaico y disminucién del tamafio de la limina foliar de tabaco causado por Tobacco

mosaic virus (TMv); b-c. Manchas necréticas anilladas causadas por Odontoglossum ringspot virus (orsv) en orquideas.

sintomas del tipo mosaico, moteados, amarillamientos
foliares y aclaramiento de venas; aunque algunos
producen sintomas muy tenues (latentes) que son
dificiles de identificar en el campo o, por el contrario,
algunas especies pueden provocar sintomas muy severos,

como las manchas y bandeados necréticos (figura 162).

Los criterios principales para delimitar las especies
del género Tobamovirus corresponden a niveles de
identidad de nt menor que 90 % para todo el genoma,
sus rangos de hospedantes y las relaciones antigénicas
de sus cp. Este género presentaba hasta el 1x Reporte
del 1cTV 25 especies reconocidas y seis propuestas;
algunas de las mds importantes son T™MV, ToMV
y Odontoglossum ringspot virus (orsv) (en plantas
ornamentales), cuyos genomas se pueden encontrar
bajo los niimeros de accesién: vor4o8, AF332868 y

x82130, respectivamente.
Familia Potyviridae

Esta familia debe su nombre al género Potyvirus.
Dentro de ella se encuentran los géneros Brambyvirus
(1 especie), Bymovirus (6 especies), Ipomovirus (4

especies), Macluravirus (6 especies), Potyvirus (143

s
el

especies), Rymovirus (3 especies), Tritimovirus (4
especies) y tres especies sin género asignado: Spartina
mottle virus (spmov), Sugarcane streak mosaic virus
(scsmv) y Tomato mild mottle virus (rommmov). En
conjunto con Geminiviridae, Potyviridae es una de las
familias taxondmicas con mayor niimero de especies
devirus de plantas, en este caso con 170 formalmente

reconocidas por el 1x Reporte del icTv.

Los virus de la familia Potyviridae se caracterizan por su
morfologia filamentosa y flexuosa de 11 a 15 nm de
didmetro con simetria helicoidal y longitudes de 650
2 900 nm para aquellos monopartitas (Brambyvirus,
Ipomovirus, Macluravirus, Potyvirus, Rymovirus,
Tritimovirus) y de 200-300, 500-600 nm para los
virus bipartitas del género Bymovirus. Su RNA genémico
es de cadena sencilla con sentido positivo; llevan
una proteina veg de alrededor de 24 kDa unida
covalentemente al extremo 5"y una cola de poli-a

de longitud variable (20 a 160 nt) en el extremo 3",

El genoma comprende un solo orF que codifica para
una poliproteina de 340-370 kDa, con posterioridad
clivada por proteasas virales para generar las proteinas

funcionales del virus. Excepto para el género Bymovirus,

/

P

Figura 163. Morfologia del virién de potyvirus, consistente de una varilla flexuosa de 650-900 nm de longitud x 11-

15 nm de didmetro y una molécula de +ssrNA como genoma.

Fuente: autores
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que tiene dos segmentos de +ssrna (7,3-7,6 kb
y 3,5-3,7 kb), los genomas son monopartitas con
9,3 2 10,8 kb y estdn rodeados por cerca de 2.000
copias de la proteina de cdpside. Los miembros de
la familia Potyviridae también se caracterizan por
inducir inclusiones cilindricas citoplasmdticas (c1)
del tipo ruedas de carreta (pinwheels) o agregados
laminares en las células de sus hospedantes (figura 164).
Otra proteina viral, Hc-pro (Helper component protease)
provoca inclusiones amorfas (a1) en las que casi siempre
se encuentran asociadas las particulas virales con organelos
celulares degradados. Esta proteina Hc-pro también
posee funciones de proteinasa y se asocia, ademds,

con la transmisién por el vector.

Figura 164. Inclusiones citoplasmdticas inducidas por
potyvirusenlas células de sus hospedantes. a. Tipocilindricas

- agregados laminares; b. Tipo espirales (pinwheels).

Los potyviridos inducen una gran diversidad de
sintomas en plantas tanto mono como dicotiledéneas,
tales como mosaicos, moteados, enanismos, aclara-
miento de venas, manchas anulares, deformacién de
tejidos y muchos otros. Es posible que algunas de las
enfermedades que causan estos virus (ejemplos: PRsV,

PVY, BCMV, ZYMV) produzcan fuertes pérdidas en los

Figura 165. a-b. Sintomas de mosaico y manchas anulares

en frutos de papaya por infeccién de Papaya ringspot virus
(PrsV); c-d. Deformacién de frutos y hojas de calabacin

pot Zucchini yellow mosaic virus (zymv).

cultivos agricolas (figura 165). Sus rangos de hospe-
dantes son habitualmente intermedios en niimero de
plantas infectadas de forma natural, y amplio en el rango

experimental, dada su f4cil transmisién mecénica.

roTos: (ay b) Francia Varén (c y d) Jairo Castafio Zapata



Los miembros de los géneros Potyvirus y Macluravirus
se transmiten por dfidos casi siempre de manera no
persistente, mientras que aquellos de los géneros
Rymovirus y Trtitimovirus tienen a diferentes dcaros
de la familia Eriophyidae como vectores de forma
semipersistente. Los bymovirus se transmiten por
pseudohongos plasmodioféridos (por ejemplo,
Polymyxa graminis) y, por tltimo, los ipomovirus tienen

como principales vectores a las moscas blancas.

Los criterios basicos para demarcar los géneros de la
familia Potyviridae incluyen los niveles de identidad de
nucledtidos inferiores al 46 % (no ttil para separar
rymovirus de potyvirus), mientras que para diferenciar
especies se utilizan valores de identidad inferiores al
76%y 82% para secuencias de nucleétidos y aminodcidos
en todo el genoma, o de 76-77% cuando solo se cuenta
con secuencias de cp. La ubicacién de los sitios de
corte de proteasas virales en las poliproteinas, rango
de hospedantes, morfologia de cuerpos de inclusién
y relaciones antigénicas también son dtiles para las

definiciones taxondmicas de este grupo.

Género Potyvirus

El nombre del género Potyvirus se deriva de la especie
Potato virus v. El género posee 143 especies aprobadas,

lo que lo convierte en el mds numeroso de los siete

| Virus de +ssrNA

géneros de esta familia. Las particulas virales tienen
unalongitud de 680 2 900 nm y un genoma de +ss-

RNA con alrededor 9.700 nt.

Como se habia anotado, el genoma contiene un
solo oRF que codifica para una poliproteina de
340-370 kDa, que se procesa por accién de tres
proteasas en diez proteinas: p1, componente asis-
tente (Helper Component); p3, de inclusién cilindrica
(c1); inclusién nuclear a (N1a); inclusién nuclear
B (N1b); proteina de cdpside (cp) y dos proteinas
putativas denominadas 6K1 y 6K2. Las proteasas
corresponden a la proteinasa PI y HCc-pro, que
catalizan solo reacciones autoproteoliticas en los
extremos C-terminales, mientras que los clivajes
restantes se catalizan mediante mecanismos trans
y autoproteoliticos por la proteina de inclusién
nuclear (N1a-pro), un homélogo de la proteinasa

del Picornavirus 3c.

El procesamiento y funcién de todas estas proteinas
es atin controversial pero se cree que muchas de
ellas son multifuncionales. Recientemente se ha
demostrado la presencia de un orE corto embebido
en p3 que se expresa como una proteina de fusién
denominada P3N-PIPO por un mecanismo de cambio
en el marco de lectura -1. En apariencia, este producto
cumple funciones en el movimiento intercelular de

los potyvirus (figura 166).
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Figura 166. Organizacién genémica de potyvirus que contiene un segmento de +ssrNa de 9,7 kb y utiliza la estrategia

de expresién poliproteina para dar origen a 10 proteinas maduras. Ademds, p3N-PIPO se expresa por frameshift -1 a

partir de la secuencia que codifica para p3
Basado en: King et al. 2012
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Muchos potyvirus tienen rangos de hospedantes
restringidos, aunque algunas especies pueden ser
ampliamente polifagas, lo que afecta hospedantes
de muchas familias botdnicas diferentes. Por lo
general, los potyvirus se transmiten por dfidos de
manera no persistente, al igual que de modo mecénico.
Algunos también se transmiten por semilla sexual;
se destacan los casos de Pea seed-borne mosaic virus
(psbmv), Zucchini yellow mosaic virus (zymv) y

Bean common mosaic virus (Bcmv).

Los sintomas producidos por la infeccién con
potyvirus pueden ser muy diversos y varian segtin
la planta afectada, la especie/aislamiento viral y las
condiciones ambientales. Es usual que se caractericen
por mosaicos, moteados, deformacién de hojasy
deformacién delos brotes. Es frecuente que también en
algunas especies vegetales se presente un bandeado
oscuro de nervaduras de hojas totalmente expandidas
(hgura 167). En todos los casos se produce una
reduccién en el desarrollo vegetativo que general-

mente estd asociada con pérdidas en los rendimientos

Figura 167. a. Sintomas de bandeado oscuro de nervaduras

de hojas de frijol causado por el Bean common mosaic virus
(Bcmv); b. Sintomas de mosaico con deformacién de brotes

inducido por Soybean mosaic virus (smv).

de los cultivos, por lo que este grupo de virus es
uno de los mas limitantes para la produccién de di-
versas especies de plantas en las regiones tropicales

y subtropicales.

La especie tipo de este género, Pvy, es un complejo
de diferentes variantes que histéricamente se han
dividido en tres razas principales: Pvy-0, PVY-N, Y
pPVY-C, basadas en los sintomas inducidos en Nicotiana
tabacum cv. Samsun y Solanum tuberosum. Mas
tarde se incorpord a la clasificacién de sus variantes el
criterio del tipo de antigenicidad de su proteina
de cépside y los genes de resistencia que la especie
vence en el hospedante, lo que definié nuevas razas
como PVY-Zz, que es seroldgicamente relacionada a
PVY-0, pero que sobrepasa los genes Nytbr y Nc y

elicita el gen Nz en las plantas hospedantes.

Otro grupo se denomina pvy-N-wilga (Pvy-N-wi),
con propiedades bioldgicas similares a Pvy-N, pero
serolégicamente relacionado con Pvy-0, lo que permite
deducir que presenta un genoma recombinante de
ambas variantes. En los tltimos afios se ha detectado
una variante adicional denominada pvy-NTN,
relacionada en términos serolégicos con PVY-N,
pero que causa anillos necrdticos en tubérculos de
papa, una enfermedad conocida como pTNRD (Potato
tuber necrotic ringspot disease) y puede ocasionar

pérdidas hasta del 100 % en este cultivo (figura 168).

pVY se transmite de forma mecdnica, por injerto
y por dfidos de manera no persistente, en especial
por la especie Myzus persicae, aunque también se
han reportado Apbhis fabae, Macrosiphum euphorbiae,
Myzus (Nectarosiphon) certus, Myzus (Phorodon)
humuli y Rhopalosiphum insertum. Se ha encontrado
que el pvy puede también facilitar la transmisién
de otros virus como el Potato aucuba mosaic virus
(pamv). Experimentalmente, se utilizan especies de las
familias Solanaceae, Commelinaceae y Chenopodiaceae
para las pruebas biolégicas de transmisién y expresion
de sintomas, asi como también para obtener fuente

de inéculo viral.
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Figura 168. Sintomas en plantas de papa de mosaico y anillos necréticos de tubérculos causados por las razas pvy-o

y PVY-NTN, respectivamente.
Familia Alphaflexiviridae

La familia Alphaflexiviridae pertenece al orden Tymovirales
y estd compuesta por seis géneros: Allexivirus (8
especies), Botrexvirus (1 especie, Micovirus), Lolavirus
(1 especie), Mandarivirus (1 especie), Potexvirus (35
especies) y Sclerodarnavirus (1 especie, Micovirus), que

suman 57 especies en total.

Los virus de este grupo taxondmico se caracterizan
por poseer viriones filamentosos flexuosos entre
470 2 800 nm y 12-13 nm de didmetro, constituidos
por subunidades de un solo tipo de cp (figura 169).
Son monopartitas con +ssRNA con tamanos de 5,4
a9kby cinco a seis orF. Hacia el extremo 5” codifican
paralareplicasa viral (Potex-Like) que contiene motivos
mtr, Hel y RArp; hacia el extremo 3 se ubica el gen
cp (generalmente el orF5), cuyos productos proteicos
tienen de 22 a 44 kDa, dependiendo del género. Los

ORF 2 a 4 codifican para el triple bloque de genes

Proteing
di la chpide

(rGB). En algunos géneros como Allexivirus, Lolavirus
y Mandarivirus se presenta un or¥ adicional que codifica
para una proteina de unién a dcidos nucleicos con
motivos caracteristicos del tipo Zinc binding finger

(hgura 170).

En esta familia hace poco se incluyé el género
Sclerodarnavirys que carece de cipside e infecta
al hongo Sclerotinia sclerotiorum; de alli deriva su
nombre Sclerotinia sclerotiorum debilitation-associated
RNA virus (ssprv). El virus solo posee un orr que
codifica para la replicasa, cuya secuencia se encuentra
filogenéticamente relacionada con aquellas de
los géneros Allexivirus, Potexvirus y Mandarivirus.
La carencia de cdpside es razon suficiente para que se

haya considerado que se trataba de un género diferente.

Los virus de esta familia afectan un amplio niimero
de plantas mono y dicotiledéneas, aunque indivi-

dualmente sus especies tienen rangos muy concretos.

S5RNA

Figura 169. Morfologia del virién de un miembro de la familia Alphaflexiviridae, consistente de una varilla flexuosa

de 470-800 nm de longitud por 12-13 nm de didmetro y una molécula de +ssrNA como genoma.

Fuente: autores
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Figura 170. Organizacién gendmica de alphaflexovirus que contiene un segmento de +ssrna de 8,8 kb y utiliza la

estrategia de expresién sgrRNA para dos de sus ORF.
Basado en: King et al. 2012

Por lo regular, estos virus se transmiten de modo
eficiente por via mecénica e, incluso, en muchos
casos no se conoce si presentan vectores bioldgicos
naturales para su dispersién. Normalmente inducen
sintomas moderados del tipo mosaicos, aunque en

muchas ocasiones pueden desencadenar enfermedades

latentes (figura 171).

Figura 171. Sintomas de mosaico causados por Potato

virus x (Pvx) en plantas de papa.

L L

Los miembros de la familia Alphaflexiviridae se dife-
rencian por las caracteristicas de su organizacién
gendmica, rango de hospedantes y niveles de identidad
de las secuencias de cp. Para la separacion de géneros,
usualmente dichos valores son menor que 45% y para

especies menor que 72% parant de 80 % paraaa de cp.

Género Potexvirus

Este nombre se deriva de la especie tipo Potato virus x
(pvx). El género se caracteriza por poseer viriones fila-
mentosos flexuosos con simetria helicoidal, longitudes
de 470 2 700 nm y un didmetro de 13 nm; presentan
caperuza en el extremo 5y cola de poli-a en el 3y su

genoma de 6,4 kb contiene cinco ORF.

El orE 1 contiene los motivos mtr, Hel y RdRrp.
Desde el orF 2 al 5, el virus emplea la estrategia de
SgRNA. Los ORF 2, 3 y 4 son traslapados y constituyen el

TGB, que codifica para proteinas de 25, 12y 8 kDa,
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Figura 172. Organizacién genémica del Potato virus x (PvX) que contiene un segmento de +ssrNa de 6,4 kb y utiliza

las estrategias de expresién sgrNA y leaky scanning (rastreo ribosomal).

Basado en: King et al. 2012
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respectivamente, involucradas en el movimiento
del virus célula a célula. El orF 2 también contiene
un segundo motivo Hel, mientras que el orE 5 codifica
para la proteina cp (figura 172). Los uTr de los virus
de este género juegan un papel importante en la
regulacién y el movimiento de los mismos a tra-
vés de las células de su hospedero. El 5-uTR estd
implicado en la regulacién de la sintesis del grNa,
SgRNA, la encapsidacién y el transporte del virus
por los plasmodesmos. Por su parte, el 3-UTR estd
involucrado en la sintesis tanto de la cadena posi-
tiva del RNA como de la negativa. Es frecuente que
los viriones presenten, ademds del RNA gendmico,

de dos a tres sgrNA coterminales en 3",

Dentro del género Potexvirus se han descrito 35 especies.
Estos virus se transmiten fundamentalmente de forma
mecénica, aunque algunas especies lo hacen por semilla,
como el White clover mosaic virus (wcimv). El pvx,
en particular, se puede transmitir por inoculacién
mecdnica y de manera natural por contacto entre
plantas, pero no por polen o semilla. Son plantas
indicadoras ttiles para su estudio diferentes especies
como Brassica campestris ssp. rapa, Datura stramonium,
Gomphrena globosa, Nicotiana tabacum y Solanum
tuberosum. Con referencia a la dispersion de estos
virus, un caso excepcional corresponde al Potato
aucuba mosaic virus, pues puede ser transmitido
por éfidos, siempre y cuando se presente una Hp

(helper protein) de un potyvirus acompafante.

| Virus de +ssrNA |

Los sintomas que induce pvx en papa varfan dependiendo
de suinteraccién con otros virus; pueden corresponder a
mosaicos, moteados, manchas anulares y necrosis.
En Datura stramonium y N. tabacum produce anillos
cloréticos o moteados foliares. Por otra parte, virus
como el Cymbidium mosaic virus (Cymv) causa
clorosis, deformacidén y manchas necréticas de la
ldmina foliar de orquideas y mosaico en pétalos y

sépalos, asi como necrosis precoz (figura 173).

Entre los virus de importancia econémica de este
género estd el cymv en plantas ornamentales, pvx
y Cassava common mosaic virus (Cscmv), este tltimo
especialmente limitante en cultivos de yuca de Brasil.
Sus genomas se pueden encontrar con los niimeros de

accesidén U62963, D00344 y U23414, respectivamente,
Familia Betaflexiviridae

La familia Betaflexiviridae al igual que Alphaflexiviridae,
pertenece al orden Tymovirales. Estd integrada por
los géneros Capillovirus (2 especies), Carlavirus (43
especies), Citrivirus (1 especie), Foveavirus (4 especies),
Trichovirus (5 especies), Vitivirus (6 especies), ademds
de seis especies sin género asignado: African oil palm
ringspot virus (AOPRv), Banana mild mosaic virus
(Banmmv), Cherry green ring mottle virus (CGRMV),
Cherry necrotic rusty mottle virus (cNrmV), Potato virus T
(pv'T) y Sugarcane striate mosaic-associated virus (scsmav),

para un total de 67 especies.

Figura 173. a. Sintomas de clorosis y manchas necréticas de la ldmina foliar; b. Mosaicos de flores de orquideas

causados por Cymbidium mosaic virus (Cymv)
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Figura 174. Morfologia del virién de un miembro de la familia Betaflexiviridae, consistente de una varilla flexuosa de

600-1.000 nm de longitud por 12-13 nm de didmetro y una molécula de +ssrna de 6,5 a 9 kb.

Fuente: : autores

Los virus de este grupo se caracterizan por presentar
viriones helicoidales flexuosos de 600 a 1000 nm
de longitud y de 12 a 13 nm de ancho (figura 174).
Poseen genomas de tamanos que oscilan entre 6,5
y 9 kb de +ssrNa, cuyo extremo 5 tiene una caperuza
de metil-guanosina y su extremo 3’ tiene una cola
poli-a. Otras caracteristicas determinantes de la familia
son su RArp del tipo Carla con tamafos que varfan de
1502250 kDa, la presencia de una o varias proteinas de
movimiento (TGB en Carlavirus y Foveavirus y 30K en
los demés géneros) y su cp de 22 a 44 kDa, dependien-
do del género viral. El prefijo del nombre de esta familia
(Beta) se derivé del hecho que fue la segunda establecida

luego dela division de la antigua familia Flexiviridae.

Los miembros de esta familia pueden presentar de
tres a seis ORF, seglin el género en que se encuentren,
pero por lo comin se caracterizan porque su ORF 1
codifica parala replicasa viral del tipo Alphavirus-like;
ademds, muchos de sus miembros también presentan
dominios alks y papain-like protease (p-pro), conjun-

tamente con Mmtr y Hel en el ORF 1.
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El genoma de los citrivirus es uno de los que presenta
tres ORF solamente: ORF 2 (para proteina de movimiento
30 K) y orF 3 (para cp), que estin separados por una
pequena regién intergénica y se expresan por SgRNA,
mientras que el ORF 1, que codifica para la replicasa, lo

hace directamente del RNA genémico (figura 175).

Es habitual quelos miembros de la familia Betaflexiviridae
tengan un rango de hospedantes restringido y es
frecuente, con excepcion de los carlavirus, que sus
especies afecten plantas con desarrollo de xilema
secundario (que producen madera), incluyendo 4rboles,
arbustos y bejucos (lianas), aunque provocan sintomas
tenues o moderados. La transmisién es fundamen-
talmente por medios mecdnicos, pero los trichovirus
también tienen como vectores diferentes dcaros y la
mayoria de carlavirus se transmiten de manera no
persistente por 4fidos, y a veces, por cochinillas

harinosas, moscas blancas e insectos escala.

Los géneros en esta familia se distinguen por sus

arreglos gendmicos, por los modos de transmisién
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Figura 175. Organizacién genémica del Citrus leaf blotch virus (cLBV) que contiene un segmento de +ssrNa de 8,7 kb

y utiliza la estrategia de expresién sgrNA para dos de sus ORF.

Basado en: King et al. 2012



y por sus niveles de identidad de nt en los genes que
codifican para cp y replicasa viral (<45 %); para la deli-
mitacién de especies estos valores son frecuentemente

menor que 72% para nt y menor que 80 % para aa.
Género Carlavirus

El género estd conformado por 43 especies reconocidas
y 12 propuestas en el 1x Reporte del 1cTv. Su espe-
cie tipo corresponde al Carnation latent virus (cLv).
Sus viriones contienen particulas flexuosas de 470
21.000 nm, con didmetros de 12 a 15 nm, con simetria
helicoidal (figura 174). Los genomas son de +sskNA
con tamafios de 5,8 a 9 kb; hacia el extremo 5" presentan
una caperuza, y hacia el extremo 3 tienen una cola
de poli-a. Poseen seis orF. El 1 representa alrededor
del 70 % del genoma y tiene tres dominios: hacia el
N-terminal de mtr, Hel en la parte central, y Rdrp
hacia el extremo c-terminal; esta tltima proteina
es autocatalitica. Los ORF 2, 3 y 4 forman el TGB
involucrado en el movimiento de la particula viral;
la proteina 2 posee un motivo Hel adicional y las
proteinas 3 y 4 presentan regiones posiblemente

transmembranales muy hidrofébicas.

Las proteinas mencionadas se expresan mediante
SgRNA; aquel que se genera a partir de los ORF 5 y
6 da origen alas proteinas cp y cre (cysteine-rich protein)
de 11 a 16 kDa, de las cuales, la tltima, permite la

unién del RNA ala cdpside y se cree que también participa

| Virus de +ssrNA |

en la supresién del silenciamiento de genes del hospedante
y en lareplicacién del genoma viral (figura 176). Cabe des-
tacar que las replicasas de estos virus guardan homologfa

con las de Potexvirus, Closterovirus'y Tymovirys.

Como se menciond, la transmisién de los carlavirus
ocurre por inoculacién mecdnica, o por medio de
4fidos de forma no persistente. Algunas especies son
transmitidas por Bemisia tabaci (por ejemplo, Cowpea

mild mottle virus, cpMMV) 0 a través de semilla sexual.

Los sintomas caracteristicos de los carlavirus se enmarcan
entre infecciones latentes, mosaicos (como Poplar mosaic
virus, popmV) y necrosis (Pea streak virus, pesv, entre
otros); en ocasiones, producen pérdidas significativas
en cultivos como la papa (por ejemplo, Potato virus m

- pvMy Potato virus s - pvs).

Con respecto al pvs, se reconocen dos razas principales:
pvs-A (pvs andino) y pvs-o (pvs ordinario). Las
homologias entre ambas razas para las secuencias
que codifican cp y la proteina de 11 kDa son de
93% y 79 %, respectivamente. En estas proteinas
también se encuentra el mayor nimero de aminodcidos
que difiere entre ambas razas, lo que sugiere una
explicacién a los distintos tipos de transmisién
y sintomatologias que inducen. Asi, por ejemplo,
PVS-0 no causa sintomas en la mayorfa de cultivares
de papa, pero en ocasiones produce rugosidades leves

en las hojas; por su parte, pvs-a induce fuertes sintomas
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Figura 176. Organizacién genémica del Potato virus s (pvs), un carlavirus que contiene un segmento de +ssrNA de

8,7 kb y utiliza la estrategia de expresién sgrRNA para varios de sus ORF.

Basado en: King et al. 2012
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que incluyen senescencia prematura, caida de hojas,
en especial en plantas con infeccién secundaria y
pérdidas superiores al 20% cuando se encuentra

asociado con otros virus (por ejemplo, Pvx).

La transmisién de pvs-o ocurre sobre todo por
contacto, mas que por afidos, mientras que PVS-A
se concentra més en el tejido y los 4fidos, como m.
persicae, lo transmiten eficientemente. Estos virus
también pueden ser transmitidos a partir de tubérculos
infectados e incluso por plantas generadas por

multiplicacién in vitro.

Familia Luteoviridae

Derivada del género Luteovirus, esta familia se divide,
de acuerdo con el origen filogenético del gen de la
replicasa y con las propiedades bioldgicas de sus
miembros, en tres géneros: Enamovirus (1 especie),
Luteovirus (6 especies) y Polerovirus (13 especies).
Ademas abarca ocho especies sin género asignado:
Barley yellow dwarf virus-cpv (BYDV-GPV), Barley
yellow dwarf virus-rmv (ByDV-RMV), Barley yellow
dwarf virus-sav (BYDV-sGv), Chickpea stunt disease
associated virus (cpspav), Groundnut rosette assistor
virus (GRAV), Indonesian soybean dwarf virus (1spv),
Sweet potato leaf speckling virus (spLsv) y Tobacco
necrotic dwarf virus (TNDV), lo que suma un total de

28 especies en la familia.

Proteina
de la capside

ssRNA

Los viriones son particulas isométricas de 25 a 30
nm de didmetro, compuestos por dos proteinas de
capside con 180 copias y configuracién T=3 (figura 177).
Poseen un genoma de +ssrNa de 5,6 a 6 kb, con
entre cinco y seis ORF (0 a 5). El orRF 0 estd presente
en polerovirus y enamovirus, pero no en luteovirus
y codifica para una proteina que se cree es supresora
de silenciamiento de RNA en el hospedante, mientras que
los ORE 1y 2 se traslapan y codifican para proteinas
relacionadas con la replicacién. El orr 3 codifica
para la cp mayor y el ORF 5 para la menor (cpm); se
traslapa completamente con el ORF 4 (no en Enamovirus)
para codificar para una protefna en apariencia asociada con
el movimiento sistémico del virus en las plantas.
Algunos luteovirus y polerovirus también tienen
un sexto ORF que codifica para una pequeia proteina
(6 kDa) de funcién desconocida.

La expresién de los genes en estos virus es variada y
compleja; presenta estrategias como lectura continua
(readthrough), cambio en el marco de lectura (frameshiff),

SgRNA y transactivacién de traduccién en el extremo 3.

Los luteovirus y polerovirus son fuertemente inmuno-
génicos. Por lo general, los rangos de hospedantes son
restringidos en extremo; por ejemplo, BYDV solo infecta
especies de Poaceae, mientras que Soybean dwarf virus
(sbpv) leguminosas. Sin embargo, existen casos de virus
polifagos como el Beet western yellows virus (Bwyv) queinfecta

mds de 150 plantas de 20 familias botdnicas diferentes.

Figura 177. Morfologia del virién de un miembro de la familia Luteoviridae, consistente de una particula isométrica

de 25-30 nm de didmetro y una molécula de +ssrRNA como genoma de 5,6 a 6 kb.

Basado en: ViralZone c2011
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Los luteoviridos se transmiten por dfidos de manera
persistente pero no propagativa. Muchos de ellos
son virus restringidos al floema de sus hospedantes
(como PLRV y BYDV) y, por tanto, de dificil transmisién
mecdnica, aunque existen excepciones como el

umbravirus Pea enation mosaic virus-2 (PEMV-2).

Los sintomas que producen los luteoviridos estin
asociados a danos en los tubos cribosos y células
acompafantes del floema y pueden incluir la necrosis de
dichos tejidos con los efectos deletéreos consiguientes
sobre la translocacién de nutrientes y el desarrollo
de las plantas. Los amarillamientos y enanismos son
también caracteristicos de las enfermedades que causan

estos virus en sus hospedantes (figura 178).

Figura 178. Plantas de trigo con falta de desarrollo

radicular y aéreo (enanismo) (compdirese con planta
control no infectada), amarillamientos y hojas con
coloraciones rojizas o purpureas, como resultado de la

infeccién por Barley yellow dwarf virus (BYDV).

| Virus de +ssrNA
Género Polerovirus

Se caracterizan por presentar cdpside sin envoltura
externa con simetria icosaédrica y didmetros de
alrededor de 23 nm. Los genomas ordinariamente
tienen entre 5,6 ya6 kb con vpgunidas asu extremo
5’. Presentan al menos siete orE. El orF o0 codifica
para una proteina de 29 kDa, que es indispensable
para la acumulacién del virus. El orF 1 tiene un
motivo de proteinasa y se cree que de él se deriva
la proteina veg. El oRF 2 codifica para la replicasa
a partir de un mecanismo de cambio en el marco
de lectura -1. El oRF 3 codifica para la proteina de
la capside viral y se fusiona con el orF 5 mediante
supresion del codén de finalizacién para dar origen
a una proteina que parece estar involucrada en la
transmisién por dfidos, al conferir estabilidad a la
particula viral en la hemolinfa del insecto vector.
El orF 4 esta involucrado con el movimiento del
virus en la planta y se traslapa completamente con
el orr 3. Las tnicas proteinas traducidas directa-
mente del RNA gendmico son po derivado del orr
o, p1 del orFI y la replicasa que se origina como
una proteina de fusién (ORF 1+2) por cambio en el
marco de lectura cerca del codén de finalizacién
del orr1. La proteina rapl (replication-associated
protein 1) se produce por la omisién del primer codén
de inicio (Leaky scanning) por parte del ribosoma
e inicia en un inusual 1rEs. El resto de los orF
de los polerovirus se traducen a partir de sgrRNA

(hgura 179).

Los virus de este género son transmitidos por vectores,
casi siempre fidos, asi como mediante injertos, pero
no por semilla sexual, inoculacién mecanica, ni a través
del polen. Hace poco se encontré en Colombia evidencia
experimental de la posible transmisién de un polerovirus
filogenéticamente relacionado con PLRV por semilla
sexual en tamarillo, aunque no fue posible definir la

participacién del embrién en dicho proceso.

El pLrv es la especie de mayor importancia econémica
de este género. El virus tiene dividido su genoma

en ocho orr densamente empaquetados, con el

3%

N
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Figura 179. Organizacién genémica del Potato leafroll virus (PLRV), polerovirus que contiene un segmento de +ssrRNA

de 6 kb y utiliza diversas estrategias de expresién incluyendo sgrNA, rastreo ribosomal (leaky scanning), cambio en el

marco de lectura (frameshift) y lectura continua (readthrough).

Basado en: King et al. 2012

ORE 1 que solapa el orF 0y el ORF 3 traslapado con
el orF 4. El orRF 0 estd involucrado en el desarrollo
de la sintomatologia y se cree que es un supresor
del silenciamiento de genes en sus hospedantes; p1
tiene funciones de proteasa y contiene la secuencia
que codifica para vpg, asi como posiblemente para
una helicasa. El orF 2 codifica para Rdrp, mientras
que el ORrF 3 lo hace parala cp de 23 kDa. El orr 4
codifica para una proteina de movimiento y la fu-
sién de los ORF 3 y 5 genera una proteina estructu-
ral de 80 kDa, que se cree que es la cdpside menor
y participa en la transmisién del virus por 4fidos.
Los orF 6 y 7 han sido descritos recientemente y,
aunque sus funciones son desconocidas, se especu-
la que el producto del orE 7 tiene propiedades de

unién a dcidos nucleicos (figura 179).

Los afidos transmiten el PLRv de manera persistente no
propagativa, que se multiplica en el floema del huésped.
El insecto mas eficiente para su transmisién es M.
persicae, aunque otros como Macrosiphum euphorbiae

también lo pueden transmitir.

Las familias taxonémicas Amaranthaceae, Crucifera-
ceae, Portulacaceae 'y Solanaceae contienen las especies
queen condiciones experimentales presentan mayor
susceptibilidad al virus. Los sintomas principales
que ocasiona en papa corresponden a enanismos y
enrollamiento de hojas, acompafados de una grave
reduccién en el rendimiento (figura 180). En plan-
tas indicadoras como Datura stramonium, se pueden
observar amarillamientos sistémicos entre venas y

en Physalis floridiana se presenta clorosis sistémica

entre venas y enrollamiento de hojas.

FoTO: Jairo Castafio Zapata
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Figura 180. a. Sintomas de enrollamiento foliar; b. falta

de desarrollo (enanismo) causados por Potato leafroll virus

(PLRV) en papa.

Familia Closteroviridae

Esta familia deriva su nombre del género Closterovirus
(9 especies) y est conformada, ademds, por los géneros
Ampelovirus (8 especies) y Crinivirus (12 especies), asi
como por la especie sin género asignado Mint vein
banding-associated virus (MVBV), para sumar un total de

treinta especies reconocidas por el 1x Reporte del icTv.

La clasificacién taxonémica de los miembros de la
familia Closteroviridae se basa principalmente en el
modo de transmision y en las caracteristicas del Rna
gendémico. Sus miembros poseen viriones flexuosos
con un didmetro promedio de 10-13 nm y longitudes
de 650 2900 nm para virus con genoma particionado
(Crinivirus), 0 1.200 a 2.200 nm en virus con genoma
monopartita (Ampelovirus y Closterovirus) (figura 181).
Los genomas tienen un rango de tamafos entre 15

y 20 kb; hacia el extremo 3’ poseen terminaciones

| Virus de +ssrNA |

con estructuras tipo pseudonudos (pseudo-knot) o asas
(hairpin). Hacia el extremo 5’ probablemente tienen
una caperuza de nucleétidos metilada. Otra carac-
teristica distintiva de esta familia viral es la presencia
de genes que codifican para proteinas homoélogas a las
proteinas celulares de choque térmico 70 (asp7oh:
heat shock proteins) y para una cp anloga o menor
(cpm), que aparentemente encapsida el extremo 5’

del RNA viral.

Los closteroviridos son unos de los grupos de virus
de plantas que presentan los genomas mds extensos
y con las mayores tasas de recombinacién genética, lo
que explica el porqué de las grandes diferencias que se

encuentran en la organizacién de sus genomas.

Es usual que contengan los orF 1a-1b, que codifican
para replicasas virales, ademdas de genes para una
proteina hidrofébica de 6k, Hsp7oh, una proteina
de 60 kDa, cp y cpm; estas tltimas pueden presentar
duplicaciones en los genomas de diferentes
closteroviridos. Se cree que la Hsp70h estd involucrada
en el movimiento célula-célula del virus, ensamblaje
de las particulas y replicacién, mientras que la pro-
teina de 60 kDa es responsable de la unién de cpm
y uspyoh con la regién terminal 5” del genoma. Otras
proteinas relacionadas con supresores del silencia-
miento de RNA y diferentes proteasas se generan
en algunas especies de estos virus. Los genomas
de los closteroviridos, por lo comtin, se expresan
por una combinacién de diferentes estrategias que
incluyen poliproteinas, cambio en el marco de lecturay

sgrNA (figura 182).

Figura 181. Morfologia del virién de un miembro de la familia Closteroviridae, consistente en una varilla flexuosa de

1.200-2.200 nm de longitud x 10-13 nm de didmetro y una molécula de +ssrNA como genoma de 15 a2 20 kb.

Fuente: autores
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Figura 182. Organizacién genémica del Citrus tristeza virus (CTV) que contiene un segmento de +sskNa de 19,2kby

utiliza diversas estrategias de expresién incluyendo poliproteina, sgrNA y cambio en el marco de lectura (frameshift).

Basado en: King et al. 2012

El rango de hospedantes de los miembros de esta
familia es ordinariamente restringido, excepto
para algunos miembros del género Crinivirus. Por
lo regular inducen sintomas del tipo amarillamientos,
enanismos, deformacién de frutos, punteaduras
(pitting), acanaladuras en corteza de 4rboles y necrosis
en floema, entre otros (figura 183). Es habitual
que estos virus se transmitan por vectores como
dfidos, moscas blancas y pseudococcidos de forma
semipersistente y con dificultad por medios mecanicos;
ademds, la propagacién asexual (por ejemplo, injertos,
acodos, tubérculos) es un mecanismo de dispersion
muy importante para algunos de los virus mas

limitantes de este grupo.

Es habitual que los closteroviridos induzcan diferentes
cuerpos de inclusidn en sus hospedantes. Se trata
de agregados de viriones, vesiculas membranosas o
una combinacién de ambos; es caracteristico que
presenten redes fibrilares y una alta presencia de

gotas lipidicas en sus inmediaciones.

Los criterios taxonémicos para definir los miembros de
la familia implican la morfologia y tamao de viriones,
la organizacién del genoma y las estrategias para su expre-
sién, los tipos de inclusiones citoplasmdticas que generan
en las células de sus hospedantes, sus mecanismos de
transmision y el tropismo de los tejidos que afectan (por

ejemplo, restriccion a células del floema).

Figura 183. Acanaladuras en corteza de citricos causadas por la infeccion de Citrus tristeza virus (CTV).

roTos:Javier Orduz Rodriguez

y Heberth Veldsquez



Género Crinivirus

Los virus de este género poseen dos particulas de
650 a 850 nm y 700 a2 900 nm de longitud, con un
didmetro de 12 nm. Su genoma estd segmentado
en dos RNA (con excepcién del pYvv que tiene tres
particulas e igual nimero de segmentos de rRNA),
con tamafios de 7,2 a 8,1 kb (figura 184). El rna 1
tiene el médulo de replicacion, con los oRF 1, 1b y
2. Los dos primeros codifican para la replicasa y el
tercero, ORF 2, para una proteina de 31 kDa con
funcién desconocida. El orE 1b se produce por un
cambio en el marco de lectura +1, que contiene el
motivo Rdrp. El RNA 2 de algunos crinivirus tiene
siete ORF; el 5 corresponde a cp y el 6 a la proteina
cem. El orE 2 codifica para una proteina Hspyoh,
en apariencia esencial para el ensamblaje del virién

y para su movimiento entre células.

Los crinivirus se pueden encontrar en células del
floema y es habitual que su transmisién ocurra por
moscas blancas (Alleyrodidae) de forma no persistente,
sin poderse transmitir de manera mecanica. Los sintomas
ocasionados por los virus de este género corresponden
a amarillamientos de nervaduras, enanismos y, algunas
veces, inducen necrosis. Estos virus pueden causar
epidemias severas en los cultivos susceptibles como
resultado de su dispersién masiva por el incremento

delas poblaciones de sus vectores en el campo.

Proteina
de |a capside

| Virus de +ssrNA

Uno de los virus de mayor importancia econémica
del género en las zonas andinas suramericanas es
el Potato yellow vein virus (pyvv). La enfermedad,
causada por PYVV, se reporté por primera vez en
cultivos de papa en Antioquia (Colombia) en el
afio de 1943. El virus se caracteriza por poseer un
genoma tripartita, con caperuza en su extremo 5’y

una estructura de pseudonudo hacia el extremo 3".

EIRNA 1 posee tres ORF: 1ay 1b contienen los dominios
conservados L-pro, MTR, Hel y RdRp y la pequefia pro-
teina hidrofébica p7 codificada por el orF 2. La rdrp se
produce por el cambio en el marco de lectura +1, como

ha sido demostrado para la familia Closteroviridae.

El rNA 2 tiene cinco orF: Hsp70h, p7, p60, pl0y cp. En
suorden, la primera proteina es homdloga a la familia de
chaperonas Hsp70y est4 estrechamente relacionada con
las Hsp70 de otros closterovirus y crinivirus. La proteina
seasocia alas particulas virales y es indispensable para el
correcto ensamblaje del virién y para el movimiento del
virus, como se ha visto en Beet yellow virus (8yv) y Citrus
tristeza virus (CTV). La proteina p7 es muy conservada entre
los virus de la familia Closteroviridae, aunque se puede
ubicar en diferentes sitios en sus genomas; sin embargo,
atin no se conoce su funcién. La p60 se homologa con
otras proteinas de Closterovirus y Crinivirus (por ejemplo,
p64 de BYDV). El ORF 4 codifica para una protefna p10 de
funcién desconocida y, por tltimo, cp es muy similar en

su secuencia y tamaro a las de otros crinivirus.

ssRMNA

Figura 184. Morfologia del virién de un miembro del género Crinivirus que consiste en dos varillas flexuosas de

650-850 nm y 700-900 nm de longitud por 10-13 nm de didmetro. Cada particula tiene una molécula de +ssrna de

7,228,1kb.

Fuente: autores
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Figura 185. Organizacién genémica del Potato yellow vein virus (Pyvv) que contiene tres segmentos de +ssrna de 8,5,3y 3,8

kb y utiliza diversas estrategias de expresién incluyendo genoma multipartita y cambio en el marco de lectura (frameshift).

Basado en: King et al. 2012

El RNA 3 posee tres ORF: p4, cpm y p26. La primera
y
proteina no posee su contraparte en los otros genomas
descritos de la familia Closteroviridae, ni homologia
con ninguna otra secuencia en las bases de datos. El
ORF 2 codifica para cpm y el oRF 3 codifica para una
proteina con posicién y tamaiio similar a la descrita
para el RNA 2 de Lettuce infectious yellows virus (L1yv,
Crinivirus) y el RNA 2 de Sweet potato clorotic stunt virus
(spcsv, Crinivirus). Esta proteina parece ser tinica
para el género Crinivirus; sin embargo, guarda una
limitada identidad con sus contrapartes del género.
Es de destacar que los tres RNA presentes en el virus

poseen UTR con secuencias diferentes (figura 185).

El pyvv presenta una baja variacién genética entre los
aislamientos de Pert1 y Colombia, regiones geograficas
de referencia para este virus, debido a que sus cultivos
son los ms afectadas por la enfermedad. Igualmente,
se ha reportado que puede ocasionar pérdidas de hasta

el 50% en los cultivos de papa de dichos paises.

Sus sintomas caracteristicos corresponden a amari-
llamientos de las venas secundarias, acompafiados
de un color amarillo intenso en la limina foliar
(hgura 186). Sin embargo, las nervaduras pueden

recuperar el color verde. Mediante infecciones

Figura 186. Sintomas de amarillamientos de venas

causados por Potato yellow vein virus (pYvv) en cultivos

de papa de los Andes suramericanos.

dirigidas en diferentes solaniceas se ha encontrado
que, ademds de papa, puede infectar al tomate y a
algunas plantas arvenses como Polygonum sp., Tagetes sp.

y Catharanthus roseus.

FoTos: (a) Carlos Chuquillanqui (b) Heidy Gamarra
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Descripcion y manejo de enfermedades virales

En esta seccién se presenta la descripcién de algunas de las enfermedades de origen viral mas limitantes

en las regiones tropicales y subtropicales.

En cada uno de los cultivos elegidos como evidencia, se indica la importancia econémica mundial del

mismo y las principales especies de virus que se han registrado en esas plantas.
Del mismo modo, se exponen las principales pricticas de manejo que se sugieren para el control de algunos

virus seleccionados en razén a su importancia econémica, caracteristicas genémicas, sintomatologia y

mecanismos de transmisién.

Capitulo XVI

Virus del cultivo de maiz (Zea mays)

El maiz es el tercer cultivo del mundo por su produccién —después del trigo y el arroz— y el primer
cereal en rendimiento de grano por hectérea. Es manifiesta su gran importancia econémica en el mundo
como alimento para humanos, animales domésticos o para diversos productos industriales, incluyendo
biocombustibles. Aunque su origen es tropical, se cultiva en un amplio rango de ambientes, desde los 58°
de latitud norte en Canada y en Rusia, hasta los 40° de latitud sur en Argentina y Chile. Se estima que
anualmente se producen entre 900 y 1000 millones de toneladas (Mt) de maiz en el mundo; EE. vu. (~345
M), China (~225 Mt) y Brasil (~81,5 Mt) son los principales productores.

En maiz se han detectado una gran cantidad de especies de virus que pueden causar enfermedades ya
sean de gran importancia econémica mundial o que solo afecten cultivos en ciertas regiones. Las virosis
se pueden presentar esporddicamente y ocasionar grandes pérdidas o aparecer con frecuencia y tener
un efecto menor sobre el rendimiento. En la mayoria de los casos, los virus mds limitantes del maiz son
transmitidos por insectos saltaplantas y saltahojas, aunque también se presentan algunos de importancia

econdmica que son transmitidos por 4fidos, 4caros e incluso coledpteros.

En términos generales, el manejo de las enfermedades en el maiz se fundamenta en la siembra de
materiales hibridos tolerantes o resistentes a las especies virales mds limitantes en cada zona de
cultivo, el control de las poblaciones de vectores con insecticidas sistémicos aplicados directamente a
la semilla o al momento de la siembra, la rotacién con cultivos de plantas no gramineas, la seleccién de
épocas de siembra que no favorezcan altas densidades poblacionales de los vectores y la aplicacién de
herbicidas para la erradicacién del pasto Johnson (Sorghum halepense) y otras especies de arvenses que

sirven de reservorio para muchos de los virus del maiz.
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En la actualidad se han reportado cerca de 40 virus
que afectan el maiz en el mundo, algunos de los
cuales pueden representar variantes de una especie,
como es el caso del Sugarcane mosaic virus, que
tiene multiples cepas con diferentes niveles de espe-
cializacién sobre plantas gramineas. En las regiones
tropicales y subtropicales se destaca la presencia de
al menos 21 de estos virus; algunos de los mds
importantes son: Maize chlorotic mottle virus
(Mmcmv), Maize dwarf mosaic virus (Mpmv), Maize
line virus (MLv), Maize mosaic virus (MMv), Maize
mottle/chlorotic stunt virus (nombre propuesto),
Maize rayado fino virus (MRFV), Maize streak virus
(Msv), Mal de Rio Cuarto virus (Mrcv), Barley
yellow dwarf virus (BYDV) Sugarcane mosaic virus
(scmv) y Maize stripe virus (Mspv). Cada dia se
reportan nuevas enfermedades en este hospedante

y los rhabdovirus son uno de los grupos que aparen-

temente requieren mayor estudio en este sentido

(hgura 187).

Estudios de reconocimiento de enfermedades en
Brasil realizados por cNpms/Embrapa han demos-
trado que las enfermedades mds importantes en
este pais son la mancha foliar por phaeosphaeria
(Phacosphaeria maydis), lo roya surefa (Puccinia
polysora), la roya tropical (Physopella zeae), la roya
comun (P. sorghi), los achaparramientos del maiz
(fitoplasma y espiroplasma), y las enfermedades

virales causadas por MDMV y MREV.

Por lo general estas enfermedades virales se presentan
en las mismas dreas donde ocurren los problemas de
los fitoplasmas y se ha estimado que las pérdidas debidas
al MMV pueden alcanzar hasta el 50% dela produccién,
con el agravante de que el virus, al ser una variacién
del Sugarcane mosaic virus y tener mas de 250 especies
de gramineas como hospedantes alternos, es de dificil
manejo en este pais, donde confluyen extensas plan-

taciones de maiz con cafa de aztcar, SOrgo y arroz,

entre otros cultivos'

Figura 187. Sintomas de rayados, acortamiento de entrenudos y deformacién de espigas en maiz causados por un

rhabdovirus cuya especie no se ha identificado y por el Maize dwarf mosaic virus (MpMV).

roros: (a) Francia Varén (b) Gerardo Martinez



El MpMmvV se transmite con facilidad de forma
mecdnica, asi como por mas de 20 especies de dfidos
de forma no persistente; se incluyen Rophalosiphum
maidis, Schizaphis graminum y Myzus persicae. El
MREV , puede inducir en Brasil pérdidas de entre
30 y 50%; se transmite por en especial Dalbulus
maidis, y presenta como hospedantes alternos a
diferentes especies de los géneros Zea, Tripsacum
y Rottboelia. Ademds de estos virus, otros reportados
en cultivos de maiz de este pais suramericano
incluyen mMmv, Cucumber mosaic virus (cmv) y

Maize rough dwarf virus (MRDV).

Por otra parte, en Venezuela se han identificado al menos
cinco virus que afectan el cultivo de maiz: Mmmv, scmv,
MSpV, MREV y MDMV. Hace poco, en una parcela expe-
rimental ubicada en Villa de Cura (estado Aragua), se
observé una enfermedad en apariencia de origen viral,
caracterizada por sintomas de mosaicos severos y
estrias clordticas paralelas a las nervaduras en las
plantas afectadas. Se comprobé la transmisién
mecdnica de su agente causal a maiz, sorgo, pasto
Johnson y avena. Ademds, fue transmitido, aunque en
una baja proporcién, de manera no persistente, de sorgo a
sorgo, por los afidos Aulacorthum solani y Rhopalosiphum
maidis y no se transmitié a través de semillas de sorgo
ni de maiz. Evaluaciones seroldgicas y de microscopia
electrénica identificaron al potyvirus Johnsongrass mosaic
virus (JaMv) como el agente causal de la enfermedad,

primer registro de este virus sobre maiz en Venezuela.

Estos virus también se han reportado en Colombia,
pero en este caso se han asociado los sintomas de mosaico
y enanismo del maiz, no s6lo con MpmYV, sino con un
complejo que ademds incluye scmv, jamv y Sorghum
mosaic virus (stmv). Dichos virus inducen también
rayados irregulares sobre la limina foliar y se pueden
presentar manchas aceitosas de apariencia anular
sobre algunas hojas, ademds de coloraciones rojizas en
las hojas superiores y enanismo general de las plantas.
El efecto de estos virus sobre la produccién de maiz
depende del tiempo en que ocurte su llegada al cultivo,
lo que puede afectar el tamafo y nimero de granos de

las mazorcas cuando las infecciones son tempranas.

| Virus del cultivo de maiz (Zea mays) |

En Argentina, pais subtropical con grandes extensiones
de cultivos de maiz, se han sefalado como los virus
mds limitantes el MDMV, MCMV, SCMV, MRFV, Barley
yellow dwarf virus (BYDV) y el MRCV; el tltimo es el
mds limitante en algunas regiones (como Cérdoba).
Ademis, se ha registrado la ocurrencia de la necrosis
letal del maiz (MNLD, por sus siglas en inglés), una
enfermedad causada por la infeccién conjunta de
McMV y uno de los potyvirus que afecta cereales
(como scmv, Wheat streak mosaic virus, wsMv, o
mpmv) (figura 188).

Figura 188. Sintomas de rayados y bandeados causados

Wheat streak mosaic virus (Wsmv).

Para el caso de Africa, las enfermedades virales
constituyen uno de los limitantes bidticos mds
restrictivos de los cultivos de maiz, lo que, sumado
a los bajos rendimientos obtenidos en la mayoria
de paises y al alto consumo per cdpita de este cereal
—que puede alcanzar hasta 100 kg/afio—, representa
una grave problemitica desde el punto de vista
humanitario. En este continente se han detectado
los siguientes virus: Msv, Maize mottle/chlorotic
stunt virus, Maize eyespot virus (nombre propuesto),

Guinea grass mosaic virus (émv), Cynodon chlorotic

rotos: Graciela Truol
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streak virus (nombre propuesto), Maize yellow stripe
virus (MYSV), Brome mosaic virus (Bmv), Barley stripe

mosaic virus (BSMV) y BYDV.

Maize streak virus (Msv)

El msv (Género Mastrevirus, Familia Geminiviridae)
se presenta en todo el continente africano, donde
causa la enfermedad viral mds importante de este
cultivo. La enfermedad fue reportada por primera
vez en la region de Natal de Sudéfrica en 1901 y en
la actualidad se encuentra virtualmente en todos
los paises donde se cultiva maiz en Africa. Causa
pérdidas anuales que equivalen del 6 al 10% de la
produccidn, con un valor estimado de entre 120 y
480 millones de délares/afio, aunque para algunas

regiones pueden ser mayores.

La variante mds severa de este virus se ha denominado
MSV-a, pero ademds se presentan por lo menos otras
diez, designadas como Msv-B a Msv-K, que pueden
infectar ala cebada, el trigo, la cafia de aziicar y muchas
especies perennes de pastos tropicales. Asi mismo, se
han reportado otras siete especies de mastrevirus, que
atacan principalmente pastos perennes, algunos de los

cuales también son susceptibles a Msv.

El genoma de la variante A es una molécula circular
cerrada de sspNA de aproximadamente 2,7 kb,
encapsidada en particulas isométricas geminadas de
22 x 38 nm, consistentes de dos T = 1 incompletas,
formadasa partir de proteinas de cipside de 32kDa
(Aigura 189). La replicacién de los geminivirus utiliza
un intermediario replicativo de dspNa que emplea
los mecanismos de circulo rodante. El genoma codifica
para una proteina rep (replication-associated protein)
encargada de unirse al sitio de origen de la replicacién
y resultado de la expresion de dos orF presentes en
la cadena complementaria (c1 y c2). El transcrito
cI:Cc2 contiene un intrén que puede ser procesado
por splicing, lo que da origen a la proteina rRep o
RepA, respectivamente. Ademds, el genoma codifica
para una proteina de movimiento (Mp) y para la

capside viral. mp facilita el movimiento del virus

fuera del nticleo, que es el lugar de su replicacién, y
hacia células adjuntas, mientras que la cp, ademds
de su funcién estructural, determina la especificidad
del vector, facilita el ingreso del 4cido nucleico viral
alnicleoy es fundamental para el movimiento sistémico

del virus en las plantas.

Figura 189. Microfotografias electrénicas de particulas

geminadas del Maize streak virus (Msv).

Elmsv lo transmiten de forma circulativa, no propagativa,
por lo menos nueve especies de saltahojas del género
Cicaduling; las mds eficientes son C. mbila y C.
storeyi. El periodo de adquisicién del virus para C.
mbila es de 15-30 segundos y el de latencia de 6-12
horas. El Msv persiste en su vector durante toda
su vida. La inoculacién del virus a nuevas plantas
toma cerca de 5 minutos y ocurre cuando el vector
deposita saliva dentro de los tejidos del floema

mediante su aparato bucal.

Ademis del maiz, el Msv infecta cerca de 80 especies
de la familia Poaceae, incluyendo arroz, trigo, cebada,
millo, sorgo, y diversos pastos silvestres de los géneros:
Sporobolus, Eleusine, Paspalum, Brachiara, Imperata,
Rottboelia, Dactylocterium, Eragrostis, Diplachne,
Leptochloa, Setaria, Tragus, Euchlanaena y Coix,

entre otros.

En las plantas de maiz infectadas con msv, los
sintomas de la enfermedad en principio se manifiestan
como pequenas manchas cloréticas en las hojas jévenes.
En los brotes se producen estrias de varios milimetros
de longitud y paralelas a las venas. Estas estrias se
fusionan lateralmente y da origen a bandeados
cloréticos que se pueden extender por toda la limina
foliar. En algunos materiales se produce ademds

pigmentacién rojiza. Las plantas se presentan con

roTo: Dionne Shepherd



rorto: Dionne Shepherd

reduccién en su crecimiento y es frecuente que
por efecto del virus no se produzcan mazorcas o
granos (figura 190). Algunas cepas agresivas pue-
den causar la muerte de las plintulas del maiz
prematuramente. La epidemiologia de msv estd
gobernada por la influencia del ambiente sobre sus
vectores, lo que resulta en eventos epidémicos cada
3 a 10 afios, con altos niveles de variacién en la in-

cidencia entre cultivos.

Figura 190. Sintomas causados por Maize streak virus

(Msv) en plantas de maiz (se puede comparar la planta

enferma con las sanas en el fondo).

La enfermedad es severa en especial sobre cultivos
de hibridos de periodos cortos, debido a que se
siembra con mucha densidad, lo que contribuye
a la proliferacién de los vectores y, por ende, a la
transmisién del virus. Ademas, el ciclo corto del
cultivo no permite la recuperacién de las plantas,
fendmeno frecuente en muchas enfermedades virales,
lo que, sumado al establecimiento continuo de mono-

cultivos, termina por configurar las epidemias del msv.

El control del Msv se fundamenta en la seleccién de
épocas de siembra que no favorezcan las poblaciones

masivas del vector, la utilizacién de insecticidas en

| Virus del cultivo de maiz (Zea mays) |

aplicaciones directas a los surcos de cultivo o como
recubrimiento de las semillas, y el desarrollo de
cultivares resistentes a la enfermedad, gracias a que
algunas lineas de maiz han demostrado tolerancia a
la enfermedad (como Tropical Zea Yellow [rz-Y]- y

Peruvian Yellow).

Mal de Rio Cuarto virus (Mrcv)

El Mal de Rio Cuarto es la enfermedad més impor-
tante del cultivo de maiz en Argentina; tiene caricter
endémico en la Provincia de Cérdoba, donde por
primera vez se detect6 a finales de la década de
1960, aunque en la actualidad se registra en pricti-

camente todo el pafs.

El MRrcv es un miembro del género Fijivirus de la
familia Reoviridae. Sus viriones tienen morfologia
icosaédrica de aproximadamente 70 nm de didmetro
y contienen 10 segmentos de dsrNA. Se transmite
de forma persistente propagativa por vectores
delfacidos como Delphacodes kuscheli, D. tigrinus
y D. haywardii (figura 191). A modo experimental,
se ha encontrado que, en sus vectores, los periodos
de adquisicidn, latencia e inoculacién de MRCV son

de dos, diez y un dia, respectivamente.

El Mrcv infecta numerosas especies de la familia
Poaceae como maiz, trigo, avena, cebada, sorgo,
centeno y triticale. Los sintomas aparecen general—

mente luego de 4 a 5 semanas de cultivo. Se presenta

AL

Figura 191. a. Ninfas de tercer estadio; b. adulto de Delphacodes

kuscheli, vector del Mal de Rio Cuarto virus (MRCV).
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un achaparramiento, que a veces termina en un grado
severo de enanismo. Lo comiin es observar deformacién
general de la planta, los tallos suelen achatarse y se
produce acortamiento de entrenudos. En las liminas
foliares, los margenes presentan cortes transversales
y las hojas superiores pueden casi desaparecer y quedar
reducidas a la vaina. En el envés, las nervaduras se
engrosan (enaciones), sintoma caracteristico inducido

por diferentes fijivirus.

Las enaciones se pueden encontrar también en las
bracteas de las espigas y en las vainas foliares, lo que
induce al enrollamiento foliar (figura 192). Las
mazorcas proliferan, se reduce su tamaro, se deforman
y, con frecuencia, no forman granos o estos son muy
escasos. En infecciones severas, el virus causa ademds

la esterilidad masculina de las plantas.

Figura 192. Sintomas de enrollamiento foliar con

bordes de hoja cortados, bandas cloréticas paralelas al
margen y enaciones de nervaduras causadas por Mal de

Rio Cuarto virus (MRCV) en trigo.

Para el manejo del MRcV se propone la siembra
temprana de los cultivos para evitar la coincidencia
con los picos poblacionales de los vectores; el empleo
de hibridos tolerantes, y los tratamientos con insecticidas
sistémicos (por ejemplo, carbofurano, imidacloprid)
alas semillas para proteger alas plantulas de maiz en
las primeras etapas de su crecimiento, ya que este es el
periodo de mayor susceptibilidad. Para Argentina, el
MRV es uno de los principales problemas fitosani-
tarios; para los demds paises, en especial para aquellos
limitrofes con zonas cultivadoras de gramineas de ese
pais (como Bolivia, Paraguay y Brasil), el Mrcv

representa un riesgo cuarentenario mayor.

Maize rayado fino virus (MrFv)

Entre las principales enfermedades del cultivo
del maiz en Centroamérica y México se destaca el
MREV. Este virus es hasta el momento uno de los
tnicos de este cultivo cuyo origen corresponde
al continente americano; se propuso, a partir de
andlisis filogenéticos, que procede de una region
entre Guatemala y México, aunque su dispersiéon
a otros paises ha representado el surgimiento de
diferentes linajes genéticos, que pueden diferir
hasta en un 12% en las secuencias de su gen cp.
Entre otros paises, se ha registrado en Argentina,
Brasil, Colombia, Ecuador, Costa Rica, México,
Pert1, Venezuelay en el Sur de los Estados Unidos.
En Colombia se detecté por primera vez en 1973,
en la sabana de Bogotd, y actualmente se presenta
en todo el pais. Se calcula que su efecto sobre la

produccién puede ser hasta de un 50%.

En un estudio realizado con ocho cultivares de
maiz en Chapingo (México), en el que se compararon
los rendimientos y diferentes aspectos fisioldgicos
de plantas de maiz en presencia de poblaciones
viruliferas de su vector (Dalbulus maidis) contra lotes
sin presencia de este insecto, se encontrd que en
promedio, en los cultivares infectados, la altura
de las plantas disminuy6 en 22%, la densidad de
grano en 27 %, el indice de cosecha (peso de
materia seca del grano/peso materia seca de la
planta) en 71%, el nimero de mazorcas en 37 %
y el rendimiento en un 78 %, lo que representa un
claro ejemplo de los graves efectos del ataque de
este virus y su vector a los cultivos de maiz del

continente americano.

El MREV y su vector D. maidis ocurren en un amplio
rango ecoldgico que se extiende desde el nivel del
mar hasta cerca de 3000 m s.n.m. Se ha demostrado,
con base en anilisis de secuencias de cp y de la
regién 3-UTR, que los virus denominados como
Brazilian corn streak virusy Maize rayado colombiano

virys corresponden a variantes del MREFV.



El MREV es la especie tipo del género Marafivirus
dela familia Tymoviridae. Sus viriones son particulas
isométricas de 30 nm de didmetro, con un genoma
de +ssrNA monopartita de cerca de 7 kb. Aunque
se suponia que el virus carecia de cola de Poli-A en
el extremo 3” de su genoma, recientemente se ha
detectado que es poliadenilado con entre 19 y 22
residuos, por lo que es posible que este extremo sea
muy susceptible a la degradacién durante los procesos
experimentales con el virus. La cdpside viral presenta
dos proteinas serolégicamente relacionadas de 22

y 28 kDa.

Los sintomas ocasionados por el MRFV en maiz se
caracterizan, al inicio, por la ocurrencia de puntos
cloréticos ubicados paralelamente a la nervadura
central y en la base de las hojas jévenes; se pueden
presentar de tres a cuatro dias después de la inocu-
lacién. Con el avance de la infeccién, los puntos
se unen y originan un rayado muy fino que puede
llegar a cubrir toda la limina foliar. En cultivares
muy susceptibles, hay necrosis de células con ruptura
delaldmina foliar, acompafiada, en algunas ocasiones,
del marchitamiento de las plantas; sin embargo, si
la infeccién ocurre después de floracién, los sintomas

son casi imperceptibles en las plantas (figura 193).

Tal como se indicd, el MRFV es transmitido de
forma persistente propagativa por saltahojas del
género Dalbulus; D. maidis es su principal vector.
El periodo promedio de incubacién que requiere
el virus en su vector oscila entre 12,5 y 16 dias. Es
frecuente encontrar que el MREV se presente en
infecciones asociadas con mollicutes como el Corn
stunt spiroplasma y Maize bushy stunt phytoplasma,
ya que estas son transmitidas por el mismo insecto.
Estudios experimentales han sefialado que el virus no
se transmite ni mecdnicamente, ni por semilla sexual
o polen de maiz. Se han registrado como plantas
hospedantes del MREV a Zea luxurians, Z. diplope-

rennis, Trisacum australe, y Rottboelia exaltata.

El manejo de la enfermedad se fundamenta en la

realizacién de programas de rotacién de cultivos

| Virus del cultivo de maiz (Zea mays) |

Figura 193. Sintomas causados por Maize rayado fino

virus (MREV) en tejido foliar de maiz.

con plantas como frijol y arveja, siembra de cultivos
mixtos con especies no hospedantes del virus ni de
su vector, y cultivo en épocas que no favorezcan el
desarrollo poblacional de D. maidis. En adicién, se
ha encontrado que la variedad guatemalteca es una
fuente de tolerancia al MREV con potencial para

mejoramiento genético.

Maize mosaic virus (Mmv)
y Maize stripe virus (Mspv)

MMV y Mspv causan enfermedades en los cultivos
de maiz de las regiones tropicales y subtropicales de
América, Africa y Australia. El mmv fue inicialmente
detectado en Hawai en 1914, mientras que el Mspv se

registré por primera vez en 1936 en Africa.

Por lo comtin, estos virus causan infecciones conjuntas,
ya que son transmitidos por el mismo vector, el delficido
Peregrinus maidis. Ambos virus se propagan en el insecto,
pero solo Mspv puede pasar de forma transovdrica
a la progenie. El maiz es el principal hospedante del
complejo P. maidis—Mspv—MMV, aunque se ha
encontrado que varias especies del género Sorghum y

algunos pastos silvestres pueden también ser infectados.

roTo: Francisco Morales
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Mspv es un miembro del género Tenuivirus, del que
también hacen parte el Rice stripe virus (Rsv) y Rice
hoja blanca virus (RHBV), entre otros. Sus viriones
son filamentosos de 3-5 nm de didmetro, con cinco
moléculas de ssrNA con polaridad negativa o ambi-
sentido y tamafios de 9 kb (RNA 1, negativo), 3,3 kb
(rNaA 2, ambisentido), 2,3 kb (rRNa 3, ambisentido),
2,2kb (rNaA 4, ambisentido) y 1,3 kb (A 5, negativo).
Las proteinas de la nucleocipside (34-35 kDa) se
encuentran abundantemente en las células del tejido

foliar de las plantas infectadas.

Por su parte, el MMV es un miembro del género
Nucleorhabdovirus de la familia Rhabdoviridae.
Estos virus se caracterizan por su replicacién en
el ntcleo de las células vegetales que da origen a
la formacién de grandes inclusiones granulares.
Los viriones tienen forma bacilar con tamafos de
200 x 70 nm, aunque dichas dimensiones son muy
variables, reportindose aislamientos de Hawdi con
tamafios de hasta 245 x 80 nm. Su genoma consiste de
una molécula de -ssrNa de 12 kb, con una organizacién
del tipo 3'N-p-sc4-M-G-L-5”, es decir, codifica para
cinco proteinas estructurales que cumplen con las
funciones de transcripcién y replicacién (L), peplémeros
de la superficie viral (G), componente principal del
nucleocipside (n), cofactor de la polimerasa viral (p) y
componente interno del virién que regula la transcripcién
del rva (m). También, el ORF sc4 estd relacionado

con el movimiento célula a célula del virus.

Los primeros sintomas que causa el MMV se caracterizan

por la presencia de rayas cloréticas o amarillas en

las hojas jévenes, paralelas a la nervadura central,

que al avanzar se pueden llegar a distribuir en toda
la ldmina foliar. A pesar del nombre del virus, este
no induce mosaicos. En las plantas infectadas, los
primeros estados de su desarrollo presentan acorta-
miento severo de entrenudos, enanismo, pérdida
de vigor y, con frecuencia, el cogollo se dobla
(figura 194). Cuando el acortamiento de entrenudos
es muy severo, todas las hojas emergen de un mismo
vértice y dan la apariencia de roseta. Algunas
plantas pueden morir prematuramente y las que

sobreviven no producen mazorcas.

Para el caso del mspv, los sintomas iniciales se presentan
como puntos cloréticos o rayas muy finas en la base
de las hojas jévenes. Luego, las lesiones se unen y
llegan a cubrir toda la [4mina foliar, que se torna
clorética, blanca o presenta bandas amarillas que
alternan con zonas verdes y claras. Las plantas
muestran enanismo, entrenudos muy cortos y
cuando la infeccién ocurre en estado de plantula,
el cogollo se dobla debido a que la mayoria de las
hojas salen muy juntas por el acortamiento de los
entrenudos. Algunas veces se presenta marchitamiento y
las plantas mueren prematuramente. Plantas muy
afectadas no producen mazorcas y, si se forman,
tiene muy pocos granos. La infeccién mixta de
MMV y Mspv induce sindromes complejos que incluyen

varios de los sintomas antes descritos,

El manejo de estos virus se fundamenta en la utilizacién
de insecticidas sistémicos dirigidos a su vector, asi
como la siembra de variedades resistentes, como
aquellas derivadas de lalinea Hi40 altamente resistente

a MMV y Rev8I resistente a MSpV.




FoTos: (ay b) Francia Varén (c y d) Clesson Higashi (e y f) Lucy R. Stewart
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Figura 194. a. Sintomas de rayados foliares paralelos
a los haces vasculares; b. Apariencia de roseta de
planta de maiz, como resultado de la infeccién por un
nucleorhabdovirus serolégicamente relacionado con
Maize mosaic virus (Mmmv); c. Delficidos transmisores de
Mmv; d. Enanismo severo causado por infeccién de mmv
en plantas de maiz; e-f. Sintomas de rayados causados

por Maize stripe virus (Mspv) en maiz.
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Capitulo XVII

Virus del cultivo de cacao (Theobroma cacao

El cacao es una planta originaria de la ribera del rio Amazonas, especificamente de la regién oriental de Ecuador
y de Pert. Existen registros arqueoldgicos de su utilizacién como fuente de chocolate en Centroamérica desde
hace 2.600 afos.

Taxonémicamente, T. cacao pertenece a la familia Malvaceae, aunque por muchos afios se ubicé en Sterculiaceae.
El cacao se cultiva en las regiones hiimedas y bajas de la regién tropical; se producen cerca de 4 millones de
toneladas métricas por afio. Se estima que la industria del chocolate tiene un valor global cercano a los 80
billones de délares, lo cual reafirmala gran importancia que representa este cultivo tanto para paises productores

como transformadores de chocolate.

A pesar del origen del cacao en el hemisferio occidental, en esta region solo se produce el 14% del total
mundial de este grano, mientras que el 18 % proviene de Asia y Oceania, y el 68 % de Africa. Los mayores
productores de cacao en el mundo son: Costa de Marfil (33,9 %), Ghana (18,8 %), Indonesia (15,5%) y
Nigeria (9,3%). En América, se destacan Brasil (214.774 t), seguido de Ecuador (137.000 t), Colombia
(55.298 1) y México (48.405 ¢).

Las enfermedades tienen un gran impacto sobre la produccién de cacao, pues provocan pérdidas globales
estimadas en cerca del 20 % de la produccién, aunque dichos valores pueden ser mayores en regiones donde
se presentan algunos de los patégenos mis limitantes del cultivo como la moniliasis (Moniliophthora
roreri) y la escoba de bruja (M. perniciosa, antes Crinipellis perniciosa). Estas dos enfermedades solo se
presentan en el hemisferio occidental, mientras que en el oriental las mds importantes son el hinchazén
de los brotes causado por Cacao swollen shoot virus (cssv) y la mazorca negra por Phytophthora megakarya.
Esta tltima también se presenta en América, pero en este continente sus agentes causales son P. palmivora,
P. capsici y P. citrophthora. Por otra parte, en los tlltimos afios ha venido cobrando importancia en paises como

Brasil, Ecuador y Colombia la marchitez del cacao causada por Ceratocystis cacaofunesta (antes C. fimbriata).

Cacao swollen shoot virus (cssv)

La enfermedad de la hinchazén de los brotes causada por cssv estd circunscrita al hemisferio oriental.
Inicialmente fue descrita en 1936 en Ghana, donde se calcula que cerca de 200 millones de drboles han
muerto por su causa. En la actualidad este virus se registra en pricticamente todos los paises africanos
que cultivan cacao, asi como en algunos de Asia como Indonesia, Sti Lanka, Malasia, y en Oceania (Paptia

Nueva Guinea).

Se estima que el cssv provoca pérdidas anuales cercanas a 50.000 t de cacao. Asi, por ejemplo, solo en
Ghana, entre los afios 2006 y 2010, se erradicaron 28.486.309 4rboles de cacao con sintomas de la enfermedad,

en un esfuerzo de ese pais por detener la epidemia.
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cssv es un miembro del género Badnavirus (familia
Caulimoviridae) que presenta gran nivel de variacién
genética (hasta 29% entre aislamientos) y, por ende,
induce un amplio rango de sintomas. Entre ellos se
destacan clorosis de hojas y mazorcas, coloracién rojiza
de venas en hojas jévenes, bandeamiento de venas
en hojas viejas, desarrollo deficiente de raices, defor-
macién de mazorcas (algunas veces acompafiadas de
moteados de color verde), enanismos de plantas y,
finalmente, hinchamiento de raices, tallos y brotes;
este tltimo sintoma le da el nombre a la enfermedad
(figura 195). Cuando se presentan variantes virales agre-
sivas como Agoul (Togo) o New Juaben (Ghana) sobre
genotipos susceptibles de cacao, el virus induce la

defoliacién de las plantas y su muerte.

Figura 195. Sintomas inducidos por Cacao swollen shoot virus (cssv) en cacao. a. Coloracién rojiza de

venas en hojas jévenes; b. Defoliacién y abandono del cultivo; c. Hinchazén de brotes.

Los viriones del cssv son particulas baciliformes de
121-130 por 28 nm, con genoma de dspNa de cerca
de 7-7,3 kpb con cinco ore. El orF 1 codifica para
una proteina de 16,7 kDa con funcién desconocida,
mientras que el ORF 2 lo hace para una proteina de
unién a 4acidos nucleicos. El orF 3 codifica para
una poliproteina de 211 kDa que contiene motivos
para proteina de movimiento, cdpside, una aspartil-
proteasa, reverso-transcriptasa (RT) y ribonucleasa
H (RNasa H). Los dos tltimos orF: x (13 kDa) y
Y (14 kDa) se presentan traslapados con el orF 3
y codifican para proteinas con funcién desconocida.
En analisis filogenéticos se ha encontrado que el oRE
x difiere en gran medida en su tamafio y secuencia
entre aislamientos de cssv de Togo y otros paises de
Africa, por lo que no existe claridad sobre la funcién
de su proteina putativa. Los genomas de diferentes
aislamientos de cssv tienen un %G+c de 43,5 a

44,3 %, con una regién intergénica que presenta una

caja TATA (CTATAAATG entre nt 6961-6969) y una
sefial para poli-a (GAAATAAA) entre los nt 7066 y
7073.

cssv se transmite fundamentalmente a través de
material de propagacién de cacao y puede sobrevivir
en esquejes hasta por 20 meses en forma latente.
También lo hace de manera semipersistente por
vectores de al menos 14 especies de cochinillas o
escamas (Pseudococcidae) de los géneros Planococcus,
Planococcoides, Pseudococcus, Dysmicoccus y Ferrisia.
Elvirus no se transmite mecdnicamente y por mucho
tiempo se pensd que tampoco por semilla; sin embargo,
en 2008, en un trabajo en que se utilizé pcr con

cebadores especificos para regiones conservadas del

genoma de cssv, se encontré que posiblemente este
virus tiene una alta tasa de transmisién via semilla
sexual en cacao. Su rango de hospedantes incluyen cerca
de40 especies vegetales de la familia Malvaceae, como
Adansonia sp. (arbol baobab), Ceiba pentandra (4rbol
kapok) y Cola sp. (4rbol cola).

El origen del virus es incierto, aunque se plantea
que pudiera estar presente en plantas nativas de
Africa occidental antes de la introduccién del cacao
a esta region. El manejo de la enfermedad depende
de su deteccion prematura en el material de siembra,
lo cual no es siempre ficil de lograr debido a que
la gran variacién de sus genotipos dificultan la
efectividad de pruebas que utilizan anticuerpos o
primers universales. Para concluir, es importante
indicar que las plantas afectadas por cssv se ven
predispuestas al ataque por Phytophthora sp.y Albonectria

rigidiuscula (antes Calonectria).

rotos: Christian Cilas









Capitulo XVIII

Virus del cultivo de cafia de azicar (Saccharum officinarum

El cultivo de la cana de azticar es uno de los mas extensos en el mundo, con cerca de 26 millones de hectireas
distribuidas en cerca de 90 paises, ubicados en la franja comprendida entre los 35° Ny S, y una produccién global
de 1,83 billones de toneladas.

Brasil es el principal productor de cafia de azticar con cerca de 734 millones de toneladas, seguido por India
y China con 342 y 115 Mg, respectivamente. Otros paises productores son Tailandia, Pakistdn, México,
Colombia, Filipinas y Australia. El promedio de produccién mundial de cafa es de 70,7 t/ha, con contenidos

de 12-16 % de azticares solubles, 11-16 % de fibra, 2-3 % de azticares no solubles y 63-73 % de agua.

La demanda mundial de azticar proviene en 80 % de la cafia y el resto de remolacha azucarera, cultivada
en la regién templada. Sin embargo, en los tltimos afios la cafia se ha utilizado como fuente importante
de etanol para su utilizacién como biocombustible; Brasil ha sido el pionero en la realizacién de mezclas
de gasolina con hasta 22 % de bioetanol. Alli se estima que una hectarea de cafia de azticar produce cerca
de 4.0001 de etanol/afio.

Existen cerca de 37 especies del género Saccharum, pero aproximadamente el 70% de los cultivos corresponde
alaespecie S. officinarumy a hibridos derivados de ella. El centro de origen dela cafia de azticar se ubica entre el

sury el sudeste asidtico; S. barberi procede de India, y S. edule y S. officinarum de Paptia Nueva Guinea.

Las enfermedades de la cafia de aziicar son uno de los limitantes mas importantes para la produccién de ese
cultivo y causan grandes pérdidas econémicas en el mundo entero, asi como abandono de tierras productivas
y cierre de plantas de procesamiento. Las grandes extensiones que requiere la agroindustria de la cafia de
azlicar para generar ganancias, hacen del uso intensivo de control quimico de plagas y enfermedades una
labor poco eficiente. Por ello, la integracién de diferentes pricticas de manejo como la siembra de material
certificado, el tratamiento térmico/quimico de la semilla asexual, el control biolégico de insectos plagas y,

sobre todo, la siembra de variedades mejoradas por resistencia a patégenos y plagas es fundamental.

En tal sentido, la industria de cafa de azticar ha sido bastante exitosa en la generacién de hibridos interespecificos.
Asi, por ejemplo, Colombia establecié un centro de investigacién de cafia de aztcar (Cenicafia) desde
1977, con un componente importante en el programa de variedades, cuyos materiales mejorados denominados
cc (por ejemplo, cc 85-92), han venido sustituyendo las variedades tradicionalmente cultivadas en el pais
(como P0J2878, cp 57-603 y MZC 74-275). En la actualidad este programa adopté el sistema de agricultura
especifica por sitio (AEPS), para el proceso de obtencién y desarrollo de nuevas variedades; se identificaron
149 zona agroecoldgicas en las 216.764 ha cultivadas con cafia en el Valle geogréfico del rio Cauca de este

pais suramericano.

Como la cafia se propaga vegetativamente a través de porciones de tallo, la dispersién de virus por este
medio es muy eficiente. Esto, sumado a su condicién de planta semiperenne que favorece el aumento del

titulo viral de soca en soca y al gran intercambio de materiales parentales y variedades entre paises productores
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de cafia para sus programas de mejoramiento genético,
explica el porqué de la gran importancia que tienen

los virus para la agroindustria en cuestion.

El desarrollo de sistemas de deteccién viral asintomdtico
ha sido una estrategia fundamental, adelantada por
los productores de cafia de azticar en diferentes paises
del mundo; esta agroindustria es pionera en el empleo
de técnicas como dot-blot y tissue-blot y RT-pcrR multiple

parala deteccién de virus.

Diferentes enfermedades han alcanzado proporciones
epidémicas en cultivos de cafia de aziicar en el mundo.
Desde 1890 el mosaico de la cana de aztcar fue
reportado en Indonesia y distribuido por todas partes
debido al movimiento de material de siembra, lo que
causd, por ejemplo, la devastacién de la industria de
aztcar en Luisiana (EE. UU.) en 1920 y en Puerto Rico,
tiempo después. Por fortuna, el control de estas
epidemias se ha logrado mediante la siembra de
materiales resistentes. Hasta el momento se han reportado
por lo menos ocho virus que afectan la cafia de azticar en
el mundo: Sugarcane mosaic virus (scmv), Sorghum mosaic
virus (stmv), Sugarcane streak mosaic virus (Scsmv),
Sugarcane yellow leaf virus (scywv), Sugarcane Fiji disease
virus (SEDV), Sugarcane streak virus (ssv) y Sugarcane
bacilliform virus (scBv). Las enfermedades virales mds
limitantes del cultivo son el mosaico de la cafia de azticar
y la enfermedad de la hoja amarilla, causadas por un
complejo de potyvirus (scmv, stmMv y scsmy, entre ellos)

y por el polerovirus scyLy, respectivamente (figura 196).

Sugarcane mosaic virus (Scmv)

El mosaico de la cafia de azticar fue inicialmente
atribuido a una especie de potyvirus (scmv) que
presentaba multiples variantes; sin embargo, estudios
recientes de secuenciacién han demostrado que esta
enfermedad la causa un complejo de potyvirus que
hace parte del subgrupo filogenético denominado
scmv. Este clado incluye srmv, Maize dwarf mosaic
virus (MDMV), Johnsongrass mosaic virus (Jamv), Zea
mosaic virus (zemv), Cocksfoot streak virus (csv), Pennisetum

mosaic virys (PEnMV) y, por supuesto, a SCMV.

Con base en andlisis de secuencias del genoma completo,
se ha sugerido que el Sugarcane streak mosaic virus
(scsmv), otro virus asociado a esta enfermedad,
representa una nueva especie del género propuesto
Susmovirus delafamilia Potyviridae. Delos descritos, solo
SCMV, SCSMV y stMV pueden infectar naturalmente cafia
de aztcar; scmv se distribuye en el mundo entero,
mientras que stMv se ha encontrado principalmente
en Estados Unidos, China y Vietnam, y scsmv estd
hasta ahora restringido a Paquistén, India, Bangladesh,

Sri Lanka, Tailandia y Vietnam.

Las particulas virales de estos potyvirus presentan
morfologia de varillas flexibles de 650 2 900 nm de
longitud y 11-13 nm de didmetro; son especificamente
de 750 nm para el scmv y de 890 nm para scsmv.
Los genomas son de +sskRNA de aproximadamente

10 kb. El genoma de scmv es poliadenilado y presenta

Figura 196. Vistageneral de un cultivo de cafia de azticar dela variedad sp71-6163 susceptible al Sugarcane yellow leaf virus (scyrv).

Las plantas tienen sintomas severos de amarillamientos y necrosis, en comparacién con materiales tolerantes asintomaticos.

roTo: Marcos C. Gongalves
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una protefna vpg unida covalentemente al extremo 5,
rodeado por cerca de 2000 unidades de unidades de
cp. Estos virus por lo general inducen la presencia de
inclusiones citoplasmdticas de diferentes tipos incluyendo
ruedas de carreta (pinwheels), agregados laminares

(laminate aggregates) y pergaminos (scrolls) (Agura 197).

Estos virus inducen varios tipos de sintomas en cafia

de azdcar: rayados clorédticos y amarillamientos/

aclaramientos en diferentes partes de las hojas (nervadura

Figura 197. Microscopia electrénica de transmisién de
cortes de hoja de cana de aztcar infectadas por Sugarcane
mosaic virus (scMv). Muestra inclusiones citoplasmaticas
tipo ruedas de carreta (cT-pinwheels), agregados laminares

(aL-laminate aggregates) y pergaminos (s-Scrolls).

central, puntas de las hojas). La infeccién también se
puede manifestar por diferentes grados de coloraciones
rojizas o incluso necrosis en las hojas (figura 198),
sin embargo, existe una gran variacién en los sin-
tomas inducidos por dichos virus sobre diferentes
variedades de cafia, por lo que es virtualmente
imposible la identificacién de su agente causal

especifico solo con base en este aspecto.

SCMV y SrMV se transmiten mecidnicamente, por
propagacion vegetativa y por dfidos de manera no
persistente, de las especies Dactynotus ambrosiae,
Hysteroneura setariae, Rhopalosiphum maidis y Toxoptera
graminum, entre otros. Por otra parte, los estudios
realizados hasta el momento no han permitido
confirmar la transmisién del scsmv por dfidos, aunque
en algunos reportes se presume que algunos dcaros de
la familia Eriophyidae podrian actuar como sus vectores
enla India. Por lo general, el rango de hospedantes de
scmv y srmv incluye, ademds de diferentes malezas
de la familia Poaceae, los cultivos de maiz y sorgo, donde
pueden también a ser econémicamente importantes

en algunas regiones‘

El uso de variedades resistentes a estos virus es el

método més efectivo para el control del mosaico de la

Figura 198. a. Plantas de cafia de azticar que muestran sintomas tipicos de mosaico (rayados cloréticos); b. necrosis en

hojas de una planta indicadora de sorgo (Sorghum bicolor ‘rx2786") inoculada con Sugarcane mosaic virus (scmv).
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cafia de azicar. Por ello, la evaluacién periddica delas
variedades frente a diferentes cepas de estas especies
virales es necesaria para prevenir eventos epidémicos,
como los ocurridos hacia las décadas de 1920 y 1930

en paises como Brasil, Argentina y Colombia.

En este tltimo, el mosaico de la cana de azticar fue
detectado en 1933 en variedades nativas altamente
susceptibles ubicadas en las riberas del rio Cauca y
en Antioquia. Esta situacién condujo al reemplazo
de dichas variedades por la poy 2878 resistente a la
enfermedad. Sin embargo, el mosaico reapareci6 con
la siembra de la variedad cp 57-603 en 1974; las pérdidas
en 1978 se estimaron en un 15%, en promedio, enel
Valle del Cauca. Para el caso de produccién de panela,
la variedad cp 57-603 es altamente susceptible al mosaico,
mientras que POJ 28-78, POJ 27-14, CO 419, CO 421y

PR 61-632, son resistentes.

El principal vector de este virus en Colombia es el
afido Rhopalosiphum maidis, que también utiliza
al maiz y sorgo como hospedantes alternos. Tam-
bién, se ha encontrado que Hysteroneura sacchari,
cuyo hospedante primario es el pasto Argentina
(Cynodon dactylon) también transmite el virus,

aunque con menor eficiencia que R. mmdts

Sugarcane yellow leaf virus (sonv)

scYLV es el agente causal de la hoja amarilla de la
cafia de azicar, una enfermedad hasta hace poco
denominada sindrome de la hoja amarilla —o yLs
por sus siglas en inglés (Yellow leaf syndrome)—, ya
que inicialmente estaba asociada con un complejo
viral y de fitoplasmas. En la actualidad se prefiere
denominar a la enfermedad causada por fitoplas-
mas (Sugarcane yellow leaf phytoplasma, scyLp o
Candidatus Phytoplasma graminis) como amarilla-
mientos (leaf yellows) y a la enfermedad viral como

amarillamiento (leaf yellow).

La enfermedad fue registrada por primera vez en
Haw4i en 1989 sobre la variedad H65-7052, y en 1991

en Brasil sobre sp 71-6163. Luego, en 1994, se detectd

enlos Estados Unidos (Florida, Luisiana y Texas), y en
1998, en Colombia, sobre un lote de la variedad sp 71-
6163 introducido de Brasil en 1987. En la actualidad, se
ha registrado en cerca de 30 paises productores de cana
de aztcar, entre los que estin Australia, Islas Mauri-
cio, Isla Reunién, Sudifrica, Venezuela, Ecuador, Ni-

caragua y El Salvador, entre otros.

scyLv ha sido recientemente asignado al género Pole-
rovirys de la familia Luteoviridae. Sus viriones tienen
forma isométrica de 30 nm de didmetro (figura 199),
con un genoma de +ssrNA de 5,9 kb que contiene seis
ORF (0 a 5). Para el orRF 0 no se conoce su producto
hasta el momento, mientras que el orRF 1 codifica para
una proteasa, el ORF 2 parala Rdrp que se traduce por
cambio en el marco de lectura -1 y para una veg que
se une al extremo 5" del genoma viral. Los ORF 3, 4y
5 codifican para proteinas estructurales que incluyen
la capside mayor (ORE 3), y los dos primeros son tra-
ducidos via sgrNA. En apariencia, el genoma de este
virus presenta multiples eventos de recombinacién;
los ORF 1y 2 se relacionan con sus contrapartes de
polerovirus, mientras que los ORF 3 y 4 con genomas
de luteovirus y el ORF 5 con un gen que codifica para

una proteina de lectura continua en enamovirus.

Estudios de variabilidad genética han demostrado
que el scyLv es un virus variable y se identifican,

con base en secuencias completas de su genoma,

Figura 199. Microscopia electrénica de transmisién que

muestra particulas isométricas de 30 nm de Sugarcane

yellow leaf virus (scyLv).
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al menos tres genotipos con diferentes origenes
geograficos (Brasil, Perti, y Reunién). Los porcentajes de
identidad entre dichos genotipos varian del 94%
al 98 %, aunque con base en secuencias del orF 1
se ha determinado que un aislamiento obtenido en
Cuba solo presentd 77% a 80% de identidad con
respecto a tales genotipos. Un estudio tendiente a
evaluar la diversidad genotipica de aislamientos de
scyrv colectados en Norte, Sur y Centroamérica
mediante secuenciacién identificé a la poblacién
del virus presente en Colombia como la més ancestral,
por lo que se plantea que en este pais suramericano
es posible que se encuentren los genotipos virales
iniciales de los aislamientos de scyLv actualmente

registrados en el continente americano.

Los sintomas causados por el virus se caracterizan
primero por el amarillamiento de las hojas con tona-
lidades brillantes en la nervadura central, en especial
en el envés, Este cambio de coloracién avanza hasta
extenderse a toda la limina foliar y se acompana de
un acortamiento de los entrenudos y necrosis del 4pice
foliar. Cuando la enfermedad es severa, las hojas se
tornan de colores rojizos en el haz, en especial en cerca-
nias ala nervadura central y se presenta una reduccién en
el contenido de sacarosa en los tallos, que se acumula
en las nervaduras foliares (figura 200). Esta situacién
plantea que la enfermedad afecta la translocacién de
azticares a través del floema de las hojas. Los sintomas
son més pronunciados cuando las plantas presentan
estrés abidtico, sobre todo, déficit hidrico, lo que hace

dificil estimar las pérdidas causadas por el virus, aunque

existen reportes de reducciones en el rendimiento en

suertes de cafia de aztcar de hasta el 50 %.

El scywv reside en el tejido del floema de las plantas y,
por tanto, se transmite durante el proceso de propagacién
vegetativa de la cafa de aztcar. En forma natural se
transmite por més de diez especies de dfidos en forma
persistente pero no propagativa, entre ellos Melanaphis
sacchari, Rhopalosiphum maidis, Ceratovacuna lanigera
y R. rufiabdominalis. Dada la ubicacién en el floema
de las plantas, la deteccién del scyLv se debe realizar
con métodos seroldgicos y moleculares altamente
sensibles como el TB1A (tissue blot inmunoassay,
TBIA), ELISA indirecto con antisueros especificos y
RT-PCR con cebadores como FM359-FM323, que

amplifican un fragmento de 1200 pb.

El manejo de esta enfermedad se fundamenta
en la obtencién de plantas madre libres de virus,
producidas mediante cultivo de meristemos; en
el manejo de las poblaciones de 4fidos vectores, y,
sobre todo, en la siembra de variedades tolerantes/
resistentes al virus. Este tltimo aspecto es, en la
actualidad, uno de los factores fundamentales
para la liberacién de nuevas variedades de cafa

en diferentes paises del mundo.
Fiji disease virus (Fov)
FDV es la especie tipo del género Fijivirus (Reoviridae).

Sus viriones consisten de particulas sin envoltura

externa con una doble cdpside. La externa presenta

Figura 200. Sintomas inducidos por Sugarcane yellow leaf virus (scyLv) en hojas de cafia de azticar. a. Amarillamiento

en nervadura principal en el envés; b. Coloracién rojiza en la nervadura principal en el haz. Se pueden observar,

ademds, puntos y estrias blancas a lo largo de las hojas.
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una estructura isométrica de 65-70 nm de didmetro,
con 12 espinas del tipo A ubicadas en los vértices del
icosaedro. La cépside interna tiene una organizacién
T=2 con 55 nm de didmetro y 12 espinas del tipo
B. Su genoma consiste de 10 segmentos lineares de
dsrNA que codifican para 12 proteinas. Cada segmento
tiene un tamafio de 1,4 a 4,5 kb, para un genoma
total de cerca de 29 kb, que se caracteriza por ser
bajo en %G+c (34-36%). Los extremos 5y 3" de los
diferentes segmentos son altamente conservados
con motivos: 5’AAGUUUUU 3’ ¥ 5'CAGCNNNNGUC 3,
en su orden. Los segmentos 1 a 6, 8 y 10 son mono-
cistrénicos, mientras que los dsrna 7 y 9 contienen
dos orr. El segmento 1 (s1) codifica para una rdrp,
mientras que s2 y s4 lo hacen para proteinas del core
de la particula. El s3 codifica parala espicula B de la
cdpside, el s8 para una posible proteina de unién del

tipo NTP, el s para una proteina estructural asociada

aviroplasmas y el s10 parala cdpside externa. Hoy en
dia no se conoce la funcién de los productos de los

segmentos S5, s6, S7y S8.

El ¥pv produce sintomas que se caracterizan por la
presencia de agallas sobre la nervadura central y el
envés de las hojas, que pueden incluso llegar a 5 cm
de largo por 2-3 mm de ancho. Por lo general estas
agallas y enaciones resultan de la hipertrofia de las
células del floema. Las plantas afectadas se presentan
enanas y con cambios en la textura de las hojas. S.
officinarum y S. edule son més susceptibles al Fpv
que S. robustum y S. spontaneum (figura 201). Esta
enfermedad no se presenta en América, y se restringe
al Pacifico sur (Samoa, Filipinas, Tailandia, Malasia,
Australia, etc.), en donde se ha reportado que causa
pérdidas hasta del 90 % en variedades susceptibles

al patégeno.

Figura 201. a. Sintomas de agallas sobre el envés de hojas; b. Sintomas de enanismo severo de plantas de cana de aztcar

afectadas por Fiji disease virus (FDV).
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Los vectores del virus son las ninfas y adultos de
los delficidos Perkinsiella saccharicida, P. vastatrix
y P. vitiensis, que lo transmiten de forma persistente
propagativa, pero no transovirica (figura 202).

El EDV no se transmite mecidnicamente.

El control de Epv recae en la siembra de materiales
resistentes al virus y certificados por su sanidad
viral, asi como en la inspeccién y erradicacién
temprana de las plantas que presentan sintomas
en el campo. El virus se puede identificar mediante
una prueba de RT-PCR con los cebadores especificos

FDV7F y FDV7R que generan un amplicén de 450 pb.
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Figura 202. Insectos adultos de Perkinsiella saccharicida,
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vector del Fiji disease virus (EDV).
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Capitulo XIX

Virus del cultivo de arroz (Oryza satival

Elarroz es el segundo cultivo en extensién en el planeta después del trigo, con cerca de 154 millones de hectéreas.
Este cereal es la principal fuente de calorfas para una gran proporcién de los habitantes de Asia, donde se obtiene
cerca del 90% de su produccién mundial. También es cultivado en Africa (9 millones de hectireas) y en América
Latina (6,8 millones), regién en la que Brasil es el principal productor, con cerca de 3,8 millones de hectireas. Se

estima que 3.000 millones de personas dependen directamente del arroz como su principal fuente de alimento.

Las pérdidas debidas a enfermedades de este cultivo varian entre el 9 y 15%; desde la perspectiva econdmica,
las afecciones m4s limitantes son el tizén del arroz (Magnaporthe grisea, estado perfecto de Pyricularia grisea), el
afiublo de la vaina (Tanatephorus cucumeris estado perfecto de Rhizoctonia solani), el afiublo bacterial (Xanthomonas
campestris pv oryzae) y el tungro del arroz, causada por el complejo viral Rice tungro bacilliform virus (RTBV) y Rice

tungro spherical virus (RTsV); este complejo de virus no se ha detectado atin en el continente americano.

Hasta el momento se han reportado en el mundo unos quince virus que infectan al arroz como hospedante
principal y otros 23 que acttian sobre diferentes gramineas, incluyendo al arroz (por ejemplo, BYDV). Doce de
estos virus se presentan especialmente en Asia: Rice black streaked dwarf virus (RBSDV), Rice bunchy stunt virus
(rBsV), Rice dwarf virus (Rov), Rice gall dwarf virus (RGDV), Rice grassy stunt virus (RGsV), Rice ragged stunt virus
(RRSV), Rice necrosis mosaic virus (RNMV), Rice stripe virus (Rsv), Rice transitory yellowing virus (RTYV), RTBV, RTSV
(figura 203); dos en Africa: Rice yellow mottle virus (Rymv) y Rice stripe necrosis virus (RsNv); uno en Europa: Rice

Giallume virus (RGV), y uno en América: Rice hoja blanca virus (RHBV).

RBSDY

Figura 203. Sintomas inducidos por nueve virus que afectan plantas de arroz en Asia.
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En los tltimos afios se han identificado nuevas especies
de virus que perjudican el cultivo de arroz en diferentes
partes del mundo. Uno de los mds limitantes es el
Southern rice black streaked dwarf virus (srBspv),
un fijivirus transmitido por Sogatella furcifera de
manera persistente y propagativa, que ha causado
grandes pérdidas no solo en arroz, sino también en
maiz en China, Vietnam y Jap6n; se ha reportado que
en los dos primeros paises afecté mas de 500.000
hectareas en el afo 2011. Las plantas infectadas
con este virus presentan sintomas tipicos de ena-
nismo, acompafiados de verdeamiento de hojas,
enrollamiento de puntas de las l[dminas foliares,
presencia de pequenas agallas cerosas en el envés
de hojas y en los tallos, ademas de la ocurrencia de
raices aéreas y brotes aéreos irregulares (figura 204).
Esta especie de virus fue propuesta como nueva

parala familia Reoviridae en el 1x Reporte de 1cTv.

Figura 204. a. Sintomas de produccién de raices aéreas;

b. Agallas cerosas en las cafias; c. Enanismo severo de
plantas de arroz infectadas por el Southern rice black

streaked dwarf virus (SRBSDV).

Entre los factores que mds influyen en las enfermedades
virales del cultivo del arroz se destaca la presencia de
gran cantidad de saltahojas y saltaplantas en los
agroecosistemas arroceros, que, ademds, causan un
dafio directo. Por otra parte, se considera que el
establecimiento de monocultivos intensivos en el
uso de insumos agricolas ha acentuado los efectos
de las enfermedades virales del arroz; de hecho,
son escasos los reportes de epidemias virales en

cultivos regidos por sistemas tradicionales.

Rice tungro bacilliform virus
(R8) y Rice tungro spherical
virus (RTsv)

Tungro, término filipino que significa degeneracién
del crecimiento, es la enfermedad viral mds impor-
tante del cultivo de arroz en el sur y sudeste asidtico,
donde se ha presentado en proporciones epidémicas
desde mediados de 1960. La causa el complejo de
virus Rice tungro bacilliform virus (RTBV) y Rice tungro
spherical virus (rTsv). El primero es un miembro de
la familia Caulimoviridae, género Tungrovirus, con
viriones baciliformes de 100-300 nm en longitud
y 30-35 nm de didmetro. Tiene como genoma una
molécula de dspNa circular de 8 kpb, con una discon-
tinuidad en ambas cadenas. Presenta cuatro orF que
codifican para proteinas de 24 kDa (p24), 12 kDa
(p12), 194 kDa (p194) y 46 kDa (»46); las funciones
de las dos primeras y de la p46 son desconocidas,
mientras que la P194 es una poliproteina que se cliva
para dar origen a una proteina de movimiento
célula-célula, la cépside, una aspartato-proteasa y

una replicasa con dominios de RT y RNasa H.

Por su parte, RTsV es la especie tipo del género Waikavirus
(Sequiviridae). Presenta viriones isométricos de 30 nm
de didmetro y +ssrNa de 12,4 kb, provistos de vpgen
el extremo 5’ y una cola de poli-a en el 3. Su genoma
tiene un ORF que codifica para una poliproteina de
390,3 kDa con motivos para tres subunidades de
proteinas de cdpside cerca del extremo N-terminal
y para Rprd, proteasa y una proteina de unién a

nucledsido-trifosfato (NTr-binding protein).
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Los sintomas caracteristicos del tungro incluyen
enanismo, decoloracién amarillo-anaranjada en las
laminas foliares, que generalmente comienzan desde
la punta de las hojas bajeras; se pueden también pre-
sentar manchas necréticas. En los estados iniciales
de la infeccién, las hojas muestran aclaramiento
intervenal y enrollamientos. Las plantas infectadas
por lo general viven hasta la madurez, pero presentan
paniculas pequefias, estériles y, en algunas ocasiones,

sin emergencia completa (figura 205).

Estos virus causan reduccién en la produccién de entre
10y 40% por efecto de la disminucién del niimero de
granos y de su llenado incompleto; es frecuente ademds
que los granos tengan una apariencia manchada de
color oscuro. Se ha identificado a los haces vasculares
como los sitios de localizacién de los virus y el floema
es el principal tejido que afecta el RTsv. Las plantas
infectadas solo con RTBV presentan sintomas
moderados de tungro, mientras que si la infeccién
ocurre Unicamente a partir de rTSV, casi siempre es

asintomdtica o, cuando mds, se presenta enanismo leve.

| Virus del cultivo de arroz (Oryza sativa) |

Los virus RTBV y RTSV se transmiten de manera semi-
persistente por los saltahojas Nephotettix virescens,
N. nigropictus, N. cincticeps, Recilia dorsalis, y otras
especies de Nephotettix (figura 206). Ambos virus
pueden ser contraidos y transmitidos simultinea-
mente, pero la adquisicién de RTBV por parte del
vector depende de la presencia de RTsv en el hospe-
dante. Inmediatamente después de la alimentacién
en plantas infectadas con RTBV y RTsV, el saltahojas
vector puede transmitir el virus, pero, ademis, lo
puede retener por 4-5 dias (rRTBV) y 2-4 dias (RTSV).
Ambos virus son no circulativos y no propagativos en
sus vectores, por lo que su retencidn ocurre en el

aparato bucal de los mismos.

El rango de hospedantes de estos virus estd res-
tringido a Poaceae y Cyperaceae; el arroz es su
hospedante principal, y las macollas sobrevivientes
entre periodos de cultivo, su reservorio natural.
Algunas de las malezas susceptibles a tungro son:
Eleusine indica, Echinochloa colonum, Paspalum sp.,

Setaria sp., entre otras.

Figura 205. Sintomas de tungro del arroz causados por Rice tungro bacilliform virus (RTBv) y Rice tungro spherical virus (RTsV).

a. Enanismo de plantas; b. Decoloracién completa y parcial de liminas foliares, acompafadas de enrollamiento foliar.
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Figura 206. Ninfas y adultos de Nephotettix sp., los

insectos vectores de Rice tungro bacilliform virus (RTBV)

y Rice tungro spherical virus (RTsv) en arroz.

El manejo de la enfermedad de tungro depende funda-
mentalmente del cultivo de variedades resistentes a los
vectores y con menos frecuencia a RTsv; sin embargo,
es comiin que la resistencia obtenida sea superada
muy répido por los vectores. Por fortuna, el 1rr1 ha
identificado diferentes fuentes de resistencia a RTSV
en plantas de arroz silvestres como Oryza nivara,
que han dado origen a materiales como PSBRc10, PSBRCI8
y PSBRc28, y a las lineas ya reconocidas 1r20, 1r26,

IR54, IR60 e IR62 liberadas en los afios 1970 y 1980.

Desde el punto de vista cultural, es necesario ajustar
los periodos de siembra para evitar las épocas dptimas
para el desarrollo poblacional de los vectores y realizar
practicas de rotacién con diferentes variedades
tolerantes al vector. El uso de insecticidas es util
cuando se aplica en los bordes y en las etapas iniciales
del cultivo, pero no cuando las poblaciones de los
insectos son altas, pues la situacién se agrava con la
seleccién de aquellos con resistencia a insecticidas,
sin contar con los delicados problemas de contami-

nacién ambiental que se generan.

Rice hoja blanca virus (rHsv)

La hoja blanca del arroz causada por el RHBV es una
enfermedad endémica de este cultivo en América. Se
observé por primera vez en 1935, en el Valle del Cauca
(Colombia), pero solo se torné en econémicamente
importante después de 1956. La enfermedad ha
sido detectada en Panam4, Cuba, Venezuela, Costa
Rica, El Salvador, Guatemala, Nicaragua, Republica
Dominicana, Ecuador, Perti y en el sur de los
Estados Unidos, aunque en este pais no tiene mayor

importancia econdémica.

El agente causal de ruBV fue reconocido como
miembro del grupo del Rice stripe virus en 1988 y
fue definida como especie del género Tenuivirus en
1995. Sus viriones son filamentosos de 3-4 nm de
didmetro y longitud variable, dado su arreglo espiral.
Su genoma consiste de cuatro moléculas de ssrNa
que suman cerca de 17,6 kb, El rNaA 1 (de polaridad
negativa) tiene 9,8 kb y codifica para la replicasa
viral. Los RNA 2 (3,5 kb) y 3 (2,3 kb) codifican cada
uno para dos proteinas en forma ambisentido; en
el dltimo se incluye la capside viral de 35 kDa. El
RNA 4 también es ambisentido (1,9 kb) y codificaal
menos para una proteina no estructural de 23 kDa. El
virus estd serolégicamente relacionado con Echinochloa
hoja blanca virus (EHBV), que produce sintomas de

hoja blanca en plantas de Echinochloa colonum.

Los sintomas de la enfermedad comienzan a
manifestarse en plantulas jévenes como pequenas
manchas cloréticas, que se presentan como delgadas
lineas blancas en las hojas que van a emerger. En
plantas adultas, ocurren multiples lineas blancas en
las laminas foliares, que pueden, al final, darles una
apariencia completamente blanquecina (figura 207).
Las plantas infectadas presentan enanismo, e incluso
pueden morir prematuramente por efecto de la
enfermedad. Las paniculas por lo general se deforman,
y presentan inflorescencias estériles o ausentes,
situacién que hace que las primeras se tornen erectas,

al tener un nimero reducido de semillas. La palea
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y lema muestran decoloracién marrén, se secan
rapidamente y se pueden deformar. Las raices de
las plantas presentan reduccién en su crecimiento

e incluso, a veces, necrosis de tejidos.

Figura 207. Sintomas de hoja blanca del arroz causados

por Rice hoja blanca virus (RHBV).

| Virus del cultivo de arroz (Oryza sativa) |

rHBV se transmite de manera persistente, circulativa y
propagativa por el saltahojas Tagosodes orizicolus
(anteriormente Sogatodes oryzicola), insecto cominmente
denominado en Suramérica como sogata (figura 208).
Sogatodes cubanus también puede transmitir RHBV
desde el arroz a otras gramineas como Echinochloa,
pero no entre plantas de arroz o desde arvenses al
arroz. T. orizicolus puede adquirir el virus después de
periodos de alimentacién de 15 minutos, con un ptimo
de 1 hora. El periodo de latencia se estima entre 6y 9
dias para individuos que adquieren el virus de modo
transovdrico, pero puede extenderse hasta 30-36 dias
cuando adquieren el virus como ninfas o adultos. Ya
que se ha observado que las hembras no viruliferas
ovipositan un mayor niimero de huevos que aquellas
viruliferas, se sugiere un efecto deletéreo del RHBV
sobre su vector. Como el periodo de incubacién
normalmente excede el ciclo de vida de los machos
(14-24 dias) y es similar al de las hembras (30-44 dias),
es frecuente que los vectores que adquieren el virus por
alimentacién de plantas infectadas, no lo transmitan;
es entonces fundamental la transmisién transovérica.
Por esto, se estima que en el campo el porcentaje de

insectos viruliferos activos solo es del 5% al 15%.

Figura 208. Adultos y ninfas de Tagosodes orizicolus, el

vector del Rice hoja blanca virus (RHBV).

La enfermedad de la hoja blanca tiene una naturaleza
ciclica, con la aparicién de epidemias aproxima-
damente cada década, y puede causar pérdidas de
hasta el 100% en campos de arroz de Colombia,
Venezuela, Cuba y Ecuador. Supuestamente, la razén
para dicho comportamiento recae en el efecto

deletéreo del virus sobre su vector, que provoca la
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reduccién de las poblaciones luego de cada epidemia,
pues, como se indicé, los insectos viruliferos ovipositan
una menor cantidad de huevos y presentan una
longevidad reducida en comparacién con aquellos

libres del virus.

El manejo de la hoja blanca se fundamenta en la
siembra de variedades resistentes a T. orizicolus o al
virus. Por fortuna, se han identificado como fuente
de resistencia algunas variedades del tipo Japonica,
que se utilizan para generar hibridos con los genotipos
susceptibles Indica (por ejemplo, cicay, cicao,
Fedearroz 2000, rLAR). Estos hibridos han sido
ampliamente utilizados en zonas con situaciones
endémicas de hoja blanca como Venezuela y Colombia,
aunque su estabilidad en campo depende de las

presiones poblacionales del vector y por ende del virus.

El ciat desde 1967 inicié un programa de mejora-
miento genético por resistencia al vector y al RHBYV,
que se ha mantenido hastalaactualidad y ha generado
un gran nimero de materiales con niveles adecuados
de resistencia. Sin embargo, esto no significa que el
problema de la enfermedad se haya superado, por
cuanto en los campos atin se presentan epidemias
repentinas de hoja blanca. Por ejemplo, en la regién
del Tolima en Colombia, evaluaciones de incidencia
realizadas entre 2010 y 2011 determinaron la
ocurrencia de entre 1 y 5% de plantas con sintomas
visuales de la enfermedad. Asi las cosas, es necesario
mantener los esfuerzos multilaterales para renovar
las fuentes de resistencia en las variedades comerciales
y continuar con los seguimientos epidemioldgicos

tanto del virus como de las poblaciones de su vector.
Rice yellow mottle virus (rvmv)

RYMV es un miembro del género Sobemovirus, con
viriones isométricos de 30 nm de didmetro y genoma
de +ssrNaA de 4450 nt. Tiene cuatro oRrF traslapados
(oRrF1, 2a, 2b, 3) que se expresan a partir de una
combinacién de estrategias que incluyen poliproteina,
cambio en el marco de lectura, codén goteante y sgRNA.

El orE 1 codifica para la proteina p1 de 17,8 kDa que

acttia como la proteina de movimiento del virus. Los
oRrr2a y el 2b codifican para una poliproteina de 110,7
kDa, que contiene motivos putativos para una veg, Hel,
proteasa y RARrp. El orF 3 codifica para la proteina de la
capside viral de 26 kDa.

Las plantas infectadas con RymMv presentan enanis-
mos, ldminas foliares arrugadas, moteados, rayados
amarillos, malformacién de paniculas, macollamiento
reducido y esterilidad (figura 209). En términos
citolégicos, las células infectadas tienen particulas
virales en arreglos cristalinos dispersos o agregados,
asi como ttibulos y fibras flexuosas de 10-15 nm de

didmetro en el citoplasma.

El rymv se transmite de forma semipersistente
por diferentes crisomélidos que incluyen las especies
Sesselia pussilla, Chaetocnema pulla y Trichispa sericea.
Por otra parte, su transmisién mecanica es eficiente,
incluso aquella circunstancial por animales como
ratas y grillos (por ejemplo, Conocephalus merumon-
tanus). El virus se adquiere luego de 15 minutos de
alimentacién y puede inmediatamente ser transmitido a
otras plantas. No presenta circulacién en el cuerpo
de los vectores crisomélidos, pero estos si lo pueden
retener por periodos de 2 a 3 dias; se reportan incluso

casos de retencién de hasta 8 dias.

El rango natural de Rymv se limita a especies de arroz
silvestres (como Oryza longistaminata, Oryza barthii, entre
otras) y cultivadas (Oryza sativa, Oryza glaberrima),
ademds de algunas otras gramineas como Echinochloa
colona, Panicum repens, Dinebra retroflexa, Eleusine indica
y Eragrostis tenuifolia, aunque su papel como fuentes de

in6culo para el arroz no se ha definido con claridad.

El virus ocurre en diferentes sistemas de cultivo del
arroz, aunque su incidencia es mayor, por lo comun,
en dreas irrigadas que presenten bajos niveles de rotacion.
Como genera altos titulos en los tejidos de arroz
infectados (sobre todo en meséfilo y epidermis), su
transmisién mec4nica por efecto de las diferentes
labores culturales es un aspecto que facilita la dispersién

en los campos, al igual que el agua de riego.
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RYMV fue primero observado en Kenia en 1966 y
subsecuentemente, entre 1976 y 1983, se reportd
en casi todos los paises que cultivan arroz en Africa
(Burkina Faso, Ghana, Costa de Marfil, Liberia,
Mali, Niger, Nigeria, Sierra Leona y Tanzania);
incluso se detecté en paises insulares como Madagascar

en 1989.

En la actualidad se considera al rymv un virus
emergente resultado de la intensificacién de los
sistemas tradiciones del cultivo de arroz en Africa. La
introduccién en este continente de los cultivares
asidticos del tipo Indica fue uno de los factores claves
parala rdpida dispersion, dada su alta susceptibilidad
al virus. Los efectos sobre la produccién de arroz varfan
del 10% al 100%, dependiendo de la edad dela planta
al momento de la infeccidn, la susceptibilidad de las
variedades y las condiciones ambientales. Evaluaciones
realizadas en Mali y Niger indicaron que el Rymv
caus6 pérdidas del 70% y de 58 %-68 %, respecti-
vamente, segin pruebas de campo realizadas en
dichos paises. El manejo de la enfermedad recae
en la siembra de materiales tolerantes al patégeno;
existen varios cultivares tradicionales africanos
que solo desarrollan sintomas moderados por

efecto de la infeccién de RYyMV.

Figura 209. Sintomas de amarillamiento de liminas
foliares y focos de plantas sintomdticas en un campo de

arroz causados por el Rice yellow mottle virus (Rymv).
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Capitulo XX

Virus del cultivo de frijol (Phaseolus wulgaris)

El frijol es la leguminosa mds cultivada para consumo humano en el mundo, con cerca de 27 millones de hectareas
que producen unas 21 millones de toneladas. E1 96 % de dicha produccién proviene de paises en desarrollo,
principalmente de las regiones tropicales y subtropicales del sudeste asidtico, del subcontinente indio, de
Africa oriental y occidental, de Latinoamérica y el Caribe. Por paises, India es el principal productor de
frijol con el 32 % del volumen mundial, seguido por Brasil (14 %), Birmania (9 %), México (6 %), Tanzania
(4 %) y China (4 %).

Elfrijol y otras leguminosas ofrecen una importante fuente de proteinas para la poblacién de paises como
Burundi (55 %), Ruanda (38 %), Uganda (20 %), Nicaragua (16 %), India (13 %), Brasil (13 %) y México
(10%), entre otros, ya que su contenido de proteinas es de 23 g por cada 100 g de semillas, lo que supera
por mucho a cereales como el trigo (10,5 g de proteina), el maiz (9,4 g de proteina) y el arroz (6,6 g de

proteina); de este alimento se obtienen cerca de 330 kcal/100 g.

El cultivo del frijol también tiene gran valor desde el punto de vista agronémico, al presentar asociaciones
simbidticas con bacterias fijadoras de nitrégeno (como Bradyrhizobium sp.) y ser ideal para realizar rotaciones
y cultivos mixtos con diversos cereales, dadas sus diferencias taxonémicas que facilitan el manejo fitosanitario,

entomoldgico y edafoldgico en los agroecosistemas tropicales.

El frijol tiene su centro de origen en el continente americano y fue domesticado por tribus nativas precolombinas
desde Argentina hasta México. Es una especie con altos niveles de variacidn y, por tanto, presenta grandes
diferencias en sus sistemas de produccién entre regiones; en especial se cultiva en las zonas altas y lluviosas de
regiones de montafas, aunque también se siembra en grandes extensiones monocultivo en las tierras bajas y
célidas. El promedio general de produccién de frijol en el trépico, por lo general, no supera una tonelada por
hectdrea, aunque se ha estimado que algunas variedades tienen un potencial productivo de hasta cinco

toneladas, lo que representa un gran desafio agronémico.

La propagacién se realiza por semilla sexual, por lo que los patdgenos que se transmiten por esta via toman
especial importancia. Sobre este lltimo aspecto, se ha estimado que los problemas fitosanitarios generan una
reduccién cercana al 10% en la produccién mundial de frijol. Se han descrito unas 73 enfermedades principales,
32 causadas por hongos, 5 por bacterias, 4 por fitoplasmas, 6 por nematodos y al menos 26 por virus. Algunas
de las especies de virus mas limitantes para este cultivo son: Alfalfa mosaic virus (amv), Cowpea mild mottle
virus (ceMmv), Bean calico mosaic virus (Bcamv), Bean common mosaic virus (Bcmv), Bean dwarf mosaic virus
(BDMYV), Bean golden mosaic virus (8Gmv), Bean golden yellow mosaic virus (BGymv), Bean mild mosaic virus
(BMMV), Tomato spotted wilt virus (rswv), Bean pod mottle virus (Bemv), Bean rugose mosaic virus (BRMV),
Cowpea severe mosaic virus (Cpsmv), Southern bean mosaic virus (sBmv), Tobacco yellow dwarf virus (TYDV),
Bean yellow dwarf virus (Beypv), Bean yellow mosaic virus (Bymv), Cowpea chlorotic mottle virus (ccmv), Clover
yellow vein virus (cyvv), Cucumber mosaic virus (cmv), Beet curly top virus (BcTV), Peanut mottle virus (pemov),

Peanut stunt virus (psv), Tobacco streak virus (Tsv), Soybean mosaic virus (smv) y Tobacco necrosis virus (TNV).
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Esos virus presentan gran diversidad de ciclos
infectivos y relaciones con sus hospedantes; asi, por
ejemplo, el BcmV tiene un estrecho rango de hospedantes
en la familia Leguminosae, mientras que Bymv es alta-
mente polifago al afectar plantas de cerca de 14 familias
boténicas diferentes. De modo similat, virus reconocidos
por sus amplios rangos de hospedantes, como el Cucumber
mosaic virus (cMv) y Tobacco necrosis virus (TNV), tienen

al frijol como uno sus principales objetivos.

Los virus de las leguminosas se cuentan entre los
primeros que fueron estudiados en la virologia vegetal;
fueron los trabajos con Bcmv (1917) y smv (1921),
los pioneros. Algunos de estos virus afectan cultivos
semestrales o anuales como el frijol comin y el
caupi (figura 210), asi como leguminosas perennes
como los tréboles y diferentes drboles y arbustos.
También es posible la existencia de infeccién cruzada
entre virus de leguminosas y de otras especies no
leguminosas, como el caso del Beet mild curly top

virus (BCTV) en remolacha en la zona templada o

del Bymv en gladiolos. Asi mismo, el estudio de
los virus de frijol impulsé el desarrollo de técnicas
de deteccién de virus como ELISA y, en especial, de

aquellas tendientes a evaluar la patologia de semillas.

El manejo de las enfermedades virales del frijol
recae en la combinacién de diferentes medidas,
apoyadas en la disponibilidad de métodos de diag-
néstico altamente sensibles y econémicos, y en la
siembra de materiales tolerantes/resistentes a los
virus prevalentes en las regiones de cultivo. Ademis,
es necesaria la erradicacién permanente de focos
de inéculo, la siembra de semilla certificada por su
sanidad viral (por lo comtn, se aceptan niveles de
infeccién 0,1% a 0,5%), evitar cultivos escalonados
en las regiones productoras, mantener bajos niveles
de las poblaciones de vectores como 4fidos (para
BCMYV, BYMV, CMV), moscas blancas (para BGMV y
BDVY) y algunos coledpteros (para BRMV, BSMV,
BYSV y BMMV) y establecer sistemas técnicos de

rotacién de cultivos.

Figura 210. Sintomas causados por diferentes virus en plantas leguminosas. a. Mosaicos y ampollas en hojas causadas

por Cucumber mosaic virus (cMv) en frijol pinto; b. Moteados en planta de mani causado por Peanut mottle virus

(peMov); c. Mosaico y aclaramiento de venas causadas por Southern bean mosaic virus (semv); d. Amarillamiento,

mosaico y enanismo severo causado por Bean golden yellow mosaic virus (BGymv); e. Mosaico y verdeamiento de venas

principales causado por Bean common mosaic virus (BCMV).

FoTOS: (a, by e) Jairo Castaiio (c y d) Francisco Morales
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Bean common
mosaic virus (Bcmv)

El mosaico comuin del frijol fue registrado en EE. vu.,
por primera vez, en 1917, y fue después confirmada su
etiologia de origen viral. La enfermedad la causan
dos potyvirus con relaciones filogenéticas: Bean
common mosaic virus (BcMV) y Bean common mosaic
necrosis virus (BcMNv). Hasta 1992, estos virus
se consideraban como diferentes serotipos, B y A,
respectivamente, de la especie BcMv. Sin embargo, con
base en diferencias en la secuencias de aminoécidos
de cp (en especial en la regién N-terminal), en los
efectos citolégicos sobre los tejidos infectados y en
sus reacciones seroldgicas, se propuso y aceptd su

separacién como dos especies del género Potyvirus.

Los viriones del Bcmv consisten de varillas flexuosas
de 750 nm de largo por 14 nm de ancho con cerca
de 2.000 monémeros de proteinas cp de 30 kDa y
un genoma de +sskNA de ~10 kb, provisto de una
proteina vrg en el extremo 5" y una cola de poli-a en
el 3", La organizacion del genoma de estos potyvirus
consiste en dos UTR en los extremos 5y 3" y un
tnico ORE que traduce para una poliproteina,
procesada de manera proteolitica para dar origen

a diez proteinas maduras, tal como se indicé.

Desde los estudios pioneros, se ha encontrado gran
variacidn en las reacciones patogénicas de diferentes

aislamientos de estos virus. Para el caso del Bcmv
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se definieron al menos 10 patotipos, con base en su
reaccién sobre un grupo de cultivares diferenciales
de frijol, caracterizados por la presencia o ausencia
del gen de resistencia 1, ademds de presentar otros

genes especificos como be-1, be-2, etc.

El virus puede reducir la produccién de frijol hasta
en un 80%, ademads de afectar la calidad de las semillas.
Tanto el BcMv como el BcMNV producen sintomas
similares, aunque estos son muy variables al depender
de los grandes niveles de diversidad que presentan
las variedades de frijol, los genotipos virales y las
condiciones agroecoldgicas donde se cultiva el frijol
en el mundo. Sin embargo, los mds caracteristicos
consisten en un mosaico acompanado de ampo-
llamiento, con 4reas verdes claras y oscuras, por
lo general a lo largo de las nervaduras primarias
y secundarias (figura 211). Ademds, las plantas se
presentan enanas y con clorosis general. En algunas
variedades, las hojas infectadas se enrollan hacia
el envés y, en adicion, estos virus (bajo diferentes
temperaturas para BCMNV y a >30 °C para BcMv)
inducen un sindrome denominado necrosis sistémica,
raiz negra o necrosis de brotes, que casi siempre
causa la muerte de las plantas. El sindrome resulta
de la induccién por parte de cepas necrédticas de
hipersensibilidad en los haces vasculares de plantas

con el gen dominante 1.

El Bcmv tiene una distribucién mundial gracias a su
alta eficiencia de transmisién por semilla sexual que

puede alcanzar hasta 35% en promedio. Por su parte,

Figura 211. Diferentes sintomas inducidos por Bean common mosaic virus (Bcmv) en plantas de frijol. a. Verdeamiento de

venas y clorosis general; b. Ampollamiento y mosaico general en hojas; c. Verdeamiento de nervadura central.
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hasta hace unos afios se consideraba que el BcMNV
presentaba un rango de distribucién geografica mis
estrecho, sobre todo en el oriente de Africa, aunque
también se habfa registrado en las islas del Caribe.
Sin embargo, hace poco se identificé este virus en
diferentes paises de América continental. Asi, por
ejemplo, en México, en un estudio dirigido a evaluar
la distribucién de ambas especies mediante es uso de
identificacién por RT-PCR para el gen cp, se encontrd
que BcMV incidia principalmente en los estados cen-
trales, mientras que BcMNV proliferaba en la region
oriental del pafs. El BcMNv también se transmite por
semilla sexual y polen, asi como de modo mecanico y

por 4fidos de manera no persistente.

El manejo de la enfermedad del mosaico comun
del frijol se fundamenta en la siembra de materiales
tolerantes o resistentes y de semilla certificada por
su sanidad viral; son muy efectivas aquellas variedades
en las que ha sido posible la introgresion de genes
como be-u, be-2(2), be3 e 1.

Bean golden
mosaic virus (BGmv)

El BGMV es un virus que causa enfermedades muy
limitantes en frijol, en Latinoamérica, aunque su
importancia es global, como se deriva de estima-
ciones en la década de 1990, que indican que cerca de 2,5
millones de hectéreas en el mundo fueron afectadas por
suinfeccion. Ademds de esta especie, otros begomovirus
como el Bean calico mosaic virus (Bcamv) y Bean dwarf
mosaic virus (BDMV) son de gran importancia para
algunos paises productores de frijol; el tltimo, afectd
cerca de un millén de hectdreas en Argentina y otros

paises de Suramérica durante los afios ochenta.

El BGmV es la especie tipo del género Begomovirus
(familia Geminiviridae). Sus viriones consisten de
particulas cuasiisométricas geminadas de 18 x 30
nm, que contienen dos moléculas de sspna de ~2,6 nt
(pNA-A y DNA-B). Estos dos componentes comparten
una secuencia de cerca de 200 nt conocida como la

regién comin (CR), que incluye el origen viral de

replicacién. El DNA-A codifica para genes involucrados
en replicacién (Rep y Ren), regulacién de la expresion
de genes (T7ap) y cp, mientras que el DNA-B codifica
para genes (MP y Nsp) cuyos productos estin asociados
con el movimiento del virus y la modulacién de los

sintomas en sus hospedantes.

Hasta hace poco se consideraba que la especie BGmv
tenia dos subtipos principales (1) y (11). El primero de
distribucién en Brasil y no transmisible de manera
mecénica, y el tipo II, que actuaba principalmente en
América Central y el Caribe y era transmitido con
facilidad por medios mecdnicos. Estudios recientes,
basados en secuencias y andlisis de propiedades biols-
gicas, postularon que dichas variantes correspondian
a diferentes especies; asi, el tipo 11 fue renombrado

como Bean golden yellow mosaic virus (BGYmv).

El Bamv fue en principio reportado en 1961, en Brasil,
aunque definido como un problema menor para ese
momento. Sin embargo, pocas décadas después, el
mosaico dorado ha tomado proporciones epidémicas en
diferentes regiones de ese pais y otros latinoamericanos,
sobre todo durante los meses més célidos del afio, ya
que se favorece el aumento repentino de las poblaciones
de su vector, la mosca blanca B. tabaci. Las pérdidas
causadas por el virus dependen del momento de su
llegada a las plantas y por la frecuencia del evento;
llegan hasta el 100% si ocurre en las primeras semanas
después de la emergencia en variedades susceptibles y

hasta el 40% en cultivares tolerantes a la enfermedad.

Los sintomas sobre variedades susceptibles (como las
andinas) se caracterizan por la ocurrencia de un
mosaico amarillo intenso, acompafado de deformacién
de plantas, vainas y semillas (figura 212). En cultivares
de frijol mesoamericanos (variedades de grano negro),
el grado de intensidad del mosaico dorado es menor.
Las plantas afectadas tempranamente también pueden
tener abortos en flores, vainas con pocas semillas y, por

ende, reduccion general del rendimiento de los cultivos.

El virus tiene un rango de hospedantes estrecho que

incluye Macroptilium lathyroides, M. longipedunculatum,
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Figura 212. Sintomas de amarillamiento intenso con deformacién de tejidos en plantas de frijol susceptibles al

Bean golden mosaic virus (BGMV).

Phaseolus lunatus y P. vulgaris. No se transmite de
manera mecinica ni por semilla sexual. Por ello, su
dispersién es muy dependiente del vector que, una
vez adquiere el virus, permanece virulifero por varios
dias e, incluso, de por vida, aunque el virus no es

propagativo ni transovérico (figura 213).

El manejo de la enfermedad se fundamenta en la
seleccién de épocas de siembra que no favorezcan
el aumento de las poblaciones de moscas blancas,
como por ejemplo aquellos periodos cortos de lluvias
seguidos por varias semanas con climas secos y
calidos. Asi mismo, se debe evitar la presencia de
cultivos (por ejemplo, soya, tomate, algodén) que
sirven como hospedantes alternos de las moscas blancas,
en especial cuando la cosecha de ellos coincide con
la siembra o con las primeras etapas de desarrollo
del frijol. El tratamiento de la semilla y de las plintulas
con insecticidas sistémicos es ttil para reducir las
poblaciones del vector durante las primeras etapas

del cultivo, lo que se puede complementar con el

Figura 213. Plantas de frijol con fuerte infestacién

de moscas blancas transmisoras de Bean golden mosaic

virus (BGMV).

uso de ttneles con mallas antimoscas en cultivos
de porte rastrero o bajo. Por tltimo, la siembra de
variedades tolerantes o resistentes al virus es un

factor clave para el manejo de la enfermedad.
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Capitulo XXI

Virus del cultivo de papa (Solanum tuberosum y S. phureja)

Mauricio Marin Montoya
Pablo Gutiérrez Sidnchez

José Fernando Gil Ramirez

El cultivo de la papa ocupa un lugar importante en la economia mundial, debido a su uso como fuente de almidén

para consumo fresco, para la industria de alimentos, de concentrados para animales y de bebidas alcohdlicas.

La produccién mundial de papa se estima en 325 millones de toneladas, con un rendimiento promedio de
16,8 toneladas por hectdrea. La regién andina es la de mayor crecimiento en la produccién del tubérculo,
pues pasé de 30 millones de toneladas por afio en la década de 1960 a 165,41 millones en la primera
década del siglo xx1. China, Rusia e India son, en su orden, los mayores productores del tubérculo, en el
mundo, con 72, 36 y 26 millones de toneladas, respectivamente. América Latina tiene un drea cosechada
cercana a 963.766 hectdreas, con un rendimiento promedio de 16,3 t/ha, un valor cercano al promedio
mundial y similar al europeo, cuyo rendimiento es de 17,4 t/ha. Sin embargo, Latinoamérica, centro de
origen del cultivo, presenta un consumo relativamente bajo del tubérculo (20,7 kg/persona), lo que contrasta

notablemente con los altos consumos de Norteamérica y Europa (60 y 87,8 kg/persona, respectivamente).

Los principales problemas en la produccién de papa incluyen dificultades de comercializacién y poscosecha
(variacién en precios, costos de almacenamiento y demanda), plagas y enfermedades y la reducida calidad
del tubérculo semilla. Esta tlltima situacién se relaciona estrechamente con el segundo aspecto y con la capacidad
tecnicocientifica de los paises productores. Los efectos medioambientales adversos también limitan la

produccidn de papa, en especial en las condiciones actuales del cambio climatico global en el trépico alto.

Dentro de los limitantes asociados a los ataques de plagas y enfermedades, los virus juegan un papel importante,
pues reducen el 4rea fotosintética, la movilizacién de nutrientes y la acumulacién de carbohidratos para la
formacién adecuada de los tubérculos, lo que afecta de manera directa los rendimientos del cultivo e imposibilita

al agricultor para obtener tubérculo semilla de buena calidad.

En sistemas agricolas tradicionales como los que predominan en las zonas altoandinas de Suramérica, lo
descrito ocurre con frecuencia y conduce a la pérdida de vigor de la semilla y a un efecto acumulativo de
diferentes virus que terminan por disminuir dramdticamente los rendimientos al cabo de varios ciclos de
siembra-cosecha. En explotaciones tecnificadas, la situacién se remedia con el empleo de semilla certificada

por su sanidad viral, que es ademds monitoreada por los organismos de sanidad estatal.

En el mundo se han registrado cerca de 40 virus y viroides en cultivos de papa, los cuales se pueden agrupar con
base en la dependencia que tengan para su supervivencia y diseminacién. Dentro del grupo de los
dependientes se destacan: pvx (Potato virus x, Potexvirus), pvy (Potato virus v, Potyvirus), pvs (Potato
virus s, Carlavirus), pvm (Potato virus m, Carlavirus), pamv (Potato aucuba mosaic virus, Potexvirus),

pvaA (Potato virus A, Potyvirus), mtv (Potato mop-top virus, Pomovirus), pLrv (Potato leafroll virus, Polerovirus),
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pyvv (Potato yellow vein virus, Crinivirus), pvT
(Potato virus T, Betaflexiviridae, sin género asignado),
apmv (Andean potato mottle virus, Comovirus),
pBRV (Potato black ringspot virus, Nepovirus), wpmv
(Wild potato mosaic virus, Potyvirus), psTvd (Potato
spindle tuber viroid, Pospiviroid) y apLv (Andean
potato latent virus, Tymovirus). En el segundo grupo,
es decir, los que no dependen de la papa para su
supervivencia, se encuentran: amv (Alfalfa mosaic
virus, Alfamovirus), BcTv (Beet curly top virus, Curtovirus),
emv (Cucumber mosaic virus, Cucumovirus), YDV
(Potato yellow dwarf virus, Nucleorbabdovirus), Trv
(Tobacco rattle virus, Tobravirus), Tmv (Tobacco mosaic
virus, Tobamovirus), Trsv (Tobacco ringspot virus,
Nepovirus), ToBrv (Tomato black ring virus, Nepovirus),
Tswv (Tomato spotted wilt virus, Tospovirus) y TSV

(Tobacco streak virus, Ilarvirus).

Los virus que dependen del cultivo de la papa para para
su diseminacién y supervivencia se caracterizan por
tener un rango de hospederos més limitado; aquellos
que no dependen tienen, por el contrario, un amplio
rango de hospederos. Es de esperarse entonces que los
primeros y sus diferentes razas causen enfermedades
importantes en el cultivo (como PLRY, PVY, PVA, PVX y
pvs), mientras que los segundos inducen enfermedades
importantes en otros cultivos y solo algunas de sus razas
representan una limitante para el cultivo de la papa. Sin
embargo, los estudios en virologfa vegetal han demostrado
que el efecto sobre la produccién de papa es en especial
critico cuando los virus se presentan en conjunto, como
es el caso de la infeccién simultdnea de pvy y PVX, que

puede llegar a destruir completamente el cultivo.

A continuacién se describen las mis relevantes
caracteristicas de seis de los virus principales que
afectan este cultivo en diferentes regiones del mundo:

PMTV, PVY, PVX, PVS, PLRV J PYVV.

Potato mop-top virus (pm1v)

El pmTV hace parte del género Pomovirus, familia

Virgaviridae. Sus viriones consisten de tres particulas

elongadas, con simetria helicoidal, con forma de
varillas rigidas de 18 2 20 nm de didmetro y longitudes
de 60 a 300 nm. El virus tiene su genoma segmentado
en tres moléculas de +ssrna de 6043 nt (RNA 1),
3134 nt (RNA 2) y 2964 nt (RNA 3), con caperuzas
hacia el extremo 5" y una estructura tipo tRNA hacia
el extremo 3". El rNA 1 tiene dos ORF; el primero
codifica para una proteina de 149 kDa y el segundo
lo hace para la Rdrp mediante la estrategia de
supresién del coddn de parada. En las secuencias
de dicho orF también se han detectado dominios
de metiltransferasa y helicasa. El RNa 2 tiene dos
ORF que codifican para la cp y para una proteina
generada por supresién del codén de parada deno-
minada cp-rT. El RNA 3 codifica para TGB y para
una proteina rica en cisteina (CrP) asociada con la

severidad de los sintomas que causa el virus.

El pmTV constituye un pequefio grupo de virus
que no requiere la expresion de cp para su movi-
miento sistémico en la planta hospedante, ni de la
formacién del viridn, debido a que el TGB le ofrece
la posibilidad de mover el R4 infeccioso del virus
célula a célula y, si es necesario, a larga distancia,
dentro de la planta. Tal RnA desnudo se puede
encontrar en tubérculos asintomiticos y causar
una infeccién secundaria para la siguiente temporada

de siembra.

La manifestacién de los sintomas caracteristicos
de la enfermedad depende de la presencia de los
tres RNA en los tejidos. Para pmTv, el TGB pertenece
alaclase 1 de este grupo de proteinas o tipo Hordei.
TGBI tiene la particularidad de poseer un dominio
atrasa/helicasa hacia su extremo c-terminal,
involucrado en la unién cooperativa al RNa. Ambos
extremos de la proteina pueden unirse a RNA tanto
de cadena sencilla como de doble cadena. TGB2 y
TGB3 asisten a TGBI en el movimiento del virus a
través de los plasmodesmos. Se ha descubierto,
ademds, que cPrT interactiia también con TGBI
y facilita el movimiento sistémico del RNA viral a
través de la planta, en especial en las zonas cercanas

alaraiz.
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El pmTV se transmite de forma persistente y muy
especifica por Spongospora subterranea . sp. subterranea,
agente causal de la sarna polvosa de la papa (figura
214). s. subterranea posee estructuras de resistencia
denominadas quistosoros que pueden sobrevivir en
el suelo durante varias décadas. El patégeno inicia su
infeccién cuando los quistosoros liberan las zoosporas
primarias, las cuales se adhieren a los pelos radiculares
de la planta y comienzan la fase de penetracién. Una
vez dentro de las raices de la planta, el patégeno forma
un plasmodio primario multinucleado con una delgada
membrana que luego se convierte en un zooesporangio, el

cual dar4 origen a las zoosporas secundarias del patdgeno.

Los principales sintomas que causa pMTV en cultivos
de regiones templadas corresponden a mosaicos tipo
aucuba en las hojas y anillos necréticos y agrietamientos
en los tubérculos. Los més caracteristicos son los anillos
necréticos al interior de los tubérculos (spraing), lo que

disminuye el valor comercial del producto. Dicho sintoma

Figura 214. Sintomas causados por Spongospora subterrdnea,

el vector del Potato mop-top virus (pmTv). a. Tubérculos
con sarna pulverulenta; b. Raices de plantas de papa con

multiples agallas.

también se atribuye a la presencia en infecciones
conjuntas con Tobacco rattle virus (Trv). En las variedades
cultivadas en los Andes estos sintomas no son evidentes,
y en su lugar se presentan amarillamientos foliares,
moteados localizados, enanismos y acortamiento de

entrenudos (figura 215).

En condiciones experimentales, el virus puede infectar
plantas de las familias Chenopodiaceae, Solanaceae y
Tetragoniaceae. Dentro de estas se encuentran las plantas
que se usan para su diagnéstico, las cuales corresponden
a Nicotiana debneyi y Chenopodium amaranticolor, en
las que se produce necrosis sistémica y lesiones locales
concéntricas, respectivamente. Nicotiana benthamiana,
N. debneyi'y N. develandii son las especies més apropiadas
para el mantenimiento y propagacién del virus en

condiciones experimentales.

Potato virus Y (pvy)

El pvy es la especie tipo del género Potyvirus de la

familia Potyviridae. La morfologia del virus consiste

en una cdpside no envuelta, elongada, con simetria

Figura 215. Sintomas de moteados y clorosis de plantas

de papa infectadas por Potato mop-top virus (pMTV).

{263}

rotos: (a) Carlos Cuchillanqui (b) Jorge Tenorio



{264}

| Principios de virologia molecular de plantas tropicales |

helicoidal monopartita y flexuosa, una longitud de
684 nm a 730 nm, didmetro de 11 nm y un canal
axial de 2-3 nm. El genoma tiene aproximadamente
9.700 nt, con una proteina vrg hacia su extremo 5°
y poliadenilacién hacia el extremo 3’. La proteina de
la cépside es el principal componente del virién, con
aproximadamente 2.000 unidades monoméricas.
El genoma de pvy contiene un solo orr que codifica
parauna poliproteina de 340-370kDa, que es procesada
por accién de tres proteasas en diez proteinas maduras.
El procesamiento y funcién de todas estas proteinas
es alin tema controversial, pero se cree que muchas

de ellas son multifuncionales.

La especie pvy estd formada por un complejo de
diferentes razas y cepas. La primera variante iden-
tificada del virus se denominé pvc (Potato virus c),
que luego pasé a ser pvy-c. Histéricamente los
aislamientos del virus se han dividido en tres razas
principales: pvy-0, PVY-N, y PvY-C, de acuerdo con
los sintomas inducidos en Nicotiana tabacum cv.

Samsun y Solanum tuberosum.

En papa, dependiendo de la variedad y la raza viral, se
pueden desarrollar sintomas que van desde mosaicos
y clorosis hasta necrosis de nervaduras (figura 216).
Hace poco tiempo se incorporé en la clasificaciéon
de variantes el criterio del tipo de antigenicidad de
la proteina de cipside y los genes de resistencia que
vence en el hospedante. Ese es el caso del aislamiento
denominado pvy-z, el cual estd serolégicamente
clasificado como pvy-0, pero que sobrepasa los
genes Nytbr y Nc y elicita el gen Nz en las plantas.
Otro grupo se denomina pvy-N-wilga (PvyY N-wi),
con propiedades bioldgicas de los aislamientos
PVY-N, pero estd serolégicamente clasificado como
PvY-0, lo que permite deducir que presenta un genoma
recombinante entre las secuencias de los dos tipos

de aislamientos.

En los tltimos anos se ha detectado una variante
adicional denominada Pvy-NTN, serolégicamente rela-
cionada con PVY-N, pero que causa anillos necrdticos

en tubérculos de papa. La enfermedad se conoce

Figura 216. Sintomas causados por Potato virus Y (pvy) en

plantas de papa. a. Mosaico rugoso; b. Necrosis de nervaduras.

Figura 217. Anillos necréticos en tubérculos de papa

causados por la variante NTN de Potato virus Y (PVY-NTN).

como PTNRD (Potato tuber necrotic ringspot disease)
y puede ocasionar pérdidas hasta del 100% en el
cultivo (figura 217).

roros: Carlos Cuchillanqui

roTO: Steen Lykke Nielsen



| Virus del cultivo de papa (Solanum tuberosum y S. phureja) |

Dentro de las regiones que determinan la variabilidad
del virus se ha encontrado quelas 5" uTR y codificantes
para la proteina p1 corresponden a las secuencias mas
variables en el género Potyvirus; son responsable hasta
de un 28% de la variabilidad total existente entre los
grupos 0 y N. Se ha postulado que hacia el interior de
la regién cp o de Hc-pro es posible que se presente la
secuencia responsable de la induccién de los sintomas
asociados PTNRD. Por otra parte, las regiones NIby 3
UTR, constituyen puntos de variacién y recombinacion
en este virus, y pueden servir para diferenciar las razas

o patotipos a partir del estudio de sus secuencias.

El pvy se transmite de forma mecdnica, por injerto
y por éfidos de manera no persistente, principalmente
por la especie Myzus persicae, aunque también se han
reportado Aphis fabae, Macrosiphum euphorbiae,
Myzus (Nectarosiphon) certus, Myzus (Phorodon)
humuli y Rhopalosiphum insertum. No requiere un
virus auxiliar, aunque si puede facilitar la transmisién

de otros virus como el Potato aucuba mosaic virus.

A manera experimental, se pueden emplear especies
delas familias Solanaceae, Commelinaceae y Chenopo-
diaceae para las pruebas biolégicas de transmisién y
expresién de sintomas, asi como también para obtener
fuente de in6culo viral. Luego de inoculaciones en
N. glutinosa 'y N. tabacum, se pueden desarrollar sintomas
tales como moteado sistémico suave o severo y

aclaramiento sistémico de venas.

Potato virus x (pvx)

El pvx es la especie tipo del género Potexvirus familia
Alphaflexiviridae. Sus viriones se caracterizan por
tener una morfologia flexuosa con simetria helicoidal,
con una longitud de 470 a 580 nm y un didmetro
de 13 nm. Su genoma es de 6,4 kb de +ssrNa, con

caperuza hacia el extremo 5.

En la regién 5™UTR, el virus posee un motivo repetitivo de
Acca muy conservado entre aislamientos de pvx,
pero no siempre presente en todas las especies del

género Potexvirus; por ejemplo Potato aucuba mosaic

virus no cuenta con dicho motivo. Esta region interactia
con otras complementarias a lo largo del genoma que
funcionan como promotores de la transcripcién de
los sgRNA y muestran estructuras secundarias del
tipo tallo-asa (sL) que participan en la regulacién
de la sintesis del Rva. Mutaciones dirigidas a esta
secuencia repetida (acca) han demostrado que las
repeticiones localizadas entre los nt 9 a 13 son indis-
pensables para la acumulacién del RNA gendmico vy,

ademds, afectan la replicacién viral.

El genoma del pvx contiene cinco oRrF, que (con
excepcién del ORF 1) se expresan mediante sgrNA. El
ORF 1 contiene motivos metiltransferasa, helicasa y
RARp. Los ORE 2, 3 y 4 son traslapados y constituyen
el tgb clase 2 o tipo Potex, que codifica para proteinas
de 25, 12 y 8 kDa, respectivamente, involucradas en el
movimiento del virus célula a célula. El orr 2 también
contiene un segundo motivo helicasa, mientras que el

ORE 5 codifica para la proteina cp.

El virus se puede transmitir por inoculacién mecénica
y de manera natural por contacto entre plantas, pero
no por polen o semilla. Las especies susceptibles al
virus se encuentran en las familias Amaranthaceae,
Cruciferae y Solanaceae; son Brassica campestris ssp.
rapa, Datura stramonium, Gomphrena globosa, Nicotiana
tabacum y Solanum tuberosum, las plantas cominmente

utilizadas para la experimentacion.

Los sintomas que induce pvx en papa varian,
dependiendo de su interaccién con otros virus;
pueden originar mosaicos, moteados, manchas
anulares y necrosis (figura 218), mientras que en
Datura stramonium y N. tabacum provocan anillos
cloréticos sistémicos, seguidos de moteados y anillos

cloréticos o moteados, respectivamente,

Potato virus s (pvs)

El pvs, género Carlavirus, familia Betaflexiviridae,
se caracteriza por poseer viriones con morfologia
flexuosa de 650 nm de longitud x 12 nm de didmetro.

Su genoma de +ssrNA de 8464 nt posee una caperuza
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Figura 218. Sintomas de mosaicos causados por Potato

virus X en plantas de papa.

de metilguanosina en su extremo 5’y una cola de poli-a
en el 3. Tiene seis ORE: el 1 representa alrededor del
70% del genoma y su proteina presenta tres dominios:
uno hacia el extremo N-terminal de metiltransferasa,
otro con motivos de helicasa en la parte central y el
motivo de rRdrp hacia el extremo c-terminal; esta

proteina es autocatalitica.

Los ORF 2, 3 y 4 forman el TGB involucrado en el
movimiento de la particula viral; ademds, la proteina
P2 posee un motivo helicasa, y las proteinas p3 y p4
poseen regiones posiblemente transmembranales muy
hidrofébicas. Estas proteinas se expresan mediante
SgRNA. Los ORF 5 y 6 dan origen a las proteinas
cp y crp; la dltima permite la unién del rna ala
cépside del virus y estd involucrada en la supresién
del silenciamiento postrascripcional de genes en la

célula hospedante.

Con base en la infeccién sistémica y no sistémica en
Chenopodium spp., se pueden reconocer dos razas
del virus: pvs-a (pvs andino) y pvs-o (pvs ordinario).
Las homologias entre ambas razas para las secuencias
que codifican cp y la proteina de 11 kDason de 93 %

y 79 %, respectivamente.

En las proteinas mencionadas también se encuentra
el mayor nimero de aminoécidos que difiere entre
ambas razas, variacién que sugiere los tipos de
transmision y sintomatologia que induce el virus.

Asi, por ejemplo, Pvs-0 no causa sintomatologia

en la mayoria de cultivares de papa de la subespecie
tuberosum, pero en ocasiones produce leves rugo-
sidades en las hojas; pvs-a, por su parte, induce
fuertes sintomas, que incluyen senescencia prematura y
pérdida de hojas, en especial en plantas con infeccién
secundaria, lo que ocasiona mermas superiores al
20% cuando se encuentra asociado a pvx. La trans-
misién de pvs-o se da principalmente por contacto
mas que por afidos, mientras que PVS-A se concen-
tra mds en el tejido y se transmite con eficiencia de
manera no persistente por especies de dfidos como
M. persicae. El virus también se puede transmitir a
partir de tubérculos infectados e, incluso, por plantas

obtenidas por cultivo in vitro.

Potato leafroll virus (pirv)

El pLRrV es la especie tipo del género Polerovirus,
familia Luteoviridae. Sus viriones corresponden a
particulas isométricas con didmetro de 24 nm, que
poseen un genoma completo de 5865 nt de +ssrRNAss,
en cuyo extremo 5 se encuentra asociada una vpg,
El genoma del virus tiene ocho orF densamente
traslapados, con el ORF 1 que solapa el orRF 0 y el ORF 3

con el ORF 4.

El virus emplea diferentes estrategias para la expre-
sién de sus proteinas; asi, los tres primeros ORF (o
al 2) lo hacen a partir del RNA genémico, y los OrRF
proximales al extremo 3" (3 al 7) se expresan a partir
de sgrNA. El ORF 0 estd involucrado en el desarrollo
de la sintomatologia y se cree que es un supresor del
silenciamiento de genes en sus hospedantes. El
ORE 1 tiene motivos de proteasa y contiene también la
secuencia que codifica para vpg y posiblemente para
una helicasa. El orF 2 codifica para Rdrp, mientras
que el orF 3 lo hace para la cp de 23 kDa. El orr
4 codifica para una proteina de movimiento y la
fusién de los ORF 3 y 5 genera una proteina estruc-
tural menor de 80 kDa, que se cree que participa en
la transmisién del virus por 4fidos. Los ORE 6y 7 se
han descrito hace poco y, aunque sus funciones son
desconocidas, se especula que p7 tiene propiedades

de unién a 4cidos nucleicos.
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Los aislamientos difieren muy poco unos de otros en
sus secuencias. Esto se demostrd en un estudio en el
que se usaron 12 secuencias completas de aislamientos
del virus y las identidades encontradas fueron del
94% al 98% sobre todos los ORF. Sin embargo, en
el mismo estudio, con 19 aislamientos de pLRV que
representaban cepas de diferentes continentes, se
encontrd que al comparar las secuencias de los OrRE
oy 5y parte del 1 era posible dividir la especie en tres
grupos: aislamientos australianos, aislamientos peruanos
e ingleses, y un tercer grupo con aislamientos de
Australia, Cuba y algunos europeos. Lo anterior conduce
a plantear dos hipétesis sobre el origen de la especie: que
divergi6 hace poco de un ancestro viral como resultado
de su adaptacién a papa, o que es una especie con fuertes
restricciones de seleccién. En cualquier caso, la estrecha
base genética de los cultivares de papa puede ser un

factor que restrinja la variacién de este virus.

El virus mas relacionado con el PLRv, con base en
sus secuencias de cp (70 %), es el Sweet potato leaf
speckling virus (spLsv). Para otros polerovirus, este

valor no supera el 65 % de identidad.

El pLry se transmite por 4fidos, de manera persistente
no propagativa, y se multiplica en el floema del
huésped. La especie més eficiente para tal fin es M.
persicae; sin embargo, Macrosiphum euphorbiae se
constituye en un buen vector del virus, aunque menos
eficiente, sobre todo para aislamientos australianos.
Las familias taxondmicas Amaranthaceae, Cruciferae,
Portulacaceae y Solanaceae contienen las especies
vegetales que, en condiciones experimentales,
presentan mayor susceptibilidad al virus; se destacan,
ademds de la papa, Amaranthus caudatus, Capsella
bursa-pastoris, Celosia argentea, Datura stramonium,
Gomphrena globosa, Lycopersicon esculentum, Montia
perfoliata, Nicotiana clevelandii y Physalis floridana.
Los sintomas principales que ocasiona este virus
en papa corresponden a enanismos y enrollamiento
de hojas, acompanados de una grave reduccién en
el rendimiento (figura 219). En plantas indicadoras
como Datura stramonium, se pueden observar

amarillamientos sistémicos entre venas; en Physalis

floridiana se presenta clorosis sistémica entre venas

y enrollamiento de hojas.

Figura 219. Sintomas de enrollamiento foliar causados

por Potato leafroll virus (PLRV) en plantas de papa.
Potato yellow vein virus (pyvv)

La enfermedad causada por el virus pyvv (Crinivirus,
Closteroviridae) se reportd por primera vez en cultivos
de papa en Antioquia (Colombia), en el afio de 1943.
El virus se caracteriza por poseer un genoma tripartita.
Presenta en su extremo 5" una caperuza y una estructura
de pseudonudo hacia el extremo 3". El rna 1 (8035
nt) posee tres ORF: 1la y 1b contienen los dominios
conservados L-proteasa, Mtr, Hel y Rdrp y la pequefia
proteina hidrofébica p7. La rdrp se produce
por el cambio en el marco de lectura +1, como
ha sido demostrado para el género Closterovirus. El
OREF 2 produce una pequefa proteina hidrofébica que
contiene putativamente una hélice transmembranal.
Esta proteina varia en su ubicacién en los crinivirus.
El rna 2 (5339 nt) tiene cinco ORF potenciales:
Hsp70h, p7, p60, pl0y cp. El RNA 3 (3892 nt) posee
tres ORF potenciales que codifican para p4, cpmy p26.
El virus presenta una baja variacién genética entre
los aislamientos de Perti y Colombia, las zonas més
afectadas por la enfermedad del amarillamiento de
venas de papa, al ocasionar pérdidas hasta del 50%
en los cultivos de papa de esos paises. Cabe resaltar
que es un virus restringido al continente americano y
sus sintomas caracteristicos corresponden a amarilla-
mientos de las venas secundarias, acompaniados de un

color amarillo intenso en la ldmina foliar (figura 220).

FOTO: autores
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Mediante infecciones dirigidas en diferentes solandceas,
se ha encontrado que, ademds de papa, el pYvv puede
infectar el tomate y algunas plantas arvenses como
Polygonum sp., Tagetes sp. y Catharanthus roseus. Los
virus se pueden encontrar en células del floema y su
transmision ocurre por moscas blancas de la especie
Trialeurodes vaporariorum de forma semipersistente y

por tubérculo-semilla, pero no de manera mecénica.

Figura 220. Sintomas causado por Potato yellow vein

virus (PYvv) en papa. a. Amarillamiento de venas; b.
Amarillamiento generalizado del tejido foliar de plantas

en estado avanzado de la enfermedad.

Manejo de enfermedades
virales en papa

El manejo de las enfermedades virales en papa se
fundamenta en la siembra de tubérculos-semilla
certificados, para lo cual existen diferentes esquemas
que incluyen los siguientes aspectos: multiplicaciéon
de semilla prebasica y bdsica a partir de cultivo de
tejidos in vitro y su endurecimiento en invernaderos

o tineles de pldstico con proteccién antidfidos, para

luego ser propagadas en campos aislados de cultivos
comerciales de papa; inspeccidén periddica de los
campos de propagacién con el fin de eliminar plantas
sintomdticas y manejar con rigor los vectores;
utilizacién de pruebas de laboratorio sensibles
como ELISA y pruebas moleculares para la deteccién
de virus en los tubérculos-semilla y, asi, verificar
los niveles de infeccién viral aceptables por los
organismos de sanidad estatal. En Colombia, por
ejemplo, se permite hasta un 5% de presencia de
virus para semilla certificada y de 0 a 1% para
semilla basica, dependiendo de los virus. En
Inglaterra, por su parte, los limites permitidos no
superan el 0,01% de plantas con sintomas virales
para semilla prebasica, 4% para semilla bésica y

10 % para semilla certificada.

Existen diferentes programas de mejoramiento
genético de papa alrededor del mundo, que han
resultado exitosos para la generacién de materiales
tolerantes a algunos de los principales patégenos
virales que afectan el cultivo. Se han detectado genes
R que proveen resistencia a virus como PVX, PVY,
PVA y PVM en especies solandceas silvestres como
S. stoloniferum, S. andigena y S. acaule. Asi mismo,
se han encontrado genes N que ofrecen reacciones
de hipersensibilidad ante la infeccién viral en
diferentes cultivares de papay que, por tanto, han sido

incorporados en los nuevos materiales cultivados.

El manejo de vectores, en especial de 4fidos y moscas
blancas, es otra prictica fundamental para mantener
bajos los niveles de infeccién de virus como pvy,
PLRV y PYVV, respectivamente; también lo son la
eliminacién de plantas voluntarias al inicio de las
temporadas de siembra y evitar el escalamiento de
cultivos. Vale sefalar que estas tltimas medidas
son poco aplicables en los agroecosistemas de papa
que se presentan en los Andes suramericanos. Para
concluir, el manejo regional de las enfermedades
de papa depende de la aplicacién de esquemas
estrictos cuarentenarios que impidan la introduccién

de virus fordneos en una zona determinada.









Capitulo XXl

Virus del cultivo de yuca (Manihot esculental

Layuca (Cassava, manioc o tapioca) es la tercera fuente de calorias en la alimentacién de los paises tropicales,
después del arroz y el maiz. Su origen corresponde a las selvas del Amazonas, entre el norte de Brasil y
Guyana. Las raices tuberosas de esta planta de la familia Euphorbiaceae sirven de alimento principal para
cerca de 700 millones de personas en el mundo, en especial de Africa, donde fue llevada por navegantes
portugueses en el siglo xv1. En la actualidad en ese continente se cultiva yuca en por lo menos 17 millones
de hectareas, gracias ala tolerancia que presenta la planta en condiciones de estrés hidrico y con deficiencias
nutricionales; atin en situaciones marginales de produccién, permite obtener ganancias o reservas alimenticias

para sus agricultores,

La produccién mundial de yuca alcanza cerca de 262 millones de toneladas al afio. Nigeria es el pais con
mayor produccién, con 54 Mt/afio, seguido por Republica Democritica del Congo (16), Ghana (14),
Angola (10) y Mozambique (10). Asi, la yuca producida en Africa representa cerca del 54% del total
mundial; le sigue Asia (26 %) y Suramérica (20%). El rendimiento promedio obtenido en Africa es bajo
al alcanzar 8,9 toneladas por hectérea, lo que equivale a cerca de un 70 % y 61 % menos que el alcanzado

en Suramérica y Asia, respectivamente.

A diferencia del uso alimenticio de la yuca en Africa, cuyo consumo per cdpita es de 115 kg/afio (contra
18 kg en el resto del mundo), en Asia este cultivo se utiliza fundamentalmente con fines industriales y
energéticos; los principales productores son Indonesia (24 Mt) y Tailandia (22,5 Mt). Se estima que de
una tonelada de yuca con un contenido de almidén de 30% es posible obtener 280 litros de etanol del
96 %. Por su parte la produccién de yuca en Latinoamérica y el Caribe se sitda en cerca de 35 Mt; Brasil

es el principal productor (23 Mt), seguido por Paraguay (2,5) y Colombia (2,2).

Las plagas y enfermedades son uno de los principales limitantes para la produccién de yuca en el mundo,
gracias al ciclo relativamente largo del cultivo (de 10 2 24 meses), que favorece mayores tiempos de exposicién
de las plantas a fitopatdgenos y vectores. También, a su propagacion vegetativa, que facilita la dispersién de
propagulos e insectos, y a la ubicacién subterrdnea de su producto comercializable, que impide realizar un

monitoreo constante del estado sanitario y facilita su degradacién por sapréfitos y patdgenos secundarios.

Se estima que ala yuca la pueden afectar cerca de treinta enfermedades de importancia econdmica en sus
diferentes etapas de desarrollo, y es menor la cantidad de ficopatégenos e insectos encontrada en Africa
que en Latinoamérica. Sin embargo, es frecuente que las enfermedades y plagas que ocurren en Africa
sean particularmente mds limitantes, como sucede con el dcaro verde (Mononychellus tanajoa), el piojo
harinoso (Phenacoccus manihoti), el tizén bacterial (Xanthomonas campestris f.sp. manihoti) y dos enfermedades
de origen viral: el mosaico (Cassava mosaic disease, cMp), causado por un complejo de begomovirus (por
ejemplo, African cassava mosaic virus, Acmv; South African cassava mosaic virus, sacmv, y East African
cassava mosaic virus, EACMV), y el estriado marrén (Cassava brown streak disease, cBsD), causado por dos
especies de ipomovirus: Cassava brown streak virus (cBsv) y Ugandan cassava brown streak virus (ucssv)

(especie propuesta).
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Otros virus que se han detectado en cultivos de yuca
en el Africa son Cassava Ivorian Bacilliform virus
(c1BV) (virus propuesto en el género Alfamovirus),
Cassava Kumi viruses a y B, Cassava “Q” virus (virus
no reconocidos hasta el 1x Reporte por el 1cTV) y
Cassava common mosaic virus (cscmv). Por su parte,
en Latinoamérica, se registran los virus: cscmv,
Cassava virus x (csvx), Cassava vein mosaic virus
(csvmv), Cassava Colombian symptomless virus
(virus propuesto en el género Potexvirus), Cassava
American latent virus (csarv) y Cassava frogskin
“virus” (posiblemente una especie viral). Por tltimo,
en Asia y en el Pacifico se registran el cscmv, Indian
cassava mosaic virus (tcmv), Sri Lankan cassava mosaic

virus (sLemv) y Cassava green mottle virus (CsGmv).

Cassava mosaic disease (cmp)

La enfermedad del mosaico de la yuca fue descrita
primero en Tanzania en 1894 y su etiologia como
de origen viral fue confirmada en 1930. Entre 1936
y 1938 se identific su transmisibilidad por injerto y
por moscas blancas del género Bemisia. En 1960 se
origind un programa de resistencia genética a la enfer-
medad a partir de la introgresién de multiples genes
procedentes de Manihot glaziovii, programa que fue
retomado por el Instituto de Agricultura Tropical
(1rra) en 1970, Hacia 1980 se reportd que cMD era
causada por dos begomovirus nombrados como African
cassava mosaic virus (Acmv) y East African cassava mosaic
virus (Eacmv). En la actualidad se han sumado otras
especies como agentes causales de la enfermedad,
lo que ha dado como resultado la designacién de al
menos nueve especies, entre ellas: acmv; South African
cassava mosaic virus, SACMV; cuatro Eacmv (East
African cassava mosaic virus, EACMV; East Africrm
cassava mosaic Cameroon virus, EACMcV; East African
cassava mosaic Malawi virus, EAcMmmv; East Africrm
cassava mosaic Zanzibar virus, EACMZV), y otras tantas
en Asia (como 1cMV y sLcMv). Las estimaciones del
dafio que produce esta enfermedad son muy variables;
se reportan reducciones en los rendimientos de yuca
de hasta un 87% y una disminucién de entre 19 y 27

Mt/afio de la produccién mundial.

Hasta la década de 1990, poca atencién se le brindaba
a cMD en Africa, pues el énfasis estaba en el manejo
del tizén bacterial. Sin embargo, a partir de la epidemia
ocurrida en Uganda a finales de los afios de 1980 y
del movimiento de grandes poblaciones de moscas
blancas hacia el sur (20-30 km por afio), que en pocos
afios alcanzaron paises vecinos como Kenia, Sudan,
Ruanda y Tanzania, la enfermedad se torné en una
pandemia que obligé al abandono de muchos cultivos
en Africa central y oriental, lo que causé graves
problemas de seguridad alimentaria para dichos
paises. Para el afio 2005, el drea afectada por cmD se
expandia a una tasa de casi 3 millones de km?a lo
largo de nueve paises, con pérdidas estimadas en 13
Mzt (cerca de una tercera parte de la produccién total
en los paises afectados). En la actualidad la enfermedad
ha alcanzado el occidente (desde Angola hasta

Camertn) y el sur de Africa (Mozambique y Sudéfrica).

Como se indicé anteriormente, los begomovirus
consisten de particulas geminadas de cerca de 30
por 20 nm, con un genoma bipartita (DNA Ay B) de
ssDNA circular de 2700-2800 nt. El pNa-a contiene
ORF que codifican para replicacién (ac1) y encapsi-
dacién (av1), mientras que el DNA-B lo hace para el
movimiento del virus (Mp). Se ha encontrado que
estos virus tienen la posibilidad de recombinarse y
generar infecciones mixtas que resultan especialmente
devastadoras para los cultivos. Asi, por ejemplo, se
comprobé que la variante Uganda (ugv) del EAcmy,
asociada a una severa epidemia de cmp en dicho
pais, correspondia a un recombinante del gen para

CP entre ACMV Y EACMV.

Las plantas afectadas con cMD presentan un rango de
sintomas que incluyen desde los mosaicos tipicos de
colores amarillos a verde claro, acompafiados por defor-
macién y ampollamientos de las hojas, hasta enanismos
severos, necrosis de peciolos, defoliacién y, por tltimo,
la reduccién en la formacién de raices tuberosas (figura
221). Se ha encontrado que los sintomas se presentan de
tres a cinco semanas después de la inoculacién del virus,
y es frecuente en variedades resistentes la recuperacion o

reversién de sintomas en las tltimas etapas del cultivo.
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Como se sefialé, los begomovirus asociados a cMp
los transmiten B. tabaci de forma persistente, pero
no transovarica, con un periodo de adquisicion de
3-5 horas, de latencia de minimo 3,5 horas (hasta
6 horas) y de inoculacién de 5-10 minutos, aunque
con grandes variaciones dependiendo de los biotipos
del vector. El virus lo retienen los adultos hasta por
nueve dias, y persiste a través de las mudas, aunque
las ninfas no tienen mayor importancia en la trans-

misién, dada su reducida movilidad (figura 222).

Entre las medidas de manejo del cMp se destacan
las précticas culturales fitosanitarias y la siembra de
materiales resistentes. Las primeras involucran
la remocién temprana de plantas sintomdticas en el
campo, asi como la siembra de material de propagaciéon
libre de virus; esto acompafiado del establecimiento
de programas de vigilancia cuarentenaria en regiones
y paises para evitar la llegada de nuevas cepas y

variantes de los virus asociados a la enfermedad.

Con respeto a los materiales resistentes, ha sido de
gran importancia el desarrollo del clon 58308, base
del programa de mejoramiento genético del 1rTa
y que, entre otros materiales, ha dado origen a las
variedades T™s 60142 (Nase 1), T™s 30337 (Nase 2) y
™S 30572 (Nase 3), cultivadas en Uganda con buenos

resultados, durante la pandemia de la década de 1990.

| Virus del cultivo de yuca (Manihot esculenta) |

Figura 222, Infestacién severa de moscas blancas en plantas
de yuca con sintomas iniciales de Cassava mosaic disease.

Figura 221. Sintomas del mosaico de la yuca causados por un complejo de begomovirus; a. Mosaico y deformacién de hojas;

b. Mosaico severo y reduccién en el desarrollo de plantas.

rFoTos: Alex Abaca
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Cassava brown streak disease
(cBsp)

La enfermedad del estriado marrén de la yuca causada
por CBSV y UCBSV (especie propuesta de Ipomovirus) fue
reportada por primera vez en Tanzania por los afios
de 1930, y confirmada su naturaleza viral en 1959,
luego de pruebas de transmision a plantas herbiceas
por inoculacién mecdnica. Veinte afios mds tarde se
observaron las particulas filamentosas del virus de
aproximadamente 650 nm de longitud y, con poste-
rioridad, con base en secuencias del gen cp, se confirmé
su identidad como miembro de la familia Potyviridae

y especificamente del género Ipomovirus.

Los sintomas de la enfermedad son variables en
extremo y se manifiestan en hojas, tallos y raices
tuberosas. En las hojas se presentan amarillamientos
de venas secundarias y terciarias, acompanados de
moteados cloréticos localizados, en especial sobre las
hojas inferiores (figura 223). A diferencia del cmp, las
hojas no presentan deformaciones o reducciones en
su tamano. Sobre los tallos se presentan rayados de
colores pardos y necrosis, lo que dio origen al nombre de
la enfermedad. En aquellas variedades muy suscep-
tibles al virus, se presenta, ademds, muerte de brotes
apicales, lo que puede alcanzar atodala planta. Enlas
raices se presentan lesiones necrdticas con apariencia
seca, corchosa y de colores pardo-marrones que afectan
drésticamente la calidad de la pulpa y facilitan la afeccién

por patégenos secundarios (figura 224).

Los sintomas anotados pueden representar pérdidas
de hasta el 70% en la produccién de las raices. Ademas,
los agricultores ante la pérdida de calidad de la pulpa
por efecto de la enfermedad, deciden cosechar tempra-
namente las plantas, con las consiguientes pérdidas
asociadas, dada la merma de acumulacién de almidén,

al no presentar las raices su madurez fisiolgica.

Estos virus son transmitidos por B. tabaci, aunque los
estudios hasta ahora realizados indican que la eficiencia
de transmisién es baja y que, ademds, el insecto no

puede retener el virus por més de 24 horas. También

Figura 223. Sintomas foliares de Cassava brown streak

disease (cBsp) causada por dos ipomovirus. a. Los
sintomas de clorosis y amarillamiento de venas por
lo general ocurren en hojas viejas, mientras los brotes
aparecen asintomdticos; b. Detalle de amarillamiento de
venas secundarias y de pequefias manchas cloréticas en

la ldmina foliar.

se ha confirmado la transmisién por injerto y mecini-
camente; la propagacién por esquejes de yuca es el

principal medio de dispersion.

Esta enfermedad se ha reportado en Tanzania,
Uganda, Zambia, Mozambique, Malawi y Kenia.
Es mas limitante en las regiones costeras, aunque se

ha registrado en cultivos ubicados a 1.000 msnm.

El manejo de la enfermedad se fundamenta en los
mismos principios descritos para cMp. Es primordial
la siembra de variedades tolerantes, que manifiesten
de modo tardio los sintomas en las raices tuberosas
(ordinariamente después de 12 meses), de manera

que se obtengan mayores rendimientos atin en cultivos

FoTos: (a) Alex Abaca (b) Maureen Mwangangi
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Figura 224. Sintomas en tallos y raices de Cassava
brown streak disease (cBsD) causada por dos ipomovirus.
a. Estriados y lesiones marrones en corteza de tallos; b.
Deformacién de raices tuberosas; c-d. Lesiones necréti-

cas en pulpa de raices tuberosas.

infectados. En este sentido, dos variedades de yuca
de origen brasileno (Aipin Valenca y Macaxeira) han
demostrado tener algin grado de tolerancia al
cBsD. También se ha encontrado que la especie
silvestre Manihot melanobasis es una importante
fuente de genes de resistencia para el manejo de

esta enfermedad.







Capitulo XXIII

Virus del cultivo de muséceas (Musa spp.)

Las musdceas comestibles (pldtano y banano) representan el cuarto producto agricola mas importante
para los paises en desarrollo y son la base alimenticia de cerca de 400 millones de personas, dado su valor
como fuente de carbohidratos, potasio y de vitaminas B6 y . En paises como Uganda el consumo anual

per cdpita de musiceas es de 243 kg y de 100 2 200 kg en Ruanda, Camertn y Gabén.

Existen cerca de mil variedades de banano y pldtano, cultivadas en 150 paises, que producen entre 105y 120
megatoneladas al afio. Los mayores productores son India (18,5 Mt), China (7,4 M) y Brasil (6,6 Mt). El
banano es, ademds, la fruta fresca con mayor comercio internacional; varios paises de Centroamérica (como
Honduras y Costa Rica), de la regién andina (Ecuador y Colombia) y Filipinas son responsables de cerca del

83% de las exportaciones mundiales.

El centro de origen del banano se ha ubicado en el sudeste asiitico, aunque también se han encontrado
plantas nativas en Africa. Navegantes portugueses lo introdujeron en el siglo xv1 a América. Las variedades
predominantes tienen diferentes niveles de ploidia (AB, AAAB, ABB, AAB, etc.) y casi siempre son hibridos
de cruces entre las especies Musa acuminata (genoma A) y Musa balbisiana (genoma B). Predominan en
el mercado los frutos derivados del subgrupo Cavendish (aaa) con 60-65 Mt y del plitano (aaB, ABB)
con 40-50 Mt.

Los cultivos en cuestion presentan diferentes limitaciones, entre las que se destacan las fitosanitarias como
las sigatokas (Mycosphaerella musicola y M. fijiensis), el marchitamiento vascular por Fusarium oxysporum
f.sp. cubense, el moko (Ralstonia solanacearum) y diferentes problemas virales, principalmente Banana bunchy
top disease (BBTD), que hasta hace poco estaba restringido a paises de Asia, las islas del Pacifico y Africa.
Ademais de este problema viral, a las musdceas comestibles también las afectan Cucumber mosaic virus (cmv),
Banana bract mosaic virus (BBrmv), Banana mild mosaic virus (BanmMmv), Banana virus x (BvX), Sugarcane

mosaic virus (scMv) y el complejo de especies Banana streak viruses (Bsvs).

Banana bunchy top virus (8s1v)

La enfermedad del bunchy top (BBTD) es una de las mas limitantes del cultivo del banano, reportada por
primera vez en las islas Fiyi en 1879, y en la actualidad con distribucién en cerca de 33 paises del sudeste
asidtico, las islas del Pacifico, Oceantia, el subcontinente indio y Africa. Hasta el momento, el BBTD no
se ha reportado en Centro y Suramérica, principales exportadores de banano para el comercio mundial,

pero si lo ha hecho su vector, el 4fido negro del banano Pentalonia nigronervosa (reportado en Costa Rica).

El primer registro de BBTD en Africa fue en 1901, en Egipto, y hacia 1950 en Africa subsahariana, en lo
que actualmente corresponde a la Republica Democritica del Congo. Desde 1990, el BBTV se ha identi-
ficado como un problema mayor para la produccién de banano en Africa central y del sur, con registros
como el de Malaui, en donde se estima que causé la destruccién completa de cerca de 3.500 hectireas de

banano, y otras regiones en donde su incidencia alcanza el 100%.
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El agente causal es el Banana bunchy top virus
(BBTV) (género Babuvirus, familia Nanoviridae),
que presenta viriones con particulas isométricas
de 18-20 nm de didmetro, restringidos al floema,
y con seis segmentos de sspNa designados como
DNA-R, -U3, -S, -M, -C, y -N, cada uno de los cuales
tiene cercade 1,1 kb. Cada segmento es monocistrénico,
es decir codifica para un solo ORF, con excepcién

del pNa-Rr que lo hace para dos.

Estudios realizados con base en los segmentos r, Ny
s han identificado dos variantes principales del virus:
la del Pacifico sur y la asidtica. En la primera se agrupan
aislamientos de Australia, Africa, sur de Asia, Irin
y Birmania, mientras que en la segunda lo hacen

exclusivamente aislamientos del sudeste asidtico.

Los sintomas iniciales de la enfermedad consisten
en estriados de color verde oscuro en las nervaduras
centrales y peciolos de las hojas bajeras, aunque
también pueden aparecer sobre venas secundarias
en la ldmina foliar. Dichos estriados pueden ser
irregulares y estar formados por puntos y pequenas
lineas. También es frecuente que se presenten zonas
verde oscuras, con forma de ganchos en la regién
entre la nervadura central y la limina foliar. En las
plantas maduras infectadas, las nuevas hojas emergen
con dificultad, presentan tamafios menores de lo
normal (por lo general, ms estrechas), ondulaciones
en laldmina foliar y mdrgenes cloréticas y enrolladas
hacia arriba. Cuando ocurre esta situacién en diferentes
hojas, aparecen rosetas con hojas angostas, erectas
y progresivamente mds cortas, lo cual da origen al
nombre de bunchy top (cogollo racimoso). Los brotes
(puyones), formados a partir de plantas madre
enfermas, presentan enanismos, con expansion
anormal de las hojas, y rosetas en las partes terminales
del pseudotallo. Estos brotes infectados rara vez

producen racimos (figura 225).

ElBBTV se transmite de forma persistente y circulativa,
pero no transovérica, por el 4fido negro del banano
P. nigronervosa, que adquiere el virus luego de periodos

de alimentacién de al menos 4 horas —usualmente

Figura 225. Sintomas causados por Banana bunchy top

virus (BBTV) en plantas de banano. a. Estriados de color
verde oscuro sobre peciolos de hojas infectadas (sefialados)
y ondulaciones en ldmina foliar y bordes de hojas; b. Plantas

con bajo desarrollo y sintomas de cogollo racimoso.

de 18 horas— y lo retienen entre 15 y 20 dias. Su
inoculacién ocurre luego de 15 minutos de alimen-
tacién (usualmente 2 horas) sobre plantas sanas,

que desarrollardn los sintomas después de un mes

FoTos: Lyna Mukwa
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de la infeccién. Los 4fidos vectores de BBTV se
encuentran normalmente en forma gregaria alrededor
de la hoja bandera y en la base de los peciolos de
hojas jévenes, ademds de la corona del pseudotallo
(figura 226). Es habitual que las colonias sean mds
numerosas en épocas lluviosas y que utilicen como
hospedantes alternos otras musiceas como heliconias y
aves del paraiso. En apariencia, el virus no se transmite
de modo mecanico por herramientas de trabajo, pero
sia través de los cormos usados para la propagacién
de musiceas y de plantulas generadas por cultivo

de tejidos sin certificacién por sanidad viral.

Figura 226. Colonias del 4fido negro del banano Pentalonia

nigronervosa en la corona del pseudotallo de una planta utilizada

para experimentacién con el Banana bunchy top virus (BBTV).

Ante la ausencia de fuentes de resistencia al bunchy
top, el manejo de la enfermedad se fundamenta en
el control de los 4fidos vectores y en la eliminacién
de focos de infeccidn, aunque se ha reportado que
las variedades con genomas B (AAB y ABB) son menos
susceptibles al BBTV que aquellas con genoma a
(aa y aaa). Ademds, el hecho de que el platano y
banano son practicamente los tinicos hospederos del
BBTV, hacen de la eliminacién de plantas infectadas
una practica adecuada para reducir la diseminacién
del virus al disminuir la oportunidad de adquisicién

por vectores 0 por movimiento antropogénico.

Por otra parte, la naturaleza de esta enfermedad
(propagacién asexual del banano, con rango de
hospedantes y vector especifico) hace que la regulacion

cuarentenaria sea un factor clave para el manejo

| Virus del cultivo de musiceas (Musa spp.) |

regional o nacional del BBTV. Asi, por ejemplo,
en Australia se presenta una legislacién estricta que
controla las fuentes y el transporte de material de
siembra de bananoy obliga a la destruccién de plantas
con sintomas, dada su cercania con islas del Pacifico

que tienen fuertes niveles de incidencia de la enfermedad.

Banana streak disease (Bsp)

La enfermedad del rayado del banano (Banana streak
disease, BsD) la causa un complejo de especies de virus
del género Badnavirus (familia Caulimoviridae) y es la
enfermedad viral mas importante para el cultivo del
plétano y banano en América y en algunos paises de
Africa. A pesar de la amplia distribucién, por lo general
no era considerada de importancia econémica para el
banano hasta el surgimiento de episodios epidémicos
sobre lineas mejoradas y micropropagadas de hibridos
interespecificos de Musa, razén que en la actualidad
se considera un gran limitante para el desarrollo de
los programas de mejoramiento genético, dadas las
restricciones cuarentenarias para la movilizacién de

material vegetal en el mundo.

Los viriones tienen morfologia bacilar (30 x 150
nm), con genoma de dsp~a de 7,4 kpb, circular y
replicacic’)n por retrotranscripcién. Sus genomas
contienen tres ORE. I y 1I codifican para dos
proteinas pequefias de funcién desconocida de
20,8y 14,5 kDa, respectivamente. 111 codifica para
una poliproteina de 208 kDa que se cliva para dar
origen a una proteina de movimiento célula-célula,

una proteasa aspartica, para la RT y la RNasa H.

Los virus asociados a BSD son seroldgica y gené-
micamente variables; es uno de los pocos grupos
de virus de plantas con capacidad de integrarse en
el genoma de sus hospedantes y causar infecciones
episomales, aunque esto solo ocurre en plantas de

Musa derivadas del genoma B.

Las especies de virus asociadas a BsD se pueden dividir
en dos grupos. En el primero (Banana streak oL virus,

BSOLV; Banana streak GF virus, BSGFV; Banana
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streak Mysore virus, BsMyV y Banana streak Imové
virus, Bsv-im), el bNaA del virus se puede integrar
en el genoma nuclear del hospedante, siempre y
cuando este sea derivado de Musa balbisiana. Los
miembros del segundo grupo (Sugarcane bacilliform
virus, scBv) derivan su origen de otras plantas diferentes
a Musa sp., como cafia de aziicar, y han pasado a

pldtano y banano en tiempos recientes.

Los grandes niveles de variacion que presentan los Bsv
se pueden apreciar en un estudio realizado en Uganda
en el que se encontraron 15 especies o cepas de virus en
su forma episomal. La causa de tal variacién no se ha
determinado atin pero, tal como ocurre con otros virus

que utilizan la retrotranscripcion, se puede deber alas

mutaciones generadas durante la replicacién mediada

por la RT y a los multiples eventos de recombinacién

que ocurren entre secuencias pararretrovirales.

La BsD se caracteriza por la presencia de rayados
clordticos y necréticos sobre la limina foliar y sobre
los frutos de las plantas infectadas; es frecuente ademds
encontrar grabados y puntos necrticos en los pseudo-
tallosy, eventualmente, se pueden romper y provocar la
muerte de las plantas (figura 227). Sin embargo, una
caracteristica de la enfermedad es su intermitencia, lo
cual es interpretado en el campo como recuperacion de
las plantas; incluso se presentan infecciones asinto-
mdticas. Se ha sugerido que tal fenémeno de reversién
de sintomas se 