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RESUMEN

Silva-Valenzuela, M., R. 1. Rojas-Martinez, R. H. Manzanilla-Lopez, M. L. Macias-Ruvalcaba, S. Aranda-
Ocampo, y E. Zavaleta-Mejia. 2020. Hongos endoéfitos: Una alternativa bioldgica para el manejo de
nematodos fitoparasitos. Nematropica 50:101-117.

Las pérdidas en la produccion agricola mundial ocasionadas por los nematodos fitoparasitos se estiman
en alrededor de 215 billones de dolares anuales. Por ello, es necesario considerar nuevas alternativas para
su control que sean amigables con el ambiente, como es el uso de los hongos endofitos benéficos. Estos
organismos establecen con la planta hospedante una interaccion simbiotica del tipo mutualista a través de
la cual pueden inducir proteccion al hospedante contra diversos fitopatdgenos, incluyendo a los nematodos.
Esta proteccion puede deberse al efecto antagonico del hongo sobre el nematodo o por las respuestas de
defensa de la planta que son activadas por el hongo endofito que la coloniza. La presente revision resume
el conocimiento que actualmente se tiene de los mecanismos involucrados en la asociacion endofitica de
varias especies de hongos pertenecientes a los Ascomycota, Glomeromycota, Basidiomycota,
Chytridiomycota y Zygomycota para la proteccion de la planta contra nematodos fitoparasitos.

Palabras clave: Control biologico, hongos endoéfitos mutualistas, nematodos fitoparasitos

ABSTRACT

Silva-Valenzuela, M., R. 1. Rojas-Martinez, R. H. Manzanilla-Lopez, M. L. Macias-Ruvalcaba, S. Aranda-
Ocampo, and E. Zavaleta-Mejia. 2020. Endophytic fungi: A biological alternative for the management of
plant-parasitic. Nematropica 50:101-117.

Plant-parasitic nematodes limit crop production worldwide causing yield losses estimated at $215
billion per year. Therefore, there is a need to develop environmentally friendly novel alternatives for
nematodes control, such as the use of beneficial endophytic fungi. The latter microorganisms establish with
the plant host a mutualistic type of symbiotic interaction that provides the plant with protection against
various plant pathogens and pests, including nematodes. This plant protection may be due to the
antagonistic effect of the fungus on the nematode or the defence responses from the plant that are activated
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during colonization by the endophytic fungus. The present review aims to summarize the state of the art of
various mechanisms displayed by several species of fungi belonging to the Ascomycota, Glomeromycota,
Basidiomycota, Chytridiomycota and Zygomycota that are involved in protection against plant-parasitic

nematodes.

Key words: Biological control, beneficial endophytic fungi, plant-parasitic nematodes

INTRODUCCION

Los nematodos fitoparasitos (NF) son una
limitante en la produccion de cultivos cuyas
pérdidas se estiman en 215 billones de dolares por
afio (Abd-Elgawad y Askary, 2018). La mayoria de
las especies de NF se alimentan de la raiz, aunque
también atacan a las partes aéreas de las plantas
mediante un estilete bucal con el cual substraen su
alimento (Palomares-Rius ef al., 2017). Los NF se
agrupan segun su relacion espacial y habito
parasitico con la raiz del hospedante en:
ectoparasitos migratorios (e.g. Xiphinema spp.),
ectoparasitos  sedentarios (e.g.  Tylenchulus
semipenetrans), ecto-endoparasitos migratorios
(e.g. Helicotylenchus multicinctus), endoparasitos
migratorios  (e.g.  Pratylenchus spp.) 'y
endoparasitos sedentarios (e.g. Meloidogyne spp.,
Heterodera spp., Globodera spp.) (Decraemer y
Hunt, 2006; Holterman et al., 2017; Palomares-
Rius et al., 2017). Las secreciones de las glandulas
esofagicas de los endoparasitos sedentarios
inducen en las raices del hospedante, sitios
especializados de alimentacion conocidas como
células gigantes y sincitios (Palomares-Rius ef al.,
2017; Vieira y Gleason, 2019). Entre los grupos de
NF mas importantes y dificiles de controlar se
encuentran los que inducen la formacion de agallas
(Meloidogyne spp., Nacobbus aberrans), los que se
enquistan (Heterodera spp. y Globodera spp.), los
lesionadores (Pratylenchus spp.), los transmisores
de virus (X. index) y el nematodo barrenador
Radopholus similis (Jones et al., 2013). Los
productos quimicos utilizados para su control
contribuyen a la contaminacion del medio
ambiente y son nocivas para la salud (Damalas y
Eleftherohorinos, 2011). Consecuentemente, la
tendencia actual para el manejo de NF esta
enfocada en desarrollar nuevas alternativas,
destacando entre ellas las estrategias biologicas
como lo es el uso de hongos endofitos (Schouten,
2016). Los hongos endofitos (HEM) pueden
encontrarse naturalmente dentro del hospedante y

pertenecen a los oOrdenes  Ascomycota,
Glomeromycota, Basidiomycota, Chytridiomycota
y Zygomycota (Kusari y Spiteller, 2011; Hardoim
et al., 2015; Schouteden et al., 2015; Compant et
al., 2016). Dependiendo de los factores
ambientales y genéticos del hospedante y del
propio hongo, los HE pueden comportarse como
patogenos, saprofagos y mutualistas. Los endofitos
que se comportan como patdogenos permanecen
latentes en la planta hasta que las condiciones
ambientales son favorables para inducir la
enfermedad, e.g. Colletotrichum gloeosporioides
(Glomerellaceae) (Rojas et al., 2010), mientras que
los que se comportan como saprofagos pueden
asimilar los nutrientes del hospedante hasta que
éste  muere e.g. Phialocephala subalpina
(Mollisiaceae) (Schlegel et al., 2016). En contraste
a los dos tipos anteriores de HE, los hongos
endofitos mutualistas (HEM) tienen la capacidad
de inducir resistencia o tolerancia en el hospedante

contra condiciones adversas (e.g. Fusarium
oxysporum Fol62-tomate). En la relacion
mutualista hongo-planta, el hongo asimila

nutrientes que la planta produce y a su vez éste
beneficia al hospedante promoviendo su
crecimiento o activando sus mecanismos de
defensa, por ejemplo, ante estrés de naturaleza
abiodtica o bidtica como los NF (Stirling, 2014;
Hardoim et al., 2015; Schouten, 2016). Se ha
sugerido que los HEM contribuyeron a que las
plantas pudieran colonizar la tierra gracias a las
ventajas biologicas que les confirieron al
hospedante como son: biofertilizacion, supresion
de enfermedades, proteccion contra plagas y
herbivoros, induccion de tolerancia al estrés y
rizorremediacion (Krings et al., 2007; Compant et
al.,2016). Los HEM tienen la habilidad de superar
los mecanismos de defensa iniciales de la planta
para colonizarla (Saikkonen et al., 2004; Larriba et
al., 2014), como sucede con algunos aislamientos
no patogénicos de Fusarium  oxysporum
(Nectriacea), en una relacion simbidtica que resulta
benéfica para la planta. Por ejemplo, F. oxysporum
(Fol62) redujo significativamente el niimero de
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juveniles y adultos de R. similis en las raices de
platano (Musa x paradisiaca). En tomate también
se reportd una reduccion de los juveniles de
segundo estadio (J2) de M. incognita y del
agallamiento en raices (45%); y en arroz se observo
un efecto similar contra M. graminicola (Vu et al.,
2006; Dababat y Sikora, 2007a, 2007b). Uno de los
hongos que tiene la capacidad de comportarse
como HEM es Pochonia chlamydosporia, el cual
es un excelente antagonista contra Heferodera,
Globodera y Meloidogyne (Stirling, 2014). Este
hongo se comporta no solo como parasito de
nematodos o HEM de plantas sino también como
un saprofito ante condiciones adversas (Larriba et
al., 2014). Productos elaborados a base de P.
chlamydosporia var. chlamydosporia (Rizotec®) y
P. chlamydosporia var. catenulata (KlamiC®) se
comercializan actualmente en Brasil y Cuba,
respectivamente (Hidalgo-Diaz et al., 2017). Estos
y otros productos formulados con Pochonia pueden
controlar ademas de agalladores y nematodos que
se enquistan a Rotylenchulus reniformis,
Pratylenchus spp., R. similis y N. aberrans (Pérez-
Rodriguez et al., 2007; Bontempo et al., 2014; Li
et al., 2015). Varios HEM del orden Ascomicota
tiene la capacidad de controlar NF (Cuadro 1).
Otros HEM son los hongos micorrizicos
(Glomeraceae), que  pueden constituir una
alternativa en el manejo de NF (Waceke et al.,
2001; Lax et al., 2011; Schouteden et al., 2015;
Sufiate et al., 2017). Dada la importancia que los
HE han ido adquiriendo como promotores de
crecimiento y en la proteccion de las plantas contra
plagas y enfermedades, la presente revision tiene
por objetivo presentar el conocimiento que
actualmente se tiene de los mecanismos mediante
los cuales los HEM, principalmente los del orden
Ascomicota, protegen a la planta hospedante,
contra el ataque de NF.

HONGOS ENDOFITOS

El registro paleontologico indica que la
asociacion con HEM de los o6rdenes
Chytridiomycota, Glomeromycota y Ascomycota
con las primeras comunidades de plantas ocurrid
hace mas de 400 millones de afios (Krings et al.,
2007). Rodriguez et al. (2009) clasificaron a los HE
en dos grupos: clavicipitaceos y no clavicipitaceos.
En los primeros (Clavicipitacea) se ubican los HE
Cordyceps spp. y Epichloé spp. Los clavicipitaceos
comprenden so6lo a la clase 1 cuyos integrantes

tienen como caracteristicas un rango de
hospedantes (RH) limitado, transmision tanto
horizontal, i.e. contacto por raices (H), como
vertical, i.e. solo por semilla (V), colonizacion
extensiva y son capaces de inducir tolerancia al
estrés abiotico. El segundo grupo corresponde a los
HE no clavicipitaceos y comprende a las clases 2,
3y4. Los delaclase 2 (i.e. Phoma spp.), presentan
un RH amplio, transmision H y V, colonizan a toda
la planta, y le proveen proteccion contra estrés de
origen bidtico y abidtico; los de la clase 3 (i.e.
Phyllosticta spp.) tienen un RH amplio,
transmision H, colonizan brotes y protegen a la
planta del estrés abiotico; los de la clase 4 (i.e.
Curvularia protuberante) comparten
caracteristicas con la clase 3 y se diferencian
porque colonizan a la planta de manera extensiva.
De acuerdo con esta clasificacion, los HE no
clavicipitaceos clase 2 son los que establecen el
mayor grado de mutualismo con el hospedante
como sucede con Fol62 y P. chlamydosporia. Los
mecanismos implicados en la colonizacion del
HEM atn son desconocidos en su mayoria; sin
embargo, en el analisis del transcriptoma de P.
chlamydosporia durante su fase endofitica en
raices de cebada (Hordeum vulgare), se detecto la
expresion de genes que codifican enzimas
hidroliticas como son algunas proteasas,
glucosidos hidrolasas y esterasas de carbohidrato
(Larriba et al.,, 2014). Destacan también la
presencia de celulasas, la proteasa romboide y las
metaloproteasas. Ademds, se encontraron genes
relacionados con la degradacion de 4cidos
fendlicos que estan relacionados con la defensa de
la planta, lo cual sugiere que son empleados por P.
chlamydosporia para no ser atacado por las
defensas de la planta. También se encontrd un gen
relacionado con la enzima alcohol deshidrogenasa,
involucrada en la sintesis de manitol, compuesto
asociado con la tolerancia al estrés y
almacenamiento de energia del hongo (Larriba et
al., 2014). Resultados similares fueron reportados
por Lin et al. (2018), en el analisis gendmico de P.
chlamydosporia parasitando huevos de nematodos
agalladores. La proteccion que proveen los HEM a
las plantas hospedantes de NF, se explica por
diferentes mecanismos de acciéon como son: la
promocion del crecimiento (por produccion de
reguladores del crecimiento o por biofertilizacion)
e induccion de respuesta de defensa en la planta
activando vias metabdlicas como el jasmonato, al
grado de inducir la expresion sistémica de genes
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Cuadro 1. Hongos endoéfitos mutualistas con capacidad de controlar nematodos fitopatdgenos.

Hongo endofito mutualista

Nematodo fitopatogeno

Cultivo Referencias

Fusarium oxysporum
Fol62

Pochonia chlamydosporia

Pochonia chlamydosporia
var. chlamydosporia
Pochonia chlamydosporia
var. catenulata

Myrothecium verrucaria
X-16

Aspergillus niger
Aspergillus welwitschiae
Paecilomyces lilacinus

Trichoderma harzianum,
T. harzianum T-78

Fusarium moniliforme
Fel4

Trichoderma spp.,
Beauveria bassiana
Daldinia cf. concentrica
Trichoderma atroviride
Penicillium chrysogenum

R. similis, M. incognita, H.
schachtii, M. arenaria, M.

incognita, M. javanica, P.

zeae

Heterodera spp., Globodera

spp., Meloidogyne spp., M.
incognita, M. javanica, G.
pallida, H. glycines, T.
semipenetrans, R.
reniformis H. schachtii, H.
avenae, P. neglectus, N.
aberrans

R. reniformis

Meloidogyne spp.,
Pratylenchus spp.
Heterodera spp.
Rotylenchulus spp.
Nacobbus spp. R. similis
M. hapla

H. glycines
M. graminicola
R. similis, M. incognita

M. javanica, M, incognita

M. graminicola

M. incognita
M. incognita 'y M. javanica
M. javanica
M. javanica
M. javanica y M. incognita

Platano, tomate Hallman y Sikora, 1996;
Vu et al., 2006; Dababat y
Sikora, 2007b; Mendoza y
Sikora, 2009; Kepenekci et
al., 2017; Bogner et al.,
2017

Pérez-Rodriguez et al.,

2007; Franco-Navarro et

Cereales, pepino,
zanahoria, frijol,

tomate al.,2013; Dong et al.,
2015; Hidalgo-Diaz et al.,
2017; Monteiro et al.,
2017; Escudero et al., 2017

Cereales y Hidalgo-Diaz et al., 2017

hortalizas

Cereales, Liet al., 2015; Hidalgo-

hortalizas y Diaz et al., 2017

platano

Zanahoria Bontempo et al., 2014

Soya Jinetal., 2019

Arroz Xiang et al., 2020

Platano, tomate Kiewnick y Sikora, 2006;

Mendoza et al., 2007

Tomate Sahebani y Hadavi, 2008;
Martinez-Medina et al.,
2017

Arroz Leetal., 2016

Chile habanero Herrera-Parra et al., 2018

Tomate Kepenekci et al., 2017
Liarzi et al., 2016

Tomate De Medeiros et al., 2017

Pepino y tomate Gotlieb et al., 2003

relacionados con la defensa contra NF; a través de
efectos de repelencia; toxicidad por la produccion

de metabolitos secundarios con propiedades
nematostaticas y nematicidas; competencia por
nutrientes; y parasitismo de huevos, J2 y hembras
(Sikora et al., 2008; Compant, 2016; Jia et al.,
2016; Schouten, 2016; Su et al., 2017; Shahzad et
al.,2017).

MECANISMOS DE PROTECCION
La evidencia experimental que se tiene indica

que los HEM tienen la capacidad de reducir el dafio
que provocan los NF en plantas susceptibles

(Sikora et al., 2008; Schouten, 2016). Esto se
explica por los diferentes mecanismos de
proteccion que desencadena el HEM durante la
interaccion con el hospedante y con el NF.  Entre
los ejemplos de los mecanismos que utilizan los
HEM tenemos: i) el parasitismo ejercido por
Myrothecium verrucaria X-16 y P.
chlamydosporia sobre M. hapla y M. incognita,
respectivamente (Bontempo et al., 2014; Dong et
al., 2015); ii) la produccién de metabolitos
secundarios con efecto nematostatico y nematicida,
e.g. Fol62 sobre huevos y J2 de M. incognita
(Bogner et al., 2017); iii) la promocion del
crecimiento del hospedante, e.g. Aspergillus
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fumigatus TS1 y F. proliferatum BRL1 en arroz
(Bilal et al., 2018); iv) la induccidn de resistencia,
e.g. Aspergillus niger en soya (Glycine max) contra
H. glycines (Jin et al., 2019); v) la produccion de
metabolitos repelentes de NF, e. g. Fol62 en
tomate contra M. incognita; y vi) modificacion en
el patron de translocacion de azlicares. Estos
mecanismos son, hasta el momento de la presente
revision, algunos de los mas estudiados y se han
clasificado de esta forma para comprender el modo
en que los HEM protegen al hospedante contra el
ataque de NF. Es deseable que cepas de HEM con
potencial para el control de NF, posean varios
mecanismos de proteccion y como un ejemplo
podemos mencionar a P. chlamydosporia (Larriba
etal.,2014).

Parasitismo

Los HEM tienen la habilidad de parasitar a
los estadios sedentarios de NF, como son el huevo
o la fase de hembra adulta sedentaria, un ejemplo
clasico es el de P. chlamydosporia que redujo
significativamente el dafio causado por M.
incognita en zanahoria y de N. aberrans en frijol y
tomate (Pérez-Rodriguez et al., 2007; Franco-
Navarro et al., 2013; Bontempo et al., 2014).
Ademas, Pochonia es un hongo parasito de M.
javanica, G. pallida, H. glycines, Tylenchulus
semipenetrans, R. reniformis, H. schachtii, H.
avenae, y P. neglectus (Monteiro et al., 2017). Los
resultados obtenidos por Larriba et al. (2014),
indican que el mecanismo empleado para parasitar
al huevo involucra tres etapas: la adhesién, la
penetracion y la colonizacion del NF (Lopez-
Llorca et al., 2002). En la primera etapa, la hifa
reconoce la superficie y componentes del corion
del huevo y secreta glicoproteinas que le permiten
adherirse a ¢l. Enseguida, en la punta de la hifa se
diferencia un apresorio, el cual mediante el
proceso de la secrecion de proteasas (P32, VCPI,
SCP1), que tiene por objeto exponer la capa de
quitina del huevo que es degradada por quitinasas,
da paso a la fase de penetracion. Finalmente, el
hongo coloniza el interior del huevo y parasita al
embridn, al juvenil de primer estadio (J1) o al J2 en
desarrollo. El hongo absorbe nutrimentos como la
trehalosa, un carbohidrato esencial para el
desarrollo y supervivencia del NF, dado que varios
procesos fisioldgicos dependen de su acumulacion
como son: la eclosion del huevo, desarrollo y
crecimiento en los diferentes estadios del

nematodo, transporte de azucar, acumulacion de
energia, proteccion de células somaticas, y la
anhidrobiosis del NF (Behm, 1997; lordachescu y
Imai, 2011; Sellitto et al., 2016; Monteiro et al.,
2017). Ademas, se ha reportado que la eficiencia
parasitaria del hongo sobre M. javanica puede
incrementarse cuando sus clamidosporas son
mezcladas con quitosano; también, en presencia de
quitosano, la diferenciacion de apresorios se
incrementa y la produccion de proteasas VCP1 y
SCP1 es mayor (Escudero et al., 2016). De igual
forma, cuando se probo el quitosano en la
interaccion tomate-M. javanica-P. chlamydo-
sporia, se redujo significativamente el dafio del
nematodo a la planta cuando se aplico de manera
simultanea el hongo y el quitosano (Escudero ef al.,
2017). Entre los HEM que tienen un proceso de
infeccion ~ similar al  descrito para P.
chlamydosporia en M. hapla, M. javanica,M.
incognita y R. similis se encuentran M. verrucaria
X-16 (= Albifimbria verrucaria), Trichoderma
harzianum, Paecilomyces lilacinus 251 (=
Purpureocillium lilacinum) y F. moniliforme Fel4
(= Fusarium fujikuroi) (Kiewnick y Sikora, 2006;
Mendoza et al., 2007; Mendoza y Sikora, 2009;
Sahebani y Hadavi, 2008; Hallmann y Sikora,
2011; Le et al., 2016; Herrera-Parra et al., 2018).
Otros hongos utilizan diferentes estrategias para
alimentarse de los NF, por ejemplo, los productores
de toxinas (i.e. Nematoctonus spp., Coprinus
comatus), los que desarrollan estructuras
especializadas de ataque (i.e. Conocybe lactea (=
Conocybe apala), Coprinus comatus) y los
formadores de trampas como Arthrobotrys,
Dactylellina y Drechslerella que pertenecen al
orden Orbiliales (Luo ef al., 2004; Lopez-Llorca et
al., 2006; Niu y Zhang, 2011; Martinuz et al.,
2012a; Soares et al, 2018). Los analisis
filogenéticos de las proteinas B-tubulina, factor de
elongacion 1-0, proteina quinasa activada por
mitoégenos, subunidad II de la ARN polimerasa y
proteasa de serina tipo subtilisina, indican que los
hongos Orbiliales (Ascomicota) se especializaron
como carnivoros de NF desde hace mas de 200
millones de afios (Yang et al., 2012). Este tipo de
hongos se alimenta de los estadios moviles de
nematodos como el J2 (Meerupati et al., 2013).
Para ello, emplean un mecanismo que involucra la
diferenciacion del micelio en trampas especiales
que tienen la capacidad de atraer, capturar y
asimilar los nutrientes del J2 (Wang et al., 2017;
Vidal-Diez et al., 2018). Se ha observado que
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algunas especies del orden Orbiliales como
Arthrobotrys pueden comportarse como HE
(Bordallo et al., 2002; Lopez-Llorca et al., 2006;).
La existencia de HE con diferente estrategia para
alimentarse de NF puede hacer factible el uso de
consorcios naturales formulados a base de
aislamientos de diferentes microorganismos lo cual
podria aumentar el control de estos fitopatogenos
(Martinuz et al., 2012a). Actualmente, se cuenta
también con otros agentes potenciales de control
bioldgico pertenecientes al orden Ascomicota
como son Penicillium chrysogenum, Trichoderma
spp., F. graminicola y Sarocladium implicatum
(Sahebani y Hadavi, 2008; Hallmann y Sikora,
2011; Le et al., 2016; Herrera-Parra et al., 2018),
que se usan en 21 formulaciones comerciales
contra NF. Nueve de ellas contienen propagulos de
tres HEM (P. lilacinum (= P. lilacinus), M.
verrucaria'y P. chlamydosporia) y los restantes son
formulaciones con bacterias, principalmente de los
géneros Pseudomonas y Bacillus (Morris y Hajek,
2014; Li et al., 2015; Yang et al., 2018). Ademas,
existen otras estrategias a explorar como son las
cepas de hongos entomopatogenos ya que algunas
tienen la capacidad de controlar NF, tal es el caso
de Beauveria bassiana que bajo condiciones de
invernadero controld a M. incognita y a M.
Jjavanica en tomate (Martinuz et al., 2013; Le et al.,
2016; Kepenekei et al., 2017; Koch et al., 2018).

secundarios

Produccion de metabolitos

nematicidas

El uso de plaguicidas sintéticos se ha
restringido en varias partes del mundo (Bhat y
Wani, 2012; Degenkolb y Vilcinskas, 2016a,
2016b) y se ha propuesto como alternativa la
aplicacion de biopesticidas, preparados a partir de
metabolitos secundarios producidos
principalmente por hongos del orden Ascomycota
y Glomeromycota (Degenkolb y Vilcinskas,
2016a). Entre los mecanismos de virulencia que se
han detectado en los HEM controladores de NF
esta la produccion de metabolitos secundarios con
efecto nematicida (Hallmann y Sikora, 2011;
Schouten, 2016). Por ejemplo, el filtrado obtenido
del medio de cultivo de la cepa Fol62 resultd
nematicida para los J2 de H. schachtii, M. arenaria,
M. javanica, P. zeae y R. similis, también redujo la
viabilidad de los huevos y causd6 100% de
mortalidad de los J2 de M. incognita (Hallmann y
Sikora, 1996). Entre los compuestos con actividad

nematicida sobre M. incognita identificados en el
filtrado, sobresalen el acido 4-hidroxibenzoico y el
acido indolacético (AIA) (Bogner et al., 2017).
Otro metabolito secundario asociado a HEM y que
tiene actividad nematicida contra M. incognita es
el acido 3-hidroxipropanoico (DL50: 12.5-15
ug/mL) el cual se ha estudiado ampliamente y que
tiene posibilidad de ser utilizado como un
biopesticida (Kumar et al, 2013). Para P.
chlamydosporia se han reportado 139 compuestos
de los cuales destacan los alcaloides y las piranonas
contra NF y el policetido Aurovertin D que tuvo un
efecto nematicida sobre M. incognita (Niu, 2017).
Myrothecium  verrucaria (=  Albifimbria
verrucaria) produce verrucarina A (DL50: 1.88
pg/mL) y roridina A (DL50: 1.50 pg/mL)
compuestos nematicidas contra huevos y J2 de M.
incognita (Nguyen et al., 2018). El compuesto
oligosporon de A. oligospora es toéxico para
diversos fitopatdgenos con origen en el suelo y
muy probablemente contra NF (Niu y Zhang,
2011). De igual forma, los compuestos organicos
volatiles de Daldinia cf. concentrica (= Daldinia
childiae) redujeron significativamente la viabilidad
de huevos y el indice de agallamiento con respecto
a compuestos volatiles sintéticos (Liarzi et al.,
2016).

Muchos de los metabolitos secundarios
producidos por HEM también estimulan la
activacion de mecanismos de defensa de la planta,
lo que reduce el efecto nocivo del NF (Piasecka et
al., 2015). Tales metabolitos muestran,
generalmente, un amplio espectro de actividad
bioldgica con efecto antifungico, antitumoral,
antibacterial, antiviral y antioxidante, haciendo
atractivo su estudio y posterior aplicacion (Li et al.,
2007; Deising et al., 2017; Koch et al., 2018).

Colonizacion de raices
crecimiento por HEM

y  promocion del

Los HEM Fol62 y P. chlamydosporia,
biocontroladores de NF, tienen la capacidad de
colonizar internamente las raices del hospedante,
asi como a la rizosfera (Dababat y Sikora, 2007b;
Larriba et al., 2014; Topalovi¢ et al., 2020). La
competencia constante de los HEM por espacio y
nutrientes con los NF, podria ser considerada como
un mecanismo de control de NF por exclusion
(Martinuz et al., 2012b; Topalovi¢ y Heuer, 2019).
Ademas, los HEM tiene la capacidad de colonizar
la rizosfera y evitar que los NF puedan infectar a
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las raices, esto se debe principalmente al
parasitismo y al efecto nocivo que puedan tener sus
metabolitos secundarios contra los juveniles
infecciosos. Inclusive, los HEM podrian contribuir
al establecimiento de suelos supresivos de NF
(Topalovi¢ y Heuer, 2019; Topalovi¢ et al., 2020).
Otros mecanismos incluyen la expresion de genes
relacionados proteasas, glucosidasas y
carbohidrato esterasas que le permiten penetrar las
raices y colonizarlas sin inducir enfermedad como
en P. chlamydosporia (Larriba et al., 2014).

Los HEM promueven el crecimiento y
desarrollo de la planta mediante diferentes
mecanismos de accion como son: la produccion de
fitohormonas, la  biorremediaciéon y la
biofertilizacion, ésta ultima como resultado de
diferentes procesos como son la sintesis de
sideroforos, la fijacion de nitrégeno, y la
solubilizacion de fosfatos (Hiruma et al., 2016;
Shah et al., 2018; Nandhini et al., 2018; Bilal et al.,
2018). Dichos mecanismos permiten aminorar el
impacto del dafio provocado por el NF (Martinuz
et al., 2012b). Estudios recientes indican que los
HEM sintetizan hormonas del crecimiento o
inducen a la planta a incrementar su sintesis (Khan
et al., 2016). El AIA y las giberelinas (AG) se
encuentran involucradas en este mecanismo
(Nandhini et al., 2018) y su efecto es determinante
en la germinacién, desarrollo de la plantula,
crecimiento de tallo y hoja, floracion, desarrollo de
frutos y dominancia apical (Bilal et al., 2018). Los
aislamientos 4. fumigatus TS1 y F. proliferatum
BRL1, son HEM promotores del crecimiento que
producen AIA y AG; Fol62 también sintetiza AIA,
lo que explica su capacidad de promover el
crecimiento de tomate y platano, ademas del dafio
directo sobre M. incognita al tener un efecto
nematicida sobre los J2 (Waqas et al., 2015;
Bogner et al., 2017; Bilal et al., 2018; Shah et al.,
2018). Un efecto similar se reporta para P.
chlamydosporia en cebada, trigo, tomate, lechuga
y pistache (Larriba et al., 2014). Otro de los
mecanismos que explica la promocidén del
crecimiento del hospedante es la presencia de
sideroforos, i. e. moléculas de bajo peso molecular,
sintetizados por los HEM como Chaetomium
cupreum (Haruma et al., 2019) y que tienen
afinidad por el hierro (Fe), elemento que participa
en el metabolismo celular de la planta como
cofactor de enzimas, transporte de oxigeno, sintesis
de ADN, fijacion de N, fotosintesis y respiracion
(Ripa et al., 2019). El Fe se encuentra naturalmente

en su forma férrica Fe3* no asimilable (silicatos de
hierro y magnesio) y las plantas y los HEM Io
asimilan en su forma reducida Fe2" (Hassen et al.,
2016). Por lo tanto, una vez dentro del hospedante
el HEM secreta sideroforos al interior y exterior de
la planta con la finalidad de capturar Fe3". El
complejo siderdforo — Fe3™ es acarreado hacia la
membrana de las células superficiales de la raiz en
donde es reducido a Fe2" y entonces es trasportado
al interior de la célula por proteinas acarreadoras o
chaperonas como la transferrina y la lactoferrina
(Dolatabad ef al., 2017). Una mayor asimilacion de
Fe podria incrementar la tasa fotosintética
favoreciendo el crecimiento de la planta y la
induccion de resistencia contra NF (Aguado-
Santacruz et al., 2012).

El proceso de fijacion del nitrogeno es un
mecanismo que se esta estudiando en relacién con
los HEM. Yang et al. (2014), encontraron que las
raices de plantas de arroz colonizadas por el
endofito Phomopsis liquidambaris (= Diaporthe
liquidambaris) atrajeron bacterias, en su mayoria
oxidantes de amoniaco, que aceleran los procesos
de mineralizacion, nitrificacion y fijacion del
nitrogeno (nitrato, NO3~ y amonio, NH4").
Ademas, el hongo estimuld en la planta la
sobreexpresion de genes acarreadores de NO3-
(proteinas NRT) y de NH4" (proteinas AMT)
haciendo eficiente su transporte; también induce al
hospedante a incrementar la sintesis de proteinas
responsables de la asimilacion de nitrogeno (e. g.
nitrato reductasa, glutamina sintetasa y glutamato
sintetasa) lo que favorece el crecimiento de la
planta (Zhou et al., 2015). Ante una mayor
acumulacion de nitrogeno, la planta tendra la
posibilidad de reducir el dafio causado por el NF
(Le et al., 2009).

Después del nitrogeno, el fosforo es el
segundo elemento de importancia para las
funciones celulares bésicas como son la generacion
de energia (ATP, trifosfato de adenosina) y la
regulacion postraduccional de enzimas, ademas de
ser un componente estructural de los &cidos
nucleicos y fosfolipidos (Jia et al., 2019). Las
plantas lo asimilan en su forma inorganica
(ortofosfato inorganico, Pi) y en el suelo se
encuentra como hexafosfato de inositol (i.e. acido
fitico) en su forma organica (Schachtman et al.,
1998). Los HEM como P. chlamydosporia tienen
la habilidad de solubilizar el acido fitico a Pi
mediante la accion de protones de 4cidos
organicos, iones hidroxilo, sideroforos,
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exopolisacaridos 'y enzimas extracelulares
(Gouveia et al., 2019; Mehta et al., 2019). Se
considera que, con una mayor solubilizacion de
fosfatos, la planta tendra la suficiente energia para
activar sus mecanismos de defensa contra NF.
Varios géneros del orden Ascomicota, se reportan
como solubilizadoras de fosforo destacandose
Aspergillus, Fusarium, Trichoderma, y algunas
especies de Penicillium que tienen la capacidad de
controlar NF (Gotlieb et al., 2003). Actualmente,
se comercializan los productos JumpStart®
(Canada) y PR-70 RELEASE® (Australia) con
propagulos de Penicillium bilaiae y Penicillium
radicum = Talaromyces radicus),
respectivamente, los cuales podrian ser usados en
el manejo de NF (Hiruma et al., 2016; Hassen et
al., 2016; Dolatabad et al., 2017; Mehta et al.,
2019).

Los HEM ademas de mejorar el transporte de
nutrientes y de agua al interior de la planta y
solubilizar otros nutrientes de importancia como el
potasio y el carbono, tienen la capacidad de
desintoxicar el suelo de contaminantes organicos,
asociados a actividades humanas, como
hidrocarburos, bifenilos policlorados, pesticidas
organoclorados y carbamatos, entre otros (Feng et
al., 2017). Dadas estas caracteristicas los HEM
podrian ser incorporados a cualquier sistema
agricola no solo por sus propiedades antagonistas a
nematodos sino por sus efectos como
bioestimulantes del crecimiento, biofertilizadores
y/o biorremediadores del suelo (Yousaf et al.,
2014; Quesada-Moraga et al., 2014; Feng et al.,
2017; Koch et al., 2018).

Modificacion en el patron de translocacion de
azucares

En la interaccion HEM-planta-NF es
frecuente observar una reduccion significativa en
el indice de agallamiento y la cantidad de masas de
huevos producidos (Dababat y Sikora, 2007b;
Romera et al, 2019). Este efecto podria ser
explicado, en parte, por la competencia por
nutrientes en el interior de la raiz (Schouten, 2016).
Los NF necesitan de la traslocacion de azucares
hacia los sitios especializados de alimentacion;
para ello, inducen en la planta la expresion de genes
acarreadores de fructosa, glucosa y sacarosa
(SUT/SUC, TMT y VGT) hacia el cilindro vascular
(Zhao et al., 2018). En la planta colonizada por
HEM, se induce la expresion de genes

denominados SWEET, los cuales tienen afinidad
por azlcares esenciales para el nematodo y muy
probablemente impiden que éstos lleguen al sitio
especializado de alimentacion inducido por el NF.
Aun cuando para la interaccion HEM-Planta-NF no
se tiene informacion acerca de la competencia que
podria establecerse entre el HEM y el NF, en
relacion con la translocacion de azdcares, cabe la
posibilidad de que dicha competencia impacte
negativamente el desarrollo del NF, su fertilidad y
la viabilidad de sus huevos (Chen, 2014; Schouten,
2016).

Induccion de los mecanismos de defense

La induccién de defensa ya sea resistencia
sistémica adquirida (RSA) o resistencia sistémica
inducida (RSI), son procesos bioquimicos
activados en la planta por los HEM e involucran
procesos como la sintesis de fitoalexinas, el
engrosamiento de pared celular, la produccion de
especies reactivas de oxigeno (ROS), la muerte
celular programada, la deposicion de calosa y la
sintesis de  proteinas  relacionadas  con
patogenicidad (PR) como quitinasas y glucanasas
(Adam et al., 2014; Schouten, 2016; Vieira dos
Santos et al., 2017; Yoo et al., 2018; Jin et al.,
2019; Romera et al., 2019). La RSA esta asociada
a la acumulacioén endogena de 4cido salicilico (AS)
y la RSI a las vias de sefializacion de acido
jasmonico (Al) y etileno (ET) en combinacion con
genes LOX (lipoxigenasas) y EREBP (Proteina de
unioén con etileno).

La induccion de la defensa involucra la
acumulacion de reguladores de crecimiento en la
planta que por si mismos activan los mecanismos
de defensa; esto, se ha evidenciado en papa que al
ser asperjados con miméticos quimicos o
activadores  sintéticos de AS  redujeron
significativamente el dafio por M. chitwoodi y
Pratylenchus spp. Actualmente, se comercializan
algunos activadores sintéticos (i.e. Bion®,
Actigard® y Boost®) que tienen por finalidad
proteger a las plantas del ataque de fitopatdgenos
incluyendo a NF (Vieira dos Santos ef al., 2017).
Como se menciono con anterioridad, los HEM son
capaces de sintetizar reguladores de crecimiento y
sideroforos, éstos activan a los factores de
transcripcion  WRKY que promueven el
crecimiento y activan los mecanismos de defensa
de la planta. Por ejemplo, P. chlamydosporia en
tomate indujo la sobre expresion de 20 factores de
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transcripcion  WRKY, que contrarrestan estrés
abidtico y biotico (Shoresh et al, 2010;
Schouteden et al., 2015; Schouten, 2016; Ciancio
etal.,2017; Zhou et al., 2018).

La inducciéon de respuestas sistémicas
inducidas por HEM se ha corroborado utilizando el
sistema de raiz dividida, en donde la raiz del lado
inductor (LI) es inoculada con el HEM y la del lado
respuesta (LR) con el NF (Adam et al., 2014,
Schouten, 2016). Este sistema permite observar el
efecto a distancia (RSI) en comparacion con el
testigo. De esta manera se evidencido que Fol62
induce la RSI en tomate y platano protegiéndolos
contra M. incognita y R. similis, respectivamente
(Vu et al., 2006; Dababat y Sikora, 2007b). La
presencia del HEM activa en la planta la RSA y
RSI al presentarse una mayor concentracion de
hormonas como el AIA, que no solo estimula el
crecimiento de la planta, sino que también es
nocivo para los J2 infectivos (Bogner et al., 2017).
La expresion de transcritos relacionados con la
RSA y la RSI fue evaluada mediante la reaccion en
cadena de la polimerasa en tiempo real,
encontrandose que las enzimas fenilalanina amonio
liasa (PAL), LOX, PRs y EREBP se expresan
diferencialmente en plantas inoculadas con NF y en
presencia y ausencia del HEM (Ciancio et al.,
2017; Zhou et al., 2018; Romera et al., 2019). Por
ejemplo, en soya (Glycine max) tratada con
filtrados de 4. niger NCBO0O1 e inoculada con H.
glycines, se detecto la induccion significativa de los
genes PR-1 y EREBP con respecto a los
tratamientos testigo y NF a las 24 y 48 h posteriores
a la inoculacion con el nematodo, sugiriendo que la
RSA y RSI fueron activadas simultdaneamente por
la acumulacion de SA y por la via de sefalizacion
de ET, respectivamente (Schouten, 2016; Jin et al.,
2019). También, el hongo Trichoderma atroviride
(= Trichoderma parceramosum) protegio al tomate
contra M. javanica mediante RSI (De Medeiros et
al., 2017). Asimismo, se reporta que Trichoderma
harzianum T-78 tiene la capacidad de activar los
mecanismos de defensa de las plantas de tomate en
diferentes fases del ataque por M. incognita.
Durante la invasion inicial por el nematodo y en
presencia del hongo, se activaron genes de defensa
dependientes de la acumulacion de AS y durante el
establecimiento del nematodo se sobre expresaron
genes dependientes del AJ, lo que impidio el
desarrollo y la reproduccion de la mayoria de los
nematodos que ingresaron;, una vez que el
nematodo completé su ciclo se observd la

activacion de genes dependientes de la
acumulacion de AS, sugiriendo el reconocimiento
del huevo y muy posiblemente un estado de alerta
contra nuevas invasiones por el nematodo
(Martinez-Medina et al., 2017). De igual forma, se
observo que T. harzianum en tomate incremento la
acumulacion de transcritos relacionados con RSA
y RSI (De Palma et al., 2018).

El uso de tecnologias innovativas de biologia
molecular, como Next-generation sequencing y las
diferentes aplicaciones 6micas para el estudio de
las diferentes asociaciones planta-
microorganismos, han proporcionado mayor
conocimiento acerca de la taxonomia de los
microorganismos y los diferentes  grupos
funcionales que se encuentran en estrecha
asociacion en el sistema suelo, asi como de los
mecanismos moleculares involucrados. Estudios
de transcriptomica revelaron la expresion
diferencial de genes cuando las plantas fueron
colonizadas por HEM; por ejemplo, P.
chlamydosporia reprogramd en tomate los
procesos de transporte, metabolismo secundario e
induccion de respuestas de defensa (Ciancio et al.,
2013; Ciancio et al., 2017). La activacion de las
respuestas de defensa no solo protege contra
fitopatogenos, sino también contra el ataque de
insectos, herbivoros y estrés abiotico. Por tal razon,
los HEM podrian ser una alternativa real y efectiva,
para incrementar en campo el rendimiento de los
cultivos sin afectar al medio ambiente (De Palma
et al., 2018; Bajaj et al., 2018).

Produccion de metabolitos repelentes de NF

Los HEM tienen la capacidad de alterar la
composicion quimica de los exudados radicales de
las plantas que colonizan. Esto reorienta al
nematodo hacia plantas no colonizadas por HEM.
En las interacciones Fol62-tomate-M. incognita y
Fol62-platano-R. similis se determiné que los
exudados radicales de plantas colonizadas con el
hongo, redujeron hasta en un 50% la atraccion del
nematodo, en comparacion con los exudados de
plantas no inoculadas con el HEM (Sikora et al.,
2007; Dababat y Sikora, 2007a). Un efecto similar
se ha observado cuando las raices de la planta son
tratadas con metabolitos secundarios producidos
por hongos, como el que se reporta en arroz tratado
con of-Dehydrocurvularin sintetizado por A.
welwitschiae y que redujo significativamente la
atraccion de J2 de M. graminicola (Xiang et al.,
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2020). Este mecanismo de acciéon no ha sido
estudiado y atn se desconoce el potencial que
podrian tener los HEM al modificar los exudados
radicales de la planta, estimulo esencial en el
proceso de infeccion por NF (Hassani ef al., 2013).

CONCLUSION

El manejo bioldgico de NF es una alternativa
real ante los nuevos retos de la agricultura mundial,
pero su aplicacion requiere de un profundo
conocimiento y entendimiento de los diferentes
componentes fisicos, quimicos, biologicos y
ecologicos involucrados en el patosistema. La
combinacion de diferentes especies antagonistas de
NF, asi como la comprension de los diferentes
mecanismos involucrados en el control de NF y la
aplicacion de las nuevas ciencias Omicas es un
camino a seguir para mejorar el manejo de los NF
y con ello reducir o prevenir la contaminacion del
medio ambiente.
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