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Introducción
La importancia socioeconómica del aguacate (Persea americana 
Miller) se deriva del beneficio que derrama entre productores, 
comercializadores, industrializadores y consumidores. Los 
huertos de aguacate generan empleo al demandar mano de obra 
para realizar podas, riegos, fertilización, cuidado fitosanitario, la 
colecta, la selección, el empaque y la comercialización. México 
tiene el primer lugar tanto de productor como exportador 
mundial de aguacate Hass (P. americana Mill. cv. Hass) y 
(SAGARPA 2007; Téliz y Marroquín, 2007). 

Sin embargo, un inconveniente en la producción del 
aguacate son las enfermedades de raíz, siendo la más importante 
y devastadora la pudrición radical, conocida como “tristeza del 
aguacatero” (Zentmyer, 1985). Esta enfermedad causada por 

el oomiceto Phytophthora cinnamomi Rands, reduce la biomasa 
de la raíz y afecta su función debido al daño que causa en las 
raíces absorbentes. Los síntomas de esta enfermedad son clorosis, 
marchitez y defoliación, que se presentan en cualquier etapa del 
ciclo biológico de la planta, sin embargo, las plantas juveniles son 
más susceptibles (Zentmyer, 1985). En el estado de Michoacán 
la pudrición radical o tristeza del aguacatero causada por P. 
cinnamomi ocasionó daños severos a por lo menos 100,000 
árboles de aguacatero, causando pérdidas económicas para los 
productores por más de 32 millones de pesos (Vidales y Alcantar, 
1999). 

En nuestro país y concretamente en la región aguacatera de 
Michoacán, el éxito en la productividad del aguacate Hass se 
le debe en gran medida al portainjerto utilizado, ya que éste le 

Abstract
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Resumen
Uno de los problemas fitosanitarios más graves a nivel mundial 
para el aguacate (Persea americana Mill.) es la enfermedad que 
provoca pudriciones en la raíz de portainjertos de aguacate, cuyo 
agente causal es el oomiceto Phytophthora cinnamomi Rands, 
esta enfermedad ha sido un factor limitante en la producción. Las 
prácticas complementarias de manejo incluyen la prevención, el 
control químico y biológico y el uso de portainjertos tolerantes. 
Algunos portainjertos de aguacate han mostrado moderada y alta 
tolerancia al oomiceto, inhibiendo el progreso de la infección 
en la raíz. Por ello, una alternativa potencial es la selección de 
portainjertos de aguacate con tolerancia a P. cinnamomi. Con los 
avances de la biología molecular, la búsqueda de genes de resistencia 
es una alternativa viable, ya que se ha demostrado en algunas 
plantas el papel de ciertos genes que codifican para proteínas 
relacionadas a patogénesis (PR) y genes de resistencia (genes R), 
estos genes controlan el ataque de oomicetos, nemátodos, virus, 
bacterias y hongos. En esta revisión se describe la existencia de 
genes de resistencia para el control de fitopatógenos y el potencial 
de identificarlos en portainjertos de aguacate criollo mexicano 
tolerantes a P. cinnamomi. 
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confiere mejor calidad agronómica por optimizar la absorción de 
agua y nutrimentos, y otorgar cierta tolerancia a patógenos del 
suelo. Estos portainjertos son aguacates de la raza Mexicana cuyo 
nombre común es aguacate criollo Mexicano (P. americana var. 
drymifolia) (Gallegos, 1983).

Una prioridad en la investigación mundial sobre aguacate 
es encontrar portainjertos tolerantes a P. cinnamomi, ya que 
el control de esta enfermedad es de interés común en toda 
la industria aguacatera (Gallo-Llobet et al., 1999). Se han 
seleccionado genotipos de aguacate con tolerancia moderada 
a P. cinnamomi; como el cultivar Duke-6, Duke-7 y G6; y de 
alta tolerancia, como los cultivares D9, Toro Canyon, Thomas 
y Martin Grande (G755),  todos ellos híbridos de aguacates 
criollos (Zentmyer, 1992). Actualmente en México, en las 
plantaciones de aguacate solo se utiliza como portainjerto la 
variedad Mexicana, debido a que los híbridos considerados como 
moderados o altamente tolerantes a P. cinnamomi no se adaptan a 
suelo y condiciones climáticas de la región aguacatera de nuestro 
país, lo cual repercute en la disminución de la productividad del 
cultivar Hass (Newett et al., 2002).

Con los avances de la biología molecular es posible determinar 
la resistencia genética de una planta a las diversas plagas y 
enfermedades, con ello se han identificado los principales genes 
involucrados como respuesta de defensa en la interacción planta-
patógeno. Estos genes de defensa pueden ser de dos tipos, los 
denominados genes PR que codifican para proteínas relacionadas 
con patogénesis (PR) y los genes R, genes de resistencia que 
dirigen la expresión de proteínas R que detectan patógenos y 
desencadenan respuesta de defensa. El control de enfermedades 
en plantas con el uso de genes de resistencia (genes PR y genes 
R) ha sido un éxito, ya que en muchos casos un solo gene de 
resistencia puede proveer una completa resistencia a una o 
más cepas de un patógeno en particular. Por esta razón, tanto 
los genes PR como los genes R son utilizados en programas de 
mejoramiento convencional para generar resistencia o tolerancia 
(Pink, 2002).

Respuestas de defensa en plantas
Tras el reconocimiento del patógeno se desencadenan las 
respuestas de defensa con rápido flujo de iones, el estallido 
oxidativo extracelular, la reprogramación transcripcional 
dentro y alrededor de los sitios de infección y en la mayoría de 
los casos la respuesta hipersensible (Nimchuk et al., 2003). Se 
considera que la suma de esos eventos conduce a la detención del 
crecimiento del patógeno (Belkhadir et al., 2004). En ausencia de 
un reconocimiento específico del patógeno, también ocurre una 
respuesta de defensa basal, la cual aparentemente es manejada por 
los llamados patrones moleculares asociados a patógenos (PAMPs 
por sus siglas en inglés), tales como flagelina y lipopolisacáridos 
(Gómez-Gómez y Boller, 2002). En plantas, los PAMPs son más 
conocidos como inductores generales (no específicos). La defensa 
basal no evita la colonización por el patógeno, pero limita la 
extensión de su difusión (Glazebrook, 1997). 

Durante la infección se pueden activar los genes de resistencia 
(genes R) que pueden funcionar para impedir el desarrollo 
del patógeno. Sin embargo, cuando un patógeno avirulento 
infecta una planta, con frecuencia provoca una muerte rápida 

de células y la síntesis de compuestos antimicrobianos en el 
sitio de infección, que restringe el crecimiento del patógeno y 
lo torna avirulento (Dong, 1995). Como resultado ocurre una 
necrosis visible llamada respuesta hipersensible (Lamb et al., 
1989; Dixon y Lamb, 1990), que implica la expresión localizada 
de proteínas relacionadas a patogénesis (PR) y causa una muerte 
celular programada en el hospedero. En esta etapa del proceso 
de infección, ocurre la deposición de calosa en el sitio de 
infección (Vogel et al., 2002), además de glóbulos extracelulares 
conteniendo compuestos fenólicos, los cuales se depositan cerca 
de las células que muestran la respuesta hipersensible y pueden 
funcionar en el reforzamiento de la pared celular (Vleeshouwer et 
al., 2000). Con la respuesta hipersensible se forma una zona de 
células muertas alrededor del sitio de infección, ocurre síntesis de 
ácido salicílico y una acumulación de agentes antimicrobianos, 
como las proteínas PR (quitinasas y glucanasas) y fitoalexinas 
(Hammond-Kosack y Jones, 1996), también se da un desbalance 
del Ca2+ citosólico en el disparo de los mecanismos de defensa y 
en la mediación del establecimiento de la inmunidad sistémica 
(Delledone et al., 2001) (Figura 1). 

La aparición de una respuesta hipersensible no solamente 
restringe el crecimiento del patógeno sino también precede, 
y puede ser la causa directa de la activación de un proceso de 
señalización, que conduce a la expresión sistémica de una 
colección de genes PR y una resistencia no específica, reforzada y 
duradera contra un amplio rango de patógenos, conocida como 
resistencia sistémica adquirida (SAR) (Kuc, 1982; Ryals et al., 
1994). Por lo tanto, una planta expuesta a un patógeno avirulento 
puede ser “inmunizada” contra una variedad de patógenos 
virulentos. A partir de los resultados de Flor (1971) quien estudió 
la genética de la interacción entre la planta de lino y el patógeno 
Melampsora lini, se obtuvo una sustancial comprensión sobre las 
interacciones genéticas que controlan la resistencia de las plantas a 
las enfermedades, ya que se estudió concurrentemente la herencia 
de la resistencia en el hospedero y de la virulencia en el patógeno. 
Como resultado de estas investigaciones, se formuló la hipótesis 
de gene-por-gene, en su forma más simple, esta hipótesis establece 
que las plantas contienen genes de resistencia (R) sencillos, 
normalmente dominantes, que reconocen específicamente 
patógenos que contienen genes complementarios de avirulencia 
(avr). Estos pueden ser definidos como genes del patógeno que 
codifican para una proteína que es condicionalmente reconocida 
directa o indirectamente sólo por aquellas plantas que contienen 
el gene R complementario. El reconocimiento específico resulta 
en la inducción de la expresión de genes de defensa y la inhibición 
del crecimiento del patógeno (Figura 1) (Staskawicz, 2001).

Genes R
Los genes R en plantas codifican para receptores o componentes de 
receptores, localizados en la membrana celular o en el citoplasma. 
Estos genes R se clasifican en cinco grupos o familias en base 
al tipo de dominio que presentan (Bent, 1996; Sanseverino et 
al., 2009). La mayoría de las proteínas R contienen un sitio de 
unión a nucleótido (NBS) y repeticiones ricas en leucina (LRR), 
de este tipo hay dos clases, TIR-NBS-LRR y CC-NBS-LRR; otro 
grupo se caracteriza por tener un dominio serín-treonín cinasa 
con un dominio extracelular LRR; el cuarto grupo son proteín-
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cinasa unida con el receptor LRR; y los restantes son genes R que 
involucran mecanismos diferentes a los anteriormente citados 
(Afzal et al., 2008; De Hoff et al., 2009) (Figura 2). Se han 
identificado más de 90 genes R en diversas plantas, utilizando 
diferentes métodos moleculares (Ingvardsen et al., 2008), lo cual 
ofrece amplias oportunidades para aislar secuencias similares en 
diversas especies vegetales (Yan et al., 2003).

Los genes R conforman la base de la resistencia vertical 
o monogénica u oligogénica. Los genes de resistencia se han 
utilizado en los programas de fitomejoramiento, porque su 
incorporación en un cultivar dado, es fenotípicamente detectable 
pues es determinante para la manifestación de la resistencia. A 
pesar de lo que sugiere su nombre, los genes R no son directamente 
responsables de la resistencia, sino que actúan como receptores 
de las señales (proteínas Avr) originadas del patógeno. Esto 
conlleva a la activación de diferentes cascadas de señales que en 
última instancia inician la expresión de genes responsables de los 
mecanismos de defensa (Hammond-Kosack y Jones, 1996).

En la tabla 1 se enlistan ejemplos de genes R identificados en 
plantas de interés agrícola (arroz, soya, maíz, trigo, fresa, papa 
y jitomate, entre otras), para el control de diversos patógenos 
(nemátodos, virus, bacterias, hongos y oomicetos).

Genes PR
Las proteínas relacionadas con la patogénesis (PR) son un grupo 
de diversas proteínas que se producen en plantas en respuesta 
al ataque de un patógeno y que generalmente son inducidas 
en situaciones patológicas (van Loon et al., 1994). Las PR se 
acumulan después del ataque de un patógeno (virus, viroides, 
bacterias, hongos, oomicetos, insectos y herbívoros) y son 
activados por ácido salicílico, ácido jasmónico y etileno (Sels 
et al., 2008). Estas proteínas se han detectado e identificado en 
una amplia variedad de plantas y se clasifican de acuerdo a su 
actividad. A la fecha se conocen 17 grupos diferentes (Tabla 2).

Las proteínas PR2 son glucanasas, cuya actividad es degradar 
el principal componente de la pared celular de hongos, aunque 
contribuye a la resistencia por liberar fragmentos glicosídicos de 
la pared celular de la planta o del patógeno, que actúan como 
inductores de la respuesta de defensa. Varias familias de proteínas 
PR presentan actividad quitinasa (PR3, PR8 y PR11) que actúan 
en respuesta de defensa en forma sinérgica con las glucanasas. 
Las PR7 son endoproteinasas y las PR10 son ribonucleasas (van 
Loon et al., 2006).

Las enzimas indispensables para la biosíntesis de metabolitos 
de bajo peso molecular (fitoalexinas), como chalcona sintasa 

Figura 1. Esquema del modelo gene-por-gene en el 
mecanismo de defensa de las plantas (Flor, 1971)

Planta Gene R Patógeno Referencia 

Jitomate

Soya

Cebada

Arroz

Cebada

Jitomate

Soya

Fresa

Maíz

Cf9

Rgh1

Rpg1

Xa21

Mlo

Pto

LM6

FXa

RP1-D

Cladosporium fulvum

Heterodera glycines

Puccinia graminis

Xanthomonas oryzae

Erysiphe graminis

Pseudomonas syringae

Phytophthora sojae 

Botrytis cinerea 

Virus del mosaico del maíz

van Kan et al., 1991

Riggs y Wrather, 1992

Kilian et al., 1994

Wang et al., 1996

Buschges et al., 1997

Tang et al., 1999

Graham et al., 2002 

Arranz et al., 2003 

Shavannor et al., 2010 

Tabla 1. Ejemplos de genes R contra diversos tipos 
de patógenos (nemátodos, virus, bacterias, hongos 
y oomicetos) en diferentes cultivos.
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Figura 2. Diferentes clases de genes R (De Wit, 1997).

Familia Miembro tipo Propiedades

PR-1 PR-1a Tabaco  14-17kD

PR-2 PR-2 Tabaco Clase I, II y III endo-beta-1,3-glucanasas, 25-35kD 

PR-3 P, Q Tabaco Clase I, II, IV, V, VI y VII endoquitinasas, 30kD 

PR-4 R Tabaco Actividad endoquitinasa, antifúngica, 13-19kD 

PR-5 S Tabaco Proteína tipo taumatina, osmotina, zeamatina, permeatina, 
similar a inhibidores alfa-amilasa/tripsina, antifúngica 

PR-6 Inhibidor I Jitomate Inhibidores de proteasas, 6-13kD

PR-7 P69 Jitomate Endoproteasas

PR-8 Quitinasa  Pepino Clase III quitinasas, quitinasa/lisosima

PR-9 Peroxidasa  formadora de 
lignina Peroxidasas,  proteínas tipo peroxidasas

PR-10 PR-1 Perejil Ribonucleasas, Proteínas-Bet v 1-relacionadas

PR-11 Clase V Quitinasa Tabaco Endoquitinasa

PR-12 Ps-AFP3 Rábano Defensinas

PR-13 THI2.1 Arabidopsis Tioninas

PR-14 LTP4 Cebada Proteínas transportadoras de lípidos no-específicas (ns-LTPs)

PR-15 OxOa   Cebada Oxalato oxidasa

PR-16 OxOLP Cebada Proteínas tipo oxalato-oxidasa  

PR-17 PRp27 Tabaco Se desconoce

Tabla 2. Clasificación de 
proteínas PR en diferentes 
plantas (Van Loon et al., 2006).



Ecología y Conservación

Biológicas | Vol. 12, No. 2 | Diciembre 2010 147

Microbiología

Tolerancia a P. cinnamomi en portainjertos de aguacate

(CHS), flavanona-3-hidroxilasa (F3H) y fenilalanil-amonioliasa 
(PAL), pueden ser consideradas como proteínas relacionadas con 
mecanismo de defensa. Otras proteínas de defensa son las enzimas 
del estrés oxidativo, de reparación de tejidos, lignificación y otros 
procesos relacionados. Estos genes, llamados genes de defensa, 
conforman la base de la resistencia horizontal o poligénica 
conocida por los fitopatólogos y mejoradores de plantas. Los 
mecanismos de defensa de la resistencia horizontal, sean estos, la 
producción de fitoalexinas, proteínas PR, deposición de lignina, 
reacción hipersensible o SAR; son los responsables de actuar en 
detrimento del patógeno invasor. En otras palabras, la defensa en 
plantas es básicamente poligénica  (van Loon et al., 2006).

Aislamiento e identificación de genes de 
resistencia
La hibridación sustractiva, el escrutinio diferencial, la 
obtención de secuencias de expresión al azar (EST), mapeo 
de genes y microarreglos, son ampliamente utilizados para 
aislar diferencialmente genes expresados en plantas. Secuencias 
específicas de ADN genómico amplificadas por iniciadores 
degenerados basados en esos motivos son conocidas como 
genes análogos de resistencia (RGAs). El enfoque RGA ha sido 
usado para aislar genes de resistencia de las plantas y desarrollar 
marcadores moleculares. Leister y colaboradores (1996) 
obtuvieron productos de PCR en papa que eran homólogos a 
conocidos genes de resistencia, y ligados al locus de resistencia a 
nemátodos (Gro1) y al locus de resistencia al tizón tardío (R7). 
Similarmente, Kanazin y col. (1996) mapearon varios loci RGA 
que eran cercanos a conocidos genes de resistencia en soya. 
Yu y col. (1996), mapearon RGAs de genes para resistencia a 
potivirus (Rsv1 y Rpv), pudrición de la raíz por Phytophthora 
(Rps1, Rps2, y Rps3) y por Peronospora parasitica (Rmd) en soya. 
Feuillet y col. (1997), aislaron un gene candidato LrK10 para 
resistencia a la roya de la hoja en trigo. Muchos de esos RGAs 
están estrechamente ligados o cosegregan con loci de resistencia 
a enfermedades conocidas (Yu et al., 1996; Deng et al., 2000). 
Varios RGAs han facilitado la clonación de la longitud total de 

genes R funcionales, incluyendo el gene Dm3 de lechuga que 
confiere resistencia a ‘mildiú velloso’ (Bremia lactucae; Meyers 
et al., 1998) y el gene Rpp8 de Arabidopsis, que es responsable 
de la resistencia a Peronospora parasitica (Aarts et al., 1998). 
Por lo tanto, los RGAs proveen valiosos recursos de secuencias 
para utilizar el enfoque de genes candidato para clonar genes R 
(Pflieger et al., 2001).

Chen y col. (1998a), mejoraron el enfoque RGA usando 
electroforesis de alta resolución y detección sensible para separar 
los productos de PCR amplificados con iniciadores basados 
en secuencias conservadas de genes de resistencia ya clonados. 
Posteriormente, la técnica fue denominada como polimorfismo 
de genes análogos de resistencia (RGAP) (Chen et al., 1998b). 
La técnica RGAP ha sido exitosamente usada para desarrollar 
marcadores moleculares para genes que confieren resistencia a la 
roya lineal de la hoja y otras enfermedades del trigo y cebada 
(Chen et al., 1998b).

Genes de resistencia contra Phytophthora
Los mecanismos de resistencia al ataque de Phytophthora se 
dividen en dos: aquellos que le confieren resistencia general, que 
es la resistencia de una planta hacia todas las razas de un patógeno, 
por ejemplo, las reacciones de hipersensibilidad, la inducción de 
barreras estructurales y la producción de fitoalexinas, donde se 
ven implicados la inducción de genes PR; y aquellos que confieren 
resistencia específica, en la cual interactúan los genes avr del 
patógeno y los genes R de la planta hospedera, la cual es efectiva 
dentro de un hospedero a ciertas razas de Phytophthora y que 
usualmente es controlada por genes individuales de resistencia en 
el hospedero (Erwin et al., 1983).

Existe abundante literatura publicada que demuestra que en 
los últimos años son considerables los trabajos realizados en la 
búsqueda de resistencia a varias especies de Phytophthora, por 
ejemplo el mejoramiento del tomate para lograr la resistencia a 
P. infestans, en el cultivo de la fresa contra P. fragariae, y en soya 
con resistencia a P. sojae, entre otras (Tabla 3). Recientemente en 
soya se ha clonado el gene R (Rps1k) que confiere resistencia a P. 

Planta Gene Clase
Especie de 

Phytophthora
Referencia

Jitomate

Papa

Pimiento

Fresa

Papa

Soya

Colza

Soya

Papa

PR5

R6 R7

Phyt3
Phyt1

Rpf2

Cyp

LM6

RPS2

Rps1k

Tm2

Tipo taumatina

TIR-NBS-LRR

TIR-NBS-LRR

TIR-NBS-LRR

Cisteín proteasa 

TIR-NBS-LRR

TIR-NBS-LRR

CC-NBS-LRR

TIR-NBS-LRR

P. citrophthora

P. infestans

P. infestans
P. capsici

P. fragariae

P. infestans

P. sojae

P. capsici

P. sojae 

P. infestans

Rodrigo et al., 1991

El-Kharbotly et al., 1996

Lefebvre y Palloix, 1996

Van de Weg, 1996

Avrova et al.,  1999

Graham et al., 2002

Tanhuanpaa, 2004

Gao y Bhattacharyya, 2008

Pel et al., 2009
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sojae, que causa la pudrición de raíces y tallos, clasificado dentro 
del grupo de genes CC-NBS-LRR (Gao y Bhattacharyya, 2008). 

También genes PR se han reportado como responsables de 
la defensa contra Phytophthora spp, las proteínas PR-1 y PR-5 
muestran actividad específica directa en contra de oomicetos. El 
mecanismo de acción de PR-1 aún no es muy claro, sin embargo, 
para los miembros de PR-5 se han descrito diversos mecanismos 
de acción, como permeabilizadores de membrana, unión e 
hidrólisis de glucanos y apoptosis. Cierta actividad antioomiceto 
también se ha demostrado por los miembros de la familia de 
proteínas PR-2, debido a su actividad hidrolítica; las beta-1,3-
glucanasas pueden hidrolizar glucanos presentes en la pared 
celular de oomicetos (van Loon et al., 2006).

En papa se expresan constitutivamente los genes PR1, PR2 
y PR5, que contribuyen a una resistencia no específica contra 
P. infestans (Vleeshouwers et al., 2000). Kamoun (2001) 
reporta este tipo de resistencia en tabaco, perejil y jitomate. La 
proteína PR-5 de tabaco constitutivamente expresada en plantas 
transgénicas de Citrus sinensis (naranja) confiere resistencia a P. 
citrophthora, indicativo de la actividad antioomiceto de estas 
proteínas (Fagoaga et al., 2001).

Genes de resistencia en aguacate
Los estudios de secuencias nucleotídicas en aguacate, reportadas 
en el NCBI (National Center for Biotechnology Information), 
indican principalmente genes relacionados con el metabolismo 
primario y con procesos de división celular y fisiológicos 
(desarrollo vegetal). Otros se refieren a genes involucrados en el 
metabolismo secundario, que codifican para enzimas como la 
fenilalanil-amonio-liasa (PAL), flavanona-3-hidroxilasa (F3H) y 
chalcona sintasa (CHS), que juegan un papel importante en la 
defensa de las plantas.

Sin embargo, solo hay tres reportes de genes de aguacate 
descritos en el NCBI, involucrados directamente con resistencia. 
El gene PR3 (endoquitinasa de 32 KDa) (Sowka et al., 1998), 
el gene R que expresa la proteína Serín–treonín–cinasa (STK) 
(Di Gaspero y Cipriani 2003; Chen et al., 2008), el gene PR5 
que codifica para una proteína relacionada a taumatina (Cortés-
Rodríguez et al., 2009). Genes relacionados con la defensa en 
aguacate hacia P. cinnamomi aún no se han reportado.

En nuestro grupo de trabajo, actualmente se realiza la 
búsqueda de genes de resistencia en portainjertos de aguacate 
criollo mexicano para el control de P. cinnamomi. Se cuenta con 
dos genotipos tolerantes a este oomiceto (Cortés-Rodríguez et al., 
2010) con los cuales se están realizando ensayos de interacción 
aguacate-Phytophthora para identificar genes relacionados con la 
resistencia. En un primer intento, se buscará observar la expresión 
del gene PR5 en dichos genotipos de aguacate desafiados al 
ataque de P. cinnamomi. Mediante métodos moleculares también 
se amplificarán otros genes R involucrados en la resistencia a 
Phytophthora spp, como el LM6  y Cyp, descritos para la resistencia 
a P. sojae en soya y a P. infestans en papa, respectivamente.

Conclusiones
La búsqueda de genes de resistencia en portainjertos de aguacate 
criollo mexicano (P. americana var. drymifolia) para el control 
de P. cinnamomi, es una realidad con el análisis de genotipos 

tolerantes a este patógeno. La identificación molecular de genes 
de resistencia a P. cinnamomi permitirá desarrollar programas 
de mejoramiento genético que beneficien directamente los 
rendimientos del cultivo del aguacate comercial (cv. Hass). 
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