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Resumen

Los nematodos fitoparasitos son agentes infeccio-
sos que causan enfermedades en las plantas, a
través de diferentes mecanismos, pero especial-
mente mediante la secrecién de factores de pa-
togenicidad denominados Patrones Moleculares
Asociados al Patégeno y Efectores. En esta inves-
tigacion se analiza la forma como estas proteinas
requeridas por los nematodos para establecerse
en sus hospederos, alteran la estructura y funcién
de las células de las plantas, asi como también re-
programan la expresion génica de las células ve-
getales. Algunos nematodos, y principalmente los
endoparasitos sedentarios, establecen relaciones
parasiticas complejas con sus hospederos, en los
cuales inducen la formacion de sitios de alimenta-
cion (células gigantes en el caso de Meloidogyne).
Se concluye que estos nematodos inducen la for-
macion de sintomas, a manera de agallas, a nivel
de raices por procesos de hipertrofia (alargamien-
to celular) e hiperplasia (division celular excesiva).
Ademas, estos danos a nivel de la planta resultan
en alteraciones fisioldgicas, especialmente por
obstruccioén de cilindros vasculares, lo que impide
la translocacién normal de agua y nutrientes, y por
consiguiente la expresion de marchitamientos, con
efectos deletéreos sobre la produccién. De igual
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manera, las plantas han desarrollado estrategias
de reconocimiento de factores de patogenicidad
de los nematodos para expresar Sus mecanismos
de defensa.

Palabras clave: efectores, fitoparasitos, hipertro-
fia, hiperplasia, Meloidogyne

Abstract

The phyto-parasitic nematodes are infectious
agents that cause diseases in plants, through di-
fferent mechanisms, but especially by means of
the secretion of pathogenicity factors and effec-
tors, denominated pathogen associated mole-
cular patterns. This research analyses the way
these proteins required by the nematodes are
established in their hosts, they alter the structu-
re and function of plants cells, as well as they re-
program the genetic expression of vegetal cells.
Some nematodes, and mostly the sedentary en-
doparasites, establish complex parasitic bounds
with their hosts, in which they induce the formation
of alimentation places (gigantic cells in Meloido-
gyne case). It is concluded that these nematodes
induce the formation of symptoms, as a gill, in
the root level by hypertrophy processes (cellular
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elongation) and hyperplasia (excessive cellular
division). Otherwise, these damages in plant le-
vel result as physiological alterations, especially
by vascular cylinders obstruction what blocks the
normal water and nutrients translocation, and con-
sequently the wilting expression, with deleterious
effects over the production. Likewise, plants have
developed recognition strategies of pathogenicity
factors of these nematodes in order to express
their defense mechanisms.

Key-words: effectors, phyto-parasites, hypertro-
phy, hyperplasia, Meloidogyne

Resumo

Fitonematdides sé&o agentes infecciosos que cau-
sam doencgas em plantas, através de diferentes
mecanismos, mas especialmente através da se-
crecéo de fatores de viruléncia conhecidos como
Padrées Molecular associados ao patdgeno e
efetores. Nesta pesquisa analisa-se a maneira
como estas proteinas necessarias por nematoides
para se-estabelecer no seu hospedeiro, alteram a

Introduccion

Los nematodos fitoparasitos son animales filifor-
mes (forma de hilo), invertebrados, no segmen-
tados (Decraemer & Hunt, 2006). Ademas se
caracterizan por ser parasitos obligados (solo se
pueden alimentar de plantas vivas), es decir que
las células de las cuales se alimentan usualmente
no mueren. Los nematodos fitoparasitos se en-
cuentran en el suelo y en las raices, pero unas po-
cas especies atacan partes aéreas de las plantas.
La mayoria de especies son microscépicas, con
longitudes entre 300 — 4000 um y diametros entre
15 — 30 um (Noe, 2006).

Todos los nematodos parasitos de plantas tienen
una estructura de alimentacién con forma de lanza,
llamada estilete en la region de la cabeza (porcion
anterior). El estilete es usado por los nematodos
para penetrar el tejido vegetal directamente y para

estrutura e fungdo das células de plantas, bem
como a expressao do gene reprogramado de célu-
las vegetais. Alguns nematdides e endoparasitos
principalmente sedentarios, estabelecem relagdes
parasitarias complexas com seus hospedeiros,
nos quais induzem formacéao de locais de alimen-
tacao (células gigantes no caso de Meloidogyne).
Concluimos que estes nematoides induzem a for-
macéao de sintomas, em forma de galhas, ao nivel
de raizes processos de hipertrofia (alongamento
celular) e hiperplasia (divisédo celular excessiva).
Além disso, estes danos ao nivel da planta termi-
nam em alteracdes fisioldgicas, em especial cilin-
dros de obstrugdo vascular, o que impede a trans-
locagdo normal de agua e nutrientes, e, portanto,
a expressao de murchidao, com efeitos deletérios
sobre a producdo. Da mesma forma, as plantas
tém desenvolvido estratégias de reconhecimento
de fatores de patogenicidade de nematdides para
expressar seus mecanismos de defesa.

Palavras-chave: efetores fitoparasitos, hiper-
trofia, hiperplasia, Meloidogyne

alimentarse de las células vegetales (Noe, 2006;
Agrios, 2005). A través del estilete los nematodos
secretan compuestos al interior de las células de
la planta y remueven nutrientes de éstas. Los ne-
matodos pueden alimentarse fuera de las raices
(ectoparasitos) o dentro de las raices (endoparasi-
tos) y algunos son migratorios (se mueven durante
su ciclo de vida); mientras que otros son sedenta-
rios (se establecen permanentemente en su sitio
de alimentacion) (Noe, 2006).

Aunque actualmente, alrededor de 4100 especies
de nematodos fitoparasitos han sido descritos
(15% del total de especies de nematodos conoci-
das), su impacto ha sido sustancial por ocasionar
pérdidas anuales en la produccidn agricola del or-
den del 14%, lo cual corresponde en promedio a
US$78 billones (Decraemer & Hunt, 2006; Smiley
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et al., 2005). Bird & Kaloshian (2003) mencionan
que los nematodos quiste (Heterodera y Globode-
ra) y del nudo radical (Meloidogyne spp.) causan
pérdidas en la produccion de un amplio rango de
cultivos en campo, lo cual excede los US$100 bi-
llones anualmente. El efecto negativo de los ne-
matodos fitoparasitos en la produccién agricola
esta determinado por el nivel poblacional de la
especie de nematodo en el suelo.

Vovlas & Trocoli (2008) encontraron que la pro-
duccién relativa de Ocimum basilicum L. dismi-
nuye con el incremento en el nivel poblacional
de Meloidogyne arenaria raza 2. Estos autores
determinaron que la altura y peso de las plantas
disminuye con una densidad poblacional de 0.15
huevos y juveniles por ml de suelo. En este mis-
mo estudio la mayor reduccion en el crecimiento
se registr6 con una densidad poblacional de 8
huevos y juveniles por ml de suelo. En un estudio
similar, Jahanshahi, Sasanelli, Hosseininejad &
Tanha Maafi (2014), registraron una significativa
reduccién en el crecimiento de brotes principa-
les en plantas de olivo (Olea europea) del cultivar
Zard, del orden de 37.6% y 10.7%, con una den-
sidad poblacional de 0.1 y 12.8 juveniles por cm?
de suelo para M. javanica y M. incognita, respec-
tivamente. En ese sentido, un limite de tolerancia
de 0.4 juveniles por cméde suelo fue establecido
para M. javanica en plantas de olivo (O. europea)
del cultivar Zard.

Ademas del dano directo que ocasionan los ne-
matodos fitoparasitos sobre la produccion de
cultivos en el mundo, estos microorganismos
generan dafos mecanicos en las raices, favore-
ciéndose la entrada a la planta de fitopatégenos
presentes en el suelo. Por ejemplo, Lamberti et
al. (2001) reporté que heridas mecanicas cau-
sadas por mecanismos de alimentacién de in-
dividuos de Meloidogyne, en estado juvenil dos
y en raices de arboles jévenes de olivo (0. eu-
ropea), favorecen la penetracion e infeccion del
tejido de la raiz por patdgenos de suelo como
Verticillium dahliae.

Habitat de los nematodos fitoparasitos
y sintomas

Se estima que un acre (0.4 ha) de suelo en la
capa arable puede contener aproximadamente
3.000.000.000 de nematodos (Decraemer & Hunt,
2006). Los nematodos dependen de humedad
para su locomocion y vida activa, por lo cual la
humedad del suelo y otros factores ambientales
afectan directamente la supervivencia de estos
microorganismos. La estructura del suelo, pero
también la porosidad afectan la facilidad con la
cual los nematodos pueden moverse a traves del
suelo. En ese sentido, los suelos arenosos pro-
veen el mejor ambiente para los nematodos te-
rrestres, pero suelos arcillosos pueden ser coloni-
zados exitosamente por ciertos nematodos.

En la parte aérea de las plantas, los nematodos in-
ducen diferentes tipos de sintomas, especialmen-
te reduccién del crecimiento, clorosis y marchi-
tamiento. En las raices, los sintomas se pueden
presentar principalmente a manera de agallas,
lesiones, pobre desarrollo radical, excesiva ramifi-
cacion, (Agrios, 2005; Noe, 2006). A nivel celular,
pero principalmente en sitios de alimentacion, se
ha registrado notables alteraciones de la aparien-
cia y fisiologia de las células (Hewezi & Baum,
2013). La mayoria de especies de Meloidogyne
son facilmente diagnosticadas por agricultores,
debido a la presencia de agallas en las raices, las
cuales son formadas como una consecuencia de
disturbios fisiologicos en los tejidos de las raices
por interacciones tréficas de hembras del nemato-
do. Sin embargo, la identificacidon de especies par-
ticulares del nematodo es dificil y requiere analisis
taxondémico, lo cual es poco factible para muchos
agricultores (Moens, Perry & Starr, 2009).

Vovlas, Rapoport, Jiménez & Castillo (2005) evi-
denciaron diferencias morfoldgicas en las agallas
y sitios de alimentacién inducidos por distintas
especies de Meloidogyne (M. artiellia, M. arena-
ria, M. incognita y M. javanica) en garbanzo (Ci-
cer arietinum L.). En este estudio, los autores no
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registraron diferencias estadisticamente significati-
vas entre especies del nematodo respecto al nimero
de células gigantes por sitio de alimentacion y area
de éstas. Por el contrario, si hubo diferencias para el
diametro de las agallas, el cual varia con la especie
del nematodo. Asi mismo se encontraron diferencias
para el numero de nucleos por célula gigante y dia-
metro de nucleos presentes en las mismas.

Interaccion planta-nematodo

La relacion entre nematodos parasitos de plantas
y su hospedero es diversa. Los nematodos pue-
den ser sedentarios 0 migratorios, y pueden ser
ectoparasitos o endoparasitos. Para algunos ne-
matodos incluyendo la mayoria de ectoparasitos
migratorios, las plantas sélo proveen una fuente
efimera de alimento y la interaccion entre el ne-
matodo y la planta es limitada. Para otros nema-
todos la interaccion es mas compleja y duradera.
Los nematodos fitoparasitos econdmicamente mas
importante son aquellos que inducen cambios en las
raices de su hospedero para formar sitios de alimen-
tacién, los cuales proveen al nematodo con una con-
tinua fuente de alimento (Gheysen & Jones, 2006).

Considerandose el modelo zig-zag, propuesto por
Jones & Dangl (20086), los nematodos fitoparasitos
pueden causar enfermedad en las plantas median-
te dos tipos o clases de factores de patogenicidad,
los Patrones Moleculares Asociados al Patdgeno
(PAMP) y las proteinas efectoras. Los PAMP corres-
ponden a compuestos altamente conservados entre
especies, y aunque no han sido identificados en ne-
matodos, la expresion de respuesta de defensa ba-
sal en la planta (Produccién de Especies de Oxigeno
Reactivo-ROS, engrosamiento de la pared celular y
deposicion de calosa) posterior a la infeccion del pa-
tégeno soporta su existencia en estos microorganis-
mos. El reconocimiento de estos compuestos por la
planta, a través de receptores de reconocimiento de
patrones (PRR) puede motivar la activacion de las
respuestas de defensa antes mencionadas, lo cual
resulta en una Inmunidad Provocada por Patrones
(PTI) (Hewezi & Baum, 2013).

Por otro lado, la relacion patogénica de los nema-
todos fitoparasitos con la planta depende en gran
medida de la produccion e inyeccion de efecto-
res, los cuales son proteinas del patégeno que
alteran la estructura y funcién de las células del
hospedero (Hogenhout, Van der Hoorn, Terauchi
& Kamoun, 2009). Estas proteinas son produci-
das en las glandulas esofagiales del nematodo,
gue consisten de tres grandes células, dos sub-
ventrales y una dorsal. Los productos sintetizados
en estas glandulas son secretados dentro del ci-
toplasma de las células de la planta a través del
estilete (Hussey 1989; Hussey & Mims, 1990).
Aparte de las glandulas salivales, los bulbos ba-
sales de algunos nematodos (dorilaimidos) son
fuente de efectores involucrados en el parasitismo
vegetal (Maier, Hewezi, Peng & Baum, 2013). En
nematodos de los géneros Heterodera, Globode-
ra y Meloidogyne, la glandula subventral es mas
activa en el estado juvenil dos al inicio de la infec-
cion (penetracion, migracion e iniciacion de sitios
de alimentacion); mientras que la glandula dorsal
es mas activa en las fases finales de la infeccion,
durante el desarrollo y mantenimiento de los sitios
de alimentacion (Maier et al., 2013). Estas protei-
nas son factores de patogenicidad que cumplen
funciones en diferentes sitios en las células de la
planta, a nivel del citoplasma, nucleo y apoplasto,
principalmente. Entre las funciones de los efecto-
res se incluye la represion de respuestas de de-
fensa basal por reprogramacion de la expresion
génica en la célula, lo que resulta en una Suscep-
tibilidad Provocada por Efectores (ETS) (Jones &
Dangl, 2006). Los nematodos parasitos de plantas
manipulan los procesos celulares del hospedero
a su beneficio a través de interaccion fisica entre
efectores y diferentes proteinas de la planta (Maier
et al., 2013).

Las proteinas efectoras, ademas de los PAMP,
son responsables de activacion de las respuestas
de defensa en la planta (Agrios, 2005). Lo anterior
toma lugar cuando los efectores son reconocidos
por proteinas R (receptores de reconocimiento de
efectores), lo que conlleva a una Inmunidad Pro-
vocada por Efectores (ETI). Sacco et al. (2009),
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reportaron que la proteina efectora RBP-1 produ-
cida por el nematodo quiste de la papa G. pallida
motiva respuestas de defensa, incluyendo muerte
celular o respuesta hipersensible. Una condicién
de resistencia en el hospedero genera una fuer-
te presion de seleccion sobre el patdgeno, lo cual
resulta en mutaciones en las secuencias de los
genes que codifican para efectores. Dichas mu-
taciones conllevan a la sintesis de variantes de
la proteina original que no son reconocidas por
las proteinas R correspondientes, permitiéndole
asi causar enfermedad al nematodo (interaccion
compatible o ETS) (Jones & Dangl, 2006; Hewezi
& Baum, 2013).

En la interaccion con la planta, los nematodos fito-
parasitos alteran el ciclo celular de su hospedero,
como en el caso de los nematodos del nudo radical
y nematodos quiste, quienes inducen la formacion
de células especializadas de alimentacion (Goverse
et al., 2000). Estas células se caracterizan por ser
multinucleadas (30-150 nucleos), debido a que en
el proceso infectivo de estos nematodos ocurre po-
liploidizacién por mitosis sin division celular, denomi-
nada tambiénmitosis acitoquinética (Dropkin & Nel-
son, 1960; Malallah, Afzal, Attia & Abraham, 1996).
La manipulacién del ciclo celular por nematodos ha
sido confirmada a través de marcadores del ciclo
celular (genes cdc2aAt y cdc2bAt), cuya expresion
es inducida por estos patdgenos a nivel de las célu-
las de alimentacion (Niebel et al., 1996; De Almeida
Engler et al., 1999). Igualmente, la manipulacion del
ciclo celular requiere de la participacion de hormo-
nas como auxinas (del tipo uridina) y citoquininas,
las cuales son consideradas factores claves en la
progresion del ciclo, por su papel como reguladores
de la expresion y actividad de las kinasas depen-
dientes de ciclina-CDK (Smit et. al., 1995; Helder et
al., 1998). En estudios de cromatografia, los tipos y
niveles de auxinas presentes en agallas han mos-
trado correspondencia con los tipos y niveles de
auxinas producidos por los nematodos durante su
parasitacion (Yu & Viglierchio, 1964).

Enlavalidacionde un métodode extraccidonde glan-
dulas salivales para aislamiento y secuenciacion

de ARN, Maier et al. (2013), identificaron homo-
logos de genes efectores que codifican para en-
zimas degradadoras de pared celular, incluyendo
celulasas, las cuales han sido encontradas en un
gran numero de nematodos parasitos de plantas.
Las celulasas son usadas por los nematodos fito-
parasitos para facilitar la penetracion y migracion
a través del sistema de raices durante los estados
tempranos de la infeccién. En este mismo estudio,
ademas de celulasas, se determind la presencia
de quitinasas, glucanasas, pectinasas, principal-
mente. Con relacion a las pectinasas, Wieczorek
et al. (2014) reportaron la sobreexpresion de ge-
nes codificantes de pectatoliasas (PLL18 y PLL19)
en los sitios de alimentacion de Heterodera.
Hewezi et al. (2008) demostraron que una protei-
na con dominio de unidn a celulosa secretada por
juveniles de Heterodera schachtii interactua con
una Pectina metil esterasa (PME), la cual es ac-
tivada para facilitar el parasitismo del nematodo
en remolacha azucarera. El parasitismo facilitado
por PME ocurre porque esta enzima degrada la
pectina, lo cual es un requisito para su digestion.

Caracteristicas y Patogénesis
de Meloidogyne spp.

Los nematodos del nudo radical son endopara-
sitos sedentarios del género Meloidogyne, los
cuales estan entre los parasitos mas exitosos en
la naturaleza. El éxito de este género de nemato-
dos, de acuerdo con Castagnone-Sereno (2006),
esta relacionado con los diferentes mecanismos
de reproduccién que presenta: 1) reproduccion
por anfimixis, en la cual ocurre fusion de gametos
posterior a la copulacién (reproducciéon sexual).
Esta reproduccién toma lugar en las especies con
menor importancia agricola por ser menos des-
tructivas (distribucion reducida, estrecho rango de
hospederos) como M. carolinenesis, M. megatyla,
M. microtyla y M. pini, 2) Partenogénesis meioti-
ca se presenta cuando machos son ausentes, y
ocurre reduccion cromosomal a través de meio-
sis. El restablecimiento del numero de cromoso-
mas toma lugar después de la fusidon de nucleos
polares secundarios con pronucleos del huevo
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(en M. chitwoodi, M. exigua, M. fallax y M. hapla),
y 3) partenogénesis mitética (apomictica), en la
cual no ocurre reduccion ni fusion de nucleos, y el
huevo desarrolla directamente un embrién. Cuan-
do las condiciones son favorables los juveniles se
desarrollan como hembras, pero en condiciones
con limitaciones de recursos ellos se desarrollan
como machos. Aunque infrecuente, puede ocurrir
también reversion sexual. Este tipo de reproduc-
cion se presenta en las especies agrondmicamen-
te mas limitantes como M. javanica, M. incognita
y M. arenaria.

El parasitismo por nematodos del nudo radical
es caracterizado por el establecimiento de sitios
de alimentacién permanentes a manera de célu-
las gigantes en el cértex, endodermis, periciclo y
parénquima vascular de las raices del hospedero
(Hussey & Williamson, 1997). Los sitios de alimen-
tacidon son sumideros de fotosintatos, por lo cual
los nematodos del nudo radical retrasan el creci-
miento y desarrollo vegetal. La formacion de célu-
las gigantes ocurre por la (re)diferenciacion de cé-
lulas vegetales diferenciadas o no diferenciadas a
células de alimentacion especializadas, pero tam-
bién por procesos de mitosis incompleta (Goverse
et al., 2000). En adicién, la deformacioén y bloqueo
de tejidos vasculares en los sitios de alimentacion
limita la translocacion de agua y nutrientes, por lo
tanto ocurre supresion del crecimiento vegetal y
produccion del cultivo (Vovlas, Rapoport, Jiménez
Diaz & Castillo, 2005).

Un total de 19212 genes, correspondientes al 25%
de secuencias que codifican para proteinas, fue-
ron identificados en el genoma completo de M.
incognita (Abad et al., 2008), de las cuales 61 co-
rresponden a enzimas degradadoras de la pared
celular activadas por carbohidratos (CAZymes), 21
a celulasas y xilanasas de la familia GH5, 2 poliga-
lacturonasas de la familia GH28, 30 pectato liasas
de la familia PL3, 2 invertasas de la familia GH32
(las invertasas catalizan la conversion de sucrosa
a glucosay fructosa, las cuales pueden ser usadas
por el nematodo como fuente de aztcar), 20 expan-
sinas, las cuales rompen enlaces no covalentes

en la pared celular de las plantas, haciendo los
componentes mas accesibles a las enzimas de-
gradadoras de pared celular, 4 corismato mutasas,
relacionadas con biosintesis de aminoacidos aroma-
ticos y productos relacionados, lo cual le sirve al ne-
matodo para subvertir la lignificacién dependiente de
tirosina (respuestas de defensa de la planta). Este
conjunto de enzimas fueron probablemente adquiri-
das por transferencia horizontal de genes.

Otras proteinas reportadas por su importancia en
la patogénesis de Meloidogyne incluyen a Cal-
reticulin (Mi-Calreticulin). Esta proteina fue en-
contrada por Jauberth et al. (2005) en glandulas
esofagiales de M. incognita y in planta por inmu-
nolocalizacién después de ser inyectada via es-
tilete por estados migratorios y sedentarios del
nematodo. Esta misma proteina fue encontrada
por estos autores en las células especializadas de
alimentacién. Mutantes defectuosos en la produc-
cion de calreticulin crt-7 mostraron que esta pro-
teina es importante para el adecuado desarrollo
del esperma y oocitos de Caenorhabditis elegans,
sugiriéndose a esta enzima como un factor clave
en la patogénesis y oogénesis del nematodo. Las
calreticulinas son proteinas de unién altamente
conservadas en animales y plantas, donde funcio-
nan como proteinas chaperonas (exportacién de
proteinas), degradacién de ARNm y adhesion ce-
lular (Holaska, Black, Rastinejad & Paschal, 2002;
Nickenig et al., 2002; Goicochea et al., 2002).

Estrategias de manejo de nematodos fitoparasitos

El control de nematodos fitoparasitos debe hacer-
se a través de la integracion de diferentes estra-
tegias de manejo, de tipo legal, genético, cultural,
fisico, bioldgico y quimico. En ese sentido, y con-
siderandose a Collange Navarrete, Peyre, Mateille
& Tchamitchian (2011), las practicas que podrian
utilizarse para el manejo de enfermedades por ne-
matodos son:

1. Evitar la movilizacion de suelo infestado de un
sitio a otro, mediante limpieza de toda la maqui-
naria y herramientas agricolas (implementos
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de tractores), lo cual evita la dispersion del pa-
tégeno entre sistemas de produccion.

2. Eliminar o matar nematodos fitoparasitos aso-
ciados al material de propagacion por calor
(inmersion de semilla en agua caliente a una
temperatura que mantenga la viabilidad de
la semilla). Otros métodos basados en calor
como la solarizacion contribuyen a la reduc-
cion de poblaciones de nematodos.

3. Inundar por 8 semanas los suelos infestados
por nematodos reduce el nivel de inoculo del
patdégeno.

4. Evitar excesos de humedad en los suelos agri-
colas, dado que los nematodos pueden ser fa-
cilmente diseminados por el agua.

5. Eliminar residuos de cosecha, puesto que
los nematodos pueden sobrevivir sobre estos
materiales.

6. Controlar las arvenses, debido a que un amplio
rango de especies vegetales son hospederos
de nematodos como Meloidogyne spp.

7. Establecer los cultivos en épocas con con-
diciones desfavorables para los nematodos,
especialmente en épocas con bajas tempera-
turas (escape).

8. Evitar la disturbacion del suelo favorece las po-
blaciones de microorganismos reguladores de
fitoparasitos. Sin embargo, algunos estudios
reportan que el arado puede bajar las pobla-
ciones de nematodos fitoparasitos.

9. Aplicar enmiendas organicas ayuda a la nutri-
cion de la planta, lo cual amplia la tolerancia
de los cultivos a nematodos. Este efecto sue-
le lograrse porque algunos materiales liberan
compuestos con actividad nematicida (glucosi-
nolatos asociados residuos de cruciferas), pero
también por la activacion de microorganismos
antagonistas.

10. Mantener una adecuada fertilizacion del cultivo,
debido a que desbalances nutricionales pueden
favorecer el ataque de nematodos fitoparasitos.

11. Utilizar agentes de control biolégico como hon-
gos nematofagos, entre los que menciona a
Arthrobotrys spp., Monacrosporium spp., Pae-
cilomyces lilacinus, Pochonia y Verticillium.

Conclusiones

Los nematodos fitoparasitos causan estrés bidti-
co en plantas mediante la sintesis y secrecién de
factores de patogenicidad, especialmente Patro-
nes Moleculares Asociados al Patégeno (PAMP) y
proteinas efectoras (proteinas de virulencias). Es-
tos componentes son producidos en las glandulas
esofagiales e inyectados a las células via estilete.

Andlisis de secuencias han permitido establecer
una amplia presencia de genes que codifican para
enzimas degradadoras de pared celular en el ge-
noma de diferentes nematodos. Entre las enzimas
reportadas se incluyen pectatoliasas, celulasas,
xilanasas, expansinas, enzimas activadas por car-
bohidratos, principalmente.

Las proteinas efectoras de los nematodos fitopa-
rasitos pueden ser reconocidas por proteinas R de
la planta para elicitar o inducir la expresion de res-
puestas de defensa, como formacién de Especies
Reactivas de Oxigeno (ROS), deposicion de calo-
sa, engrosamiento de la pared celular, muerte ce-
lular programada (Respuesta hipersensible-HR).

La expresion de sintomas a manera de agallas y
marchitamientos, posterior al ataque de nemato-
dos, son indicadores de alteraciones morfoldgicas
y fisioldgicas a nivel de la planta. El dano fisio-
I6gico causado por nematodos fitoparasitos esta
relacionado con la obstruccion de cilindros vascu-
lares, lo cual reprime la toma de agua y nutrientes,
como ocurre en plantas infectadas por nematodos
del nudo radical (Meloidogyne), pero también por
la movilizacién de fotosintatos hacia las células gi-
gantes o sincicios.
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