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ABSTRACT
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vector fitness.

Phytopathogen = mollicutes such  as
phytoplasmas and spiroplasmas are associated
with multiple plant diseases which, in many
cases, have economically important effects
due to the losses they cause. Research in
biology, ecology and phytoplasma/spiroplasma
transmission have increased exponentially
over the last 20 years, but little information
is available regarding interactions and their
effects on the transmitters of these pathogens.
This review is intended to demonstrate the new
advances in this area with up to date information
that include relevant cases that have served
as models for current studies. Although both
spiroplasma and phytoplasma are covered, the
information presented is biassed towards the
latter, as they have recently been gaining more
importance in the country.

RESUMEN

Palabras claves: Fitoplasma, espiroplasma,
potencial bioldgico de insectos vectores.

Molicutes fitopatégenos como espiroplasmas
y fitoplasmas estdn asociados a multiples
enfermedades de plantas, siendo muchas
de ellas, de gran importancia econdomica
debido a las pérdidas que provocan. Trabajos
sobre biologia, ecologfa y transmision
de estos patogenos se han incrementado
exponencialmente en estos ultimos 20 afios,
pero ain se carece de informacion de las
interacciones y sus efectos en quienes los
transmiten. Esta revision pretende dar a
conocer avances en este tema con informacion
actualizada, pero también incluyendo casos mds
relevantes que sirvieron de modelos para los
trabajos actualmente desarrollados. Si bien el
trabajo abarca espiroplasmas y fitoplasmas, se
presenta un sesgo hacia estos ultimos, debido a
la importancia que han ido cobrando en el pafs,
en este ultimo tiempo.
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INTRODUCCION

Lamayoriadelosprocariontesfitopatogenosno
requieren un vector activo para infectar plantas.
Para algunas tipos de bacterias patdgenas, los
insectos vectores pueden ser importantes pero
no indispensables para dispersarse a un nuevo
hospedero. Para otros procariontes como los
de la clase Mollicutes, en los que se incluyen
los fitoplasmas y espiroplasmas, los insectos
vectores son necesarios para su transmision,
dispersion y multiplicacién. La relacién entre
estos procariontes y sus vectores es mds
estrecha y compleja la cual puede conducir, en
la mayoria de los casos, relaciones especificas
entre los molicutes que se transmiten en
determinados hospederos. La transmision
persistente y propagativa de estos molicutes les
permite sobrevivir en forma prolongada dentro
de sus hospederos. Pero esta caracteristica de
pardsito obligado ha limitado su identificacidn,
como ha ocurrido con los fitoplasmas. En
estos molicutes, la obtencion de cultivos puros
en condiciones in vitro no ha sido posible, lo
cual ha conllevado el desarrollo de una serie
de técnicas para su deteccion, identificacion,
caracterizacion y las relaciones que pueden
presentar con sus insectos vectores. Por otra
parte, a la mayorfa de los espiroplasmas se han
logrado cultivar, lo cual ha permitido realizar
estudios mds acabados. Asi, se ha determinado
que las relaciones patdgeno-insecto son
componentes importantes en la epidemiologia
de muchas enfermedades en plantas. Ademds,
se ha confirmado que esas relaciones son
utiles y a veces esénciales, entre el patégeno
y el insecto hospedero. De igual forma, se
ha manifestado que insectos considerados
vectores, pueden sufrir alteraciones en el
potencial bioldgico por la infeccion de estos
patdgenos, las cuales pueden ser favorables, de
efecto adverso o simplemente no tener ninguna
influencia en el comportamiento (Cuadro 1).
Pero también se ha argumentado que dichos
efectos pueden estar conjugados con factores
ambientales, aislados del patégeno u otro, los
cuales pueden intervenir sobre el hospedero,
siendo considerados variables muy importantes
en la relacion insecto-patégeno.

El objetivo de la presente revision es discutir
las interacciones y los efectos que pueden
ejercer los molicutes fitopatdgenos en sus
insectos vectores, pero también conocer algo
mds de estos patogenos a luz de los reportes
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recientes y crecientes en Chile, especialmente
de fitoplasmas (Herrera y Madariaga, 2003;
Fiore et al., 2007; Matus et al., 2008; Gajardo et
al., 2009, Andrade et al., 2009; Arismendi et al.,
2010), lo cual conduce a poner especial atencion
en los aspectos bioldgicos y ecoldgicos que
puedan influir en la transmisién y dispersion de
estos patdgenos.

GENERALIDADES DE LOS MOLICUTES
FITOPATOGENOS

Las primeras determinaciones de molicutes
fitopatégenos coinciden con el desarrollo
de técnicas microscopicas y el estudio de
enfermedades de inferencia viral. Los primeros
molicutes detectados fueron los fitoplasmas a
mediados de los 1960. En los trabajos iniciales
fueron referidos como microorganismos
similares a micoplasmas (“mycoplasma-like-
organisms 0 MLO”) por su similitud morfoldgica
a los micoplasmas, microorganismos pardsitos
de animales (Lee ez al., 2000). Desde entonces,
aquellas enfermedades consideradas de origen
viral, fueron reevaluadas y muchas de ellas
determinadas como de efecto fitoplasmatico.
A partir de estas determinaciones, la lista de
plantas infectadas por fitoplasma ha estado
creciendo continuamente, siendo considerados
de gran importancia, debido que inducen
graves enfermedades en muchas especies de
plantas, resultando en pérdidas econdmicas
significativas (Bertaccini, 2007). Por otra parte,
dentro de los espiroplasmas descritos, sélo tres
son considerados fitopatdgenos; Spiroplasma
citri, S. kunkelii and S. phoeniceum (Regassa
y Gasparich, 2006). El primer espiroplasma,
S. citri, fue descrito a inicios de 1970 (Saglio
et al., 1973), desde entonces, muchos otros
espiroplasmas han sido identificados como
agentes comensales, simbiontes o patogenos
de insectos y animales (Regassa y Gasparich,
2006).

Espiroplasmas y fitoplasmas son un tipo
de bacterias caracterizados por un genoma
pequeiio, bajo contenido de GC y carentes de
una pared celular (Cuadro 2) (Bové et al., 2003
y Christensen et al., 2005). Los espiroplasmas
estdn mds relacionados con los micoplasmas,
microorganismos patdgenos en animales y
humanos. En cambio, los fitoplasmas son
considerados como un clado monofilético dentro
de la clase Mollicutes (Lim y Sears, 1992). De
cualquier forma, por no ser cultivables, no se les
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Cuadro 1. Efecto en el potencial bioldgico de vectores de Mollicutes fitopatdgenos.

Table 1 Effect of phytopathogens Mollicutes on vector fitness
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Vector (s)

Patégeno(s) y/o

enfermedad

Efecto en el vector

Planta hospedante en

el estudio

Referencia

CICADELLIDAE

Dalbulus maidis (DeLong &
‘Wolcott)

Dalbulus elimatus (Ball)
Dalbulus gelbus DeLong
Dalbulus guevarai DeLong
Dalbulus quinguenotatus DeLong
& Nault

Dalbulus tripsacoides Del.ong &
Nault

Baldulus tripsaci Kramer &

‘Whitcomb

D .elimatus
D. gelbus

Circulifer tenellus Baker

D. maidis

Paraphlepsius irroratus Say

Macrosteles quadrilineatus

Forbes

M. quadrilineatus

M. quadrilineatus

D. maidis

Euscelidius variegatus

Kirschbaum

Scaphoideus titanus Ball

M. quadrilineatus

D. maidis

M. quadrilineatus

E. variegatus

PSYLLIDAE

Cacopsylla melanoneura Foster

“Corn stunt spiroplasma (CSS)”
(Spiroplasma kunkelii)

“Bushy stunt phytoplasma (BSP)”
(Ca. Phytoplasma asteris)

“Corn stunt spiroplasma (CSS)”
(Spiroplasma kunkelii)

Spiroplasma citri

CSS o reduce la sobrevivencia
en D. maidis, pero si en otras
especies evaluadas

BSP reduce la sobrevivencia en
casi todas las especies, excepto en

D. elimatus y D. gelbus

Reduce longevidad y fecundidad

Mortalidad prematura de ninfas y
reduccion de tasa reproductiva de

hembras

Inc o de

“Aster yellows phy
(Ca. Phytoplasma asteris)

“X-diseasc phytoplasma”

(Ca. Phytoplasma pruni)
“Aster yellows phytoplasma”

(Ca. Phytoplasma asteris)

“Aster yellows phytoplasma”

(Ca. Phytoplasma asteris)
“Aster yellows phytoplasma”

(Ca. Phytoplasma asteris)

“Bushy stunt phytoplasma (BSP)”
(Ca. Phytoplasma asteris)

Spiroplasma kunkelii

“Flavescence dorée phytoplasma’

longevidad y
adaptacién a nuevos hospederos

Efecto negativo en la longevidad,

varia segin temperatura ambiental

Incremento de la sobrevivencia,

favorecido por la temperatura
ambiental
Mejora el comportamiento,

machos incrementan su capacidad

de bisqueda

Incrementa la

fecundidad

longevidad

Incremento de sobrevivencia de

adultos

Reduccién de la longevidad y

(Ca. Phytoplasma vitis) fecundidad

“Flaves dorée phytopl » Reducciéon de la longevidad y
(Ca. Phytoplasma vitis) fecundidad

“Aster yellows phytoplasma Incremento de la tasa de

witches’-broom™

(Ca. Phytoplasma asteris)

“Chrysanthemum
phytoplasma”

(Ca. Phytoplasma asteris)

“Apple proliferation phytoplasma”
(Ca. Phytoplasma mali)

yellows

sobrevivencia

Reduccion de sobreviviencia de
M. quadrilineatus pero no en E.
variegatus

Fecundidad de de M.
quadrilineatus no fue afectada,
la de E.

pero variegatus fue

incrementada
Reduccién de la oviposicion y

eclosion de huevos

Zea mays L.

Z. mays

Brassica geniculata (Desf.)

J. Ball

Matthiola incana (L.) R. Br.

Medio artificial de

alimentacion
Callistephus chinensis (L.)

Nees

Hordeum vulgare L.

Trifolium repens L.

Avena sativa L.

C. chinensis

C. chinensis

Lactuca sativa L.

A. sativa

L. sativa

Z mays

Vicia faba L.

V. faba

Arabidopsis thaliana (L.)
Heynh.

Nicotiana benthamiana
Domin

L. sativa

C. chinensis

Z mays

Chrysanthemum carinatum

Schousboe

Malus Borkh

Madden y Nault (1983)

Madden y Nault (1983),
Madden et al. (1984)

Liu et al. (1983), De
Almeyda et al. (1997)

Purcell (1988)

Garcia-Salazar et al.

(1991)

Murral ez al. (1996)

Hoy et al. (1999)

Beanland et al. (2000)

Ebert y Nault (2001)

Bressan et al. (2005a)

Bressan et al. (2005b)

Kingdom y Hogenhout
(2007)

D’Amelio e al. (2008)

lagnini e al. (2010)

cv. Golden dilicious
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ha asignado formalmente un nombre binomial,
estableciendoen suremplazo untaxén provisorio
similar a género de “Candidatus Phytoplasma”
(“Ca. Phytoplasma”) para aquellos fitoplasmas
que han sido descrito molecularmente (IRPCM
Phytoplasma/Spiroplasma Working Team -
Phytoplasma Taxonomy Group, 2004).

Como en la mayoria de los molicutes, los fito-
plasmas y espiroplasmas se reproducen asexual-
mente por gemacion o fision binaria (Poncarova-
Vorackova et al., 1998 y Miyata y Ogaki, 2000).
Estos microorganismos son las tnicas bacterias
que no tienen una pared celular, lo cual los hace
naturalmente resistentes a antibidticos que inhi-
ben la sintesis de esta. Generalmente, en medios
artificiales los espiroplasmas presentan una tnica
célula de forma helicoidal (espiral, lo cual le
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implica el nombre de “spiro”), considerado un
componente importante en el desplazamiento
de estos microorganismos (Bai, 2004). Pero se
ha observado en insectos que la forma puede
variar de oval, esférica o helicoidal (Ozbek ez al.,
2003), la cual estd determinada por el gen mreB
en algunas especies de Spiroplasma, muy similar
a lo presente en E. coli (Bové et al., 2003 y Bai
et al., 2004). Caso contrario, los fitoplasmas no
tienen una forma definida (pleomdrficos), cuya
condicion los favorece para pasar de célula en
c€lula con la ayuda de los fluidos vasculares (Lee
et al.,2000; Christensen et al., 2005 y Hogenhout
etal.,2008), por lo que sugieren que la ausencia
de flagelos u otras estructuras de transporte no
son necesarias.

Los molicutes fitopatdgenos tienen distintas
plantas hospederas. Los espiroplasmas han sido

Cuadro 2. Caracteristicas de los Mollicutes comparado con la bacteria Escherichia coli.

Table 2. Comparison between Mollicutes and Escherichia coli

Propiedades

Fitoplasma

Espiroplasma

Micoplasma

Escherichia coli

Hospedero

Tejidos infectados

Habitat

Tamaiio genoma
N° de genes
G+C

Gen tRNA
Operon rRNA
Replicacion,  transcripcion  y
traduccion

Pared cellular

Citoesqueleto:

Proteinas Tubulin-like (FtsZ)
Proteinas Actin-like (MreB)

Otros

Motilidad celular

Adhesion en células hospederas

Transporte en la membrana

Absorcion de azicar y fosforilacion

P-tipo ATPasas
ABC proteinas

Via clase 1 para translocacion de

proteinas a través de la membrana

Generacion de una membrana

Insectos y plantas

Todos los 6rganos del
insecto
Planta: floema
Intracelular
530-1350 kb
671-754
25-30%
31-32
2

No conocido

Probablemente

No conocido

5
14
+ (falta de una secrecion
especifica de proteinas
acompaiiantes SecB)

Tal vez por P-tipo ATPasas

Insectos, plantas, animales,
crustaceos y acaros
Todos los drganos del insecto

Planta: floema

Intracellular y extracelular
780-2200 kb
No totalmente secuenciado
25-30%
No totalmente secuenciado
1

+
+
Proteina fibril (fibrillas) de
motilidad
Moviles: la forma espiral de la

célula sirve como hélice

Sistema de fosfotransferasa

2
19

No conocido

ATP sintetasa y fermentacion

Mamiferos, reptiles, aves y
peces
Tractos respiratorio, uro-
genitales, alimenticios, glandulas
mamarias, articulaciones y ojos
Intracellular y extracelular
580-1380 kb
484-1038
24-35%
28-37
1-2

+

Filamentos celulares

La mayoria son méviles: implica

la adhesion a células hospederas

Sistema de fosfotransferasa

0-5
15-35
+ (falta de una secrecion
especifica de proteinas
acompailantes SecB)

ATP sintetasa y fermentacion

Animales

Intestinos, tracto urinario,
torrente sanguineo y fluidos
cerebroespinal
Extracelular
4500-4600 kb
4841-5769
50,5-50,8%

86-89
7

Moviles: usan flagelos

Sistema de fosfotransferasa

87-102

ATP sintetasa y fosforilacion

oxidativa

Adaptado de Christensen et al. (2005).
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asociados a un rango limitado de plantas, en las
que incluyen citricos, maiz y algunas plantas
ornamentales (Bai, 2004). Por otra parte, los
fitoplasmas se presentan en un amplio rango de
plantas hospederas, incluyendo muchos cultivos
de importancia econdmica alrededor del mundo
(Lee et al., 2000). Asi mismo, se han reportado
infecciones mixtas entre estos molicutes, por
ejemplo, S. kunkelii y el fitoplasma del achapa-
rramiento del maiz (“bushy stunt phytoplasma”)
comparten la misma planta hospedera (maiz),
siendo transmitidos persistentemente por el ci-
cadélido D. maidis (Madden et al., 1984).

Tanto los fitoplasmas como los espiroplasmas
son microorganismos que se restringen a los
tejidos del floema de sus plantas hospederas. El
rico contenido de glucosa y fructosa dentro de
estos tejidos proveen un suplemento energético
(Bai, 2004). Dicha situacién provoca un desba-
lance fisiol6gico que conduce a la induccion de
diversos sintomas en sus plantas hospederas de
acuerdo a los grados o mecanismos de virulen-
cia (patogenicidad) del patégeno (Hogenhout y
Loria, 2008). Generalmente, los espiroplasmas
fitopatdgenos inducen clorosis, atrofia con in-
ternudos cortos, proliferacion de espigas que no
maduran y enrojecimiento de estas (Bai, 2004).
En contraste, los fitoplasmas causan un variado
nimero de sintomas, por ejemplo; fitoplasmas
del grupo “Aster yellows” inducen el retraso y
enrollamiento de estructuras, enrojecimiento o
amarillamiento de hojas, malformaciones de tipo
escoba de bruja, alteraciones florales (transfor-
macion de estructuras florales en hojas), clorosis,
necrosis, entre otros (Lee et al., 2000).

En estudios previos, ciertos factores fueron
reportados y asociados con el desarrollo de en-
fermedades en plantas causadas por molicutes
patogénicos (Daniels, 1983). Frecuentemente, los
sintomas causados por fitoplasmas indican una
alteracion del contenido del floema y un desorden
del balance hormonal, por ejemplo, reduccién
de acido indolacético, bloqueo de transporte de
auxinas, incremento de precursores hormonales,
presencia de inhibidores de sintesis de hormonas
o alteraciones en el transporte y translocacién de
hormonas (Leon ez al., 1996; Chang, 1998, Lee
etal.,2000 y Bai, 2004). Las alteraciones de las
funciones del floema pueden ser causadas por la
masiva infeccion fitoplasmadtica, la deposicion
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de callosa en el floema, seguido de una necrosis
y colapso de los tejidos conductores o los poros
celulares y que cuya expresion de sintomas van a
depender de la especie de planta y su resistencia
(Lee et al., 2000). La deposicion de polisacdri-
dos (por ejemplo; callosa), es una respuesta de
defensa celular por parte de la planta, pero esta
deposicion obstruye parcial o totalmente los
poros de las células de floema (Lherminier et al.,
2003), lo cual podria limitar la circulacién normal
de fitohormonas, enzimas y carbohidratos.

La infeccion espiroplasmdtica (por ejemplo, S.
citri) incluye efectos similares a los fitoplasmas,
pero también implica otras alteraciones, las
cuales incluyen la deposicién de toxinas, acu-
mulacién de dcido ldctico, protedlisis y actividad
enzimdtica de arginina aminopeptidasa (Daniels,
1983; Chang, 1998 y Bové et al.,2003). De igual
forma, la clorosis que se presenta en las hojas de
plantas infectadas por espiroplasmas y fitoplas-
mas, se atribuye a la alteracion de los pigmentos.
La clorofila A, clorofila B y el contenido total de
clorofila, como también, el contenido de caro-
tenoides y antocianinas son significativamente
menores que en aquellas plantas no infectadas
(Chang, 1998 y Bertamini et al., 2003), lo cual
sugiere que la infeccion por estos molicutes causa
un estrés generalizado afectando negativamente
la actividad fisioldgica de plantas hospedantes.

MOLICUTES FITOPATOGENOS Y SU
INTERACCION CON SUS INSECTOS
VECTORES

Los espiroplasmas y los fitoplasmas son trans-
mitidos por insectos vectores que se alimentan
del floema. Hasta ahora se han relacionado insec-
tos del orden Hemiptera, suborden Homoptera:
(Cicadellidae, Cixidae, Cercopidae, Psyllidae y
Fulgoridae) como vectores (Bové et al., 2003;
Weintraub y Beanland, 2006 y Wilson y Wein-
traub, 2007). El insecto adquiere estos patdgenos
de los tejidos del floema, los cuales tienen la
capacidad de penetrar la pared celular del intes-
tino medio del insecto para que posteriormente
moverse y multiplicarse en grandes cantidades en
la hemolinfa, ademds de otros 6rganos del mismo
insecto. Estos molicutes pueden infectar los tubos
de Malpighi, células musculares y nerviosas.
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También invaden las células de las glandulas
salivales, las cuales permiten mediante la saliva,
la transmision de esos molicutes al floema de
plantas sanas durante el proceso de alimentacion
(Bové et al., 2003; Regassa 'y Gasparich, 2006;
Weintraub y Beanland, 2006 y Hogenhout ez al.,
2008). Una vez que el insecto vector adquiere
estos patégenos debe existir un periodo de incu-
bacién (periodo latente) para que ese insecto esté
habilitado para transmitirlo (Christensen et al.,
2005). Este periodo es variable, principalmente
por la condiciones térmicas presentes, pero para
fitoplasmas, puede durar hasta 80 dias (Weintraub
y Beanland, 2006) y entre 15 a 20 dfas para
espiroplasma (Bové et al., 2003). Ademds, estos
molicutes son de cardcter persistente y propagati-
vo dentro de sus insectos vectores, es decir, una
vez que el insecto hospedante los adquiere, estos
patégenos se multiplican y mantienen constante-
mente dentro del vector, siendo potencialmente
infectivos por el resto de su vida (Purcell, 1982y
Fletcher ez al., 1998), lo cual facilita la dispersion
de los patégenos a nuevos hospederos (Bové et
al., 2003 y Weintraub y Beanland, 2006).

La transmision de estos molicutes por insec-
tos, envuelve diferentes niveles de relaciones de
especificidad de hospedero-patdgeno y probable-
mente, sea considerada una interaccion altamente
especifica, ya que para que la transmision ocurra,
estos fitopatégenos deben penetrar el intestino y
las barreras de las gldndulas salivales del insecto.
El hecho de no pasar alguna de estas barreras
resulta en un fracaso del proceso de transmision
(Fletcher et al., 1998 y Yu et al., 2000). En
ese proceso de transmision, puede presentarse
diferentes grados de especificidad, en donde un
aislado (“strain”) puede ser transmitido por una o
muy pocas especies de vectores, lo cual involucra
una relacion mads estrecha. Pero también, una
especie de vector puede transmitir uno a varios
aislados de éstos patdgenos, lo que conduce a
una relaciéon menos especifica y con diferentes
grados de eficiencia de transmision (Fletcher et
al., 1998). Asf se ha demostrado, por ejemplo en
fitoplasmas, que no todos los vectores son capa-
ces de transmitir todos los tipos de fitoplasmas,
debido a la complejidad de eventos durante el
proceso de transmision y la especificidad entre
la proteina de la membrana fitoplasmatica (IDP)
y la presencia de receptores en células del tracto
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intestinal u otro 6rgano del insecto vector (Kaki-
zawa et al., 2006 y Suzuki et al., 2006). Dichas
proteinas han sido estrictamente relacionadas
con uno o varios fitoplasmas, lo cual sugiere
que existe un alto grado de especificidad pero
divergente segtin las caracteristicas de los grupos
(Kakizawa et al., 2006). Dicha situacién puede
explicar en parte, que numerosos fitoplasmas
tienen una baja especificidad-vector, por lo que
pueden ser transmitidos por diferentes especies
de insectos. Por ejemplo; fitoplasmas del grupo
16S1I (“Aster Yellows”) son transmitidos por al
menos 24 especies de cicadélidos (Christensen
et al., 2005).

De igual forma, se ha demostrado que los es-
piroplasmas también presentan mecanismos que
les permita favorecer su relacion con sus insectos
vectores. Existe evidencia que en la mayoria de
los espiroplasmas, la espiralina es la proteina mds
abundante y uno de los principales antigenos en
la superficie de la membrana (Bové et al., 2003).
Se cree que por estar localizada en la superficie,
esta proteina puede jugar un rol importante en
la interaccion planta-insecto vector, aunque su
mecanismo preciso no estd totalmente claro
(Duret et al., 2003). También se ha visto que
otras proteinas, tales como la P89, ubicada en la
superficie de S. citri, juega un rol preponderante
en la adhesion a las células del vector C. tenellus
(Yu et al., 2000). Por otra parte se ha demostrado
que otras estructuras similares a fibrillas o pili
(complejo de filamentos proteicos en la superficie
celular) presentes en S. kunkelii, pueden estar
involucrados en la adhesién y virulencia en los
insectos vectores (Ozbek et al., 2003 y Ammar
et al., 2004). Aun mads, se ha observado en los
extremos de las células de este espiroplasma,
estructuras en forma de punta, las cuales pueden
ser muy importantes en la penetracion de las
células epiteliales del intestino medio del vector
(Ammar et al., 2004).

En esta relacién insecto-espiroplasma, por
ejemplo, se ha probado que algunos aislados de
S. citri se pueden multiplicar activamente en la
hemolinfa, pero no pueden ser transmitidos por
su insecto vector a las plantas. Por ejemplo, S.
citri cepa “Israel”, pudo mantenerse por 10 afios
en plantas de vincas (C. rosea) mediante un
sucesivo ciclo de injerto y sin incluir el insecto
vector (C. tenellus), pero cuando se incluyé el
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vector en el ciclo de infeccion, el aislado perdi
su habilidad de ser transmitido por C. fenellus,
aunque dicho espiroplasma continué siendo
altamente fitopatégeno (Bové et al., 2003). Esto
demuestra que barreras dentro del mismo insecto
limitan el paso de estos fitopatégenos y que di-
cha relacidn entre insecto vector-molicutes y el
paso por esas barreras pueden estar controlados
por determinantes genéticas (Bové et al., 2003
y Hogenhout et al., 2008).

La transmisidén de estos molicutes fitopatoge-
nos a la progenie no estd totalmente clara, pero
se ha establecido mediante técnicas moleculares,
que algunos fitoplasmas pueden ser transmiti-
dos a la progenie del vector (Hanboonsong et
al., 2002). Por otra parte, no se han presentado
evidencias que la transmision transovarial sea
uno de los mecanismos habituales en los espi-
roplasmas fitopatégenos. Sin embargo, otras
especies de Spiroplasma puede ser transmitidos
en la siguiente generacidn a través del embrion,
los cuales son conocidos como microorganismos
que afectan la relacion de sexos en la progenie,
provocando muchas veces, la muerte de machos
en las hembras infectadas (Gasparich, 2002).
Ejemplos de ellos son la muerte de machos en
Adalia bipunctata L. o Drosophila melanogaster
Meigen por el efecto de espiroplasmas (Hurst
et al., 1999 y Montenegro et al., 2005), aunque
también es debido a la presencia de otras tipos
de bacterias como Wolbachia (Hurst y Jiggins,
2000).

EFECTOS DE LOS MOLICUTES FITO-
PATOGENOS EN SUS INSECTOS HOS-
PEDEROS

La mayoria de los trabajos reportados sobre
molicutes fitopatégenos abarcan los efectos
que tienen éstos sobre sus plantas hospederas.
Situacion que es respaldada por la importancia
que gozan muchas de estas plantas como cul-
tivos. Pero también, se han reportado trabajos,
aunque en menor cantidad, sobre el efecto que
ejercen estos molicutes en sus insectos vecto-
res, asociados principalmente, con su potencial
bioldgico. Asf se ha demostrado que aislados de
fitoplasma del grupo Aster Yellows y uno de sus
principales vectores, M. quadrilineatus Forbes,
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han sido utilizados como un modelo ideal en
la determinacidn de los efectos de estos proca-
riontes en el potencial bioldgico de este insecto
vector. Bealand et al. (2000) determinaron que
al exponer a dos aislados de Aster Yellows, uno
de éstos, provocaba un incremento en longevidad
(o sobrevivencia) y fecundidad de hembras M.
quadrilineatus criados en plantas de avena y
lechuga. Aunque el otro aislado también afectd
positivamente la longevidad, pero no en el nu-
mero de individuos en la progenie comparado
con aquellas hembras que no estaban infectadas.

Otro caso en que mejora el potencial bioldgico,
es referido al cicadélido especialista del maiz,
D. maidis. Por ser un insecto que se alimenta
y reproduce casi exclusivamente de maiz, su
sobrevivencia es reducida en otras especies no
relacionadas a su hospedero. Sin embargo, Pur-
cell (1988) reporté que D. maidis no sobrevive
en plantas sanas (no infectadas con fitoplasmas)
de aster chino, pero cuando individuos de esta
especie fueron criados en aster chino infectados
con varios aislados de fitoplasmas del grupo
Aster Yellows, su periodo de vida (longevidad)
se incrementd en forma significativa. Una vez
que los individuos de D. maidis son infectados
con alguno de los aislados, estos cicadélidos
pueden alimentarse y sobrevivir en plantas no
infectadas de aster chino, lo cual sugiere que los
fitoplasmas tiene una ingerencia en la adaptacion
de los insectos vectores a nuevos hospederos,
lo cual puede estar relacionado con un periodo
de acondicionamiento en plantas infectadas
(Purcell, 1988).

Por otra parte, se ha demostrado que el efecto
del fitoplasma en su vector no siempre es mutua-
lista, sino que puede llevar a provocar un efecto
patogénico con consecuencias negativas en el
potencial bioldgico de dicho vector. Reciente-
mente Malagnini et al. (2010) han reportado
que el fitoplasma de la proliferacién del man-
zano ("Candidatus Phytoplasma mali") influyd
negativamente en la oviposicion y eclosion de
huevos de su vector, C. melanoneura, en donde
las hembras que permanecian en plantas enfer-
mas de manzanos ovipositaron menos huevos y
muchos de estos no eclosionaron como sf ocurrié
en aquellas hembras que permanecieron en plan-
tas sanas. Aunque diferencias en la longevidad
de C. melanoneura no fue posible detectar en
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individuos infectados y no infectados con este
fitoplasma. Caso similar, Bressan et al. (2005a)
evaluaron, en condiciones de laboratorio, la
influencia de dos aislados del fitoplasma de la
flavescencia dorada ("Flavescence dorée") ino-
culadas en haba y observaron que la infeccion
por estos aislados redujo significativamente la
longevidad y la fecundidad del vector experi-
mental, E. variegatus. Igualmente, las hembras
expuestas a plantas infectadas produjeron
menor nimero de ninfas que aquellas hembras
que se alimentaron de plantas no infectadas de
haba (control), aunque muy similar cuando se
alimentaban exclusivamente de maiz, lo cual
propone que el tipo de alimento también podria
tener alguin efecto en un insecto polifago como
E. variegatus, ya que la permanencia en un solo
hospedero puede provocar una reduccion en el
potencial biolégico comparado con aquellos que
viven en una variada gama de hospederos (Bres-
san et al., 2005a). Se podria pensar que como E.
variegatus no es considerado el vector natural
de Flasvencence dorée, no existiria una relacion
estrecha entre el fitoplasma-vector y por lo tanto,
el efecto del fitoplasma en este insecto es mds
patogénico que mutualista. Pero se ha demostra-
do que el principal vector de este fitoplasma, S.
titanus, un especialista en Vitis spp., sufre efectos
similares que E. variegatus, es decir, el potencial
bioldgico de S. titanus se ve reducido cuando
estdn infectados con aislados del fitoplasma de
la flasvescencia dorada (Bressan et al., 2005b),
lo cual sugiere que existe una asociacion limitada
entre el fitoplasmay S. titanus.

De igual forma, la infeccidn de estos molicutes
en los insectos vectores puede tener diversos
efectos de acuerdo a las especies de insectos que
la transmite. Madden y Nault (1983) reportaron
que el fitoplasma del achaparramiento del maiz
("bushy stunt phytoplasma"), tiene menor efecto
patogénico en la sobrevivencia de D. gelbus que
en otras especies de Dalbulus, tales como D.
maidis y D. elimanatus, considerados vectores
primarios de este patdgeno. Caso contrario, el
"corn stun spiroplasma" (S. kunkelii), no tiene
efecto o efecto reducido pero no significativo
en la longevidad y fecundidad de D. maidis,
pero si en D. eliminatus 'y D. gelbus, afectando
significativamente en la reduccién del tiempo
medio (50%) de la sobrevivencia, en donde la
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mitad de los adultos de estas especies y otros
Dalbulus, mueren prematuramente comparado
con aquellos individuos no infectados. De igual
forma, se presenta un menor nimero de ninfas
por hembras en la progenie de D. eliminatus 'y D.
gelbus comparado con individuos no inafectados
con S. kunkelii, cuyo efecto no se ve reflejado en
la progenie de D. maidis infectados (Madden et
al., 1984). También se ha reportado que S. citri
tiene efecto patogénico en su vector, causando
muerte en las poblaciones jovenes (ninfas) de C.
tenellus (Liu et al., 1983). Asi mismo, un estudio
similar ha demostrado que la tasa reproductiva de
las hembras adultas se vio reducida comparada
con hembras no infectadas con este espiroplasma
(De Almeyda et al., 1997). Por lo tanto, Madden
y Nault, (1983) y Madden et al. (1984) en sus
trabajos reflejan que el efecto que pueden ejer-
cer en general, un fitoplasma o un espiroplasma
sobre especies de Dalbulus es mds patogénico,
pero concuerdan con Ebbert y Nault (2001) que
el efecto de dichos molicutes sobre el principal
vector (D. maidis) es mds mutualista, situacion
que puede estar relacionada con el flujo génico
de estos patogenos y sus vectores, ademads de las
condiciones ambientales, tales como la tempera-
tura. Este dltimo factor ha sido considerado un
componente importante en el comportamiento
del molicute dentro de sus insectos vectores,
situacion que ha sido poco clara y relevante para
espiroplasmas como el S. kunkelii y su vector
D. maidis (Madden et al., 1984). Sin embargo,
Madden ez al. (1984) reportaron que el fitoplasma
del achaparramiento del maiz reduce en forma
significativa la longevidad de D. maidis si son
sometidos a temperaturas de 20 a 29°C. Situacién
contraria a lo reportado por Garcia-Salazar et
al. (1991), quienes mencionan que el vector P.
irroratus infectado con el fitoplasma "X-disease",
provoca efectos patogénicos en la longevidad
cuando las temperaturas son menores de 20°C,
pero no en temperaturas que varien de 25 a 30°C,
las cuales no difieren su efecto significativamente
comparado con P. irroratus no infectados. Aun-
que dichas temperaturas por si solas, tienen un
efecto perjudicial en la sobrevivencia de esta
especie. No obstante, se ha reportado que la
relacidn fitoplasma temperatura también puede
favorecer la longevidad, como ha ocurrido en el
caso de M. quadrilineatus infectado con cepas
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de fitoplasmas de grupo Aster Yellows, en donde
los individuos expuestos a 25 y 30°C, sobreviven
mds dias que aquellos no infectados (Murral et
al., 1996).

Pareciera que el efecto de la infeccidn, sobre
todo de fitoplasmas, no tuviera consecuencia
sobre el sexo de sus individuos vectores pero si
sobre su comportamiento Se ha reportado que ma-
chos infectados del cicadélido del aster chino (M.
quadrilineatus) tiene un comportamiento diferen-
te con aquellos no infectados. Hoy et al. (1999)
determinaron que dichos machos infectados se
mueven en forma mds frecuente entre plantas,
situacién que puede favorecen el encuentro con
las hembras y la dispersion del patégeno.

Por otra parte, es dificil separar el efecto di-
recto de las plantas hospederas del efecto de los
molicutes fitopatdgenos sobre el insecto vector,
lo cual podria enmascar el resultado real de esta
interaccién. No obstante, las plantas infectadas
se ven alteradas, de tal forma, que las hace mds
susceptibles para la infestacidn de los insectos,
por ejemplo, hay una reduccidén en las defensas
quimicas, las cuales podrian estar involucradas
en repelencia de otros insectos herbivoros o en
la reduccidn del potencial bioldgico de éstos. Por
ejemplo, la infeccion fitoplasmadtica en plantas
puede incrementar la concentracion de nutrientes
de fdcil digestidn, tales como aminodcidos libres
y azucares que podrian ser utilizados por los
insectos vectores (Weintraub y Beanland, 2006).
Ademds, plantas infectadas pueden incrementar
la atraccion de insectos, sobre todo cicadélidos,
ya que se ha demostrado que los colores amari-
llos son mds atractivos para estos insectos; cuya
coloracién se da con los tejidos clordticos de
las plantas afectadas por fitoplasmas (Todd et
al., 1990).

COMENTARIOS FINALES Y CONCLU-
SIONES

El grado de interaccién entre molicute-insecto
permite delimitar, en gran medida, la transmision
de éstos en otras plantas y seguramente, el efecto
que puede ejercer sobre su insecto hospedante.
Claramente, los fitoplasmas y espiroplasmas
tienen impacto negativo en el potencial biol6-
gico (por ejemplo, produccidn flores, semillas o
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frutos) de las plantas hospederas, lo cual sugiere
que la infeccién por estos molicutes causa un
estrés generalizado afectando negativamente
la actividad fisioldgica de plantas hospedantes
(Hogenhout et al., 2008). Sin embargo, esa
aseveracion sélo podria ser cierta para aquellas
plantas (biotipos) altamente seleccionadas por el
hombre, en donde los mecanismos de resistencia
naturales se pierden a través de seleccidn, hacien-
do las plantas “susceptibles” a la infeccién de
patégenos. En aquellas plantas no seleccionadas
(silvestres), el dafio es reducido o no se presenta,
debido a que dichos biotipos estdn adaptados a
esos molicutes (Madden y Nault, 1983), por lo
que el grado de asociacién en el tiempo puede
delimitar entre ser patogénico o inocuo a su
organismo hospedero.

Lo que también esta claro es que estos moli-
cutes pueden afectar al potencial bioldgico de su
vector en forma positiva, negativa o simplemente
no ejercer ningtin efecto, los cuales dependeran
mayoritariamente, de las condiciones ambien-
tales, planta hospedera, aislado del patégeno y
especie del insecto vector, como lo han determi-
nado los trabajos de Garcia-Salazar et al., 1991;
Murral et al., 1996; Bosco et al., 1997; Ebbert y
Nault, 1994 y Ebber y Nault 2001. Esto implica
que algunos “aislados” de fitoplasmas (consi-
derados todos fitopatégenos) pueden afectar
en forma negativa el potencial bioldgico de sus
insectos vectores, provocando una reduccién
significativa en la longevidad y la sobrevivencia
(Madden y Nault, 1983; Bressan et al., 2005a
y Bressan et al., 2005b). Pero también, otros
insectos se ven favorecidos por la infeccion de
estos patogenos, en tal grado que dichos vectores
pueden sobrevivir mds tiempo y producir mds in-
dividuos en la progenie que aquellos insectos no
infectados (Purcell, 1988; Garcia-Salazar et al.
1991; Murral et al., 1996 y Bealand et al., 2000).
Por otra parte, la mayoria de los espiroplasmas
son asociados con insectos, pero no todos de
cardcter fitopatdgenos, lo cual pone de manifiesto
que posiblemente, los molicutes fitopatégenos se
originaron de sus insectos vectores, como se ha
propuestos para los virus fitopatdgenos (Nault,
1997). La alimentacion de los insectos infectados
en las plantas pudo resultar en la transmisién de
estos molicutes, los cuales a través del tiempo,
se adaptaron a las condiciones de los tejidos de
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las plantas, convirtiéndose en muchos casos,
patégenos de ellas.

De un inicio se ha propuesto, que los efectos
negativos o positivos en un vector pueden estar
asociados a las relaciones e interacciones o los
mecanismos que participan entre el patégeno y
su vector (Kakizawa et al., 2006). Generalmente
se asume que una relacién de mucho tiempo
puede implicar un efecto reducido de virulencia
en su vector (Purcell, 1982), por lo tanto, esos
molicutes que reducen el potencial biolégico
en sus insectos vectores pueden tener una aso-
ciacién o una relacion evolutiva relativamente
nueva con dicho vector, provocando un proceso
de seleccidn. Eso implica que aislados (o cepas)
que no afectan negativamente a sus insectos
hospederos podrian sobrevivir en el tiempo y as{
ser introducido en otras las plantas hospedantes
y consecuentemente, ser adquiridos por otros
vectores (Purcell, 1988 y Weintraub y Beanland,
2006). Uno de los mejores ejemplos de este
proceso de adaptacion a molicutes es Dalbulus
spp., ya que es capaz de adaptarse a la infeccion
mixta de fitoplasmas y espiroplasma (S. kunkelli)
(Madden y Nault, 1983) posiblemente, resultado
de una larga asociacion entre estos dos organis-
mos. Eso significa que los vectores desarrollaron
una tolerancia a esos molicutes, provocando
un proceso de adaptacién del insecto vector a
la infeccidn, al patégeno y éstos tltimos, una
adaptacion al ambiente interno del vector para
lograr multiplicarse y ser transmitidos. Una vez
adaptado estos fitopatégenos, pueden lograr
manipular nuevas plantas hospederas para el
vector, es decir, aquellas plantas que no son nor-
malmente utilizadas por el insecto vector, una vez
infectadas, puede favorecer al potencial biolégico
del mismo vector. Es el ejemplo de D. maidis,
un especialista de maiz, el cual no sobrevive en
aster chino sano, pero si en un aster infectado
con fitoplasmas o también puede sobrevivir en
aster sano, después que se haya alimentado de
un aster infectado (Purcell, 1988).

También se puede concluir que la infeccién
por estos molicutes en los insectos vectores tiene
implicaciones en la incidencia y la dispersion
de enfermedades. Mientras mayor tiempo de
sobrevivencia tenga el vector, tiene una mayor
oportunidad de infectar mds plantas y de generar
un mayor nimero de individuos en la progenie
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(Weintraub y Beanland, 2006), por lo que los
insectos vectores juegan un rol preponderante
como los principales dispersores de estos mi-
croorganismos. Esto sugiere que una reduccion
del potencial bioldgico puede afectar la dindmica
poblacional del insecto vector y con ello, limitar
la dispersion del molicute que hospeda. Sin em-
bargo, la infeccion persistente y propagativa en
las plantas hospederas, sobre todo en las plantas
perennes, puede compensar ese efecto reducido
en la fecundidad y longevidad, ya que nuevos
individuos sanos se van a infectar cuando se
alimenten de plantas infectadas con estos micro-
organimos (Bai, 2004). Por lo que en la prictica,
la incidencia y dispersion de estos patégenos no
sélo depende de un factor, sino que es una inte-
raccién cuadripartita de diferentes niveles entre
insecto vector - patégeno - planta hospedera y el
ambiente en donde se presenten. Sin embargo, es
necesario poner de manifiesto que esos efectos
en el potencial biolégico pueden estar asociados
a los efectos indirectos por la infeccion de las
plantas hospedantes, ya que la mayoria de estos
trabajos no separan el efecto directo del patégeno
del efecto directo de la planta hospedante durante
el proceso de infeccién (Elliot ef al., 2003), lo
cual podria conducir a observaciones erroneas
en el potencial bioldgico, factores a considerar
en futuros trabajos de este tipo.
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