CAPITULO 6: DIVERSIDAD Y ECOLOGIA
DE PATOGENOS DE ARTROPODOS

PARTE I: DIVERSIDAD DE PATOGENOS DE ARTROPODOS

Los patogenos de artropodos incluyen bacterias, virus, hongos, nematodos y protozoarios
(Brady, 1981; Miller ez al., 1983; Maramorosch y Sherman, 1985; Moore ¢t al., 1987; Burge,
1988; Tanada y Kaya, 1993). Los protozoarios, sin embargo, han tenido poca importancia en
control biolégico, siendo principalmente debilitadores mas que letales para sus hospederos.
Los microsporidios, anteriormente considerados protozoarios y ahora ubicados taxonémi-
camente con los hongos, tienen importancia relevante como agentes de control biolégico
clasico pero existe preocupacion por el posible dano por infecciones a colonias de agentes de
control biologico de artropodos.

Los patégenos son una parte importante del control natural. Epizootias espontineas de
patégenos ocurren a veces en las poblaciones de plagas (Fuxa y Tanada, 1987) como, por
ejemplo, las epidemias virales y fungosas que periddicamente diezman las larvas de la polilla
gitana Lymatria dispar (L.) en Norteamérica (Gillock y Hain, 2001 ,/2002). El uso de pat6-
genos en control bioldgico clasico o aumentativo inoculativo ha incluido programas contra el
escarabajo rinoceronte Oryctes rhinoceros (L.) en cocoteros de islas del Pacifico por un virus
introducido de Oryctes, el control de la mosca sierra de la picea Gilpinia hercynine (Hartig)
en Canada por un baculovirus, y el de la avispa de la madera Sirex por el nematodo Deladenus
(Beddingin) sivicidicola (Bedding) en Australia. Aunque aun son escasos, los casos en que los
patogenos de artropodos son utilizados en control biologico clasico pueden incrementarse en
el futuro.

La mayoria de la investigacion sobre el uso de patégenos para control biologico, sin
embargo, se ha enfocado en formular microrganismos para aplicaciéon especifica del sitio
como bioplaguicidas (Cherwonogrodzky, 1980; Federici, 1999, 2007). Aqui se considera la
biologia de los grupos de patégenos mas importantes y los factores que afectan su dinamica
de transmision en el control natural. En los Capitulos 23 y 24 se discute el potencial de los
patégenos de artropodos como bioplaguicidas.

CoNTROL DE PLAGAS Y MALEZAS POR ENEMIGAS NATURALES



CAPITULO 6

PATOGENOS BACTERIANOS DE ARTROPODOS

De los varios grupos de patégenos, las bacterias son las que han tenido mas éxito en su uso
comercial. Las bacterias sirven para este uso porque varias especies importantes pueden
crecer en medios de fermentacién y no requieren de métodos caros de cultivo. El mayor
énfasis lo ha tenido Bacillus thuringiensis Berliner, la cual tiene al menos 65 subespecies
y muchos miles de aislamientos. Bacillus thuringiensis es un complejo de subespecies que
comunmente se encuentra en habitats como suelo, hojarasca, heces de insectos y dentro de
intestinos de insectos (Federici, 2007). Algunos productos de B. thuringiensis contienen
bacterias vivas y proteinas toxicas asociadas. El interés en B. thuringiensis, combinado con
desarrollos en biologia molecular, condujo a la produccién de cultivos transgénicos (espe-
cialmente algodon y maiz) que expresan suficientes toxinas Bt para proteger a las plantas
de las plagas clave. Mientras las bacterias como bioplaguicidas han permanecido como
productos locales, las plantas transgénicas Bt han transformado el control de plagas en
algunos cultivos (ver Capitulo 21). Para un breve recuento historico acerca del desarrollo
de cultivos Bt, ver Federici (2005).

Aunque muchas especies de bacterias pueden causar enfermedades en artropodos, las
que no forman esporas latentes (como las especies de Pseudomonas, Aerobacter, Cloaca
o Serratin), usualmente causan la enfermedad solo cuando el hospedero esta fisioldgica-
mente estresado. Sin embargo, una especie — Serratia entomophila Grimmont, Jackson,
Ageron & Noonan, el agente causante de la enfermedad ambar — ha sido desarrollado
como bioplaguicida y es vendido en Nueva Zelanda para el control del escarabajo plaga de
los pastos Costelytra zealandica (White), bajo el nombre de Invade (Jackson, 1990). Las
formulaciones granulares de esta bacteria permanecen activas en suelos inoculados hasta
por cinco meses (O’Callaghan y Gerard, 2005).

Las bacterias que forman esporas pueden infectar mas facilmente a hospederos sanos,
después de la ingestién de esporas. Especies como B. thuringiensis, Bacillus sphaericus
Neide y Paenibacillus popilline (Dutky) (antes en Bacillus [ Pettersson et al., 1999]) son,
en orden de importancia decreciente, los patdgenos que han sido mas investigados para
su posible uso como bioplaguicidas.

Paenibacillus popilline es un patdégeno del escarabajo japonés Popillia japonica New-
man y de otros escarabajos del césped. Las infecciones de este patdgeno son llamadas
“enfermedades lechosas” debido al color blancuzco de la hemolinfa de los hospederos en-
fermos. A pesar de la importancia de las plagas a controlar con este patogeno, P. popilline
ha fallado generalmente como bioplaguicida comercial (aunque todavia esta disponible
comercialmente) porque no produce esporas facilmente cuando se cultiva en medios de
fermentacion (Liithy, 1986). Ya que las esporas son el estado usado en productos bi-
oplaguicidas, esto ha evitado la produccién comercial econémica. La ineficiencia en la
producciéon masiva, combinada con un bajo nivel de eficacia después de la aplicacion, ha
disminuido el interés en este patdogeno, reflejado en el hecho de que sélo 14 articulos de
investigacion fueron localizados en la base de datos de la CAB Internacional bajo dicho
nombre entre 1999 y 2004.

La segunda especie, B. sphaericus, es de interés porque mata larvas de mosquitos, tal
como lo hace una subespecie de B. thuringiensis (B.t. israclensis, ver mas adelante) (Singer,
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1990; Baumann et al., 1991; Charles et al., 1996). Esta especie puede ser producida por
fermentacion, su actividad insecticida se debe a las toxinas cristalinas que son liberadas
cuando el insecto digiere las esporas que ha ingerido con su alimento. El rango de hos-
pederos de esta bacteria esta limitado a unos pocos géneros de mosquitos (Wraight et al.,
1981; Singer, 1987; Osborne et al., 1990). Los genes que codifican por la toxina han sido
identificados y transferidos a otras bacterias (Baumann [P.] ez al., 1987, Baumann [L.]
et al., 1988; Baumann y Baumann, 1989). Los genes de B. sphaericus han sido usados
para producir organismos recombinantes que expresan toxinas de esta especie y de B.
thuringiensis (Park et al., 2003, 2005). Bacillus sphaericus, ya sea sola o en combinacioén
con otros materiales, sigue siendo de interés para el control de Culex spp. y de mosqui-
tos que se crian en agua contaminada. Un producto comercial (VectoLex) esta siendo
probado (Shililu ez al., 2003; Brown et al., 2004). El trabajo estd enfocado en (1) buscar
cepas mas letales, (2) desarrollar métodos de cultivo mas baratos para disminuir los costos
de produccion (Poopathi ez al., 2003), (3) manejar el desarrollo de la resistencia de los
mosquitos (Park ez al., 2005) y (4) probar en campo los productos formulados. En gen-
eral, este patdgeno parece tener un nicho potencial como mosquitocida y la investigacion
sobre su avance como plaguicida continta, como lo evidencian 225 articulos citados en
CAB Internacional entre 1999-2004.

Bacillus thuringiensis es el patdgeno bacteriano de artropodos mas extensamente com-
ercializado (Figuras 6-1, 6-2) (Beegle y Yamamoto, 1992; Entwistle ez al. 1993; Whalon
y Wingerd, 2003). Quizis tantos como 50,000 aislamientos han sido colectados, de los
cuales 65 serotipos (basados en antigenos flagelares) han sido reconocidos y recibido nom-
bre a nivel de subespecies. La mayoria de estos serotipos afectan larvas de lepidopteros, al-
gunos como por ejemplo B. t. kurstaki han sido usados contra varios lepidopteros plaga de
frutas, hortalizas y bosques. La subespecie israelensis es efectiva contra larvas de dipteros,
incluyendo mosquitos, jejenes, moscas de las alcantarillas y micetofilidos (de Barjac, 1978;
van Essen y Hembree, 1980; Mulla ez al., 1982). La subespecie B. t. tenebrionis infecta
larvas de crisomélidos como el escarabajo de la papa de Colorado Leptinotarsa decem-
lineata (Say) (Herrnstadt et al.,
1987). Los insectos que ingi-
eren esporas de B. thuringiensis
mueren por el efecto combinado
del envenenamiento por toxinas
y la multiplicaciéon de las bacte-
rias. Los bioplaguicidas que con-
tienen este patégeno son impor-
tantes en agricultura organica y
en manejo integrado de plagas,
por su compatibilidad con para-
sitoides y depredadores. El uso

total, sin embargo, sigue siendo : .
menor al compararlo con los in- Figura 6-1. Larvas de la polilla india de la harina (Plodia
interpunctella Hiibner) (oscuras) muertas por la bacteria Bacillus
. . thuringiensis Berliner, contrastando con una sana (blanca).
cultivos  (Whalon y Wingerd, (Fotografia cortesia de Jack Kelly Clark, University of California
2003). IPM Photo Library.)

—

secticidas convencionales en los

CoNTROL DE PLAGAS Y MALEZAS POR ENEMIGAS NATURALES



Cry1fa
CrylAL
EryiAc -

LS ] .

Figura 6-2. Microfotografias de células y toxinas de Bacillus
thuringiensis: (a) células con esporas; (b) cristales purificados Cry1
y Cry2; (c) vista aumentada del cristal tipo proteina Cry1; y (d) vista
de cristal (P2) cuboidal incrustado Cry2A en el cristal piramidal (P1).
Barra en D = 200 nm. (Reimpresas con permiso de Springer, con
modificacion del pie de figura, de Federici, 2007: microfotografia en
(C) por C. L. Hannay.)

Los genes Bt, sin embargo, han sido usados para producir variedades de cultivos re-
sistentes a plagas (Vaeck ez al., 1987) y su adopcién por el productor ha sido extensa. En
2006, aproximadamente el 50% de todo el algodén y del maiz sembrado en los Estados
Unidos fueron variedades Bt. Altas tasas de uso similares también ocurren en algunos
otros paises (James, 2002; Shelton ¢t al., 2002). Cuando las toxinas Bt expresadas por
la planta controlan plagas clave, el uso de plaguicidas disminuye, permitiendo mucha
mayor sobrevivencia de enemigos naturales en el cultivo (Dively y Rose, 2003; Naranjo
y Ellsworth, 2003) (ver Capitulo 21). Es posible que se presente resistencia a las toxinas
Bt, liberadas como aspersion de bioplaguicida o por plantas transgénicas (Tabashnik ez
al., 1990) y por tanto el monitoreo y manejo para retrasar la resistencia son aspectos im-
portantes del uso de las toxinas de este patogeno. También se han originado problemas
sociales mas amplios por el uso de los cultivos Bt (Gray, 2004).

PATOGENOS VIRALES DE ARTROPODOS

De las varias familias de virus de insectos (Entwistle, 1983; Moore ¢t al., 1987; Tanada
y Kaya, 1993), s6lo Baculoviridae (Granados y Federici, 1986) (con una excepcion) es
importante como bioplaguicida o como causante de epizootias naturales (Figuras 6-3,
6-4). Los baculovirus usualmente matan a sus hospederos y se sabe que sélo infectan
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Figura 6-3. Larva de la polilla tigre de manchas plateadas Lophocampa
argentata (Pack.) muerta por un baculovirus, colgando en la posicién
cabeza abajo que facilita la contaminacién del follaje con virus del
cadaver en desintegracion. (Fotografia cortesia de Jack Kelly Clark,
University of California IPM Photo Library)

Figura 6-4. Microfotografia de nucleopoliedrovirus en tejido de la
hipodermis del gusano soldado Spodoptera exigua (Hiibner). (Fotografia
cortesia de J. V. Maddox; reimpresa de Van Driesche, R. G. and T. S.
Bellows, Biological Control, 1996. Kluwer, con permiso)

insectos (Payne, 1986). Esta familia contiene a los nucleopoliedrovirus (NPV por su sigla
en ingles) y a los granulovirus (GV por su sigla en ingles). Los virus no oclusivos (p. ¢j., el
virus de Oryctes), anteriormente colocados en Baculoviridae, ahora no tienen clasificacion
(Jackson et al., 2005). Para informacién sobre aspectos moleculares del ciclo de infeccién
del baculovirus y la organizacién de su genoma, ver Blissard y Rohrmann (1990).

Un rol de los baculovirus en el control biolégico es que como patégenos naturales,
causan ciclos periddicos de enfermedad. Tales patdgenos podrian ser especies nativas lo-
cales o virus introducidos dirigidos a una especie invasora. Fuxa (1990) enlist6 15 casos en
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que los baculovirus fueron introducidos y establecidos exitosamente contra insectos plaga
invasores. El nivel de control, sin embargo, raramente es alto, a menos que los niveles de
virus sean aumentados artificialmente. Unas pocas introducciones de virus han controlado
a las plagas. Un nucleopoliedrovirus de la mosca sierra invasora G. hercyniae suprimio
permanentemente a la plaga después de que el virus fue introducido accidentalmente al
este de Canada (Balch y Bird, 1944). Mis deliberadamente, la introduccién intencional
de un virus no oclusivo del escarabajo del coco Oryctes vhinoceros (L.) suprimi6 a la plaga
en palmas de coco por casi cuatro anos en islas del Pacifico sur pero requiere un manejo
continuo para mantener su eficacia (Zelazny et al., 1990; Mohan y Pillai, 1993).

Los baculovirus también pueden ser formulados como bioplaguicidas. Sin embargo,
ya que todos los virus son pardsitos obligados, deben ser criados en insectos vivos o en
cultivos de células de insectos. Consecuentemente, pocos virus han tenido éxito como
productos comerciales porque los costos de produccién son altos y el uso del produc-
to esta limitado por una alta especificidad del hospedero. En la ausencia de productos
provechosos producidos por negocios privados, algunos bioplaguicidas virales han sido
producidos con fondos publicos. En Brasil, el apoyo del gobierno condujo al desarrollo
del virus de la nucleopoliedrosis del defoliador de la soya Anticarsia gemmatalis Hiibner
(Moscardi, 1983, 1999); este bioplaguicida ha sido adoptado por algunos productores de
soya (Corréa-Ferreira et al., 2000).

PATOGENOS FUNGOSOS DE ARTROPODOS

Los hongos pueden ser agentes del control biologico clisico, bioplaguicidas o parte del
control natural a través de las epidemias que periddicamente causan en algunos artrépo-
dos (Goh et al., 1989; Carruthers y Hural, 1990). Los hongos tienen poca importancia
en el control bioldgico por conservacién porque las manipulaciones para crear epidemias
por hongos, con demanda en localidades especificas, generalmente no son practicas o no
estan disponibles.

Los casos exitosos de control biolégico clasico de insectos usando hongos introduci-
dos han sido pocos. El hongo Zoophthora radicans (Breteld) Batko de Israel fue introdu-
cido en Australia para ayudar en la supresion del afido Therioaphis trifolic (Monell) f. mac-
ulata (Milner et al., 1982). La introduccién accidental del hongo asiatico Entomophagn
maimaiga Humber, Shimazu & Soper en el noreste de los Estados Unidos causé alta
mortalidad de las larvas de la polilla gitana (Webb ez al., 1999) y se cree que ha mantenido
a la plaga bajo control, al menos en Nueva Inglaterra (EU), desde 1990.

La mayoria de la investigacion con hongos como agentes del control biolégico se ha
enfocado en los esfuerzos para desarrollarlos como bioplaguicidas (Ferron, 1978; Gil-
lespie, 1988; Bateman and Chapple., 2001; Bateman, 2004). El desarrollo exitoso de
micoinsecticidas ha sido frustrado por los rangos estrechos de hospederos y por la pobre
germinacion de las conidias después de la aplicaciéon (Moore y Prior, 1993). Un pro-
ducto para controlar a la langosta africana del desierto Schistocerca gregaria Forskal y a
otros saltamontes plaga ha sido desarrollado basado en Metarhizium flavoviride Gams
(= M. anisopline var. acridum). Este producto ha sido promovido por grupos de ayuda
internacional como una solucién ambientalmente mds segura para controlar langostas en
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Africa; también ha sido probado en Asia y Suramérica con altos niveles de mortalidad de
saltamontes en pruebas de campo (Li et al., 2000; Magalhaes ez al., 2000; Zhang et al.,
2000). Una especie australiana de Metarhizium (Green Guard®) esta registrada actual-
mente para usarla en Australia contra langostas (Lawrence, 2000).

En algunos casos, los micoplaguicidas aplicados acttian como agentes de control bi-
olégico clasico, reproduciéndose a niveles suficientemente altos para continuar causando
mortalidad a niveles significativos por varios afios, sin tener que repetir la aplicacién. Este
es el caso, por ejemplo, con Beauveria brongniartii (Saccardo) Petch, el cual fue aplicado
en pastizales y huertos de Suiza para controlar al escarabajo Melolontha melolontha 1.
Este hongo ha sido detectado en el suelo 14 anos después de la aplicacion (Enkerli ez al,
2004), por lo que se crey6é que contribuy6 al éxito del producto en el control de la plaga
(Zelger, 1996).

Mas de 400 especies de hongos que infectan insectos han sido reconocidas (Hall y
Papierok, 1982). Su taxonomia estd incluida en Brady (1981) y McCoy et al. (1988)
mientras que su biologia, patologia y uso en control de plagas es discutida en Steinhaus
(1963), Miiller-Kogler (1965), Ferron (1978), Burges (1981a), McCoy et al. (1988),
Tanada and Kaya (1993) y Khetan (2001). La mayoria de la atenciéon se ha enfocado al-
rededor de 20 especies (Zimmermann, 1986) de 12 géneros (Roberts y Wraight, 1986).
Incluyen a Lagenidium (considerado ahora no un hongo verdadero sino un miembro
del Reino Straminipila), Entomophaga, Neozygites, Entomophthora, Evynin, Aschersonin,
Verticillinm, Nomuraen, Hirsutelln, Metarhizium, Beanveriay Paecilomyces (hongos ver-
daderos, del Reino Eumycota).

LAGENIDIUM (REINO STRAMINIPILA)

Los miembros de este género infectan larvas de mosquitos y no requieren de un hos-
pedero alternante para completar su ciclo de vida. Lagenidium gigantenm Couch esta
registrado como un producto de control de plagas en los Estados Unidos.

ENTOMOPHAGA, ENTOMOPHTHORA, NEOZYGITES, Y ERYNIA

Los hongos de esto grupo (todos Entomophthoraceae) son importantes como pato-
genos que ocurren naturalmente pero que no esporulan bien en medios de fermen-
tacion y no son usados como bioplaguicidas. Los hospederos incluyen larvas de lep-
idopteros, escarabajos, afidos y dcaros. Para conocer su taxonomia y biologia, ver
MacLeod (1963), Waterhouse (1973), Remaudiere y Keller (1980), Humber (1981),
Ben-Ze’ev et al. (1981) y Wolt (1988).

HONGOS IMPERFECTOS (=DEUTEROMYCOTA)

Las especies de Aschersonin, Verticillium, Nomuraea, Hirsutella, Metarhizium, Bean-
veriny Paecilomyces pertenecen a los Hongos Imperfectos. Este es un grupo artificial
de especies cuyas formas sexuales (la base para la clasificacion de hongos) no han
sido encontradas o que por otras razones no pueden ser colocados con confianza en
otros grupos de hongos. Hirsutella thompsonii Fisher es un patégeno bien estudiado
de acaros eriofiidos (McCoy, 1981). Beauveria bassiana (Balsamo) Vuillemin tiene
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un amplio rango de hospederos
(Figura 6-5) y actualmente esta
registrado como plaguicida en
los Estados Unidos (de Hoog,
1972). Beawveria brongniartii
esta registrado en Suiza contra
escarabajos. Se han desarrollado
especies de Metarhizium para
controlar langostas. Especies
de Pacecilomyces, Verticillinm y
Aschersonin han sido estudia-
das como patégenos de moscas
blancas, afidos y escamas.

Figura 6-5. Adulto del picudo del arroz, Sitophilus oryzae (L.), en vista
lateral, con hifas de Beauveria bassiana (Balsamo) Vuillemin emergiendo
del cadaver. (Fotografia cortesia de Jack Kelly Clark, University of
California IPM Photo Library.)

NEMATODOS QUE ATACAN ARTROPODOS

De las mas de 30 familias de nematodos, nueve tienen potencial para el control biologico
de insectos. Existen dos casos en los que los nemdtodos introducidos han suprimido
un insecto invasor. En Australia, el faenopsitilénquido D. siricidicola, introducido desde
Nueva Zelanda, logro el control efectivo de la avispa europea de la madera Sivex noctilio
(Fabricius), una plaga importante en plantaciones de pinos (Bedding, 1984). En Florida,
el esteinernematido Steinernema scapterisci Nguyen & Smart fue importado para el con-
trol en pastos del grillotopo invasor Scapteriscus (Parkman et al., 1993, 1996).

Ademas de dichos casos, casi todo el interés en nematodos para control bioldgico de
insectos ha sido en la produccién comercial de esteinernematidos y heterorhabditidos
para ser usados como bioplaguicidas (Gaugler y Kaya, 1990; Kaya, 1993; Grewal ez al,
2005; Adams et al., 2006). Estos nematodos albergan bacterias simbidticas aptas para
matar rapidamente al hospedero (Kaya, 1985; Burnell y Stock, 2000).

STEINERNEMATIDAE Y HETERORHABDITIDAE

Muchas especies de Steinernema'y Heterorhabditis (Figuras 6-6, 6-7) han sido com-
ercializadas como bioplaguicidas (Gaugler y Kaya, 1990; Kaya, 1993; Kaya y Gaugler,
1993; Tanada y Kaya, 1993; Bullock ez al., 1999; Koppenhofer y Fuzy, 2003). Estas
familias de nematodos han sido usadas como agentes de control comercial de plagas
porque tienen los siguientes atributos (Poinar, 1986):

e amplio rango de hospederos

e habilidad para matar al hospedero en menos de 48 horas
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Figura 6-6. Nematodos Steinernema carpocapsae  Figura 6-7. Acercamiento de un nematodo Steinernema

(Weiser) emergiendo de un hospedero muerto en sp. (Fotografia cortesia de R. Gaugler; reimpresa de
el agua. (Fotografia cortesia de Jack Kelly Clark, Van Driesche, R. G. and T. S. Bellows, Biological
University of California IPM Photo Library.) Control, 1996. Kluwer, con permiso.)

e capacidad para crecer en medios artificiales
e un estado infeccioso durable capaz de ser almacenado
e carencia de resistencia del hospedero

e seguridad aparente para el ambiente

Estos nemdtodos invaden hospederos a través de aberturas naturales (boca, es-
piraculos, ano) o hieren y penetran el hemocele. Bacterias de los géneros Xenorbabdus
o Photorbabdus son liberadas y matan rapidamente al hospedero. Entonces, los nemat-
odos se desarrollan saprofiticamente en el cadaver. Ver Lewis et a/. (2006) para una re-
vision de la ecologia y conducta de estos nematodos, en relaciéon con su uso en el con-
trol de plagas, y a Grewal et al. (2006) para informacién sobre la quimorecepcion de los
nematodos y su biologia en relacion al calor y la sequia. Gaugler y Kaya (1990) y Kaya
y Gaugler (1993) proporcionan informacion sobre la cria de estos nemdtodos y su uso
para control de plagas. Solamente son efectivos en ambientes hiimedos, tales como el
suclo o follaje hiimedo en
climas tropicales. Las espe-
cies de Heterorhabditidae
hacen que los cadaveres
hospederos cambien a rojo
brillante ~ (Figura 6-8).
Para algunas especies, se
han establecido mercados
comerciales y desarrollado
sistemas de producciéon a
gran escala (Kaya, 1985;

Figura 6-8. Las larvas de Scarabaeidae infestadas con nemétodos Heterorhabdis ~Gaugler y Kaya, 1990).
sp. cambian a un color rojo caracteristico, en contraste con el color crema de
las no infestadas (Fotografia cortesia de Jack Kelly Clark, University of California
IPM Photo Library.)
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PHAENOPSITYLENCHIDAE

El nematodo D. siricidicola fue introducido de Nueva Zelanda a Australia, donde
contribuy6 sustancialmente a la supresiéon de una plaga primaria de plantaciones de
coniferas, la avispa europea de la madera S. noctilio (Bedding, 1984). El nematodo in-
fecta larvas pero no mata al hospedero. Después invade los ovarios de la avispa adulta
y destruye los huevos. Sin embargo, la avispa contintia ovipositando pero en lugar de
huevos, deposita nematodos en nuevos arboles, diseminando al nematodo.

PARTE 1l. ECOLOGIA DE PATOGENOS DE ARTROPODOS

CICLO DE VIDA GENERALIZADO DE PATOGENOS DE ARTROPODOS

Para entender el valor de cualquier patégeno como parte del control natural que afecta
a una plaga, se debe entender la biologia del patégeno. Para completar sus ciclos de vida
exitosamente, la mayoria de los patdgenos debe contactar a un hospedero, poder entrar a
su cuerpo, reproducirse dentro de uno o mas tejidos del hospedero y emitir algtin estado
de vida que subsecuentemente contacte e infecte nuevos hospederos. La forma en que un
patoégeno en particular hace estas cosas, influenciard fuertemente los tipos de hospederos
que infecte y el impacto que tendra en la densidad promedio del hospedero. Aqui se
discuten estos procesos y se comparan entre diferentes grupos de patégenos. Cuando
son usados como bioplaguicidas, algunos aspectos de la biologia del patégeno como la
eficiencia de transmision, pasan a ser menos importantes.

CONTACTO CON EL HOSPEDERO

La mayoria de los patégenos de artropodos carecen de un estado movil (excepto los
nematodos y los mohos acuaticos como Lagenidium spp.). Por tanto, el contacto
con el hospedero depende de la oportunidad de los encuentros con los hospederos
y las esporas u otro estado infeccioso que es transportado por el viento, la lluvia u
otros organismos. La eficiencia del contacto entre un patégeno y sus hospederos es
determinada por los patrones espaciales del estado infeccioso y por el del hospedero,
y la sobrevivencia del estado infeccioso a través del tiempo. Los cuerpos de oclusion
de los nucleopoliedrovirus en los cadaveres de larvas de la polilla gitana enfermas ( L.
dispar), por ejemplo, son liberados cuando los cadaveres se rompen. Los cuerpos de
inclusion de los virus estin concentrados inicialmente cerca del sitio de la muerte
del hospedero pero después se distribuyen sobre el follaje cercano (especialmente en
el follaje directamente debajo de los cadaveres de los hospederos) debido a la lluvia
(Woods y Elkinton, 1987). Similarmente, el viento redistribuye las conidias fungosas
que inicialmente estaban concentradas cerca de los cadaveres de los hospederos hacia
nuevas localidades por todo el habitat.

La dispersion de los patdogenos entre un grupo de hospederos es llamada trans-
mision horizontal (Figura 6-9). Unos pocos patégenos son transmitidos entre gen-
eraciones de hospederos de la madre a su descendencia (transmision vertical) (Fig-
ura 6-10), un proceso que elimina la necesidad de contactar nuevos hospederos al
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HORIZONTAL PATHOGEN TRANSMISEION
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Figura 6-9. La transmision horizontal de patégenos ocurre entre miembros de la
misma generacion, usualmente por el contacto fisico con cadaveres o heces
de individuos infectados. (Fotografia cortesia de J. V. Maddox; reimpresa de
Van Driesche, R. G. y T. S. Bellows, Biological Control, 1996. Kluwer, con
permiso.)
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Figura 6-10. La transmision vertical de patégenos ocurre entre miembros de dos
generaciones seguidas, usualmente de la madre a su descendencia, a través de
los huevos. (Fotografia cortesia de J. V. Maddox; reimpresa de Van Driesche, R.
G. yT. S. Bellows, Biological Control, 1996. Kluwer, con permiso.)

azar. Algunos patogenos son aptos para buscar activamente a sus hospederos. Algunos
nematodos entomopatdgenos usan senales quimicas como el CO vy las heces de los
hospederos para detectarlos (Ishibashi y Kondo, 1990) y después se mueven hacia el-
los nadando en el agua entre las particulas del suelo. Similarmente, las zoosporas mo-
viles de las especies acudticas de Lagenidium nadan activamente hacia sus hospederos
(en respuesta a compuestos quimicos emitidos por ellos) o hacia la luz (que los lleva

a la superficie del agua, donde se encuentran las larvas de los mosquitos) (Carruthers
y Soper, 1987).

CoNTROL DE PLAGAS Y MALEZAS POR ENEMIGAS NATURALES
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PENETRACION AL HOSPEDERO

Una vez el patégeno ha contactado al hospedero, debe penetrar su cuerpo y alcanzar
los tejidos susceptibles. La cuticula del artropodo le brinda proteccion contra muchos
patégenos. La mayoria de las bacterias y los virus no pueden cruzar la cuticula ex-
terna y deben entrar a los artropodos a través de la capa delgada del intestino medio,
después de haber sido ingeridos. El consumo de alimento que esta contaminado por
patégenos es una ruta importante de contagio para los artropodos masticadores. Los
artropodos succionadores, en contraste, escapan a la exposicion de dicha contami-
nacion al alimentarse de los fluidos internos de la planta, los que estan relativamente
libres de microbios entomopatégenos. Como consecuencia, los insectos chupadores
como los afidos son menos afectados por patogenos como bacterias y virus que deben
entrar al hospedero por ingestion.

En contraste, algunos nematodos y hongos son mas aptos para penetrar el integu-
mento del insecto. Los nemdtodos esteinernemdtidos y heterorhabditidos pueden en-
trar a los hospederos a través de heridas o de los espiriculos, usando presion mecanica
y enzimas. Los heterorhabditidos también pueden cortar el integumento con una
estructura como un diente. Los nematodos Deladenus usan un estilete para entrar
al hospedero. Los hongos usan estructuras especiales llamadas hifas de penetracion
para ejercer presion mecdnica sobre la cuticula, junto con la produccién de enzimas
capaces de digerir la quitina de la cuticula (Figura 6-11).
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Figura 6-11. Microfotografia de la penetracion de la cuticula de la mosca sierra del
pino Diprion similus (Hartig) por la hifa de un hongo (flecha). (Fotografia cortesia
de M. G. Klein publicada por Klein y Coppel [1973] Annals of the Entomological
Society of America 66:1178-1180; reimpresa de Van Driesche, R. G. y T. S. Bellows,
Biological Control, 1996. Kluwer, con permiso.)
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REPRODUCCION DENTRO DEL HOSPEDERO

Cuando el patégeno ha penetrado al hospedero, debe reproducirse en un tejido sus-
ceptible. Algunos patégenos pueden hacerlo en virtualmente todos los tejidos pero
otros requieren tejidos especificos. El virus no oclusivo de Oryctes, por ejemplo, se
reproduce principalmente en el cuerpo graso y en el epitelio del intestino medio. El
rango de tejidos que un patdégeno puede infectar influye en la cantidad de estados
infecciosos del patogeno que pueden producirse por hospedero. Los patégenos que
infectan todos los tejidos pueden ser mads econémicos de cultivar que los que causan
infecciones mas selectivas.

Algunos patégenos como los baculovirus que son parasitos obligados de células
vivas, sOlo se reproducen mientras el hospedero todavia esta vivo. En contraste, los
nematodos esteinernematidos y heterorhabditidos son principalmente saproéfitos y la
mayor parte de su reproducciéon ocurre después de que los hospederos han muerto
por las bacterias simbidticas asociadas. Consecuentemente, los nematodos son aptos
para usar la mayoria de los tejidos del hospedero para su reproduccion.

ESCAPE DESDE EL HOSPEDERO MUERTO

Para completar su ciclo de vida, un patégeno debe escapar del viejo hospedero y
encontrar nuevos. En el caso especial de la transmision vertical (de la madre a su
descendencia), el patdogeno contacta nuevos hospederos cuando la madre contamina
sus propios huevos. Usualmente, sin embargo, el patbgeno debe abandonar el hos-
pedero muerto, entrar a un ambiente mas grande y de alguna manera, contactar un
nuevo hospedero. Si un patégeno mata a su hospedero, la descendencia del patégeno
puede escapar del cadaver cuando se descompone, tal como ocurre cuando las larvas
de lepidopteros muertas por virus se ablandan y caen en pedazos. La descendencia
de los hongos entomopatogenos (conidias) escapa de los cadaveres de los hospederos
cuando hifas especiales (conidioforos) crecen a través de la cuticula del cadaver y pro-
ducen conidias dispersadas por el aire. La liberacién de las conidias de algunas espe-
cies de hongos es pasiva pero otros las descargan en forma eruptiva. Los nématodos
pueden dejar los hospederos en varias formas, dependiendo del grupo de nematodos.
En los esteinernematidos y los heterorhabditidos, tanto los jévenes como los adultos
pueden nadar y alejarse de los cadaveres en el agua entre las particulas del suelo. En
otros grupos, los nematodos pueden ser dispersados a través del tracto reproductivo
del hospedero durante los intentos de oviposicion de los hospederos infectados.

RESERVAS Y ESTADOS DE DESCANSO DE LOS PATOGENOS

Enseguida de la liberacién de los patégenos infecciosos al medio ambiente, la con-
tinuidad de la poblacién del patégeno depende del contacto con nuevos hospederos.
Ya que la presencia del hospedero en tiempo y espacio puede ocurrir sélo en algunas
areas y ser impredecible, los patogenos requieren de adaptaciones para la dispersion y
la persistencia. La dispersién en el medio ambiente es llevada a cabo principalmente
por el viento y la lluvia, el contacto con el hospedero generalmente es casual. Los
encuentros al azar con nuevos hospederos son mas probables si los hospederos estan
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congregados. Insectos como las moscas blancas, afidos y larvas de lepidopteros u otros
insectos que tienen brotes de poblacién de alta densidad, son especialmente favorables
para la transmision de la enfermedad. Los insectos reproducidos en colonias en labo-
ratorios o en crias comerciales, a menos que se crien individualmente, también son
especialmente susceptibles a la propagacion de la enfermedad, debido a la proximidad
de los individuos y a la alta densidad poblacional.

Cuando los hospederos son escasos en el tiempo o espacio, la supervivencia del
patégeno requiere que tenga algin estado durable que pueda persistir por periodos
bastante largos. Esto incrementa la posibilidad de que algunos patégenos eventu-
almente puedan contactar hospederos. Las esporas de las especies de Bacillusy los
cuerpos oclusivos de los baculovirus son ejemplos de estados durables del patoégeno.
Dichos estados terminan en el suelo, donde persisten. La lluvia puede salpicar el suelo
sobre el follaje, lo que mueve algunas esporas o virus de regreso al follaje, dando una
oportunidad para que los nuevos hospederos ingieran patdégenos.

EPIDEMIOLOGIA: éQUE CONDUCE A LOS BROTES DE INFERMEDADES?

Las epizootias son brotes de enfermedad en una poblaciéon animal y son parte del control
natural. Las epizootias de baculovirus y de hongos entomopat6genos son comunes mien-
tras que las de bacterias como B. thuringiensis son raras. La probabilidad de que ocurra
una epizootia esta influenciada por las caracteristicas del hospedero y del patégeno, la
densidad de poblacion y distribucion del hospedero, y las condiciones ambientales como
la temperatura, lluvia y humedad. El estudio de cémo afectan dichos factores a los brotes
de enfermedades se llama epizootiologia (ver Fuxa y Tanada, 1987 para una discusion de
la epizootiologia de enfermedades de insectos). Enseguida se describen las caracteristicas
del hospedero, del patégeno o del medio ambiente que conducen a una epizootia. Sin
embargo, cuando los patégenos son usados como bioplaguicidas, aplicados en grandes
cantidades donde se necesitan, la dinimica natural es remplazada por condiciones impu-
estas artificialmente y entonces atin algunos patégenos con dinamica de transmision pobre
(como B. thuringiensis) pueden ser utiles como bioplaguicidas.

CARACTERISTICAS DEL HOSPEDERO QUE INFLUYEN EN LA TASA DE ENFERMEDAD

Entre los factores del hospedero que pueden afectar el desarrollo de una epizootia
estan su densidad, distribucién especial, salud, edad, estatus de la muda y comporta-
miento. Ya que el estado de dispersion de un patdégeno, como las conidias fungosas o
los cuerpos de oclusién virales, disminuyen en abundancia como el cubo de la distan-
cia desde el hospedero previamente infectado mas cercano, las tasas de contacto con
nuevos hospederos son mas altas cuando los hospederos estan cerca. La transmision
de la enfermedad aumenta cuando los insectos estdn en colonias reproductivas (como
los afidos) o en grupos (como los gusanos de bolsa) o presentan distribucién espacial
significativamente agregada (como las moscas blancas). Para insectos masticadores
como las larvas de lepidopteros, la transmisiéon horizontal se facilita por el contacto
con heces o fragmentos de cadaveres de hospederos, lo cual es mas posible en altas
densidades de dichas larvas, como en las explosiones de poblaciéon de la polilla gi-
tana.
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La salud de los hospederos también afecta la transmision del patdégeno porque los
hospederos estresados por otros patdégenos o por la pobre nutricién por condiciones
fisicas adversas, a menudo son menos resistentes a la infecciéon. Los individuos enfer-
mos también pueden aumentar la dispersion del patogeno al efectuar comportamien-
tos inusuales. Los individuos infectados frecuentemente mueren en posiciones relati-
vamente altas en su planta hospedera o en el habitat. Algunas larvas de lepidopteros
infectadas con virus migran hacia arriba (quiza como respuesta al hambre) y mueren
en las puntas de las ramas, una conducta que posiciona al cadaver para contaminar el
follaje inferior conforme el cadaver se desintegra.

Similarmente, la edad y estatus de la muda afecta la susceptibilidad a la infeccion.
Las larvas jovenes de lepidopteros a menudo son mas susceptibles a B. thuringiensis
y a los virus. Los insectos recién mudados, en los que la cuticula es todavia mas bien
delgada, son mas susceptibles a los hongos. Por el contrario, la muda puede evitar la
infeccion en algunos insectos, si las conidias son esparcidas sobre la cuticula seca antes
de penetrar al hospedero.

CARACTERISTICAS DEL PATOGENO QUE INFLUYEN EN LA TASA DE ENFERMEDAD

Las caracteristicas del patégeno que influyen en la tasa de enfermedad incluyen la in-
fectividad, virulencia, producciéon de toxinas, naturaleza del ciclo de vida del patégeno
asi como la densidad, distribucién y persistencia del estado de dispersion del patdégeno.
El genotipo del patégeno influye en la infectividad y virulencia en un hospedero dado.
La infectividad es la habilidad del patégeno para penetrar el cuerpo del hospedero y
la virulencia es la habilidad para causar la enfermedad, ya dentro del hospedero. Los
patotipos varfan significativamente con respecto a cudl especie hospedera puede ser
atacada con éxito. En los hongos, las cepas pueden variar en el nivel de las enzimas
producidas por la penetracion de las hifas, cambiando su infectividad con el hospede-
ro. En B. thuringiensis, los aislados difieren en los tipos y cantidades de las toxinas que
producen. Estas diferencias en toxinas determinan cuales grupos de hospederos son
susceptibles a las infecciones letales por aislados particulares de B. thuringiensis.

Los ciclos de vida de los patégenos varian desde simples hasta altamente comple-
jos, algunos requieren de hospederos alternantes. Los ciclos de vida complejos pueden
limitar la transmisién del patdégeno si los hospederos alternantes o las condiciones
especiales estan disponibles en s6lo algunos habitats o periodos. El requerimiento de
copépodos u ostricodos como hospederos alternantes por hongos Straminipila del
género Coelomomyces, por ejemplo, significa que la reproduccion continua de este
patégeno seguida por la aplicacion artificial, sélo es posible si dichos hospederos estan
presentes (Tanada y Kaya, 1993).

La densidad, distribucién y persistencia de los estados infecciosos de un patégeno
son importantes en la determinacion de la tasa normal de una enfermedad y en la
frecuencia e intensidad de las epizootias. La presencia de un estado infeccioso del
patégeno es insuficiente para causar epizootias en la ausencia de condiciones ambien-
tales favorables. Sin embargo, fuentes abundantes y persistentes de estados infecciosos
del patoégeno en el habitat favorecen la ocurrencia de epizootias.
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La dispersion de un patégeno dado en el habitat dependera de la naturaleza del
mecanismo de liberacion desde el hospedero. Es mas probable que las conidias fungo-
sas diseminadas por el viento sean dispersadas mas ampliamente que los virus liberados
por la licuetaccion de los cadaveres de los hospederos, con la contaminacién local
del follaje en la zona de goteo debajo de los cadaveres. La persistencia de los estados
infecciosos del patogeno sera fuertemente influenciada por su tolerancia a factores fisi-
cos dafiinos, particularmente la luz ultravioleta, altas temperaturas y resequedad. Al-
gunos microhabitats, especialmente el suelo y los espacios protegidos como grietas en
la corteza, ofrecen condiciones fisicas mds favorables a la sobrevivencia del patégeno.
El contacto del hospedero con estas zonas o el movimiento de material desde ellas
a otras areas donde los hospederos se alimentan, seran influencias importantes en las
tasas de infeccion.

FACTORES AMBIENTALES QUE INFLUYEN EN LA TASA DE ENFERMEDAD

La temperatura, humedad, desecacion, luz y las caracteristicas del suelo influyen en
los brotes de la enfermedad (Benz, 1987). Los efectos de la temperatura en la tasa de
enfermedad son complejos. Los cambios de temperatura pueden afectar directamente
no solo al patégeno o al hospedero sino que el efecto en la tasa de enfermedad sélo
puede ser entendido considerando también el impacto de diferentes temperaturas
en la conducta, crecimiento y movimiento del hospedero. La ruta de entrada del
patégeno puede afectar este proceso. Para organismos en los que la ingestion de ali-
mento contaminado es la principal ruta de entrada, las infecciones sélo pueden ser ad-
quiridas a temperaturas que permitan a los hospederos alimentarse. Para los hongos,
los cuales entran al hospedero a través del integumento, las infecciones pueden ser
adquiridas a temperaturas debajo de aquéllas a las que los hospederos se alimentan, si
las temperaturas son favorables para la germinacion de las esporas del hongo y para el
crecimiento de las hifas.

La humedad, el agua libre y las condiciones desecantes son importantes en al-
gunas situaciones. Los niveles altos de humedad generalmente favorecen los brotes
de hongos, promoviendo la germinacion de las conidias existentes y la formacion de
conidias nuevas en los cadaveres. La alta humedad y la humedad del suelo también fa-
vorecen las epizootias por nematodos. Las tasas de enfermedades bacterianas y virales
son menos influenciadas por estos factores. La lluvia tiene relativamente poco efecto
directo en las tasas de enfermedad y no lava cantidades significativas de los estados
infecciosos del patégeno de la superficie de las plantas (Benz, 1987). En contraste, la
desecacion es un factor de mortalidad importante para muchos patégenos, incluyendo
nematodos y bacterias; muchos patégenos tienen estados especiales adaptados para re-
sistir la desecacién. Estos incluyen los cuerpos oclusivos de los baculovirus, las esporas
de algunas bacterias (Bacillus), las esporas de descanso de los hongos y los huevos y
estados de descanso juveniles de algunos nematodos.

Es bien conocido el efecto deletéreo de la luz del sol, especialmente de la luz
ultravioleta, sobre los baculovirus. Los baculovirus depositados en el haz de las hojas
expuestas a la luz del sol, son inactivados tipicamente en un periodo corto, desde unas
pocas horas hasta unos pocos dias. Las esporas fungosas también son sensibles a la luz
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pero las conidias de muchas especies estan protegidas por pigmentos que absorben
la luz. El suelo, debido a que a menudo esta himedo y oscuro, es un lugar favorable
para la sobrevivencia de los estados en descanso de bacterias, baculovirus y hongos.
El pH y el contenido organico del suelo pueden influir en la tasa de degradacion de
los patdgenos, asi como la composicion de las especies y la abundancia de microrgan-
ismos del suelo. Por tanto, el manejo del suelo utilizado en agricultura puede influir
en la tasa de enfermedad en cultivos de campo (ver el Capitulo 22 sobre el control
biolégico por conservacion).






