Relaciones planta-plaga-nematodos fitoparasitos:
;podemos esperar una respuesta consistente de la
planta frente a los mismos, o quien pega primero
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RESUMEN

Las plantas reaccionan al ataque de patdgenos y plagas mediante cambios fisiologicos y bioquimicos para combatirlos. Dichos cambios pueden ser
localizados en la zona de interaccidn, o sistémicos, por lo que pueden afectar a otros organismos que interaccionen con las plantas en tejidos distales.
En esta revision se presenta en primer lugar, el efecto que los nematodos endoparasitos sedentarios de la raiz, principalmente del género Meloidogyne
spp., provocan en la fisiologia de sus plantas hospedadoras. Ademas, analizamos resultados recientes sobre el impacto de la infeccion de las raices por
los nematodos en las interacciones de las plantas con insectos plaga de la parte aérea; asi como el impacto que las plagas de la parte aérea ejercen sobre
las interacciones planta-nematodo. Los resultados publicados muestran que los cambios sistémicos inducidos en las plantas, sea por los nematodos
parasitando la raiz o por las plagas de la parte aérea, afectan la biologia de ambos organismos. No obstante, los resultados obtenidos son muy diversos,
dependiendo fundamentalmente del sistema de estudio, de las condiciones abiéticas, y de la secuencia del ataque. El conocimiento de estas complejas
redes de interacciones y de las respuestas subyacentes de la planta, es esencial para poder realizar modelos conceptuales mas realistas sobre las
interacciones de las plantas en condiciones de campo. Este conocimiento es ademas fundamental para disefiar estrategias de gestién que maximicen la

eficacia de las técnicas de control utilizadas frente a un amplio rango de plagas y enfermedades que afectan a los cultivos.

PALABRAS CLAVE: nematodo fitoendoparasito, interacciones parte aérea-raiz, relaciones multitréficas, resistencia inducida,

sistema inmune.

NEMATODOS FITOPARASITOS DEL GENERO Meloidogyne

Meloidogyne es el principal género de nematodos fitoparésitos
que limita la produccion horticola a nivel mundial (Hallman
y Meressa, 2018). Es, ademas, el unico nematodo fitoparasito
presente en los suelos que son frecuentemente desinfestados
(Verdejo-Lucas et al, 2002, 2013). En suelos no desinfectados,
éste se encuentra formando parte de comunidades mas
diversas (Giné et al,, 2013). No obstante, dado el amplio rango
de plantas hospedadoras de las tres especies del nematodo
mas frecuentemente detectadas en Espafa (M. arenaria,
M. incognita y M. javanica), el estatus de buen huésped de las
principales especies cultivadas, y las condiciones favorables
para el desarrollo del nematodo durante el cultivo de las
mismas, éste prevalece y alcanza densidades de poblacién que
causan pérdidas significativas de produccioén.

El ciclo biolégico de estas tres principales especies de
nematodos es similar. Los juveniles de segundo estadio (J2)
penetran la raiz de la planta hospedadora por la zona de
elongacion, préxima al apice radicular mediante la accién
mecanica del estilete que tienen en la regién anterior, y con la
ayuda de secreciones esofdgicas que hidrolizan la pared celular,
particularmente activas en la [dmina media para separar las
paredes entre células. El nematodo migra intercelularmente
por el cortex hacia el meristemo de la raiz por donde penetra
en el cilindro vascular. Aunque no hay experimentos que
aun lo confirmen, es ampliamente aceptado, que este
comportamiento se produce para evitar el impedimento de la
banda de Caspari, donde la pared es muy gruesa. En el cilindro
vascular se establecerd, induciendo un sitio de alimentacién
permanente. En la mayoria de las especies vegetales en el sitio
de alimentacion se produce un engrosamiento de los tejidos
de la raiz, principalmente del cértex y de la zona vascular,
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por hiperplasia y/o hipertrofia de las células, que da nombre
a este pseudo-6rgano llamado nédulo o agalla (Figuras 1
y 2). Dentro de la agalla se forman de 5 a 8 células gigantes
especializadas en la alimentacién del nematodo (Figura 1).
Estas, aumentan mds de 200 veces de volumen respecto a las
células de alrededor, tienen invaginaciones de membrana,
vacuolas fragmentadas, asi como una forma amorfa vy
lobulada que muy posiblemente compense la reduccién de
la proporcién superficie/volumen a medida que aumentan
de tamano, lo que comprometeria seriamente la eficiencia en
la transferencia de nutrientes (Cabrera et al, 2015; Escobar
et al, 2015; Figura 1). Las células gigantes sufren mitosis
con citocinesis parciales, endoreduplicacién y cambios muy
drasticos en su citoesqueleto; asi como modificaciones en
su pared que permiten el aumento de volumen (Escobar et
al, 2015). Ademas, estas células sufren profundos cambios a
nivel transcripcional comparados con plantas no infectadas,
como, por ejemplo, la modulacién de genes relacionados con
el metabolismo primario o del ciclo celular. En el caso de éste
ultimo, se han observado cambios en la expresién de genes
relacionados tanto con la entrada en mitosis como en la fase de
sintesis de DNA, asi por ejemplo se inducen ciclinas y kinasas
dependientes de ciclinas (CYC, CDKs; Barcala et al, 2010;
Portillo et al, 2013; Almeida-Engler et al,, 2015). Se ha descrito
ademas la modulacién de inhibidores de determinadas fases
del ciclo celular como las “Kip-Related Proteins” (KRPs; Vieira y
de Almeida-Engler, 2017), lo que indica que es necesaria una
regulacién muy fina de este proceso. Otros genes de la planta
que se ven alterados incluyen aquéllos relacionados con
cambios en el citoesqueleto, o genes que codifican proteinas
implicadas en modificaciones de la pared celular de las familias
de las expansinas, celulasas y enzimas modificadoras de
pectinas, entre otras (de Almeida-Engler et al., 2010; Wieczorek,
2015). Ademds, un proceso muy relevante que ocurre en las
raices infectadas con los nematodos es la represién, al menos
local en agallas y/o células gigantes, de genes relacionados
con el metabolismo secundario (del metabolismo de los
fenilpropanoides, flavonoides y terpenoides, entre otros),
particularmente de aquéllos genes implicados en la respuesta
defensiva de la planta (Barcala et al, 2010; Portillo et al.,
2013; Martinez-Medina et al, 2021). A este respecto, los
nematodos usan una bateria de efectores supresores de las
defensas, posiblemente inhibiendo mecanismos generales de
defensa de la planta como “PAMP-triggered immunity” (PTI) 6
“effector triggered immunity” (ETI) para mantenerse durante
todo su ciclo vital en una interaccion muy estrecha con las
células gigantes de las que dependen de manera obligada
para obtener su alimento (Mantelin et al, 2015 ; Truong et al.,
2015). Las agallas, que incluyen las células gigantes en el tejido
vascular, son el sintoma mas caracteristico de la enfermedad
causada por Meloidogyne spp. (Figura 2).

Bajo condiciones favorables se sucederan tres mudas (J3, J4)
hasta alcanzar el estadio de hembra adulta. La reproduccion se
produce por mitosis partenogenética. Las hembras depositan
los huevos dentro de una matriz gelatinosa (la masa de huevos)
que se localiza en la superficie y/o dentro de la raiz (Figura
3). Dentro del huevo, se desarrolla el J1 que mudara a J2 y
emergerd buscando una raiz para infectar. Si las condiciones

son desfavorables (altas densidades de poblacion, escasez de
alimentos o plantas estresadas) alcanzara el estadio de macho
que emergerd de la raiz y no se alimentard, siendo este un
mecanismo de regulacién de la poblacion. La emergencia de
los juveniles estd condicionada por la humedad, la aireaciéon
y la temperatura del suelo. Asimismo, la duracién del ciclo de

Figura 1. Imagen de una seccion al microscopio confocal
de una agalla de 14 dias post-infeccion producida por
Meloidogyne javanica en Arabidopsis thaliana, genotipo
Col-0. El tratamiento de las muestras se realizé segun Cabrera
et al. (2018). Se observa el nematodo (N) y las células gigantes
(CG).

Figura 2. Raiz de tomate agallada por Meloidogyne spp.
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vida del nematodo dependerd de la temperatura del suelo y de
la interaccion especie de Meloidogyne-planta hospedadora
(Sorribas et al., 2020).

RESPUESTA DE LA PLANTA FRENTE A NEMATODOS
FITOPARASITOS DEL GENERO Meloidogyne Y A PLAGAS
¢QUE TIENEN EN COMUN?

Las plantas disponen de mecanismos de defensa constitutivos
e inducibles para hacer frente a estreses bidticos y abiéticos.
Tras un ataque de una plaga o patégeno, las defensas
inducibles se pueden expresar de forma local, actuando en la
zona de reconocimiento del agente o de su actividad, o bien
se pueden expresar de forma sistémica, protegiendo asi otras
partes de la planta alejadas del lugar de la interaccion (Agrios,
2005). De forma general, la defensa sistémica inducida frente
a plagas y Meloidogyne spp. esta mayoritariamente regulada
por tres fitohormonas generalmente asociadas a mecanismos
de defensa de las plantas: acido jasmoénico (JA), etileno (ET)
y acido salicilico (SA), aunque la importancia relativa de cada
una de ellas parece variar segun la forma de alimentacién del
organismo (Garcia et al,, 2021). Mientras que la ruta regulada
por el JA es la via preponderante frente a thrips (raspador-
succionador; Abe et al, 2012) e insectos masticadores, la ruta
regulada por el SA, lo es frente a insectos chupadores. Frente
a otras plagas, como los &caros (raspador-succionador), la
defensa de la planta es mediada por ambas rutas, de forma
semejante a como ocurre frente a Meloidogyne spp. (Kaloshian
et al, 2011). El papel del ET frente a nematodos parece estar
restringido a su atraccién hacia las raices (Fudali et al., 2013).

La especificidad de la respuesta frente a plagas y nematodos
ha sido asociada al reconocimiento especifico de los sitios de
alimentacion y el tipo de dafo, o a elicitores especificos de
las secreciones de la plaga o del nematodo (Santamaria et al.,
2018; Shukla et al.,, 2018). En cuanto a la respuesta de la planta,
esta es dindmica a lo largo de la interaccién (Shukla et al,
2018), y el resultado final de la misma estara influenciado por
factores fisicoquimicos y biolégicos del ambiente en el que se
desarrolla. La interaccién de la planta con (micro)organismos,

0 con compuestos quimicos, incluidos compuestos volatiles
capaces de inducir las defensas de la planta, previamente
a la interaccién con la plaga y/o el patégeno, puede inhibir
con mayor o menor intensidad la actividad y/o desarrollo del
agente estresor (Martinez-Medina et al, 2017; Pérez-Hedo et
al, 2018a y b, 2021; Ghahremani et al, 2019 y 2020; Pocurull
et al, 2020; Rivero et al,, 2021; Sorribas et al., resultados no
publicados). Este es un aspecto esencial para el desarrollo de
sistemas de gestién integrada de plagas y enfermedades, con
objeto de maximizar la eficacia de control a través de la planta.

¢éCOMO INFLUYE Meloidogyne
INTERACCIONES PLANTA-PLAGA?

EN LAS

spp-.

Los nematodos fitoparasitos en general, y Meloidogyne spp.
en particular, alteran de manera significativa la fisiologia
de sus plantas hospedadoras, principalmente mediante la
induccion de cambios en el contenido y distribucién de los
nutrientes; asi como mediante la alteracién de su estado
defensivo. Diversos estudios estdan demostrando que estos
cambios no se limitan a los tejidos y 6rganos locales de las
raices infectadas, sino que se pueden propagar a otros sitios
distales de la planta; pudiendo afectar el estado nutricional
y el estado defensivo de los tejidos y érganos de la parte
aérea (Figura 4). De esta manera, los nematodos fitoparasitos
pueden influir de manera significativa en las interacciones de
las plantas con insectos herbivoros que se alimentan de los
tejidos de la parte aérea (Hol et al, 2013, 2016; Arce etal., 2017;
Hoysted et al,, 2017; van Dam et al., 2018; Mbaluto et al,, 2021).
No obstante, la influencia de los nematodos fitoparasitos
en las interacciones planta-plaga, asi como los principales
mecanismos que subyacen estos efectos, siguen siendo muy
desconocidos, y las investigaciones indican que pueden ser
muy variables dependiendo del sistema biolégico de estudio,
de las condiciones abiéticas y de la secuencia de llegada. Por
ejemplo, la identidad de los nematodos fitoparasitos y de los
insectos herbivoros, o la susceptibilidad de la propia planta son
factores importantes que pueden determinar el impacto de
los nematodos en las interacciones planta-plaga (Wondafrash
et al, 2013). Estudios mds recientes demuestran ademas que

Figura 3. Masas de huevos de Meloidogyne spp. tefiidas de color azul con erioglaucina (circulo) (a) y detalle de hembra (H) con

masa de huevos teflida de azul con erioglaucina (MH) (b)
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estos efectos pueden ser muy variables en funcién de estadio
especifico en el que se encuentre el ciclo de la enfermedad
(Mbaluto et al,, 2020, 2021).

Una de las principales alteraciones inducidas por los
nematodos endopardsitos sedentarios es la formacidon de
los sitios de alimentacion que actian como sumidero de
nutrientes, asegurando a los nematodos un suministro
continuo de los recursos de la planta hospedadora. La continua
adquisicion de nutrientes por parte de los nematodos conlleva
importantes modificaciones, tanto en el metabolismo primario
como en la distribucién de los recursos y la relacién fuente-
sumidero de la propia planta. Esto puede afectar de manera
importante a la disponibilidad de los nutrientes en los otros
6rganos y tejidos de la planta, alterando por lo tanto la calidad
y cantidad de los nutrientes disponibles para los insectos
herbivoros que se alimentan de las hojas. Uno de los sistemas
mas estudiados en este aspecto, es el caso de la interaccidn
entre los nematodos fitoparasitos y los insectos chupadores
que se alimentan del floema, tales como los pulgones. Se ha
hipotetizado que los sumideros de nutrientes creados por
estos insectos en las hojas pueden “competir” con los creados

Figura 4. Las plantas median las interacciones entre organismos que viven
en diferentes compartimentos, como los nematodos fitoparésitos de las
raices y los insectos plaga de las hojas. Estas interacciones mediadas por
las plantas ocurren principalmente como consecuencia de los cambios en
el metabolismo primario y el estado defensivo que ocurren tras una primera
interaccion, y que pueden afectar sistémicamente a los tejidos y érganos
distales de esta primera interaccion. Ademéas, una primera interaccion de la
planta con nematodos o con insectos plaga puede modular las respuestas
inducidas por el otro organismo. Todas estas interacciones ademas ocurren
en un contexto abidtico que influye de manera importante en las mismas.

por los nematodos endoparasitos sedentarios en las raices. Por
ejemplo, se ha observado que M. incognita puede competir
superando al pulgén Myzus persicae al atenuar la magnitud de
los sumideros de nutrientes inducidos por el pulgén, causando
una disminucién en su crecimiento y su fecundidad (Kaplan
et al, 2011). De manera analoga, la infecciéon por Heterodera
schachtii disminuye la cantidad de aminoacidos y azucares
en el floema de Brassica oleracea, lo que se correlaciona
negativamente con el desarrollo del pulgén de la col
Brevicoryne brassicae (Hol et al., 2013).

Ademas de los cambios directos en la calidad nutricional de la
parte aérea, la asignacién de los recursos de la planta a la sintesis
de compuestos defensivos estd generalmente relacionada con
el estado nutricional de la planta (Hamilton et al, 2001). Puesto
que los nematodos fitoparasitos alteran el estado nutricional
de la planta, esto puede afectar de manera indirecta al estado
defensivo de la planta hospedadora, influyendo por lo tanto en
las interacciones planta-plaga. Asimismo, la respuesta inmune
desencadenada tras la infeccion de las raices por los nematodos
fitoparasitos puede propagarse a otros 6rganos y tejidos de la
planta, modificando el estado defensivo de las hojas. Si bien, la
direcciénylamagnitud de estos cambios parece estar
influenciada por la identidad del nematodo y de la
planta hospedadora. Por ejemplo, se observé que la
infeccién de raices de Brassica spp. con M. incognita
produjo un aumento en los niveles de glucosinolatos
en las hojas, mientras que lainfeccién con H. schachtii
no produjo ningun cambio (Lohmann et al, 2009;
Hol et al, 2013). Ademds de glucosinolatos, se ha
observado que los nematodos inducen cambios en la
acumulacién de otros compuestos relacionados con
las defensas en las hojas de las plantas infectadas.
Estos incluyen entre otros, proteinas PR (pathogen
related), inhibidores de proteasas, peroxidasas,
catalasas y otros transcritos relacionados con las
rutas del SA y del JA (Hamamouch et al, 2011;
Kyndt et al, 2012, 2017; Arce et al, 2017; Guo y Ge,
2017). Esta acumulacién diferencial de compuestos
defensivos se ha relacionado con una mayor o menor
resistencia frente a plagas en plantas infectadas con
nematodos (van Dam et al, 2005; 2018; Wurst y van
der Putten, 2007; Kyndt et al, 2017). Estudios mas
recientes, ponen de manifiesto, que ademas de los
cambios directos en la acumulaciéon de compuestos
defensivos en las hojas, la infeccién por nematodos
fitoparasitos puede modular la respuesta defensiva
de la planta desencadenada por el ataque de las
plagas. Por ejemplo, se ha observado que lainfeccion
de M. incognita en plantas de tomate impide la
represion de determinados alcaloides mediada en
las hojas por el pulgén Macrosiphum euphorbiae
(Mbaluto etal., 2021). De manera general, todos estos
estudios demuestran el gran impacto que tienen los
nematodos fitoparasitos en las interacciones planta-
plaga. Aunque los mecanismos que subyacen este
fendmeno siguen siendo muy desconocidos, y los
resultados muy diversos en funcién del contexto
bidtico y abiético.
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¢COMO INFLUYEN LAS PLAGAS EN LAS INTERACCIONES
PLANTA-Meloidogyne spp.?

De manera similar al impacto que tienen los nematodos
fitoparasitos en las interacciones planta-plaga; varios estudios
han demostrado que la herbivoria o la simulacion de herbivoria
en las hojas, puede afectar la susceptibilidad de las raices
frente a la infeccion por nematodos fitoparasitos. Si bien,
estas interacciones han sido mucho menos estudiadas, y los
mecanismos responsables son practicamente desconocidos.
Diversos estudios demuestran que las respuestas inducidas
por las plagas en la parte aérea de las plantas pueden tanto
aumentar como disminuir la resistencia de las raices frente al
ataque de nematodos fitoparasitos, dependiendo del sistema
de estudio y de los parametros especificos evaluados. Por
ejemplo, la defoliacion de plantas de tabaco por larvas de
Manduca sexta resulté en un aumento del nimero de huevos
producidos por M. incognita (Kaplan et al, 2008), pero no
afecté al numero de agallas (Machado et al, 2018). Por el
contrario, se observé una disminucién en el nUmero de agallas
de Meloidogyne en raices de plantas infestadas en las hojas
con pulgones (Kafle et al, 2017) o sometidas a herbivoria
continuada por M. sexta (Martinez-Medina et al, 2021), o
tratadas con jasmonatos (Nahar et al,, 2011; Vieira dos Santos
etal., 2013). Esta variabilidad de resultados, pone de manifiesto
la complejidad de las interacciones plaga-planta-nematodo.

Entre los mecanismos que regulan el impacto de las plagas en
lasinteracciones planta-nematodo, se han sugerido cambios en
el metabolismo primario y en el estado defensivo de las raices,
inducidos sistémicamente por las plagas. Por ejemplo, algunos
estudios demuestran que las respuestas desencadenadas tras
la herbivoria alteran de manera importante la acumulacion de
compuestos defensivos y el estado nutricional de las raices,
lo cual puede afectar a las interacciones planta-nematodo
(Kaplan et al, 2008; Machado et al, 2013, 2018; Mbaluto et
al, 2020, 2021; Martinez-Medina et al,, 2021). A esto hay que
anadir, que estudios mas recientes, ponen de manifiesto
que las plagas pueden modular el perfil metabolémico de la
raiz asociado a la infeccién con nematodos (Mbaluto et al.,
2020, 2021; Martinez-Medina et al, 2021). Por ejemplo, se ha
descrito que las respuestas inducidas por plagas en las hojas
pueden prevenir la represién de las defensas provocadas por
los nematodos en las raices, dificultando a los nematodos el
proceso infectivo (Martinez-Medina et al, 2021), de forma
similar a como ocurriria por la accién de enemigos naturales de
plagas de la parte aérea que presenta episodios de herbivora
(Sorribas et al,, resultados no publicados).

éCOMO INFLUYE Meloidogyne spp. EN LAS
INTERACCIONES PLANTA-PLAGA A NIVEL MULTITROFICO?

Ademas de la acumulacion de compuestos defensivos
(defensas directas), el ataque de las plagas también puede
inducir en las plantas la produccién de compuestos volatiles
que, si bien no afectan directamente a los insectos, atraen
insectos que los parasitan o los depredan. Esta segunda
linea defensiva se conoce como defensas indirectas, y estd
controlada en gran medida, por las mismas rutas hormonales

que regulan las defensas directas, tales como las rutas del
JA o del SA (Dicke, 2008; Baldwin, 2010). Por lo tanto, los
organismos que son capaces de manipular estas rutas, como
los nematodos fitoparasitos, tienen el potencial de influir en
la produccién de volatiles de las plantas y la atraccion de los
enemigos naturales de las plagas. Ademas, el impacto de los
nematodos en el crecimiento y el contenido en nutrientes de
la planta también tiene el potencial de afectar a la produccién
de las defensas indirectas. Por ejemplo, Arce et al. (2017)
observaron que la infeccion de raices de tomate por M.
incognita alteré de manera significativa la emision de volatiles
de las hojas, de tal manera que las hembras del minador de
hojas Tuta absoluta evitaron poner huevos en las plantas
infectadas con M. incognita.

Por otro lado, los enemigos naturales de los herbivoros,
particularmente los parasitoides, dependen de sus insectos
hospedadores para completar su ciclo de vida; y su crecimiento
puede verse comprometido en un hospedador de baja
calidad (Mackauer et al, 1997). Los sumideros creados por
los nematodos fitoparasitos pueden incurrir en un descenso
de nutrientes, lo que puede afectar a la calidad nutricional de
los insectos herbivoros, e incluso a su resistencia frente a los
enemigos naturales. Como consecuencia, esto puede afectar
al crecimiento y desarrollo de los enemigos naturales de las
plagas. Por ejemplo, se ha observado que la infeccién del
nematodo Heterodera glycines en soja (Glycine max) aumenta
el tiempo de desarrollo y reduce el peso corporal de larvas de
Spodoptera litura, lo que se ha asociado con un rendimiento
reducido de su avispa parasitoide Meteorus pulchricornis (Li
etal, 2017).

CONCLUSIONES

Los nematodos fitoendoparasitos sedentarios del género
Meloidogyne spp. desarrollan una interaccién muy sofisticada
con la planta hospedadora. Por un lado, mantienen localmente
las defensas controladas para poder completar su ciclo de vida
dentro de la planta. Por otro lado, el impacto que producen
en la planta incluye alteraciones nutricionales, ya que inducen
verdaderos 6rganos sumideros de los que se alimentan.
A esto hay que afadir, que producen cambios hormonales
que modulan las respuestas defensivas de forma sistémica.
Estos cambios nutricionales e inmunes afectan de manera
importante a las plagas que colonizan la parte aérea de las
plantas. De manera analoga, los cambios producidos por la
interaccion de plagas en la parte aérea pueden modificar las
respuestas de la planta frente al ataque de los nematodos en
las raices, y la capacidad de establecimiento y reproduccién de
éstos. Sin embargo, el resultado de las interacciones planta-
plaga-nematodo fitoparasito, es muy variable dependiendo
del sistema de estudio, de las condiciones abidticas o de
la secuencia de llegada; y los principales mecanismos que
subyacen estos efectos siguen siendo muy desconocidos.
Dada la abundancia de nematodos fitoparasitos y plagas
en condiciones de campo, las plantas van a interaccionar
inevitablemente con ambos grupos de herbivoros. Por lo
tanto, para poder predecir el comportamiento de las plantas
en condiciones de campo, es necesario aumentar nuestro
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conocimiento sobre cdémo las plantas integran las diferentes
respuestas inducidas tras el ataque de estos grupos de
herbivoros en las raices y en las hojas. El estudio detallado de
las respuestas que se producen en estas complejas relaciones
multitréficas que se establecen en condiciones de campo,
es clave para desarrollar estrategias de gestién integrada
de plagas y enfermedades en el marco de una agricultura
sostenible.
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