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B Lainteraccion entre los cultivos y sus
patogenos es el resultado de largos
procesos de coevolucidn. Sin embargo,
cuando dos especies que nunca han
compartido historia evolutiva entran
en contacto, se desencadena una dina-
mica especialmente compleja. El caso
del girasol (Helianthus annuus L.) y la
planta parasita conocida como jopo
del girasol (Orobanche cumana Wallr.)
constituye un ejemplo paradigmatico
de esta interaccion. En este articulo,
revisamos la historia de ambos orga-
nismos, que evolucionaron de forma
separada para pasar a convertirse en
inseparables a partir del Gltimo tercio
del siglo XIX.
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Interaccion genética entre
plantas: el caso del girasol

yeljopo

A través de miles de afios de coevolucién,
las plantasy sus principales enemigos natu-
rales, especialmente insectos, hongos, bac-
terias y virus, alcanzaron estados de equili-
brio en el seno de ecosistemas naturales di-
versos. Laaparicién de la agricultura supuso
una ruptura de este equilibrio al extraer a
las plantasy a sus enemigos de sus habitats
originalesy reunirlos en un nuevo escena-
rio: el campo de cultivo. En este entorno, la
simplificacién del ecosistemay la reduccién
de la diversidad genética de las variedades
cultivadas han incrementado notablemen-
te la vulnerabilidad de los cultivos frente a
los organismos patégenos (Stukenbrock y
McDonald, 2008).

Las consecuencias de esta vulnerabili-
dad han sido, en ocasiones, devastadoras.
Uno de los ejemplos mas conocidos es la
hambruna irlandesa de mediados del siglo
XIX, causada por el hongo oomiceto Phyto-
phthora infestans, responsable del mildiu de
la patata. A partir de 1845, la enfermedad
destruy6 repetidamente las cosechas en
Irlanda, provocando una crisis humanita-
ria que causé la muerte de alrededor de un
millén de personasy la emigracién de un
ndmero similar en el periodo entre 1845y
1851 (Kinealy,1994).
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Laagriculturamoderna dependeen gran
medida de la intervencién humana para
minimizar las pérdidas de cosecha causa-
das por organismos daninos a través de dos
estrategias principales: la mejora genética,
para proveer al cultivo de mecanismos fi-
siolégicos de defensa, y el uso de productos
fitosanitarios, cuando los mecanismos de
defensa en la planta son insuficientes. En
este contexto, la interaccién entre plantas
cultivadas y organismos patdgenos puede
entenderse como un proceso dindmico en
continua evolucién, condicionado tanto por
la biologia de las especies implicadas como
por las practicas agricolas (McCouch, 2004).

El papel de la mejora genética

Aligual que los animales, las plantas vas-
culares estan dotadas de un sistema in-
munolégico que las protege frente a agre-
siones externas. Este sistema se basa en la
capacidad de reconocer sefiales asociadas
a organismos potencialmente dafinos y
activar respuestas de defensa que limitan
su desarrollo. De forma general, estas res-
puestas incluyen mecanismos de inmuni-
dad basal, comunes a muchas interacciones
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planta-patégeno, y mecanismos mas espe-
cificos, capaces de reconocer de forma pre-
cisa determinados factores de virulencia del
organismo agresor (Jonesy Dangl, 2006).

La eficacia de estos sistemas de defensa
depende, en gran medida, de la diversidad
genética disponible en la especie cultivada.
En los ecosistemas naturales, esta diversi-
dad es el resultado de largos procesos de
coevolucion, en los que plantas y organis-
mos asociados hanido ajustando sus estra-
tegias de ataque y defensa. Sin embargo,
durante el proceso de domesticacidn, las
especies cultivadas han experimentado una
notable reduccién de su variabilidad gené-
tica en comparacién con las poblaciones
silvestres, lo que ha limitado su capacidad
de respuesta frente a nuevos patégenos o
plagas (McCouch, 2004).

La mejora genética ha desempefado
un papel fundamental en la incorporacion
de resistencia a enfermedades en los culti-
vos. Tradicionalmente, este proceso se ha
basado en la identificacién y seleccién de
genotipos que presentan resistencia de for-
ma natural, y en su posterior incorporacién
a variedades cultivadas mediante cruza-
mientos. Con frecuencia, estas fuentes de
resistencia no se encuentran en las propias
especies cultivadas, sino en sus parientes
silvestres, que conservan una mayor diversi-
dad genética que las variedades cultivadas
y han mantenido mecanismos de defensa
eficaces frente a una gran diversidad de
organismos potencialmente dafinos en su
medio natural (McGee etal., 2024).

Un encuentro inesperado

El girasol fue domesticado en Norteamé-
rica, en concreto en el este de los actuales
Estados Unidos de América, hace alrededor
de 3.000 afios (Smith, 2014). De hecho, la
totalidad del género Helianthus, que com-
prende 14 especies anuales y 39 perennes,
procede de Norteamérica (Seiler et al.,
2017). La Figura1 muestra plantas silvestres
de la especie H. annuus, a partir de la cual se
domesticd el girasol.

Eljopo del girasol es originario de una zo-
namuy alejada, con centroen la regién hist6-
ricade Cumania, unaamplia area de estepas
que se extiende al norte del Mar Negroy el
Mar Caspio por territorios de las actuales Ru-

Ficura 1.

ENTRADA DE GERMOPLASMA DE GIRASOL SILVESTRE (HELIANTHUS ANNUUS).

Fuente: www.ars.grin.gov

Aligual que los animales, las plantas vasculares estan dotadas de un
sistema inmunoldgico que las protege frente a agresiones externas.
Este sistema se basa en la capacidad de reconocer senales asociadas a
organismos potencialmente dafninosy activar respuestas de defensa
que limitan su desarrollo. De forma general, estas respuestas
incluyen mecanismos de inmunidad basal, comunes a muchas
interacciones planta-patégeno, y mecanismos mas especificos,
capaces de reconocer de forma precisa determinados factores de
virulencia del organismo agresor (Jones y Dangl, 2006).

mania, Moldavia, Ucrania, Rusiay Kazajistan.
Alli parasita plantas silvestres de la familia
Asteraceae (Figura 2), principalmente del
género Artemisia (Beck-Mannagetta, 1930).

El girasol fue introducido en Rusia en el
siglo XVIII con fines principalmente orna-
mentales, aunque su expansién como cul-
tivo oleaginoso tuvo un origen inesperado.
Durante la Cuaresma, la Iglesia ortodoxa
prohibia el consumo de los aceites vegeta-
les conocidos en la época. Sin embargo, el
aceite de girasol, al proceder de una espe-
cie recientemente llegada desde América,
no figuraba entre los productos prohibidos.
Esta circunstancia favorecié su rapida acep-
tacion como fuente de aceite comestible en
Rusia (Putt,1997). A partir de ese momento,
el cultivo adquirié una importancia cre-
ciente, impulsando un intenso proceso de
mejora genética orientado a incrementar
su contenido en aceite.
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El girasol oleaginoso moderno es, en
gran medida, el resultado de ese proceso
de seleccién iniciado en Rusia durante el
sigloxmx. Con anterioridad, las formas cul-
tivadas se asemejaban mas a los girasoles
tradicionales o de pipa blanca, frecuentes
en los huertos en gran parte de Espafa
hasta hace unos afos, actualmente cada
vez mas dificiles de encontrar. La Figura 3
muestra un ejemplo de estos girasoles tra-
dicionales, en concreto una variedad local
caracteristica del norte de la provincia de
Cérdoba.

La expansion del cultivo del girasol por el
surde Rusia provocd que entrara en contacto
con el jopo. Nunca antes ambos organismos
habian estado cerca el uno del otro. Para el
jopo, una planta especializada en parasitar
plantas silvestres de escaso porte en suelos
pobres, la oportunidad que se le abria era
superlativa: cientos de miles de plantas vi-
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gorosas en suelos fértiles y bien abonadosy
cuidados por el agricultor. Todo un reto evo-
lutivo que no podia dejar escapar.

Mecanismos de parasitismo en el jopo

Una de las caracteristicas de |as plantas pa-
rasitas es que sus semillas permanecenenel
suelo en estado de latenciay solo germinan
en respuesta al estimulo de sustancias exu-
dadas por una planta hospedadora adecua-
da. Enel caso de Orobanche, estas sustancias
son principalmente estrigolactonas, aun-
que el jopo del girasol también responde
al compuesto dehidrocostus lactona, una
lactona sesquiterpénica segregada por las
raices del girasol (Joel et al., 2011). Una vez
germinada la semilla (Etapa 1; Figura 4), se
desarrolla un corto tubo germinativo, deno-
minado procauloma, que crece en direccién
a la raiz del girasol. Al entrar en contacto
con ella, se forma una estructura especiali-
zada, el apresorio, que permite la adhesion
al tejido radiculary la degradacion de sus
capas externas, facilitando la penetracion
(Etapa 2).

Tras la penetracidn, el jopo desarrollael
haustorio, un érgano altamente especiali-
zado que establece conexiones vasculares
con la planta hospedadora. A través de es-
tas conexiones, el parasito extrae agua, mi-
neralesy compuestos organicos, aseguran-
do su desarrollo a expensas del girasol. En
esta fase se forma el caracteristico nédulo
o tubérculo en la raiz del cultivo (Etapa
3), que constituye la base del crecimiento
posterior del parasito. A medida que el tu-
bérculo se desarrolla, se diferencian yemas
que daran lugar a los tallos florales, que
emergen a la superficie (Etapa 4), florecen
y producen una gran cantidad de semillas
(Etapa 5), que se dispersan y se incorpo-
ran nuevamente al banco de semillas del
suelo, cerrando el ciclo. Cada planta pue-
de generar decenas de miles de semillas
de tamafo microscépico, lo que favorece
tanto su dispersién como la persistencia
enelsuelo.

Desconocemosssi la especie Orobanche cu-
mana posee de forma natural la capacidad
de parasitar al girasol o si esta capacidad |a
adquiri6 a través de algln tipo de mutacion
tras cultivarse el girasol en terrenos con
presencia de semillas del parasito. En 2006

FiGura 2.

PLANTAS DE OROBANCHE CUMANA PARASITANDO A PLANTAS SILVESTRES DE ARTEMISIA MARITIMA EN LA cOSTA DEL MAR

NEGRO EN BULGARIA.

y 2012 realizamos sendas expediciones de
recoleccién de poblaciones de O. cumana en
zonas silvestres de la costa del Mar Negro
en Bulgaria, pero encontramos que todas
las poblaciones recolectadas sobre plantas
silvestres presentaban introgresién de po-
blaciones' adaptadas al girasol, por lo que
no pudimos responder a esta pregunta (Pi-
neda-Martos etal., 2014).

Sea como fuere, en 1866 se informé por
primera vez de la presencia de jopo en
campos de girasol en el distrito de Voro-
nezh, unos 100 km al norte del Mar Negro.
A partir de ese momento, se inicia una in-
tensa carrera entre los mejoradores de gi-
rasol, que tratan de identificar e incorporar
mecanismos de defensa frente al jopo, y el
propio parasito, que, una vez adaptado a
este nuevo hospedador, desarrolla nuevas
estrategias para superar dichas resistencias
y poder acompanarlo en su expansién a
nuevas tierras.

Modo de interaccidn entre el girasol y
eljopo

Los mecanismos de defensa en las plantas
frente a organismos patégenos pueden es-
tar controlados por varios genes,y entonces
se denominan horizontales o cuantitativos,
0 bien por un tnico gen, y en este caso se
denominan verticales o cualitativos. En los
mecanismos de tipo vertical suele operar
una interaccién denominada gen a gen,
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Ficura 3.

VARIEDAD LOCAL DE GIRASOL NO OLEAGINOSO
PROCEDENTE DEL NORTE DE LA PROVINCIA DE C()RDOBA,
CON CERCA DE 5 M DE ALTURA

descrita por el fitopat6logo Harold H. Flor
eni1942.

En esta interaccion, un alelo dominante
deun gen deresistenciaen la planta hospe-
dadorainteracciona con un alelo dominan-
te de un gen de avirulencia en el parasito.
Este tipo de interaccién es comun entre el
girasoly eljopo,y representa una excepcion
en plantas parasitas, donde las interaccio-
nes de virulencia/resistencia responden
generalmente a mecanismos genéticos de
tipo horizontal. Esta excepcionalidad en el
sistema parasitico entre el jopo y el girasol
se ha demostrado tanto a nivel del cultivo
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FiGURra 4.
CicLo BIOLOGICO DEL JOPO DEL GIRASOL.

(Vranceanu et al.,1980), como de la planta
parésita (Rodriguez-Ojeda et al., 2013; Cal-
derén-Gonzalez et al., 2024), aunque ain
debe demostrarse a nivel de su interaccidn
molecular.

Hay dos propiedades de este tipo de in-
teraccién que es importante resaltar aqui.
Primero, que esta interaccién da lugara la
aparicion de “razas fisioldgicas” del paté-
geno, en este caso una planta parasita. Es-
tas razas consisten en grupos de individuos
que se diferencian por su capacidad para
superar genes especificos de resistencia
presentes en el cultivo. Segundo, y relacio-
nado con lo anterior, que, al estar la resis-
tencia a una raza controlada por un nico
gen de resistencia, resulta mas facil para
el patégeno superar el correspondiente
mecanismo de resistencia que en el caso
de mecanismos de resistencia horizon-
tales. Por el contrario, para el mejorador
de plantas la resistencia de tipo vertical
presenta la gran ventaja de que facilita el
trabajo deincorporarlaalineas cultivadas,
al estar basada en genes individuales con
claro efecto fenotipico.

Una carrera evolutiva aiin en curso

En respuesta a la aparicién en 1866 y pos-
terior expansién del jopo en Rusia, los
mejoradores de aquel pais comenzaron a
investigar sobre la resistencia en el girasol.
En1920 aparecieron los primeros genotipos
resistentes, por ejemplo ‘Kruglik A-41', cuan-
do ya habia zonas en las que no era posible
cultivar girasol por las graves pérdidas que
ocasionaba el jopo (Antonova, 2014; Vran-
ceanu, 2000).

No pasé mucho tiempo antes de que
en la zona de Rostov se descubriera que el
jopo si parasitaba a los nuevos cultivares
resistentes. En ese momento es cuando se
descubrié la existencia derazasy seimplan-
té la nomenclatura que atin seguimos, de-
nominando raza A a las poblaciones dejopo
que no atacaban alos cultivares resistentes,
yrazaBalas quesilos atacaban. En 1935 se
lanzan al mercado cultivares resistentes a la
raza B, entre ellos Jdanov 8281'.

Hasta aproximadamente 1930, el cultivo
de girasol oleaginoso se mantuvo restringi-
doal territorio de la URSS, que inclufa gran-
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des areas actuales del cultivo como Rusia
y Ucrania, actualmente los dos paises con
mayor superficie a nivel mundial. A partir
de 1930, se extiende primero por los paises
del este de Europa, en los que no tarda en
detectarse la presenciadejopo en el cultivo:
1935 en Bulgaria, 1937 en Moldavia, 1940 en
Rumania, 1948 en Turquia, y 1951 en Serbia.
Fue en 1964 en Rumania cuando se detec-
taron poblaciones que atacaban a los culti-
vares resistentes a laraza B,y se les clasificé
comorazaC.

En1980, seidentificaron en Rumania dos
nuevas razas, Dy E (Vranceanu et al., 1980).
En el citado trabajo, se describieron cultiva-
res resistentes a cada una de las razas, que
portaban los genes Or, a O pararesistencia
alasrazas A a E, respectivamente. De esta
forma, se alineaba el sistema girasol-jopo
con una interaccion gen a gen, algo que se
haido confirmando en trabajos posteriores.

En Espafia, el girasol no oleaginoso se ha
cultivado de forma tradicional, tanto como
ornamental como para consumo directo
de las pipas, posiblemente desde que en
1532 Francisco Pizarro lo trajera desde Perd,
donde los incas adoraban la planta como
un dios sol (Lehnery Lehner,1960). Fue en
1958, antes de que se introdujera el girasol
oleaginoso a gran escala, cuando se detectd
eljopo del girasol en la provincia de Toledo,
para extenderse poco después por la zona
de Cuenca, principal zona de cultivo del gi-
rasol de pipa blanca por aquel entonces. El
girasol oleaginoso comenzd a cultivarse en
1963 en Andalucia (Koipesol,1987), si bien el
jopo noseidentificé en laregion hasta1978
(CGonzélez-Torres et al., 1982). Alrededor de
1992, lasrazas Dy E, supuestamente impor-
tadas desde Rumania, eran prevalentes en
Espana.

Esto cambid drasticamente cuando se
detectaron en el Valle del Guadalquivir po-
blaciones que superaban la resistencia del
gen Ors5,que se denominaron raza F (Alonso
etal.,1996). Poblaciones de raza F surgieron
también, poco después, enlazona de Cuen-
cay en el Este de Europa (Kaya, 2014), cree-
mos que de forma independiente.

Sibien las poblaciones de raza F se exten-
dieron rapidamente por todas las zonas de
cultivo de Europay Asia, la mejora genética
actud rapidamentey no tardé muchoen en-
contrarse un nuevo gen de resistencia, Or,
que controlaba esta raza. Aqui demostrd
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el parasito una vez mas su extraordinaria
capacidad de adaptacion, surgiendo alre-
dedorde 2000 una nuevarazaGen Turquia
que sobrepasaba la resistencia del gen Or,,
y que no tardé en extenderse por todo el
Este de Europa. En Espafa, las poblaciones
de raza G no fueron importadas, sino que
se desarrollaron in situ, detectandose en el
Valle del Guadalquiviren 2014 (Martin-Sanz
etal.,2016).

De nuevo, la reaccion de la mejora gené-
tica permiti6 poner cerco al parasito, con la
identificacién del gen Or,, enunaentrada
de la especie silvestre Helianthus debilis (Ve-
lasco etal., 2012). Recientemente se encon-
traron en Cuenca poblaciones que supera-
ban la resistencia del gen Or,, , pero no asi
ladel gen Or7,y se clasificaron como raza F*
(Fernandez-Melero et al., 2023).

Como se puede deducir del relato ante-
rior, la capacidad de superar los mecanis-
mos de resistencia por parte del jopo es
superlativa. Aun asf, la victoria cae actual-
mente del lado del girasol, pues se dispone
de genes de resistencia que permiten con-
trolar todas las razas conocidas del parasi-
to. Pero la pregunta clave, fundamentada
en160 afos de interaccion entre ambos or-
ganismos, es: shasta cudndo permanecerd
controlado el jopo?

Unjopo muy viajero

A la evolucién racial que hemos visto que
sucede al descubrimiento de cada nuevo
gen de resistencia, hay que afadir la gran
capacidad de las semillas dejopo de disper-
sarse a cortas, medias y largas distancias.
Las mas peligrosas son estas ltimas, que
implican movimientos de semillas entre
regiones, paises o incluso continentes. Esta-
mos siendo capaces de monitorizar con de-
talle las aventuras viajeras del jopo gracias
alas poblaciones del Valle del Guadalquivir,
y explicamos brevemente cémo.

Los estudios que venimos realizando
desde hace afios a nivel genémico, nos per-
miten identificar patrones genéticos Ginicos
en algunas poblaciones. En Espana, existen
dos grupos genéticos muy diferenciados,
ambos con variabilidad interna extremada-
mente baja debido a un efecto fundacional,
es decir: las poblaciones del grupo genético
se desarrollaron a partir de una introduc-

La historia de la interaccion entre el girasol y el jopo nos proporciona
varias lecciones de las que debemos aprender de cara al futuro.

La principal es la fragilidad de un modelo de resistencia frente al
parasito que colapsa periddicamente y que requiere de esfuerzos
colosales para introgresar nuevos genes de resistencia en los
cultivares a escala mundial.

cién de un grupo reducido de individuos
genéticamente uniformes, o incluso a par-
tir de un Gnico individuo. El grupo genético
de Cuencatiene semejanza con poblaciones
de Rusia,y muy probablemente se introdu-
jodesdealli. El grupo genético del Valle del
Guadalquivir es muy diferente a cualquier
otra poblacién del mundo que hayamos
estudiado, por lo que desconocemos su ori-
gen. En cualquier caso, su caracter distintivo,
unidoasuausenciadevariabilidad interna,
le confiere una elevada trazabilidad.

A través del estudio genético de nume-
rosas poblaciones a escala mundial, hemos
podido identificar poblaciones del grupo
genético del Valle del Guadalquivirenzonas
tan distantes como Cuenca, Castillay Ledn,
Portugal, Francia, Marruecos, y Bolivia. Mo-
vimientos de semillas a Cuenca o Castillay
Le6n pueden explicarse por el movimiento
de maquinaria contaminada de unas zonas
a otras, o incluso de personas a través de
ropa o calzado contaminados, pero, para
distancias transcontinentales, la explica-
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cién masplausible es através de semillas de
girasol contaminadas con semillas de jopo.
;Esesto posible? Claramente si, teniendo en
cuenta que las semillas de jopo son minds-
culas, alrededorde la cuarta parte de un mi-
l[imetro,y extremadamente ligeras. Esta via
de dispersion ha sido, ademas, demostrada
a nivel experimental (Castejon etal.,1991).

La constatacién de la dispersién de po-
blaciones dejopo a muy grandes distancias,
incluso transoceanicas, afiade un elemento
mas de complejidad ala evolucién racial del
parésito y deja en el aire este inquietante
mensaje: independientemente de donde
surja una raza mas agresiva, en cualquier
momento la puedes tener en tus campos
de cultivo.

Hacia estrategias de control mas
sostenibles

La historia de la interaccién entre el girasol
yeljopo nos proporciona varias lecciones de
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las que debemos aprender de cara al futuro.
La principal es la fragilidad de un modelode
resistencia frente al parasito que colapsa
periddicamentey que requiere de esfuerzos
colosales para introgresar nuevos genes de
resistencia en los cultivares a escala mun-
dial. El riesgo de que surja una nueva raza
enalgin lugar del mundo que supere todos
los genes de resistencia conocidos es eleva-
da, como también lo es que esa nueva raza
se pueda dispersar a otras zonas, poniendo
en riesgo la viabilidad del cultivo del gira-
sol. Ante esta situacion, la respuesta desde

'V Notas

la mejora genética debe ser un cambio de
estrategia.

Hasta ahora, la resistencia se ha basado
en mecanismos de resistencia de tipo verti-
cal. Ha llegado ya el momento de volver la
vista hacia mecanismos de tipo horizontal,
mas dificiles de identificar, caracterizar, e
introgresar en los cultivares, pero que, en
combinacién con la resistencia de tipo ver-
tical, ofreceransin duda unaresistencia mas
duraderay sostenible. También se hace im-
prescindible avanzar en el conocimiento de
los mecanismos de virulencia en el parasito,

sin cuya informacién dificilmente se podra
conseguir una resistencia duradera.
Afortunadamente, el espectacularavance
que se esta produciendo en el desarrollo de
herramientas 6micas permite actualmen-
te abordar estudios que hasta hace pocos
afos resultaban inviables. Pero para ello, es
fundamental reforzar la investigacién que
se realiza desde los organismos pUblicos de
investigacion, que actualmente prestan po-
ca atencién al cultivo del girasol en Espafia,
y fomentar la colaboracién publico-privada
en este ambito de investigacidn. |

' Introgresion: incorporacion de uno o varios genes de una especie o poblacién donante a una poblacion receptora mediante hibridacion y retrocruzamientos sucesivos, generalmente
con el objetivo de transferir caracteres de interés, como la resistencia a enfermedades.
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