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Nota Técnica

Biologia e importancia economica de Spongospora
subterranea f.sp. subterranea, agente causal de la sarna
polvorienta o rona de la papa

Mauricio Montero-Astta!l
Carmen Rivera'?

RESUMEN. La sarna polvorienta de la papa, causada por el protista Spongospora subterranea (Wallroth)
Lagerheim f.sp. subterranea Tomlinson, es una enfermedad importante del cultivo de la papa, debido al
dafio cosmético de los tubérculos, a la disminucién de la cosecha y al hecho de ser vector del virus Potato
mop-top (PMTV). Esta enfermedad adquirié una gran importancia en los dltimos afios en diferentes regiones
del mundo, como Europa, Australia, Norteamérica y América del Sur. S. subterranea pertenece al grupo de los
Plasmodiophoromycetes, parasitos obligados con ciclos de vida complejos. Se ha determinado que es capaz de
infectar y producir zoosporas secundarias en un nimero diverso de plantas. El presente articulo tiene por objetivo
compilar y organizar la informacién existente sobre los principales aspectos de la biologia del organismo. Este
conocimiento es de gran importancia para el disefio de estrategias de manejo de la enfermedad.
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ABSTRACT. Biology and economic importance of Spongospora subterranea f.sp. subterranea, the causal
agent of potato powdery scab. The potato powdery scab, caused by Spongospora subterranea (Wallroth)
Lagerheim f.sp. subterranea Tomlinson, is an important potato disease because it causes cosmetic damage in
the tubers, a reduction in yield and the transmission of Potato mop-top pomovirus (PMTYV). In recent years,
this disease has gained importance in many areas of the world, namely Europe, Australia, North and South
America. S. subterranea belongs to the Plasmodiophoromycetes group. It is a plant parasite with complex life
cycles, capable of infection and secondary zoospore production in a diverse number of plant hosts. This paper
compiles and organizes existing information about this organism’s biology, because this knowledge has a great
value for the design of disease management strategies.

Key words: Plasmodiophoromycetes, PMTV, Soil-borne disease.

Introduccion

Spongospora subterranea (Wallroth) Lagerheim f.sp.
subterranea Tomlinson es el agente causal de la sarna
polvorienta de la papa (Fig. 1) (Zambolim et al. 1995,
Harrison et al. 1997). También es vector del virus
Potato mop-top (PMTV) (Jones y Harrison 1969, Arif
et al. 1995), que causa una enfermedad del cultivo de
la papa de reciente importancia en paises del norte de
Europa, Estados Unidos y Canad4d (Sandgren 1996,
Helias y Bourdin 2000, Nielsen y Nicolaisen 2000,
Wale 2000, Lambert et al. 2003, Xu et al. 2004).

En Australia, la sarna polvorienta de la papa
ha causado un problema muy serio, que ha aumen-

tado durante las tdltimas tres décadas (Hughes 1980,
Kirkham 1986, De Boer 1991, 2000). En Europa, la
enfermedad fue inicialmente descrita en Alemania,
por Wallroth, en 1841 (Zambolim et al. 1995, Harrison
et al. 1997) y conocida desde entonces en diferentes
paises. En los tultimos afios ha aumentado su impor-
tancia mundial, debido principalmente a la amplia dis-
tribucion de cultivares de papa susceptibles a la enfer-
medad; al aumento de la irrigacién complementaria; a
condiciones ambientales frias y himedas durante las
épocas de cultivo, en ocasiones relacionadas con siem-
bras tempranas o tardias; a una inadecuada rotacion
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de los cultivos; a la ausencia de programas apropiados
de inspeccion de los tubérculos semilla, y a los cam-
bios del mercado, que requiere mayores estandares de
calidad para la comercializacion de los tubérculos o su
uso industrial (Hughes 1980, Kirkham 1986, De Boer
1991, Harrison et al. 1997).

Figura 1.

Lesiones de sarna polvorienta provocada por
Spongospora subterranea f.sp. subterranea en
tubérculos de papa en Costa Rica.

Aligual que otras enfermedades de plantas provo-
cadas por hongos o protistas patégenos habitantes del
suelo, la sarna polvorienta es considerada como una
de las mas problematicas para el cultivo de la papa. El
indculo de la enfermedad (masas de esporas en el suelo
o en los tubérculos semilla) es muy dificil de controlar,
debido a su resistencia a fungicidas y biocidas, a su per-
sistencia prolongada en el suelo, y a la falta de fuentes
de resistencia a la enfermedad (Eraslan y Turham 1989,
Jeger et al. 1996, Secor y Rivera-Varas 2004).

En 1987 se informé de una alta incidencia de
Rhizoctonia solani y Spongospora subterranea en
zonas productoras de semilla de papa en Costa
Rica (Amador 1987). Recientemente, se confirmé la
presencia de este Plasmidiophoromycete en el pais
(Montero-Astta et al. 2002).

Debido a la importancia creciente de la enferme-
dad en diferentes areas del mundo (Secor y Rivera-
Varas 2004), y su confirmacién en Costa Rica, se
hace necesario revisar los principales y mas recientes
aspectos de la biologia y ecologia de S. subterranea.

Distribucion

S. subterranea parece ser originaria de los Andes y
sin duda fue llevada a otras regiones del mundo por
embarques de tubérculos contaminados (Harrison et
al. 1997). Hallazgos de poblaciones silvestres de papa
infectadas por el hongo en América del Sur confirman
su origen (Ciampi et al. 1992).

Actualmente, la distribucién de S. subterranea es
muy amplia, e incluso se ha afirmado que es mundial
(Hughes 1980). Ha sido encontrada en la antigua
Checoslovaquia, Finlandia, Italia, Noruega, Rusia,
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Suiza, Holanda, y en 4reas de produccién de papa de
Asia, Australia, y Norte, Centro y Sur de América
(Ramos et al. 1995, Zambolim et al. 1995, Ahmad et al.
1996, Carling 1996, Draper et al. 1997, Harrison et al.
1997, Lucero et al. 1997, Lucero 1998, Montero-Astia
et al. 2002, Garcia et al. 2004, Jaramillo et al. 2004,
Navia y Garcia 2004, Secor y Rivera-Varas 2004).

Taxonomia

Existe controversia en cuanto a la posicién taxo-
némica de los Plasmodiophoromycetes y, por lo
tanto, de S. subterranea. A pesar de que presen-
tan caracteristicas comunes con hongos y proto-
zoarios, se consideran actualmente como un phylum
distinto, Plasmodiophoromycota. Estos organis-
mos no producen hifas y su cuerpo vegetativo es
un plasmodio holocarpico. El phylum consta de
una sola clase, Plasmodiophoromycetes, un solo
orden, Plasmodiophorales, y de una sola familia,
Plasmodiophoraceae, la que contiene a Spongospora
y ocho géneros més (Alexopoulos et al. 1996, Harrison
etal.1997). En muchas publicaciones se menciona a los
Plasmodiophoromycetes como pertenecientes al reino
protista (Merz 1997b, Arauz 1998), muy cercanos a los
protistas ciliados (Barr 1983, Castlebury 1994); sin
embargo, para fines précticos, se siguen considerando
como hongos y, como tales, se contintdan incluyendo
tanto en los libros de micologia como en los trabajos
divulgativos. Braselton (1995) recomienda denominar
a estos organismos como protistas hasta que no haya
evidencia molecular o de otro tipo que permita clasi-
ficarlos dentro de otro taxén. Recientemente, andlisis
moleculares con secuencias de las proteinas actina y
ubiquitina confirmaron que estos organismos no son
hongos y sugieren que se encuentran emparentados
de cerca con los phylum de protistas Cercozoa y
Foraminifera (Archibald y Keeling 2004).

Se reconocen dos grupos dentro de los
Plasmodiophoromycetes, basados en rasgos nuclea-
res. El grupo Plasmidiophora se caracteriza, entre
otros aspectos, por miembros con ntcleos pequefios,
con un volumen aproximado de 14 um?; y el grupo
Sorosphaera (donde se sitia S. subterranea), caracteri-
zado por nucleos de volimenes aproximados de 23 a 32
um?. Ademas de los rasgos nucleares, estos dos grupos
se diferencian en las barreras pardsito-hospedante.
Los miembros del grupo Sorosphaera, incluyendo a S.
subterranea, poseen barreras pardasito-hospedante de
una sola membrana durante todo el desarrollo esporé-
geno del protista. Por el contrario, las barreras parési-
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to-hospedante de los Plasmidiophora consisten de una
membrana de 5 a 7 capas para los plasmodios jévenes,
que se convierten en barreras de una sola capa, cuando
éste entra en el estado transitorio (Braselton 1992).

De las tres especies del género, S. subterranea, S.
capanulae 'y S. cotulae, s6lo la primera es de importancia
econdmica. Existen dos subespecies de S. subterranea,
morfolégicamente iguales pero diferenciadas por su
dmbito de hospedantes: S. subterranea f.sp. nasturtii,
que infecta al berro, pero no a la papa o al tomate, y
S. subterranea f.sp. subterranea, que afecta la papa, el
tomate y también a otras solandceas y no solaniceas
(Harrison et al. 1997). Ademas, existen diferencias en
las barreras pardsito-hospedante, contradictorias a lo
expuesto para el grupo Sorosphaera, que sugieren que
puede haber més diferencias entre las dos formas de S.
subterranea. Las barreras parasito-hospedante del plas-
modio esporangidgeno entre S. subterranea f.sp. nasturtii
y el berro son de tipo grueso para plasmodios jévenes
y de tipo delgado para plasmodios adultos, mientras
que entre S. subterranea f.sp. subterranea y el tomate se
encuentra una barrera delgada para el plasmodio espo-
rangidgeno. Lo anterior concuerda con lo observado en
estados tempranos y tardios en el desarrollo esporangio-
geno del plasmodio en la papa (Braselton 1992).

Aun no se ha informado la existencia de razas
fisioloégicas o patotipos de S. subterranea, ya que la
variacién entre aislamientos del organismo ha sido
poco estudiada. Recientemente, se sugirié la exis-
tencia de dos grupos del patdgeno, por diferencias
en la secuencia de la regién ITS (ribosomal internal
transcribed spacer). Tal separacion en dos grupos se
ha determinado para distintas poblaciones analiza-
das mediante la secuenciacién y comparacién de la
region ITS (Bulman y Marshall 1998, Qu er al. 2000)
y la digestioén enzimdtica de una seccidon de la misma
(Jaramillo et al. 2004).

Morfologia y ciclo de vida

El protista sobrevive en el suelo por largos periodos,
hasta de 10 afios, gracias a esporas de resistencia llama-
das “quistes” (Zambolim et al. 1995). Los quistes son de
forma hexagonal o poligonal y presentan en su pared
exterior protuberancias pequefias con forma de verru-
ga (Jones 1978, Lahert y Kavanagh 1985, Hutchison y
Kawchuk 1998). El quiste posee niicleo, mitocondrias,
ribosomas, reticulo endoplasmatico, vacuolas y cuerpos
lipidicos. Se encuentra delimitado por una cubierta
de cinco capas, separada de la pared del quiste por un
espacio periplasmdtico. A su vez, la pared del quiste
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estd compuesta por tres capas distintas. La capa mas
externa, W, se compone de varillas, de apariencia densa
al microscopio electrénico, que forman parte de una
matriz entre los quistes y las protuberancias en forma de
verrugas o domos de la pared. La capa W, es mas unifor-
me y se encuentra constituida por un material granular,
menos opaco al microscopio electrénico de transmision
que la capa W,. La capa W, es evidente justo antes de
la diferenciacién de la zoospora, cuando se desarrolla
un poro de germinacion en la capa W,. El poro esta
rodeado de un anillo grueso, constituido de un material
opaco al microscopio electronico de transmision (Lahert
y Kavanagh 1985, Merz 1997a). Los quistes se encuen-
tran agregados en estructuras denominadas quistosoros
o bolas de esporas (Fig. 2a). Cada quistosoro es una
estructura acanalada, irregular y hueca, con apariencia
de esponja, debido a las cavidades de la superficie exte-
rior y a la red de canales internos. Son de forma circular,
ovalados, alargados, piriformes o totalmente irregulares,
de 24 a 96 um de didmetro y de color café a dorado-
café (Jones 1978, Lahert y Kavanagh 1985, Hutchison y
Kawchuk 1998). La apariencia de sarna en los tubérculos
es provocada por las masas de quistosoros, que forman
pustulas sobre los tubérculos de papa, con remanentes
de la piel de los mismos adherida a las pustulas (Jones
1978, Kirkham 1986).

Se cree que los quistes pueden presentar una ger-
minacién escalonada en el tiempo, lo que favorece la
supervivencia del organismo patégeno a largo plazo y
aumenta la posibilidad de ocurrencia de las infeccio-
nes. Sin embargo, la germinacion escalonada requiere
que algunas esporas se mantengan latentes cuando las
condiciones promueven la germinaciéon. Los mecanis-
mos que controlan la activacién de la germinacién no
se conocen, pero pueden involucrar distintas tasas de
maduracion, posiblemente por remocién de inhibido-
res, ya sea por lavado o metabdlicamente, antagonismo
por parte de otros habitantes del suelo, estimulaciéon
por exudados radicales, o inhibicién causada por la
composicion iénica del agua del suelo, como se ha visto
para Plasmodiophora brassicae (Harrison et al. 1997).
La estimulacién por exudados radicales parece ser un
factor importante debido a la liberacion diferencial de
zoosporas primarias en respuesta a distintas variedades
de tomate o diferentes especies (Naiva y Garcia 2004).
Ademaés, la capacidad de supervivencia de los quistes
es tan alta que resisten el paso por el tracto digestivo
de los animales (Harrison et al. 1997).

Dentro de cada quiste se forma una zoospora
primaria de aproximadamente 3 um de didmetro. La
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Fotografias tomadas en el CIBCM, UCR.

zoospora primaria contiene nucleo, nucleolo, mito-
condrias, ribosomas, reticulo endoplasmatico, vacuo-
las, cuerpos multivesiculares y lipidicos, y flagelos
con una configuraciéon de microtibulos “9+2” tipica
(Lahert y Kavanagh 1985).

En condiciones favorables y en la presencia de
agua liquida, los quistes latentes germinan liberando
normalmente una zoospora uninucleada, algunas veces
binucleada, a través de un poro en la pared del quiste
(Harrison et al. 1997). Se sugiere que la formacion de
las zoosporas puede ocurrir en forma répida y, por el
contrario, su liberaciéon se da largo tiempo después
del desarrollo de los poros de salida (Merz 1997a).
Recientemente, se determind, con temperaturas entre
11 y 22 °C, un tiempo minimo de liberacién de las zoos-
poras primarias de 24 h (Navia y Garcia 2004). Una vez
liberadas, muestran un movimiento recto, con cambios
subitos de direccion (Merz 1997a).
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Las zoosporas primarias tienen un flagelo largo
posterior, con una seccioén final que disminuye pro-
gresivamente de grosor. En la direccién opuesta, se
encuentra un flagelo activo corto, con una transicion
abrupta de grueso a delgado. La longitud de los fla-
gelos, calculada en evaluaciones al microscopio elec-
trénico de barrido (SEM), es de 16,4 £ 0,8 um y 5,0 =
0,4 um, respectivamente. Los flagelos estdn insertados
lateralmente en un dngulo de aproximadamente 180°
uno con respecto al otro, y presentan una protuberan-
cia en forma de anillo en el punto de inserciéon. Tanto
el patrén de nado como la morfologia de las zoos-
poras primarias son similares a las de las zoosporas
secundarias (Merz 1997a).

El tiempo que se mantienen las zoosporas mévi-
les antes de enquistarse depende de la temperatura.
En términos generales, la temperatura parece ser
un factor determinante de la liberacién, movilidad y
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supervivencia de las zoosporas (Navia y Garcia 2004).
El proceso de enquistamiento se refiere a la adhesion
de la zoospora a un pelo radical u otro tejido vegetal,
y a la consiguiente infeccién. El espacio recorrido por
la zoospora es de unos pocos centimetros; sin embar-
go, estds pueden ser transportadas por el movimiento
del agua a través del suelo (Harrison et al. 1997).

En las zoosporas enquistadas, se observan al
microscopio de luz cavidades alargadas en forma de
pera, muy similares a las informadas para las zoos-
poras secundarias de Polymyxa betae y las primarias
de Plasmodiophora brassicae. Keskin y Fuchs (1969,
citados por Merz 1997a) denominaron a esta estruc-
tura “cana” (Rohr). Cada una de ellas posee una
espina (Stachel) y en su extremo se encuentra un
apresorio, que fija la zoospora a la pared de la célula
hospedera. Esta estructura permite al protista pene-
trar al hospedante mecédnicamente (Merz 1997a).
Este proceso de infeccién es tUnico y constituye un
rasgo importante de los Plasmodiophoromycetes.
El mismo mecanismo de infeccién se observé en
las zoosporas secundarias de S. subterranea (Merz
1992). Atn se desconoce el mecanismo exacto del
paso del plasmodio de la zoospora al interior de la
célula vegetal, pero se propone que el estilete o espi-
na sea hueco y actiie como una aguja hipodérmica;
o que el estilete no sea hueco y su tnica funcién sea
abrir paso en la célula vegetal; o que haya un paso
directo de la “myxoameba” a través de la pared del
hospedante (Harrison et al. 1997). El primer estado
post-infeccion visible bajo el microscopio de luz es
un plasmodio uninucleado (Merz 1997a).

Después de entrar al pelo radical, el patégeno se
convierte en un plasmodio multinucleado (Fig. 2b),
separado del hospedante por una membrana simple.
Eventualmente, este plasmodio primario o esporan-
giogeno (Merz 1997b, Arauz 1998) se parte en seg-
mentos para formar zoosporangios de un solo nucleo,
que se dividen para formar zoosporas uninucleadas.
Estas zoosporas secundarias pueden reinfectar las rai-
ces, de manera que se liberan més zoosporas al suelo
y el indculo se incrementa.

Tanto las zoosporas primarias como las secunda-
rias pueden infectar tubérculos y células epidermia-
les de raices, estolones y brotes jovenes (Harrison
et al. 1997) para producir plasmodios primarios
y nuevas generaciones de zoosporas secundarias.
Alternativamente, las zoosporas secundarias, prima-
rias o ambas (Merz 1997b) se fusionan sin cariogamia
e infectan nuevas células, donde dan origen a un
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nuevo plasmodio dicariético, llamado “plasmodio
espordgeno”. Este, luego de la cariogamia y la meio-
sis, da origen a las esporas de resistencia, que son libe-
radas al suelo al desintegrarse el tejido del hospedante
(Arauz 1998). Las roiias o sarna (Fig. 2¢) se originan
de la infeccidn y el desarrollo de este plasmodio espo-
régeno en lenticelas no suberizadas o en desarrollo.
Los tubérculos son susceptibles a la infeccién durante
2 o 3 semanas después del inicio de su desarrollo
(Harrison et al. 1997). También se informa la pro-
duccién de esporas de resistencia en agallas de raices
secundarias (Fig. 2d; Ramos et al. 1995).

Los aspectos principales del desarrollo de las
esporas de resistencia incluyen el plasmodio joven con
un nucleolo prominente dentro del nicleo; divisiones
nucleares cruciformes simultdneas en el plasmodio
joven; el plasmodio transitorio, también llamado
“estado acariético”, con nucleos que no contienen
nucleolos observables al microscopio de luz; divisio-
nes nucleares no cruciformes (interpretadas como
divisiones meiéticas) justo antes, o durante, la divisién
del plasmodio; y divisién del plasmodio transitorio en
esporas latentes incipientes (quistes; Braselton 1992).
La fase diploide (plasmodio transitorio) es probable-
mente de vida corta y resulta de la cariogamia en el
plasmodio, inmediatamente antes de la formacién de
las esporas latentes (Harrison et al. 1997).

La exudaciéon de solutos a partir de lenticelas
inmaduras puede actuar como atrayente para las zoos-
poras; sin embargo, la quimiotaxis en S. subterranea
nunca ha sido demostrada (Harrison et al. 1997).

Se han sugerido dos mecanismos para la propaga-
cién del plasmodio a través de los tejidos del tubérculo:
(i) los plasmodios son de vida libre y se mueven tanto
intra como intercelularmente; o (ii) los plasmodios se
mantienen dentro de las células, exhiben nutricién por
absorcion y son diseminados pasivamente conforme
las células se dividen. Sin embargo, hay poca evidencia
para la primera teoria, y es posible que el movimiento
activo nunca ocurra (Harrison et al. 1997).

Sintomatologia

Los primeros sintomas de la enfermedad son pequefias
ampollas en la superficie del tubérculo. Estas ampo-
llas revientan después de desenterrar los tubérculos,
para exponer una masa levantada de quistosoros con
apariencia de sarna (Kirkham 1986). En ocasiones, las
ampollas son muy pequeiias y dificiles de visualizar y
no revientan hasta un mes o mas después de haber des-
enterrado los tubérculos (Gans 2000). Esta aparicion



Manejo Integrado de Plagas y Agroecologia (Costa Rica) No. 74, 2005

tardia de los sintomas en poscosecha representa una
potencial fuente de in6culo en almacenamiento y en
lotes de tubérculos seleccionados como semilla vegeta-
tiva. Los tubérculos mds grandes generalmente presen-
tan una mayor incidencia y severidad de rofia (Hims
1976, Hughes 1980, Eraslan y Turham 1989). Ademas,
los tubérculos grandes presentan mads el sintoma de
cancros, mientras que los més pequefios presentan mas
el sintoma de sarna polvorienta (Hims 1976).

Estas rofias afectan usualmente al tejido exte-
rior, pero en ocasiones pueden penetrar més profun-
do, destruyendo una gran proporcién del tubérculo.
Normalmente son circulares, con un diametro entre 0,3 y
1,5 cm, pero coalescen en aquellos tubérculos altamente
infectados (Zambolim et al. 1995, Harrison et al. 1997).

La enfermedad también puede dar origen a tumo-
res después de un periodo prolongado de condiciones
que la favorecen. También se han informado agallas
en brotes, provocadas por infeccion de meristemas
apicales de raices adventicias. Dichas agallas también
pueden presentarse en raices y estolones. Las agallas
severas en las raices pueden provocar el marchita-
miento y muerte de las plantas jévenes (Zambolim et
al. 1995, Harrison et al. 1997).

También se informa de pudriciones de raiz asocia-
das a la infeccién por S. subterranea. Estas se manifesta-
ron a diferentes niveles en todos los genotipos de papa
evaluados por Eraslan y Turham (1989). Las pudriciones
se observaron tanto en raices inoculadas artificialmente
como en forma natural, y se obtuvieron zoosporas de S.
subterranea de las mismas (Eraslan y Turham 1989).

La sarna polvorienta y la sarna comun, causada
por Streptomyces scabies, se confunden en las eva-
luaciones visuales (Bell et al. 1999, Merz 2000b). Se
diferencian facilmente por evaluacién microscépica,
donde la aparicién de quistosoros indica la presencia
de S. subterranea, mientras que las cadenas de coni-
dios en forma de barril muestran la presencia de S.
scabies (Harrison et al. 1997). También son comunes
las infecciones mixtas de los tubérculos, donde apare-
cen ambos patégenos (Van de Haar 2000).

Importancia economica

Usualmente, la enfermedad tiene un efecto cosméti-
co en los tubérculos, haciéndolos desagradables a la
vista; por lo tanto, se les rechaza o se reduce su valor
comercial. La enfermedad puede ser un factor limi-
tante para la exportacién e importacién, especialmen-
te de tubérculos semilla. Si se desarrolla la forma de la
enfermedad que provoca cancros, el crecimiento de la
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planta puede ser inhibido y se reduce el rendimiento
(Zambolim et al. 1995, Harrison et al. 1997).

Se informan pérdidas por tubérculos no comercia-
lizables de hasta un 50% en Australia (Hughes 1980)
y pérdidas hasta del 100% del producto cosechado
en Venezuela (Garcia et al. 2004). Datos recientes de
experimentos en Nueva Zelanda confirman el poten-
cial de la enfermedad para causar una reduccién del
rendimiento. De acuerdo con Merz (2000a), el uso de
tubérculos semilla de papa con un 10% de superficie
infectada produjo una reduccién en el niimero de bro-
tes, tallos por planta, nimero de tubérculos por planta
y en el peso fresco de plantas y tubérculos.

S. subterranea f.sp. subterranea es el vector del
virus PMTV (Jones y Harrison 1969). Ademas, los
tubérculos infectados por la sarna polvorienta son par-
ticularmente susceptibles a otras enfermedades, como
el tizon tardio (Phytophthora infestans), pudricion
rosada (Phytophthora erythroseptica), pudricidon seca
(Fusarium caeruleum) y pudricién por Colletotrichum
atramentarium (Harrison et al. 1997). Asimismo, hay
un aumento de las pudriciones en almacenamiento
(Kirkham 1986).

Consideraciones finales

Desde los primeros informes de la sarna polvorienta
de la papa en 1841 por Wallroth (Harrison et al. 1997),
se encuentran numerosas publicaciones referentes a la
enfermedad. Algunas son trabajos extensos en que se
analizan diversos aspectos de la biologia y ecologia de S.
subterranea, como es el caso de Kole (1954). Aun cuan-
do estos trabajos son muy valiosos, se hace evidente la
necesidad de una mayor investigacién para entender la
biologia de S. subterranea, especialmente sus mecanis-
mos de supervivencia (Van de Graaf et al. 2000). Este
conocimiento es de gran importancia para el desarrollo
de estrategias de combate y control de la enfermedad.
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