CENTROS NATURALES DE DIVERSIFICACION EN EL ORDEN
UREDINALES (FUNGI, ROYAS)

Pablo Buritica Céspedes'

RESUMEN

Regiones geogrdficas, familias de plantas hospedantes, ciclos de vida y separacién de 6rganos y
funciones son considerados como centros para explicar variabilidad morfolégica y ecoadaptativa
en el orden Uredinales.

Palabras claves: Uredinales, regiones, hospedantes, ciclos de vida, variabiii-
dad.

ABSTRACT

NATURAL CENTERS OF DIVERSIFICATION IN THE UREDINALES (FUNGI, ROYAS) ORDER

Geographic regions, plant host families, life cycles, and separating organs and their functions are
considered as central to explain morphological and ecoadaptative variability in the order Uredindles.
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INTRODUCCION

Para los organismos superiores de vida li-
bre, plantasy animales, la principal fuente
de variacion y diversidad morfolégica y
genética encontrada en las poblaciones de
individuos ha sido atribuida, principalmen-
te, al efecto de la presion selectiva del
ambiente externo, debido al climay a las
relaciones con otros organismos, que han
seleccionado el resultado de las
recombinaciones genéticas, permitiendo
guelos individuos que tengan las caracte-
risticas para vivir en él, sobrevivan, se
multipliquen y tiendan a estabilizarse, ha-
ciendo parte de la tendencia al equilibrio
en el ecosistema. Situacion que contribu-
ye a formar el habitat como un todoy que
tiende, permanentemente, hacia un equi-
librio natural. Cuando se trata de organis-
mos que han desarrollado dependencia de
otro organismo en relaciones parasitarias,
la selectividad final de los individuos, no
es exclusivamente, debida al ambiente ex-
terno, particularmente sila relacion es de
tipo de parasitismo obligado
(holobiotrofos) y, especialmente, en don-
de hay una coevolucion parasito -
hospedante.

De otro lado, en organismos superiores la
mayoria de la variacion se considera deri-
vada dela recombinacion genética produc-
to dela actividad sexual. Para organismos
que tienen sistemas de reproduccion
asexuales (son muy variados), estos se han
considerado eminentemente de reproduc-
cion clonal y no se espera “tedricamente”
variacion debida a este sistema de repro-
duccion. Sin embargo, se han encontrado
sistemas de variacion genética mayor y
MeNnor en Microorganismos, especialmen-
telos que tienen sistemas alternativos de
reproduccion y de multiplicacion asexual
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y que son mucho mds activos, en algunos
casos, que la reproduccion sexual misma
(muchas generaciones para una sola de
origen sexual) y que son los responsables
por la variabilidad morfologica y la adapta-
cién a nuevos ambientes de los anamorfos.

Las fases y estados por las cuales pasan los
ndividuos al cumplir su estadia en la natu-
raleza se ha denominado “ciclo de vida".
Existen al menos tres grandes categorias
respecto a los estados nucleares y obvia-
mente genéticos: grupos que pasan la ma-
yor parte de su vida en condicion haploide
-n- (se encuentra en grupos de
microorganismos inferiores), grupos que
pasan principalmente en una condicion
diploide -2n- (plantas y animales superio-
res, incluido el hombre) y grupos que lo
hacen en una condicion heterocariotica- n
i n - (particularmente los hongos
Basidiomycetos y Cromistos). Para los dos
primeros se conoce en relativo detalle su
potencial de variacion; sin embargo, para
los organismos heterocarioticos no ha sido
exhaustivamente estudiada y definida, es-
pecialmente en lo referido a la variacion
genética expresada normalmente. Al variar
el balance de los nlcleos en el heterocarion
los individuos se comportan como indivi-
duos genéticamente diferentes, sin tener
realmente un cambio en su base individual
de genes o numero de cromosomas por
nucleo. Circunstancia que les provee de una
amplia plasticidad para la adaptacién a
sustratosy ambientes.

En organismos superiores la seleccidn ope-
ra sobre los individuos de la poblacion que
funcionan como un todo (“enteros”), en
organismos inferiores (i.e. los hongos) el
adulto puede estar compuesto de diferen-
tes drganos (estructuras) y funciones (defi
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nidos como pleomorficos) gue se pueden
encontrar separadas (adn en el tiempo y
en el espacio} y cada una de ellas estd suje-
ta a la seleccion natural, gue puede ser
colectiva a todas las partes o solo a una(s)
de ellas. Es bien conocida la presencia de
varios anamorfos (estructuras de reproduc-
cion asexual) de diferente composicion es-
tructural y morfoldgica para un mismo tipo
de teleomorfo (estado perfecto o de repro-
duccion sexual) y viceversa.

El orden Uredinales G. Winter del reino Fungi
clase Basidiomycetes comprende el grupo
de microorganismos mas uniforme, nume-
roso y diverso que viven como parasitos
de las plantas vivas en la mayoria de sus
principales categorias taxondmicas; desde
las plantas mas primitivas (helechos y
Sellaginella) hasta las mas evolucionadas
{Asteraceae; Espeletia). La relacion biclégi-
ca establecida con su hospedante es estre-
chay de total dependencia, lo que ha he-
cho de estos organismos el grupo mas
numeroso de hongos caracterizados como
tipicos parasitos obligados (holohiotrofos)
de plantas vivas (excepcionalmente, algu-
nas especies han sido cultivadas in vitro).

El nimero de especies conocidas, actual-
mente, se encuentra alrededor de las 8.000,
pero se estima que este niimero esta muy
por debajo del verdadero total universal,
que puede estar sobre las 20.000 - 24.000
especies (Buritica, 2003). Ecoldgica y
geograficamente los Uredinales se encuen-
tran en tedos los sitios del planeta en don-
de existan plantas vivas ("en donde haya
una planta hay la probabilidad de encon-
trar unaroya”). El orden tiene agrupadas
sus 8000 especies en 14 familias {mas
Endophyllaceae y Uncoleaceae, segin
Buriticd 1991, 2001) y 163 géneros {(Kirk
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etal., 2001). Divisiones que siguen aumen-
tando en la medida que se exploran y co-
lectan mas intensivamente distintas regio-
nes del globo (especialmente las tropicales
y apartadas), se determinan nuevos crite-
rios de clasificacion y se exploran nuevas
técnicas de estudio para separar grupos
filogenéticos atines usando caracteristicas
basicas de los genctipos, del contenide de
DNAy de su compaosicion.

Enlos dltimos anos se ha profundizado en
el conocimiento total del grupo vy se han
hecho evaluaciones de diversas caracteris-
ticas morfologicas, bioldgicas y genéticas
{especialmente las derivadas del mejor co-
nocimiento e interpretacion de los ciclo de
vida, cuerpos fructiferos, estructuras,
ontegenia de los esporos, etc), para
patronar las categorias taxondmicas supe-
rores a género y especie y descubrir afini-
dades filogenéticas.

Se dista mucho de tener completamente
ensamblado el “arbol de la vida”, se esti-
ma que solo se conace el 30% de las espe-
cies. Las especies, géneros y familias pre-
sentan una distribucion geografica particular
y mediante el proceso coevolutivo con sus
hospedantes, han logrado hacerse presen-
tes en un gran nimero de familias de plan-
tas y lugares del globo. La vanabilidad
mortfolégica es diversa como producto de
la seleccion a diferentes condiciones ofre-
cidas por los dos ambientes en el cual tie-
nen que sobrevivir los Uredingles: el pro-
porcionado por el hospedante y el propio
del ambiente externo circundante a la plan-
ta y por supuesto al uredinal

En este trabajo se analizan una serie de

evidencias que reflejan las fuerzas que han
estado actuando para inducir la variabili-
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dad de los Uredinales y que, ademas, mues-
tran un patrén gue permitird ayudar a en-
tender, hacia futuros, la validez de ciertas
categorias taxondmicas superiores a géne-
roy los mecanismos biolégicos elabora-
dos para ser exitosos en la naturaleza yque
aplican en general a todo el grupo.

El autor expresa sus mas sinceros agradeci-
mientos a la Universidad Nacional de Co-
lombia, sede Medellin, por su apoyo
logistico y financiero y a sus profesores
Victor Pardo-Cardona (Medellin) y Mauricio
Salazar Yepes {(Palmira) por sus comenta-
rios, sugerencias y aportes en la elabora-
cion del manuscrito final, Asi mismo a los
evaluadores externos.

CENTROS DE VARIACION:
EL CLIMA

Los Uredinales, como las plantas primitivas
hospedantes, probablemente tienen su ori-
gen en los trépicos (Leppik, 1973) yla edad
de la relacién parasitaria es tan antigua
como el de las propias plantas ancestrales
(desde las protoplantas extintas?) o verda-
deras plantas del mundo actual: de alli, en
un seguimiento de sus hospedantes, por
una estrecha relacion de parasitismo estric-
tamente obligado -organismos
holobiotrofos-, desde los inicios de la rela-
cidn y mediante la coevolucion con su
hospedante, iniciaron la colonizacién pa-
ralela de todos los lugares geogréficos
del globo y contribuyeron a la configura-
cion de los distintos ecosistemas hoy co-
nocidos.

El globo terraqueo se ha dividido para el
proposito de este trabajo seguin el clima en
tres grandes regiones: los polos (Norte y

sur), la region de clima templado (con 4
estaciones definidas) y el tropico.
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En los polos norte y sur (sensu stricto) no
crecen plantas y por supuesto no hay
Uredinales,

En la region templada - austral y septen-
trional - de estaciones climaticas definidas
{inviernc, primavera, verano y otofo) la
diversificacién principal de los Uredinales
fue derivada de la necesidad de ada plarse
para sobrevivir ala época invernal de bajas
temperaturas y no presencia de
hospedantes en condicién de ser
parasitados; aprovechar al maximo la corta
estacion de condiciones éptimas para cre-
cer (de 6 a 10 meses en promedio, de acuer-
do alalatitud) y reproducirse en los perio-
dos de primavera, verano y otoho, en don-
de hay condiciones adecuadas para que
crezcan los hospedantes y el uredinal pue-
da cumplir su ciclo de vida.

La expansién del ciclo de vida
{espermogonio, dos anamorfos y
teliosporo); la separacion de las estructy-
ras presentes en todo el ciclo de vida en
dos hospedantes (heteroicismo) que ofre-
cen tejido susceptible en épocas distintas;
el encuentro de “refugios invernales” y el
desarrollo de mecanismos de resistencia
defensiva a las bajas temperaturas, espe-
clalmente en los teliosporos, fueron los
principales mecanismos de adaptacion para
la supervivencia a la condicion extrema crea-
da por la existencia de la estacion invernal.

Producto del ciclo de vida expandido, va-
rios géneros y especies desarrollaron me-
canismos de hibernacion de diferentes
maneras:

- unos porque sus teliosporos germinan sin

reposo en las estaciones de crecimiento y
encontraron adecuada proteccién en for-
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ma de micelio en su hospedante “siempre
verde” resistente al frio, fundamentalmen-
te coniferas. Entre los que pasan el invier-
no en su estado de micelo haploide den-
tro de su hospedante estan los géneros
Cronartium Fries y varias especies de
Coleosporium  Leveille; el género
Gymnosporangium Hedwig también hiberna
en forma de micelio pero en el estado de
micelio dicaridtico. La mayoria de los
hospedantes protectores de micelio se en-
cuentran dentro del gran grupo de las
Gymnospermas. Para algunas especies el
micelio es sistémico y producen “escobas
de bruja” en sus hospedantes (ie.
Melampsorella caryophyltacearum Schroeter
en su estado de Peridermium, sobre Abiesy
Picea).

- Las especies mas primitivas de la famila
Pucciniastraceae (Arthur) Gaeuman (i.e.
Uredinopsis Magnus) sobre helechos, pro-
ducen sus teliosporos embebidos en el te-
jido de las hojas del hospedante, éstas al
caer al sueloy cubrirse de residuos de otras
plantasy luego de nieve, forman un buen
“refugio invernal” para no sufrir por las bajas
temperaturas extremas de las cormentes frias
del invierno. Al producirse el deshielo y des-
componerse el tejido vegetal, en la prima-
vera, se liberan los esporos que encuen-
tran las condiciones éptimas para germi-
nary producir los basidiosporos gue bus-
can los nuevos hospedantes en estados
optimos para el crecimiento {normalmen-
te coniferas).

- Las especies y géneros de Uredinales
{Puccinia/Uromyces, especialmente} que se
encuentran en hospedantes que terminan
su ciclo de vida al iniciar el invierno (fines
de otofo), desarrollaron mecanismos de
defensa en los propios teliosporos para la
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hibernacién. Paredes gruesas, pigmentadas
y periodos obligados de reposo, les permi-
ten sobrevivir para germinar alinicio de la
primavera, producir sus basichosporos y
continuar su ciclo de vida.

Entre la region tropical y la templada se
encuentran las franjas de zonas desérticas
o semidesérticas, en ellas la poblacidn de
plantas esta limitada a ciertas familias y con
ellas sus Uredinales. Especies de legumino-
sas, pastos, euforbias, etc. hospedantes de
fas familias Raveneliaceae (Arthur) Leppik,
y Pucciniaceae Chevalier, son las principal-
mente encontradas en estas regiones. La
diversidad de familias de plantas encontra-
das en estas zonas ha traldo la diversidad
misma de los Uredindles. Ciclos de vida
cortos, ausencia de periodos de reposo y
autoicismo, les permite cumplir su ciclo en
el corto periodo de presencia de la hume-
dad requerida para sobrevivir. La adapta-
cion a las zonas desérticas tiene implicito
toda una serie de mecanismos para econo-
mizar © usar la poguita agua
eficientemente. Morfologicamente esporos
con varias celdas {familia Raveneliaceae),
varios poros por celda (Uropyxis Shroeter,
Dypixis Cummins & Baxter, Diorchidiella
Lindquist, ¢tc.), ornamentaciones con fuer-
tes espinas o protecaones como ganchos
{Sphaerophragmium Magnus y otros), mé-
todos de diseminacion de los esporos ase-
gurando encontrar el hospedante o0 ayuda-
dos {no al azar; por insectos), etc. Son
algunas de las caracteristicas morfoldgicas
comunes a las zonas de periodos escasos
de agua.

En los tropicos en donde hay una fuerte
influencia de acadentes orograficos se re-
conocen tres grandes variaciones
climaticas: la reqion baja permanentemen-
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contrastante entre himedo y seco, v las
micreregiones con clima modificado por
la altitud de las montanas. Hasta llegar a
las grandes alturas (mayores de 4000 me-
tros sobre el nivel del mar), limite altitudinal

para el crecimiento de las plantas.

En la region baja con alta precipitacion y
humedad relativa durante casi todo el afio
(Amazonia, y Pacifico al norte de la linea
ecuatorial, en Sur América) son prevalentes
las plantas perennes y en ellas los Uredinales
con soros estomatales, expuestos sin es-
tructuras estériles y los teliosporos hialinos
de paredes delgadas y sin periodos de re-
poso, las especies de la familia Chaconiaceae
Cummins y Hiratsuka son tipicos habitan-
tes de estas regiones.

La region de baja altura con clima
contrastante entre estaciones secas y hu-
medas, presenta la mayor diversificacion
de especies y géneros tropicales, tanto de
plantas como de Uredinales. Hay dos gran-
des subregiones: semiarida (arida) y saba-
nas, la vegetacion caracteristica para cada
una de ellas definen las poblaciones de
Uredinales. Las familias de teliosporos com-
puestos (Raveneliaceae (Arthur) Leppik); de
teliosporos producidos dentro del tejido en
soros compactos y luego expuestos
(Phakopsoraceae Cummins & Hiratsuka ex
Buriticay Hennen) y la que posee teliosporos
con septos horizontales y verticales
(Sphaerophragmiaceae  Cummins &
Hiratsuka), son las prevalentes, amén de
Puccinia/Uromyces. En todas ellas es comun
el autoicismo y los teliosporos con pared
gruesa sin periodos de reposo. Mientras que
en las regiones himedas son comunes
esporos de formas aerodindmicas para la
diseminacion vertical (hacia arriba siguien
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Gooe fehdo recian formado on el
hospedante) en estas regiones la disemina-
cion es aérea y con capacidad de moverse
a grandes distancias. En las sabanas son
prevalentes plantas de la familia Poaceae,
Cyperaceae y otras que se han adaptado
fundamentalmente al factor del fuego, que
es comun en estas zonas en los veranos.
La familia Pucciniaceae es la mas comuny
el heteroisismo es prevalente en las fami-
lias de follaje caduco o efimero.

En las regiones tropicales en donde el cli-
ma es modificado por al altura (un grado
menos de temperatura por cada 100 me-
tros de ascenso en el perfil altitudinal de
los Andes alrededor de la linea ecuatorial)
se presenta una gran diversidad de
microclimas influenciados por la orienta-
cion de las montanas respecto a las co-
rrientes de viento que transportan la preci-
pitacion que se deposita de una manera
diferencial. En las grandes alturas (mayo-
res a 3000 metros sobre el nivel del mar)
también es evidente la separacion de cli-
ma: seco (puna; i.e. Perl y Bolivia, en los
Andes) y humedo (paramo; i.e. Colombia,
Ecuadory Venezuela, en los Andes).

La franja media entre el tropico bajoy las
grandes alturas presenta un clima de tem-
peraturas constantes para un sitio dadoy
dos perfiles de humedad delimitados por
la precipitacion. Uno humedo, es decir la
precipitacion es alta la mayoria del ano y el
periodo seco es corto; otro en el cual ocu-
rre lo inverso. Como caso recientemente
estudiado para la primera regiéon se encuen-
tra el hecho por Salazar (2002) al estudiar
los Uredinales de la zona cafetera colom-
biana, en estos estudios fue evidente una
uredobiota propia a la regién sumado a
especies de zonas bajas que han ascendi-
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do hasta cierto nivel {miembros de la fami-
lia Phakopsoraceae) y ofras especies que
partiendo del clima medio han penctrado
en las alturas mayores.

Lo comun en las regiones tropicales con
grandes alturas es encontrar un gradiente
altitudinal en el cual las especies de los
géneros de Uredinales fueron ascendiendo
con sus hospedantes hasta ciertos limites
{(Buritica, 2000). El ascenso se ha hecho
de acuerdo a las capacidades adaptativas
de las especies de cada género de plantas
y Uredinales. LAS ESPECIES QUE COLONI-
ZARON LAS MAYORES AITURAS TOMA-
RON CARACTERISTICAS ENDEMICAS PARA
CADA ALTURA.

Es posible, entonces, reconocer uredobiotas
de acuerdo a franjas altitudinales, como
ha sido registrado por Salazar (2002) para
la region cafetera central colombiana y por
Buritica (2000) para la region andina, en
general. Diversidad de ciclos de vida (es-
pecialmente reducidos via Endophyllaceae),
tipos de teliosporos y anamorfos caracte-
risticos, son prevalentes en estas regiones.

La colonizacidn de las grandes alturas {su-
periores a 2.800 m.s.n.m.} se ha hecho
fundamentalmente con especies de la fa-
milia Pucciniosiraceae Cummins & Hiratsuka
ex Buritica y con pocas especies de otras
familias como Pucciniaceae {(Puccinia
pittieriana Hennings sobre Solanum
tuberosum L.} v Chaconiaceae {Chrysocelis
fupini Lagerheim & Dietel); siendo el pa-
tron la reducciéon del ciclo de vida,
teliosporos sin reposo pero con paredes
gruesas y la presencia de pigmentos ama-
rilfos y rojizos {para la defensa de la radia-
cion ultravioleta?). Bl endemismo de las
especies es una constante.
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£n las alturas presentes en el tropico se re-
producen condiciones que permiten que
géneros y especios tipicas de la region tem-
plada invadan ¢l trépico ("la altitud com-
pensa latitud”). Generos como Uredinopsis
Magnus, Hyalopsora Magnus, dela familia
Pucciniastraceae, se encuentran sobre hele-
chos en las grandes alturas; lo mismo ocu-
rre con los miembros de la familia
Cronartiaceae {(Cronartium quercuum
{Berkeley) Miyabe ex Shirai, sobre Quercus
humboldtiana, Unico miembro de la familia
Fagaceae on el trépico), Melampsoraceae
sobre Salicaceae y Phragmidiaceae sobre
Rosaceae {especialmente cultivadas). Des-
de el punto de vista de la patologia de cul-
tivos, especies importantes de plantas de
la region templada y que se han adaptado
a las condiciones de cultivo del trépico,
encuentran condiciones para que sus
Uredinales se adapten a los nuevos ambien-
tes; la roya blanca del crisantemo (Puccinia
horiana Hennings), la del solidago
(Coleosporium asterum (Dietel) Sydow), la
de la clavellina {(Puccinia arenariae
{Schumacher) Winter, son ejemplos recien-
tes de especies encontradas en Colombia.

EnlaTabla 1 se encuentran algunos géne-
ros que caracterizan las regiones.

Variaciones particulares se han encontrado
para ciertas tamilias al prosentar generosy
sspecies en sitios aislados del globo, espe-
ciaimente regiones insulares. Diabole Arthur
{Familia Raveneliacege) on la isla de Cuba,
Uromycladium  McAlpine {Familia
Pileolariaceae) en Australasia y Endoraecium
Hodges & Gardner {Familia Endophyllaceae)
en el archipiélago de Hawat.

El sequimiento de las especies de Uredindles,
a sus hospedantes, fue solo


http:Rev.Fac.NaI.AgLMedell�nVoI.56

Buritcd O, P

hasta clertos lugaresy para la relacion pa-
rasito - hospedante, se cumple el principio
bioldgico de que el "RANGO DE DISTRI-

BUCION BIOGEOGRAFICA DE LOS
HOSPEDANTES ES MUCHO MAS AMPLIO
QUE EL DE SUS PARASITOS".

Tabla 1. Algunos géneros de Uredinales tipicos a cada region

Tropical
Templada Baja Alta
Humeda Seca
Uredinopsis Uncol Uredinopsis
Milesina Desmelia Desmella Milesina
Pucciniastrum
Melompsora Melampsora
Phakopsora Phakopsora
Pucciniostele
Goplana
Chrysocelis Chrysocelis Chrysocelis
Chaconia
Clivea Olivea
Chrysomyxa
Arthuria
Cerotelium Cerotelium
Alveolaria
Baeodromus Baeodromus
Cronartium Cronartium
Crossopsora Crossopsora
Skierka
Trichopsora
Cionothrix
Chardoniella
Hemileia
Gerwasia
Maravalia Maravalia
Pileolaria
Puccinia/Uromyces Puccinia/Uromyces PucciniafUromyces Puccinia/Uromyces
Chrysopsora
Edytheo
Gymnosporangium
Dasyspora
Prospodium Prospodium
Tranzschelia Tranzschelia
Kuehneola Kuehneola
Phragmidium Phragmidium
Dicheirinia Dicheirinia
Sphenospora
Ravenelia Ravenelia Ravenelia
Sphaerophragmium
2006 RevFac Nal Agr.Medeliin. vol.56, No.2.p.1999 - 2G15,2003,
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CENTROS DE VARIACION:
HOSPEDANTES

Ef origen de los ancestros de los Uredinales
se confunde con el de sus plantas
hospedantes (protoplantas?) y la relacion
parasftica con la edad de aparicion de ellas
enla faz dela tierra (Buritica, 2003), desde
entonces {a evolucion ha sido paralela en-
tre las plantas y sus Uredinales. La
coevolucion, como es mejor conocida, de
los Uredinales con sus hospedantes ha sido
plenamente demostrada en varios casos de
estudio (Savile, 1966, 1971) v se puede
extender a todo el grupo. La relacion estre-
cha ha implicado que el primer obstaculo a
vencer en la adaptacion, por el uredinal, es
el presentado por el hospedante (ambiente
primario), luego debe adaptarse a las con-
diciones impuestas por el medio externo,
proporcionado por el ambiente en donde
crece la planta hospedante.

Los procesos desarrollados por las plantas
para colonizar la superficie terrestre, han sido
el principio para la diversidad de ellas, lo
mismo que para los Uredinales (como ha
sido expresado arriba). £l proceso de expo-

ner diferentes genotipos a las fuerzas regu-
ladores del ambiente fue permitiendo con-
solidar los grandes grupos exitosos de plan-
tas y Uredinales, conoados hoy en dia, y
por supuesto la colonizacion de los nue-
vos ambientes. Probablemente muchos in-
dividuos fracasaron y desaparecieron, en
aste proceso altamente selectivo. Algunos
grupos de plantas nunca se desplazaron de
su punto de ongeny evolucionaron en fun-
cion de él, lo mismo ha ocurrido con sus
Uredinales.

En el arbol filogenético de las plantas se
consolidaron grupos relativamente homo-
géneos que so pueden identificar en nive-
fes superiores a género, familia, y orden.
En algunos de estos grupos se encuentran
los Uredinales y en ellos ocurrieron profun-
das transformaciones.

En la lista siguiente se citan los casos mas
evidentes de concentracion de la diversi-
dad de Uredinales en grandes grupos selec-
cionados de plantas; se nombran las que
albergan mas de una familia y el principal
numero de géneros presentes en ellas, en-
tre parentesis:

Pteridofitos Puccinastraceae (Géneros 3)
Uncolaceae (Géneros 1)
Pucciniaceage (Géneros 2)

Gymnospermas Micronegeriaceae (Géneros 1)

Cronartiaceae (Géneros 1)
Coleosporiaceae (Géneros 2)
Chaconiaceae (Géneros 1)
Pucciniaceae {Géneros 1).

Angiospermas

Liliopsida
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Phakopsoracege {Géneros 2)
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Magnoliopsida
Magnoliidae

Magnoliaceae:
Annonacege:

Berberidaceae:

Hamamelidae
Fagacege.

Betulaceae:
Dilleniidae:

Rosidae
Rosaceae:

Mimosaceae,

Caesalpinaceae,

Fabaceae:

2008
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Pucciniaceae (Géneros 3)
Raveneliaceae (Géneros 1)

Chaconiaceae { Géneros 1)
Phakopsoraceae (Géneras 3,
Sphaerophragmiaceae (Géneros 1)
Uropyxidaceae (Géneros 1)
Pucciniosiraceae {(Géneros 1)
Raveneliaceae (Géneros 1)
Pucciniaceae (Géneros 2)
Pucciniosiraceae (Géneros 1}

Sphaerophragmiaceae (Géneros 2).

Cronartiaceae (Géneros 1)
Endophyliaceae (Géneros 1)
Pucciniastraceae (Géneros 1)

Melampsoraceae (Géneros 1)

Uropyxidaceae (Géneros 1)
Phragmidiaceae (Géneros 10)
Pucciniaceae (Géneros 1)
Endophyllaceae (Géneros 1)

Pucciniaceae (Géneros 2),
Pucciniosiraceae (Géneros 1)
Endophyliaceae (Géneros 2)
Sphaerophragmiaceae {(Géneros 2)
Raveneliacege (Géneros 12)
Pileolariaceae (Géneros 2)
Uropyxidaceae (Géneros 2)
Chaconiaceae (Géneros 6)
Phakopsoraceae (Géneros 3)
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Euphorbiaceae:

Phakopsoraceae (Géneros 6)
Pucciniaceae (Géneros 2)
Pucciniosiraceae {Géneros 3)
Endophyliaceae {(Géneros 2)

Raveneliaceae (Géneros 7)
Chaconiaceae (Géneros 3}
Melampsoraceae (Géneros 1).

Asteridae

Solanaceae Pucciniaceae (Géneros 3)
Pucciniosiraceae {Géneros 4)
Chaconiaceae {Géneros 1)
Phakopsoraceae ( Géneros 2}

Bignoniaceae Uropyxidaceae {Géneros 3)
Phakopsoraceae (Géneros 4)

Asteraceae Chaconiaceae (Géneros 2)

Coleosporiaceae (Géneras 1}
Pucciniaceae (Géneros 6}

Pucciniosiraceae {Géneros 6}
Endophyliaceae (Géneros 1)

Como se desprende de la informacion par-
cial presentada, algunos delos grupos su-
penores de plantas tienen concentrado gru-
pos de Uredinales {(doce géneros en las le-
guminosas). No es de sorprender que mu-
chas de las familias de plantas que presen-
tan tal diversidad de Uredinales sean tam-
bién familias con un gran nimero de gé-
neros y especies y con una distribucion uni-
versal; algunas familias han jugado un pa-
pel doble en el proceso de reconocimiento
como hospedantes de los Uredinales, pues
han servido de hospedantes para los esta-
dos teliomorficos v para los estados de
espermogonio y anamorfo asociado, que
enmuchas de ellas ha dado lugar a las es-
pecies de las familias Pucciniosiraceae y
Endophyflaceae. Las Gymnospermas, las fa-
milias Asteraceae, Rosaceae, Euphorbiaceae
son la mejor evidencia.
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En el otro extremo hay grupos grandes y
peguenos de plantas en las cuales no se
han colectado Uredingles. Cada dia se on-
cuentran nuevos registros en grupos, gé-
neros y especies de plantas no conocidas
previamente como hospedantes. En fos
Gltimos diez anos se han encontrado
Uredinales {dos {Salazar, coom. pers.) en
Surameérica y otro en México) sobre ol or-
den Principes, que se crela previamente que
estaban libre de clios. Bl hecho de que se
ostén encontrando nuevas familias, géne-
rosy especies de plantas como hospedantes
de Uredindles s indicador de lo que falta
por conocer del grupo.

Los ancestros de las familias de plantas que
soportan Uredinales, que también son
ancestrales, al iniciar el proceso de radia-
cion para ocupar los distintos espacios en

2009
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la tierra {macrovariacion), se fueron
diversificando y con ellas sus Uredinales.
Ei proceso de encontrar los nichos limites
para cada especies fue lo que dio origen a
la diversidad de ellas {microvariacion). La
coevolucion de los Uredinales con sus
hospedantes ha estado enmarcada por tres
grandes variantes:

1. SE MANTIENE VIVAY ACTIVA UNA
“MEMORIA GENETICA”. La roya de los
Psidium spp., Puccinia psidii Winter, es nati-
va de Sur Ameérica en donde ha
coevolucionado con las distintas especies
dela familia Myrtaceae que le son suscepti-
bles. £l Eucdliptus es un género de Myrtaceae
originario de Australasia, al ser introducido
en Sur América s¢ encontrdé como
hospedante de la roya. La evolucion del
Eucaliptus en un lugar separado del centro
de origen del uredinal no fue dbice para
que este reconocicra la base genética an-
cestral. La roya (Kweilingia divina (Sydow)
Buriticd) de la Guadua (Guadua angustifolio
Kunth - Bambusa guadua Humbold &
Bonpland, que os una Pogceae nativa del
continente americano}, se ha encontrado
on Sur América a donde fue introducda en
canas de bambus provenientes del Asia. Dos
ejemplos dela evolucion de hospedantes
por fuera del rango de origen del uredinal
y de un encuentro por reconocimiento de-
bido a la “moemona genética” del uredinal
y de la atinidad filogenética de los
hospedantes. Indicador de que las especies,
alguna vez, tuvieron un ancestro comun
que fue parasitade por el uredinal y que
este reconoce, asi haya habido evolucidn
divergente del hospedante hacia un lugar
apartado.

2010

2. LA BASE GENETICA DEL
HOSPEDANTE PARA LA INTERACCION
ES MAS AMPLIA QUE LA DE SU PARA-
SITO. La coevolucion que enmarca la rela-
cién parasito - hospedante, en el caso de
los Uredindles, ha tenido una tendencia en
el parasito hadia la especalizacion para der-
tos genotipos del hospedante, dejando de
lado otros. Fendmeno comuan en las fami-
lias, géneros y especies altamente evolu-
cionadas. El amplio género Baccharis L. (fa-
milia Asteraceae) presenta mas de 20 espe-
cies de Uredinales en Sur América, algunas
de las especies estan localizadas en un lu-
gar especifico y sobre una especie de
Baccharis en particular, ademas ellas no
parasitan ofras especies del mismo géne-
ro. Salazar {2002} sugiere y aporta pruebas
de este caso en el neotrépico. La ganancia
en cspecializacion por un hospedante y
lugar le ha significado, al uredinal, dejar
de lado otros genotipos del mismo
hospedante. El aislamiento geografico ha
contribuido a esta selectividad.

3. EL ASCENSO EN LA ESCALA EVO-
LUTIVA DE LA RELACION
HOSPEDANTE - PARASITO HA SIGNIFI-
CADO ESTRECHAR LA RELACION PA-
RASITARIA CON SU UREDINAL. tn la
medida que ¢l hospedante ha encontrado
un nicho ecologico optimo para su
sobrevivencia, este es estrecho y ia pobla-
cion tiende a encontrarse en un estado "dli-
max”, a su vez, el uredinal al sequirle los
pases también ha especializado su relacion
hasta ser altamente dependiente deuna o
pocas especies en el lugar. La familia
Asteraceae posee el mayor nimero de es-
pecies de Uredinales allamente especificas;
las especies en lugares de crecimiento ex
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tremo tienen Uredinales que son endémi-
cos al lugar. Evidencias encontradas en las
grandes alturas de los Andes.

Ademas del ambiente interno,
genéticamente regulado entre el
hospedantey su uredinal, los tejidos inter-
nosy la configuracion anatomica de la plan-
ta hospedante han promovido variaciones
sustanciales al nivel de las especies. La sa-
lida por el hospedante, para exponer la
esporulacion, ha traido modificaciones en
las células espordgenas, estructuras estéri-
les y en la ontogenia de los esporos en los
anamorfosy teliomorfos, principalmente.
Los primeros anamorfos en aparecor fue-
ron los gue salen por el estoma para lue-
go, invadir la cdmara estomatal y crecer de
manera radial dentro del tejido del
hospedante; luego los anamorfos fueron
rasgando el tejido epidermal hasta formar
los soros subepidermales con las células
esporégenas alineadas (en palizada), que
caracterizan la mayoria de las especies. £n
algunos grupos, familia Pucciniastraceae,
este proceso fue ayudado por el peridio que
actuando como palanca ayuda a romper el
tejido. Como ha sido demostrado por
Buritica (1994) en la familia Phakopsoraceae,
el peridio {(celular o hifoide) dio ongen a
los parafisos periferales y estos asumieron
la funcion de contribuir a abrir el
hospedante y facilitar la diseminacion de
los esporos. En las especies mas evolucio-
nadas la apertura del hospedante se hace
por presion hacia afuera de la células
esporogenas de [0s esporos v de estos mis-
mos una vez producidos. La presencia de
“pelos” en la superficie de la hoja ha indu-
cido que algunas especies levanten su soro
de tal manera que los esporos queden ex-
puestos para la diseminacién. Evidendia del
largo de las columnas de esporas en
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especies de Pucciniosiraceae, o de la forma-
cion de verdaderos canastos en la superfi-
cie de la planta en Prospodium.

El habito de crecimiento de los
hospedantes también ha influenciado la
morfologia de los Uredinales. En las espe-
cles de hospedantes de habito perenne que
son prevalentes on el tropico, que presen-
tan una distribucion de sus individuos am-
plia en una region, los Uredinales tienden a
tener formas acrodinamicas en sus csporos
para seguir a su hospedante hacia arriba
mas gue una diseminacion horizontal
(Hemileia sobre Coffea), on las especies de
plantas de follaje caduco la discminacion
de los teliosporos es comun (Prospodium
sobre Tabebuia).

CENTROS DE VARIACION:
CICLOS DE VIDA

Para todos los organismos se considera quo
el ciclo ac vida (distintas etapas por las que
pasa un organismo en of ranscurso de su
vida) es la resuftante del producto de la
evolucion, es estable para un grupo defini-
do de organismos y pasa siempre por las
mismas fases, las cuales son continuas,
dependientes de las anleriores y se eviden-
clan en un mismo periodo de tiempo y en
un espacio detinido. En algunos arganis-
maos of ado de vida incluye vanantes, pro-
ducto dela presencia de estados asexuales,
olros organismaos, ospecialmente
pleomarficos, las fases se encuentran se-
paradas en el tiempo y espacio. En el caso
de los parasitos, el ciclo de vida se hace
paralelo a la fenologia de la planta
hospedante, al ciclo de la enfermedad que
producen y al ciclo epidemiolégico impli-
cito.

2011
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Uno delos fendémenos bioldgicos més ca-
racteristicos del orden Uredindles es la gran
diversidad de estructuras (hasta 4: un
espermogonio, dos anamorfos y el
teliomorfo) y esporos (hasta 5: espermacios,
aeciosporos, uredosporos, teliosporos y
basidiosporos) que de acuerdo con su pre-
sencia y secuencia configuran las diferen-
tes variantes de los ciclos de vida.

La mayor proporcidn del tiempo devida la
pasan en estado de micelio y de esporos
asexuales tipicamente heterocarioticos; la
fase diploide ocurre en el teliosporo y es
efimera; después de la cariogamia inme-
diatarmente le sigue la meiosis y la produc-
cién de los basidiosporos haploides; la fase
haploide solo estd presente en los
basidiosporos de las especies
autoincompatibles y en el micelio que ellos
onginan, gue en algunos génerosy espe-
cies dan origen al espermogonio, su dura-
cion es corta y su presencia es estacional y
solo en ciertas épocas del anoy sobre cier-
tos hospedantes; que es el mismo en las
especies autdicas (tejido mas joven) y dife-
rentes en las especies heteroicas.

Los distintos tipos de ciclos de vida pre-
sentes y su caracterizacion, en los
Uredinales, se deriva de la presencia y se-
cuencia de una serie de estructuras eviden-
tes: organos sexuales haploides
{espermogonio con ospermacios e hifas
receptivas), propagacion asexual del
heterocarion (dos anamorfos similares o en
algunos casos diferentes) y el estado en
donde ocurre la cariogamia y la meiosis,
conocido como teliosporo y basidio (-~
teleomorfo o estado perfecto). De acuerdo
con la presencia y secuenciacion de cada
una de esas estructuras, Figueiredo (2000)
reconoce al menos 17 tipos de ciclo de
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vida y Hennen y Hennen {2000} proveen
informacion sobre terminologia e nterpre-
taciones a través del ilempo; actualmente
los ciclos de vida se pueden agrupar de
acuerdo a la clasificacion propuesta por
Henneny Buritica (1980), que ademds in-
cluye un escalonamiento evolutivo:

- Ciclo de vida no expandido. Solo se co-
noce el teleomorfo; las especies son
autoincompatibles, basidiosoro no especia-
lizado. Especies ancestrales en plantas
ancestrales. No se conocen evidencias ex-
perimentales de como es exactamente el
ciclo (probablemente existe la fusidn de los
tubos germinativos de los basidiosporos o
la fusién de micelios haploides en el inte-
rior del hospedante, para restituir la condi-
¢ion dicaridtica).

- Ciclo de vida parcialmente expandido.
Ademas del teleomorfo se encuentra un
anamorfo, soros normalmente estomatales
{las caracteristicas del teliosoro y del
anamorfo presentes son primitivas). La fu-
sién para restituir la condicién dicaridtica
se realiza en los tubos germinativos de los
esporos haploides 0 en sus micelios esta-
blecidos en los hospedantes.

- Ciclo de vida completamente expandido.
Se encuentran estructuras sexuales
{espermogonios: hifas receptivas y
espermacios), dos anamorfos y el
teliomorfo. Las especies pueden ser autdicas
o heterdicas.

- Cicle de vida parcialmente reducido. Se
ha suprimido alguno de los anamorfos o la
funcion teliomorfica se ha desplazado al
hospedante que mantiene el espermogonio
y su anamorfo asociado. Los teliosporos
mantienen su forma idéntica a la encon-
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trada en su hospedante original {(especies
correlacionadas de Arthur)

- Ciclo de vida completamente reducido.
Se presentan Unicamente el teliomorfo o
este acompahado de espermogonio. El
heterocarion se restablece en el
basidiosporo.

Las especies de estos dos Ultimos son ca-
racteristicamente autocompatibles. Para
reconocer y diferenciar estas dos Gltimas
agrupaciones respecto a las especies que
presentan ciclo de vida no expandido se
debe recurrir a las caracteristicas
morfolégicas que son evidentemente mas
avanzadas evolutivamente y a los
hospedantes que son mas evolucionados.

Se ha postulado que los Uredinales tuvie-
ron su origen en los tedpicos porque alli se
encuentran las  plantas que
presumiblemente fueron sus ancestros
{Leppik, 1973}, aspecto confirmado por
Buritica (2001} al descubrir el género Uncol
Buritica y Rodriguez sobre helechos de la
familia Polipodiaceae en el tropice colom-
biano, que se ha sugerido es ancestral dentro
del reino de las plantas y especialmente de
los helechos. Descubrimiento que hace
mucho mas coberente la interpretacion de
todo el orden, pues anteriormente se su-
geria que Uredinopsis Magnus sobre
Osmunda sp. que con su ciclo de vida com-
pletamente expandido y heterdico
{Osmunda/Abies} era ol méas primitivo ("fosil
viviente”). La condicion heterdica, es sin
tugar a dudas, derivada antes que ances-
tral (Buritica, 2003).

De acuerdo con Hennen y Buritica (1380}
los géneros de auriculariaceos {Familia
Platygloeaceae Raciborski) Herpobasidium
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Lind. y Platycarpa Couch sobre helechos y
Jola Moller y Eocronartium Atkinson sobre
musgos; son mejor acomodados con los
Uredinales y Donk {1972) los considera royas
monociclicas; su ciclo de vida es tipicamen-
te no expandido o parcialmente expandido
y se pueden considerar como Uredinales
ancestrales por su morfologia primitiva con
un soro, hipobasidio y basidio simple y por
sus hospedantes primitivos.

Los ciclos de vida no expandido y parcial-
mente expandido presentes en las familias
Chaconiaceae y Uncolaceae, también tienen
su prevalencia en los tropicos a baja altura
y alta humedad relativa {(preapitacion) du-
rante todo el ano, en hospedantes primiti-
vos. En el evento de no haber desarrollado
espermogonios (gue aparecen mas adelante
en la escala evolutiva), la fusion de los
micelios haploides o tubos germinativos de
los basidiosporos, permite el intercambio
de los ndcleos para restituir ef micelio o
esporos heterocanoticos.

A partir defos tropicos las plantas comen-
zaron a colonizar las regiones templadas
australes y septentrionales {clima con esta-
ciones), se ha sugerido que la adaptacion
alas zonas desérticas fue paso previo para
llegar a las zonas temnpladas. Los Uredinales
también se aiustaron para ese cambio al
expandir su acdlo de vida, desarrollar el
heteroicismo y elaborar los mecanismos
para la hibernacién de los teliosporos o del
micelio, es dear, pasar las condiqones
inhospitas del invierno y tomar dos
hospedantes para amplar su presencia en
perfodo optimo para su crecimiento y de-
sarrollo. 1as dos plantas hospedantes
parasitadas por las especies heterdicas no
necesartamente estan relacionadas
filogenéticamente, y fenologicamente no



coinciden en su habito de crecimiento, es-
tado susceptibie y época durante el ano.

El ciclo de vida expandido y heteroico es
principalmente importante en la regiéon de
clima templado, parasitando variadas fa-
milias de plantas: desde helechos hasta
Asteraceae, familias completas (i.e.
Pucciniastraceae), géneros (i.e. Cronartium,
Chrysomyxa) y especies particulares de
Uredinales también se caracterizan por este
tipo de ciclo de vida. £n el tropico, el ciclo
de vida expandido heteroico se encuentra
preferencialmente presente en especies de
plantas de follaje caduco (Poaceae y
Cyperaceae) en regiones de clima
contrastante seco - humedo. El ciclo ex-
pandido en especies autdicas tropicales esta
reducido a ciertas familias (Raveneliaceae,
Sphaerophragmiaceae), géneros (i.e.
Prospodium) o especies (algunos Puccinia'y
Uromyces). En el trépico son mas comunes
las plantas perennes con follaje siempre
verde. Los Uredinales tropicales, en mayor
proporcion, buscan seguir al mismo
hospedante en su habito de crecimiento
ascendente que depender de la busqueda
de otros en lo espeso de la vegetacion (ocu-
rre con una alta ineficiencia y riesgo biolo-
gico).

La expansion - reduccion del ciclo de vida
ha tenido varias implicaciones en la forma-
cion de grupos superiores de Uredinales.
Especialmente porque cada una de las es-
tructuras anamorficas y teliomérficas ha
evolucionado en sus hospedantes de ma-
nera independiente. Ocurren infinidad de
ciclos de anamorfo a anamorfo antes de
que se forme el teliosporo. Por ello no es
sorprendente encontrar que para un mis-
mo teliomorfo se encuentren diferentes
anamorfos en distintos niveles de evolu-
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cion. En los grandes generos: Puccinia
Chevalier/Uromyces (Link) Unger vy
Phakopsora Dietel se encuentran evidencias
de distintos y vanados tipos de anamorfos.
Algunos géneros se han separado por la
combinacién caracteristica de un teliomorfo
y un anamorfo.

Mientras que el heteroicismo es comun en
diferentes tipos de plantas en la region tem-
plada; especies de plantas tropicales que
basicamente son anuales y que pierden su
follaje en una estacion de crecimiento, son
las que soportan el mayor nimero de es-
pecies heterdicas, ellas son fundamental-
mente la familia Cyperaceae y Poaceae. Al-
gunas regiones tropicales en donde es bien
contrastante la estacién himeda con la seca
y estd Ultima es larga, se presentan espe-
cies heterdicas.

Las familias: Pucciniastraceae (Arthur)
Gaeuman, Cronartiaceae Dietel,
Micronegeriaceae Cummins & Hiratsuka,
Melampsoraceae Schroeter, Pileolariaceae
(Arthur) Cummins & Hiratsuka vy
Phragmidiaceae Corda (las especies de
Gerwasia/Mainsia son autoicas), son tipicas
de regiones templadas y la mayoria de sus
especies son heterdicas.

Algunas especies de estas familias han pe-
netrado en el trépico a alturas que repro-
ducen condiciones de su habitat natural,
no se conocen los ciclos de vida. Se ha
encontrado que solo pasan en su estado
repetitivo de anamorfo. Solo se han encon-
trado teliosporos germinados en las espe-
cies de Cronartium (en este género no hay
dormancia de los teliosporos), para los de-
mas géneros la presencia de teliosporos es
erraticay no se han encontrado germina-
dos (no hay condiciones para romper la
dormancia?).
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Las familias Uncolaceae Buriticd,
Phakopsoraceae Cummins & Hiratsuka ex
Buriticd & Hennen, Chaconiaceae
Cummins & Hiratsuka, Uropyxidaceae
(Arhtur)y Cummins & Hiratsuka vy
Sphaerophragmiaceae Cummins & Hirasuka,
son tipicamente prevalentes en el trépico a
bajas alturas y en climas himedos o de
estaciones alternantes entre secas y hiime-
das en épocas definidas def afo. En estas
familias tropicales es comun encontrar di-
ferentes patrones de ciclos de vida, desde
no expandido hasta reducido, pasando por
el completamente expandido. Muy pocas
especies dentro de estos géneros presen-
tan ciclo de vida heteroico, entre ellas al-
gunas pocas de Phakopsora Dietel gue han
penetrado marginalmente la region de cli-
ma templado.

Los ciclos de vida parcialmente reducidos
o completamente reducidos (principalmen-
te en las familias Endophyllaceae Dietel y
Pucciniosiraceae Cummins & Hiratsuka ex
Buritica) tienen su origen en ancestros de
cadlo devida completamente expandido que
han pasado su funcién teliomérlica ala es-
tructura que esta asociada con
espermogonio, por la via conocida como
endotioide (Buritica, 1980), se encuentran
en sitios especificos (en el limite de su adap-
tacion geogréfica) a donde han llegado los
hospedantes y por supuesto los Uredinales
que les han sequido. Las familias de fos
hospedantes son principalmente las mas
evolucionadas. En el perfil altitudinal de los
Andes, en las grandes alturas se encuen-
tran las condiciones prevalentes para mu-
chos de los miembros de la familia
Pucciniosiraceae Cummins & Hiratsuka ex
Buritica {i.e. Chardonielfa, Chrysopsora, ©1C ).
En esas condiciones son endémicos a cada
uno de los lugares elevados.
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Es evidente entonces, que el clima ha pre-
sionado a los Uredindles para expandir y
reducir su ciclo de vida y para optar por
uno {especies autdicas) o dos (especies
heteroicas) hospedantes. A forma de coro-
lario se desprende:

1. Ciclos de vida no expandidos o parciai-
mente expandidos son prevalentes en el
tropico bajo y himedo, en donde han so-
brevivido con sus hospedantes sin grandes
medificaciones morfologicas.

2. Autoicismo es prevalente en el trépico

3. Giclos de wida completamente expandi-
dos son comunes al tropico v a la region
de clima templado. En estd Gltima el pa-
tron de presentacion de cada una de las
estructuras es bien definido, mientras que,
en el trépico es relativamente erratico.

4. Heteroicismo es prevalente en la region
de clima templado, en el trépico esta res-
tringido a ciertas familias de plantas y a
condiciones climaticas definidas: estacio-
nes de humedad cortas y sequias largas.

5. Cidlos de vida reducidos son prevalentes
en familias de plantas superiores (i.e.
Asteraceae} y en localidades especificas de
condiciones extremnas para el hospedante y
su uredinal. Pocos dias para cumplirlo.

La circunstancia de presentar diversas es-
tructuras para su multiplicacion y algunas
de elias en diferentes hospedantes y condi-
ciones ambientales diferentes, ha hecho de
los Uredinales organismos tipicamente
pleomérficos y su variacién morfologica
diversa. Las distintas estructuras han evo-
lucionado independientemente, lo que ha
traido combinaciones de anamorfos y
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teliomorfos con distintas caracteristicas {cri-
terio usado en algunos €asos para separar
géneros), hasta el punto que algunos
anamorfos han perdido su conexion con ¢
teliomorfo o con otras fases del ciclo de
vida {i.e.. Cronartium quercuum (Berkeley)
Miyabe ex Shirai sobre Quercus sp. en la
region andina colombiana).

CENTROS DE VARIACION:
SEPARACION DE FUNCIONES

En el Orden Uredinales, la mayoria de es-
pecies presentan una condicion pleomériica
hasta con cuatro tipos de estructuras
(espermogonio, 2 anamorfos y el telio) y
cinco tipos de esporos (espermacios, 2 ti-
pos anamorficos, teliosporo vy
hasidiosporos), en las especies autoicas y
heterdicas las estructuras se encuentran
separadas en el mismo hospedante
(autdicas) o on dos no afines
filogenéticamente (heterdicas); la separa-
cidn de estas estructuras tiene implicito la
separacion de las distintas funciones biolo-
gicas: alimentacion, crecimiento, multipli-
cacion asexual y reproduccion sexual que
se cumplen en un habitat distinto al de las
funciones de propagacion - diseminacion,
busqueda de nuevos hospedantes y
sobrevivencia a condiciones extremas del
clima circundante. LA ADAPTACION FINAL
DELORGANISMO COMO UNTODO ES LA
SUMATORIA DE LAS ADAPTACIONES PAR-
TICULARES DE PEQUENA ESCALA EN
CADA ESTRUCTURA Y ORGANO.

Para las primeras funciones vitales el habitat
proporcionado se encuentra basicamente
dado por el hospedante:

- La alimentacion se hace normalmente por

estructuras denominadas haustorios que
penetran la pared celular de las células del
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hospedante y establecen _na relacion de
condicionamiento a la célula invadida, nun-
ca penetran la membrana ceular. Rajendren
{1972} al estudiar los haustorios de
Uredinales tropicales encontro que especies
primitivas no forman un definido haustorio
y en especies mas evolucionadas se encuen-
tran diversas formas: esféricos, vesiculares,
digitados, hifcides ¢ de tipo complejo.
Taxonomicamente estd caracteristicano se
ha incorporado en el trabajo rutinario pero
es un indice de la varniacién encontrada en
las distintas especies de los Uredinales y sus
hospedantes; es una estructura muy parti-
cular.

- £f crecimiento vegetativo de los indivi-
duos de los Uredinales, se interpreta como
el crecimiento del micelio en forma
intercelular dentro del tejido del
hospedante. Los estudios de microscopia
de luz del micelio intercelular dentro del
hospedante no han arrojado parametros de
valor taxonomico para las distintas espe-
ciesy su posible separacion. Sin embargo,
los estudios de microscopia electrénica
{Littlefield y Heath, 1979) muestran aiqu-
nas diferencias respecto al contenido
interseptal, poros septales y organellas.

- La reproducciéon es de dos tipos: sexualy
asexual. La primera se hace por pasos en
varias estructuras. £n los teliosporos ocu-
rre la cariogamia y la meiosis, que se ex-
presa en los basidiosporos que son disemi-
nados para llegar a otros hospedantes {de
la misma especie o en especies diferentes)
donde se forman los drganos sexuales
(espermacios e hifas receptivas) contenidos
en la estructura denominada esper-
mogonio. La reproduccion asexual se reali-
za en olro tipo de estructura que confor-
man los anamorfos. En un afo o varios
(especies sobre bambl o sobre cultivos
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dad de generaciones de reproduccion
asexual, mientras gue para muchas espe-
cies solo ocurre una de reproduccion sexual
o en toda la vida del hospedante. £n los
anamorfos se encuentra variacion debido
a la adaptacién, hasta el punto gue pue-
den existir méas de uno para un tipo de
teliomorfo, tal y como ha sido demostra-
do por Buriticd y Hennen (1994) para la
familia Phakopsoraceae. La evolucion del
anamorfo ha sido independiente del
teliomorfo.

- La multiplicacién se hace via vanos tipos
de esporos: teliosporos (en pocas especies),
basidiosporos (todas las especies) y por
esporos anamorficos (no en todas las es-
pecies, se excluyen las de ciclo de vida re-
ducido). Los teliosporos se forman en si-
tios y condiciones muy especificas mien-
tras que los esporos anamorficos son pro-
ducidos en varias condiciones ambientales
y hospedantes relacionados. Las especies
pardsitas de cultivos que el hombre ha
movido a diferentes partes del globo mues-
tran la capacidad de sobrevivir en estado
anamorfico ysin formar el teliomorfo.

- El rango de distribucion geografico de
los anamorfos es mayor que el del
teliomorfo. La multiplicacion asexual con
capacidad de variacion genética presente
en los anamorfos han hecho que estos cu-
bran una mayor drea geografica y diversi-
dad de climas que los requendos para el
teliomorfo. Su evolucién es hasta cierto
punto independiente de la del teliomorfo.
Enlos Uredinales parasitos de plantas cul-
tivadas que el hombre ha movido a los dis-
tintos sitios del globo, es evidente esta cir-
cunstancia; la roya del mani {Puccinia
arachidis Spegazzini) se encuentra en todas
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fan paites en donde esta leguminosa e3 cul-
tivada y sin embarge su teliospore solo se
ha encontrado en su centro de origen (Sur
América, Brasil, Paraguay).

- En las células espordgenas de los
anamorfosy teliomorfos y la ontogenia de
los esporos sexuales y asexuales se han vis-
to caracteristicas de valor para la separa-
cion de especies y grupos. Hughes (1970)
asimila procesos de ontogenia de los
esporos de los Uredinales con los de fos hon-
gos imperfectos; a partir de ese momento
otros investigadores de los Uredinales han
publicado describiendo los procesos y even-
tos ocurridos en la célula esporégenay la
ontogenia de los esporos (Buritica, 1980).
Henneny Ono (1978) justifican el género
Cerradoa Hennen y Ono separandolo de
Edythea Jackson , Desmella Sydow vy
Prospodium Arthur, por su tipo de produc-
cién de los esporos sobre la célula
esporogena, de la misma manera Hennen
(1979) describe el género anamorfico
Intrapes Hennen y Figueiredo por producir
esporos enddgenos en una proliferacion
percurrente.

Otras caracteristicas morfologicas en los
esporos como: grosor de la pared, orna-
mentacion, nimero de poros, formas, ta-
mafos, separacion de su célula espordgena,
forma y funcion de los pedicelos, etc.; yde
los soros como: estruciuras estériles en su
presencia, forma, pared, ornamentacion,
etc., han sido la base para la identificacion
y posterior clasificacion a nivel de especie.

CONCLUSIONES

Como se desprende de la informacion pre-
sentada los Uredinales, conocidos con el
nombre comun de royas {rust en inglés),
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son altamente diversos en estructuras, -
clos de vida, hospedantes parasitados y
lugares ocupados en el globo. Todo se ha
originado por la influencia de los ambicn-
tes en los gue dcben sobrevivir y que se
originan en el hospedante parasitado y en
el drcundante que afecta el hospedantey
ef uredinal,
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