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Mecanismos de captura, colonizacion y alimentacion empleados por parasitos y predadores de nematodos

Resumen: Mecanismos de captura, colonizacion y alimentacion empleados por parasitos y predadores de nematodos. Los organismos del suelo
tienen un papel fundamental en la estructura y ciclo de nutrientes en los ecosistemas; especialmente los nematodos que son abundantes y funcio-
nalmente diversos. Debido a que algunos taxones de nematodos causan enfermedades a las plantas, la mayoria de los estudios tienen un enfoque
agricola, por tanto, es de relevancia ecoldgica conocer los diferentes grupos de organismos de suelo que los consumen o parasitan. El propdsito
de esta revision es discutir sobre los mecanismos de captura, colonizacién o alimentacién que ejercen los enemigos naturales de los nematodos,
especialmente los predadores y parasitos, tales como bacterias, hongos, nematodos, microartropodos y tardigrados. Algunas bacterias que se en-
cuentran en la rizosfera sintetizan moléculas téxicas que matan a los nematodos mientras que los hongos nematéfagos pueden ser predadores, en-
doparasitos, parasitos de huevos, productores de toxinas y presentar dispositivos especiales para la captura de sus presas. Ademas, los nematodos
predadores presentan tres mecanismos de alimentacion: las especies del orden Mononchida cortan a sus presas o las consumen enteras, las del
orden Diplogasterida cortan y succionan los contenidos y finalmente las de los ordenes Dorylaimida y Aphelenchida emplean un estilete para perforar
y succionar. En el caso de los microartrépodos, los colémbolos emplean sus maxilares y los acaros sus queliceros para agarrar, triturar y masticar,
mientras que los tardigrados pueden devorar nematodos enteros. Conocer las estrategias de los parasitos y predadores de nematodos complementa
la investigacion en patégenos de importancia agricola y contribuye a la comprensiéon de la complejidad de las redes troficas del suelo.

Palabras clave: nematodos; parasitos; predadores; suelo

Capture, colonization and feeding mechanisms used by parasites and predators of nematodes

Abstract: Capture, colonization and feeding mechanisms used by parasites and predators of nematodes. Soil inhabitants have a paramount role in
the structure and nutrients cycle of ecosystems, especially nematodes, which are abundant and functionally diverse. Because some nematode taxa
cause diseases in plants, most studies are focused on agriculture, thus, it is of ecological relevance to understand the groups of soil organisms that
prey or parasite nematodes. The aim of this review is to discuss about the mechanisms of capture, colonization and feeding, that natural foes of ne-
matodes apply; especially bacteria, fungi, other nematodes, microarthropods and tardigrades, which are predators and parasites of nematodes.
Some rhizospheric bacteria synthetize toxic molecules that kill nematodes whereas nematophagous fungi can predate, endoparasite, ovicide, produce
toxins and make special devices to trap nematodes. Furthermore, predatory nematodes use three different feeding mechanisms: species form order
Mononchida cut their prays or consume them entirely, species from order Diplogasterida cut and suction their content, while species form Dorylaimida
and Aphelenchida use a stylet to punch and suction. Microarthropods like collembola use their maxillary, whereas mites use their chelicera to grab,
crush and chew prays. Lastly, tardigrades can devour entire nematodes. Knowing the strategies of parasites and predators of nematodes complements
the research of agriculturally significant pathogens and contributes to the comprehension of the complexity of soil food webs.
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Introduccion

Los organismos del suelo tienen un papel clave en la red ali-
mentaria (Kudrin et al. 2015), especialmente los nematodos; por su
abundancia (con aproximadamente 4,4+0.64x10% individuos (van
den Hoogen et al. 2019)) y por lo que influyen en la dinamica y fun-
cionamiento de los ecosistemas (Laasli et al. 2022) desempefiando
un papel fundamental en la actividad bioldgica del suelo (van den
Hoogen et al. 2020). Los nematodos son organismos que influyen
en la salud de los seres humanos y animales, asi como en la pro-
ductividad de las plantas y cultivos agricolas (Seesao et al.
2017).Tienen generalmente el cuerpo alargado, estrecho y filiforme
sin segmentos rodeado por una cuticula (Kiontke y Fitch 2013). A
pesar que se han descrito alrededor de 23 000 especies (Blaxter
2011), incluidas las de estilo de vida parasitario, aun quedan mu-
chas por descubrir (Viney 2018). Pueden habitar tanto en el suelo,
medio acuatico, plantas o animales (Neher 2010). Se distribuyen
en todos los ecosistemas terrestres, presentando mayor riqueza de
especies en bosques de coniferas templados, seguido de bosques
tropicales, pastizales, bosques latifoliados templados, cultivos ve-
getales, desierto y vegetacion polar (Song et al. 2017). Los nema-
todos que son presas poseen ciertas caracteristicas como son una
cuticula gruesa, secreciones quimicas y muestran una serie de
comportamientos de escape a los estimulos externos que permiten
protegerse de ciertos predadores y parasitos (Bilgrami y Shamim
1989; Ichiishi et al. 2021). Un ejemplo de estrategias de escape
seria la deteccion de sulfolipidos que activan una serie de sefali-
zaciones para una rapida evasion (Liu et al. 2018)

Los nematodos tienen diversos enemigos naturales, tales como
bacterias, hongos, cromistas, acaros y colémbolos los cuales son
capaces de parasitarlos o depredarlos en sus diferentes estadios
(Karthik et al. 2021). Los enemigos naturales de los nematodos ex-
hiben diferentes tipos de alimentacion y estrategias de superviven-
cia e interactuan por medio de la predacion, parasitismo vy
competencia obteniendo de sus presas materia y energia que son
empleados para su desarrollo, mantenimiento y reproduccién (Do-
nohue et al. 2016). En la presente revision, el término predador,
hace referencia a aquellos organismos que son capaces de atrapar
y matar a los nematodos activamente, mientras que el término pa-
rasito se refiere a las asociaciones con el huésped, sin necesidad
de matar. Estas interacciones influyen en la abundancia, diversidad
y adaptacién de las especies, permitiendo que tanto predadores
como presas adopten mecanismos individuales o colectivos para
sobrevivir (Thakur y Geisen 2019). Incluso, ante la falta de dispo-
nibilidad de presas, es probable que los enemigos bioldgicos ata-
quen cualquier elemento que les permita alimentarse (Woodward
y Hildrew 2002), aumentando la complejidad de la red alimentaria
(Schmitz 2008).

La mayoria de las interacciones que se han estudiado entre
los organismos del suelo son basicamente en condiciones de labo-
ratorio, aumentando las brechas del conocimiento sobre los efectos
de los enemigos naturales de los nematodos, debido a los comple-
jos efectos que tienen las interacciones de parasitos, predadores y
presas (Helmberger et al. 2017). Por este motivo, se han desarro-
llado nuevas tecnologias tales como la secuenciacion de nueva ge-
neracion (Rennstam et al. 2019), herramientas moleculares,
bioquimicas e isotépicas para mejorar la comprension de los dife-
rentes comportamientos alimentarios (Potapov et al. 2022), que
permiten el estudio de estas interacciones en campo. Especial-
mente se han estudiado aquellos predadores y parasitos enfocados
en el control de nematodos fitoparasitos, ya que es el grupo que
presenta mayor incidencia y ataque a los diferentes cultivos agri-
colas (Pulavarty et al. 2021; Quevedo et al. 2022; Tapia-Vazquez
et al. 2022).

Asi mismo, los esfuerzos de investigacién en el control de ne-
matodos se han direccionado al mejoramiento de las propiedades
fisico-quimicas del suelo o en el uso de quimicos nematicidas, sin
considerar el papel de los enemigos naturales (Knox et al. 2020).
No obstante, el aporte que brindan los nematodos a los predadores
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y parasitos es importante para comprender las redes alimentarias
del suelo (Biswal 2022). El descubrimiento de nuevas especies que
son potenciales enemigos naturales de estos organismos aumenta
la necesidad de la investigacion sobre los habitos de alimentacion
(Kanzaki et al. 2019b; Gu et al. 2020). Por lo que el objetivo de la
presente revision fue discutir los mecanismos de captura, coloni-
zacion y alimentacion de los predadores y parasitos que atancan a
los nematodos.

Parasitos y predadores de nematodos

Los enemigos naturales de los nematodos forman parte de la
microflora, microfauna y mesofauna del suelo (Fig. 1). Los parasi-
tos y predadores microbianos influyen en la biodiversidad de las
comunidades del suelo y son capaces de emplear variedades de
estrategias: las bacterias pueden actuar de forma antagonica que
va desde la inhibicion del crecimiento, hasta la invasion, coloniza-
cion y la absorcion total de la presa (Pérez et al. 2016), mientras
que los hongos pueden emplear diferentes mecanismos de reco-
nocimiento y estructuras especializadas, que les permiten parasitar
o depredar huevos, juveniles y adultos de nematodos (Ahmad et al.
2021).

Bacterias

Las bacterias pueden ser potenciales enemigos de los nema-
todos por sus mecanismos de accién directos o indirectos. De
forma directa pueden colonizar, parasitar y producir antibiosis (pro-
duccion de toxinas, enzimas, compuestos organicos volatiles).
Entre los mecanismos indirectos incluyen la produccion de sidero-
foros, hormonas y la sintesis de compuestos que son detectados
por otros predadores nematéfagos (Migunova y Sasanelli 2021).
Entre las bacterias nematofagas se encuentran las bacterias para-
sitas, bacterias parasitas oportunistas, rizobacterias, bacterias for-
madoras de proteinas Cry, bacterias enddfitas y bacterias
simbidticas (Tian et al. 2007).

Pasteuria penetrans es una bacteria parasita que forma esporas
que se adhieren a la cuticula de los nematodos, ingresan en su in-
terior por un tubo de germinacién y forman endosporas dentro del
cuerpo de su victima (Mohan et al. 2020). Cuando el nematodo se
desintegra, las endosporas bacterianas se liberan y permanecen
latentes hasta que se adhieren a la cuticula de otro nematodo
(Phani et al. 2018), por lo que las especies de Pasteuria son un re-
curso natural, que podria representar beneficios en el biocontrol de
nematodos patégenos de plantas (Ciancio 2018).

Bacterias del género Bacillus pueden sintetizar varias moléculas
que son toéxicas para los nematodos. Bacillus cereus produce es-
fingosina que provoca una actividad nematicida de 58,9% contra
Meloidogyne incognita, un nematodo parasito que ataca a las rai-
ces de las plantas (Gao et al. 2016). Rizobacterias como Breviba-
cillus brevis y B. subtilis pueden competir por el habitat contra
nematodos y convertirse en su potencial antagonista (Li et al.
2005). Bacterias como B. nematocida y B. thuringiensis (especie
bacteriana mas estudiada y comercialmente utilizada (Peralta y
Palma 2017) emplean un mecanismo similar al “caballo de troya”,
emitiendo potentes compuestos organicos volatiles para ingresar
al tracto digestivo, colonizando y secretando proteasas que causan
la muerte de los nematodos (Niu et al. 2010).

Las bacterias también pueden establecer interacciones con
otros predadores para atrapar nematodos. La bacteria P. penetrans
ralentiza el movimiento de los juveniles de M. incognita quienes
quedan vulnerables al ataque del nematodo predador Fictor com-
posticola (Sidhu et al. 2021). También, se ha comprobado la pre-
sencia de los géneros Stenotrophomonas y Rhizobium asociados
con el hongo nematéfago Arthrobotrys oligosporus compartiendo
microhabitat e interactuando entre ellos (Li et al. 2016). Las bacte-
rias que se encuentran en el suelo, pueden adherirse a las hifas e
inducir a la formacién de trampas en los hongos nematéfagos (Li
et al. 2011). Se ha reportado que los hongos Dactylaria brocho-
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Figura 1. Clasificacion del tamafo de los organismos del suelo que interactiian como parasitos o predadores de los nematodos. La biota del suelo por su
tamafio, se clasifica en microflora (< 2 um), microfauna (2 — 100 um) y mesofauna (0.1 — 2 mm). Esquema adaptado de (Swift et al. 1979).

Figure 1. Size classification of the soil organisms that interact as nematode parasites and predators. Soil biota, according to size, can be classified as mi-
croflora (< 2 um), microfauna (2 — 100 um) and mesofauna (0.1 — 2 mm). Diagram has been adapted from (Swift et al. 1979).

paga y Arthrobotrys conoides en presencia de varias bacterias au-
mentan la produccion de estructuras especializadas para atrapar
al nematodo Panagrellus silusiae (Rucker y Zachariah 1987). Ade-
mas, algunas bacterias poseen un mecanismo defensivo que con-
siste en liberar urea para desencadenar en A. oligosporus un estilo
de vida predador, capaz de movilizar al hongo en la busqueda y
formacion de estructuras de atrapamiento contra nematodos (\Wang
et al. 2014).

Las interacciones entre microorganismos en el suelo y su papel
en las redes alimentarias, incrementan la importancia de desarrollar
técnicas experimentales y computacionales para convertir los datos
oémicos en descripciones significativas de las comunidades de mi-
crobios en el suelo (Gralka et al. 2020). Sin embargo, a pesar de
los avances en el estudio de las bacterias, existen vacios en el co-
nocimiento de las variedades de mecanismos de parasitismo y pre-
dacion entre bacterias y otros organismos, especialmente por las
condiciones de los habitats y la disponibilidad de alimento mostran-
dose resultados contradictorios en diferentes estudios experimen-
tales (Pérez et al. 2016).

Hongos nemato6fagos

Los hongos que capturan nematodos son ubicuos y pueden co-
lonizar diferentes tipos de habitats. Algunos son especialistas y
otros generalistas en la captura de sus presas (Yang et al. 2020).
Los hongos pueden modificar sus hifas para formar estructuras
como redes, anillos, botones y columnas que se adhieren a la cu-
ticula de los nematodos (Quevedo et al. 2022). Barron (1977) des-

cribié las estructuras fungicas que comunmente desarrollan los
hongos predadores y endoparasitos de nematodos. El proceso de
captura puede establecerse en varias etapas: atraccion, reconoci-
miento, formacion de trampas, adhesion, penetracion y digestion
de los nematodos (Vidal-Diez de Ulzurrun y Hsueh 2018). La pre-
dacion se inicia cuando se detectan las feromonas de los nemato-
dos llamadas ascardsidos (Chen et al. 2021), lo que provoca que
los hongos empiecen a formar sus estructuras de captura (Wang
et al. 2018).

Algunos hongos de crecimiento lento pueden formar sus estruc-
turas de captura sin estimulacion externa (Cooke 1968). Otros de
crecimiento acelerado como Arthrobostrys oligosporus es capaz de
formar redes adhesivas cuando detecta a sus presas (Quevedo
et al. 2021), recibiendo e interpretando los ascarésidos producidos
por los nematodos (Chen et al. 2021), incluso siendo capaz de pro-
ducir varios compuestos volatiles que son atractivos para los ne-
matodos (Hsueh et al. 2017). El hongo Drechslerella sp. captura a
su presa mediante anillos constrictores formados por tres células
anulares que se cierran a presion por hinchamiento celular en apro-
ximadamente 0.1 segundos cuando un nematodo ingresa en su in-
terior (Fan et al. 2021). En el caso de Gamsylella cionopagum es
un hongo cuyas columnas adhesivas forman una cadena de células
hinchadas, que puede cada una adherirse al nematodo para per-
forar su cuticula y formar un bulbo de infeccion dentro de su presa
(Ji et al. 2020). Mientras que el hongo Dactylellina haptotyla forma
botones adhesivos que suelen ser muy eficientes en adherirse a
su victima para luego ingresar desarrollarse en su interior (Jaffee
2003).
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Varios hongos y cromistas endoparasitos de nematodos gene-
ralmente no colonizan las particulas del suelo con hifas extensas
como las que desarrollan los ascomicetes y basidiomicetes preda-
dores, pero sus esporas se mantienen en estado latente durante
largos periodos hasta que cuando son ingeridas o entran en con-
tacto con la cuticula de los nematodos inician el proceso de infec-
cién en el mismo (Barron 1977; Saikawa et al. 1997). Con el avance
de la biologia molecular y las ciencias taxonémicas, el conocimiento
sobre los hongos predadores ha incrementado, logrando una cla-
sificacion en cinco grupos: predadores de nematodos, endoparasi-
tos, parasitos de huevos, productores de toxinas y productores de
dispositivos especiales de ataque (Fig. 2) (Soares et al. 2018). Los
hongos filamentosos tales como trichoderma, micorrizas y hongos
enddfitos también se les atribuye la capacidad de formar asocia-
ciones con las plantas y reducir las poblaciones de nematodos por
medio del parasitismo, antibiosis, paralisis, producciéon de toxinas
o proporcionando mayor resistencia a las plantas por medio de la
absorcién de nutrientes (Poveda et al. 2020). Debido a la variedad
de mecanismos para capturar, colonizar y depredar nematodos, los
hongos podrian convertirse en una estrategia de biocontrol para di-
ferentes cultivares agricolas (Quevedo et al. 2022).

Nematodos predadores

En general, los nematodos consumen una amplia variedad de
alimentos, para lo cual poseen piezas bucales especializadas
(Fig. 3) (Schmidt et al. 2018). Los nematodos predadores buscan
presas activamente, dentro de las cuales se incluyen varios orga-
nismos del suelo, asi como otros nematodos (Khan y Kim 2007; Bis-
wal 2022). Los predadores deben ser capaces de tener estrategias
de busqueda, eficacia en el consumo, duracién del ciclo de vida, po-
tencial de reproduccion, supervivencia y adaptaciones similares a
las condiciones del habitat de sus presas (Kanwar et al. 2021).

La mayoria de los nematodos predadores pertenecen a los 6r-
denes Mononchida, Dorylaimida, Diplogasterida y Aphelenchida
(Bilgrami 2008), los cuales poseen diferentes tipos de estructuras
bucales y mecanismos de alimentacién que les permiten atrapar y
devorar los nematodos de su preferencia (Deviy George 2018). En
la Tabla 1 se muestran los diferentes grupos de nematodos preda-
dores en condiciones naturales y experimentos en campo.

Orden Mononchida. Los nematodos del Orden Mononchida
son potenciales predadores de diferentes grupos de nematodos
(Petrikovszki et al. 2021) que se caracterizan por poseer una cavi-
dad bucal bien desarrollada y adaptada para capturar, enrollar y
tragar a su presa entera, aunque también se han reportado casos
donde cortan a sus presas en pedazos (Bilgrami et al. 1984). En
condiciones naturales, los monénquidos se alimentan de diferentes
especies de nematodos pertenecientes a los grupos Tylenchus,
Dorylaimida, Mononchida y nematodos de vida libre (Bilgrami et al.
1986). Incluso en escasez de presas, los nematodos del orden Mo-
nonchida pueden convertirse en canibales y consumir individuos
de su misma especie (Bilgrami y Jairajpuri 1984).

La especie Mylonchulus dentatus es grande, capaz de depredar
activamente nematodos parasitos de plantas y de vida libre (Jairaj-
puriy Azmi 1978). lotonchus tenuicaudatus puede atacar poblacio-
nes de Tylenchulus semipenetrans y Helicotylenchus dihystera
(Rama y Dasgupta 1998), mientras que la especie Mononchus
aquaticus disminuye significativamente las poblaciones de Meloi-
dogyne incognita (Akhtar y Mahmood 1993; Akhtar 1995).

Orden Diplogasterida. Los nematodos del orden Diplogaste-
rida se caracterizan por tener un diente dorsal movil en su estoma
que le ayuda en el proceso de la alimentacion. Corta la cuticula de
los nematodos y succiona el contenido corporal (Devi y George
2018). La formacion de estructuras similares a dientes que posee
la boca de Pristionchus pacificus (Bento et al. 2010) representa un
ejemplo de plasticidad fenotipica que le permite tener un compor-
tamiento predador (Sommer et al. 2017). En general, los mecanis-
mos de captura empleados por los predadores del orden
Diplogasterida incluyen el encuentro con la presa, la respuesta de
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ataque, el ataque, la liberacion de saliva y la ingesta del alimento
(Bilgrami y Jairajpuri 1989). Ademas, estos nematodos predadores
tienen la capacidad de dispersarse, persistir y reproducirse en au-
sencia de sus presas (Colagiero et al. 2011).

Los nematodos del orden Diplogasterida, pueden atacar cuando
perciben kairomonas (hormonas, feromonas o alomonas que inter-
vienen en la ubicacion de los alimentos) como por ejemplo, Monon-
choides longicaudatus y M. fortidens que responden a las
secreciones de sus presas (Bilgrami y Shamim 1988; Bilgrami y
Jairajpuri 1989). El nematodo Diplogaster Iheritieri puede incluso
ser mas eficiente que otros predadores mesofaunisticos como aca-
ros y colémbolos en la reduccion del nematodo formador de agallas
M. javanica. Mientras que Mononchoides fortidens y M. longicau-
datus, son consumidores de M. arenaria (Khan y Kim 2005) y M.
incognita (Fauzia et al. 1998).

Orden Dorylaimida. Los nematodos del orden Dorylaimida
estan provistos de un estilete corto que sirve para perforar la cuti-
cula de la presa y succionar los contenidos corporales. También
poseen estructuras bucales como denticulos que les permite tro-
cear a la presa. En su mayoria son predadores generalistas, pu-
diendo consumir diferentes tipos de nematodos. Por ejemplo, el
consumidor generalista Neoactznolaimus agilis puede consumir M.
incognita, Anguina tritici y Tylenchulus semipenetrans (Khan et al.
1995a).

Los nematodos del orden Dorylaimida pueden atacar consecu-
tivamente a su presa hasta que el estilete ingrese en el cuerpo,
manteniéndose fijado mientras su esé6fago comienza una succién
ritmica que termina succionando a su presa y dejando una pared
corporal vacia (Linford y Oliveira 1937). Mesodorylaimus bastiani'y
Aquatides thornei responden a las kairomonas de sus presas, lo
que influye directamente en su comportamiento de forrajeo, atrac-
cién y agregacion sobre nematodos sapréfagos y parasitos (Bil-
grami y Pervez 2000; Bilgrami et al. 2001).

Orden Aphelenchida. Los nematodos predadores del orden
Aphelenchida se alimentan insertando su estilete e inyectando sus
contenidos de glandulas esofagicas dorsales que paralizan a sus
victimas (Bilgrami 2008) para posteriormente succionar el conte-
nido corporal de la presa (Kanzaki et al. 2019a). Ademas, se han
reportado casos de canibalismo cuando no existen otras especies
de nematodos (Hechler 1963; Lordello 1970). La especie Seinura
onondagensis consume activamente Aphelenchoides sp. y Rhab-
ditis sp. (Kaisa 2000).

Existen nematodos predadores que en su fase de juveniles tie-
nen un comportamiento agresivo de consumo, pudiendo atacar con
mayor frecuencia presas de mayor tamafo (Mulder et al. 2011). A
pesar de que en esta revision solo se discuten los 6rdenes preda-
dores mas relevantes, existen otros que se han reportado en la li-
teratura como predadores potenciales, tales como Enoplida y
Rhabditida (Bilgrami y Brey 2005; Wang et al. 2015).

Microartrépodos: Acaros y Colémbolos predadores

Subclase Acari. Algunas especies de acaros son predadores
generalistas, con capacidad de matar nematodos de diferentes ta-
mafos, motilidad y grupos tréficos (Carrillo et al. 2015; Stirling et al.
2017). Para alimentarse, emplean su estructura anterior que com-
prende el gnatosoma y los palpos. El gnatosoma estéd dominado
por un par de queliceros equipado con una quela de agarre para
sujetar a su presa (Bowman 2021). Los acaros utilizan sus queli-
ceros para abrir agujeros, asi como para agarrar, triturar y masticar
nematodos (Walter y Proctor 2013) (Fig. 4).

Las investigaciones sugieren que los nematodos que se ali-
mentan de bacterias de vida libre son un componente esencial en
la dieta de los acaros, incluso de aquellas especies que se consi-
deraban detritivoras o consumidores de hongos (Heidemann et al.
2014b). Los nematodos se han encontrado en intestinos de acaros
que vivian como descomponedores o incluso como carrofieros.
Por tanto, algunos acaros oribatidos tienen plasticidad trofica, lo-
grando colonizar diferentes microhabitats debido a la capacidad

4
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Figura 2. Clasificacion de los hongos nematéfagos seguin sus caracteristicas de parasitismo o predacién de nematodos. (A) Hongos predadores, (B) Hongos
parasitos, (C) Hongos parasitos de huevos de nematodos, (D) Hongos productores de toxinas, (E) Hongos productores dispositivos o estructuras especiales
de atrapamiento, (A1-E3) Reconocimiento, especie representativa y mecanismo de colonizacion de los diferentes hongos nematéfagos segtin su clasificacion.
Figure 2. Classification of nematophagous fungi according to the type of parasitism or predation. (A) Predatory fungi, (B) Parasitic fungi, (C) Ovicidal par-
asitic fungi, (D) Toxin producing fungi, (E) Special trapping devices producing fungi, (A1-E3) Signaling, representative species and colonization mechanism
of nematophagous fungi according to their classification.

Figura 3. Estructura de la cabeza de los nematodos, segun su habito de alimentacion y formas de predacion a otros nematodos. (A) Omnivoro, (B)
Herbivoro, (C) Fungivoro, (D) Bacteriéfago, (E) Predador. (E1) Mononchida, (E2) Diplogasterida, (E3) Dorylaimida, (E4) Aphelenchida.

Figure 3. Head structure of nematodes, according to their eating habits and predation mechanisms to other nematodes. (A) Omnivore, (B) Herbivore, (C)
Fungivore, (D) Bacteriophagous, (E) Predator. (E1) Mononchida, (E2) Diplogasterida, (E3) Dorylaimida, (E4) Aphelenchida.
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Tabla 1. Nematodos predadores (Nematodos de los ordenes Mononchida, Diplogasterida, Dorylaimida y Aphelenchida) y sus presas.
Table 1. Predatory nematodes (Nematodes from orders Mononchida, Diplogasterida, Dorylaimida and Aphelenchida) and their preys

Nematoda Predador/es (sp) Presals (sp) Referencia
. (Coomans y Lima 1965;
Anatonchus Mononchus, Tylenchus y Dorylaimidos Szczygiel 1971)
A. tridentatus Dorilaimidos (Banage 1963)
Clarkus mulveyi Tylenchorhynchus_nudu_s, Hel_/cotylepchgs multicinctus, (Mohandas y Prabhoo 1980)
Rotylenchulus reniformis, M. incognita (juv.)
lotonchus kheri H. multicinctus, Hirschmanniella oryzae, M. incognita, R. reniformis, (Mohandas y Prabhoo 1980)
Scutellonema curvata, T. nudus, X. elongatum
lotonchus prabhooi M. incognita, R. reniformis (Mohandas y Prabhoo 1980)
lotonchus tenuicaudatus Kreis Tylenchulus semipenetrans Helicotylenchus dihystera (Rama y Dasgupta 1998)
Mononchus sp. Heterodera schachlii (Thorne 1924)
Mononchus acutus Trichodorus obtusus, Tylenchus robustus, Xiphinema americanum (Thorne 1932)
. . . . (Akhtar y Mahmood 1993;
Mononchus aquaticus Meloidogyne incognita Akhtar 1995)
Mononchus macrostoma
Mononchus parabrachyurus Rhabditis, Heterodera schachtii (Thorne 1927)
Orden Mononchus sigmaturus
Mononchida Mononchus papillatus
Mononchus venezolanus Achromadora, Plectus, Rhabditis, Helicotylenchus (Loof 1964)
Mononchus truncatus,
Prionchulus muscorum,
Anatonchus ginglymodontus, Tylenchulus, Dorylaimida, Rhabditis, Mononchida y Aphelenchida (Szczygiel 1971)
Anatonchus tridentatus,
Anatonchus sp.
Mononchus Rotylenchulus reniformis, Meloidogyne incognita (Wang et al. 2015)
Mylonchulus agilis Helicotylenchus vulgaris, R. fallorobustus, Longidorus caespiticola ~ (Doucet 1980)
Meloidoyyne incoynita, Tylenchulus semipenetrans, (Bilgrami y Kulshreshtha
Mylonchulus dentatus Heterodera mothi, Anguina tritici. 1994)
Mylonchulus hawaiiensis T. nudus, H. oryzae, R. reniformis M. incognita (Mohandas y Prabhoo 1980)
Pgrahadronchus, Monopchus, Pratylenchus, Hoplolaimus, Tylenchorhynchus, Tylencholaimus,
Miconchus, Clarkus, Prionchulus, , " . .
Aporcelaimus, Thornenema, lotonchus, Mylonchulus, Rhabditis, (Bilgrami et al. 1986)
Sporonchulus, Coomansus, , )
Acrobeloides y Chiloplacus
lotonchus, Mylonchulus
Prionchulus punctatus, . . )
Mononchus aquaticu Meloidogyne incognita (Small 1979)
Butlerius degrissei Ap helenchys a‘venae, A fragariae, Pralylenchus, (Grootaert et al. 1977)
G. rostochiensis (juveniles), R. robustus
. . ; ” (Lordello y Zamith 1959;
Butlerius micans Aphelenchus avenae, Panagrolaimus spp., Rhabditis spp. Pillai y Taylor 1968)
Diplogaster Iheritieri Meloidogyne javanica (Abo-Korah 2017)
Diplogaster sp. Meloidogyne javanica, Tylenchulus semipenetrans (Osman 1988)
Orden Mylonchulus dentatus Jairajpuri ~ Aphelenchus avenae Meloidogyne sp. (Jairajpuri y Azmi 1978)
Diplogasterida y1ononchoides fortidens .
(Schuurmans Stekhoven) Meloidogyne arenaria (Neal) (Khan y Kim 2005)
Tylenchus sp., Ditylenchus sp., Hoplolaimus sp., Helicotylenchus sp.,
Mononchoides gaugleri Tylenchorhynchus sp., Aphelenchoides sp., Acrobeloides sp., (Bilgrami et al. 2008)
Thornenema sp., Monhystera sp., Mesorhabditis sp.
Mononchoides longicaudatus Meloidogyne incognita (Fauzia et al. 1998)
Mesodiplogasteroides Rotylenchulus reniformis (Wang et al. 2015)
Allodorylaimus americanus Meloidogyne incégnita, Anguina tritici, Heterodera mothi'y
) . L . (Khan et al. 1995b)
Discolaimus silvicolus Tylenchulus semipenetrans
Dorylaimidos Heterodera marioni (huevos), huevos de nematodos de vida libre (C.Obb 1929; Linford y Oli-
Orden veira 1937)

Dorylaimida Labronema sp. Meloidogyne incognita (Small 1979)
Neoactinolaimus, Eudorylaimus ~ Rotylenchulus reniformis, Meloidogyne incognita (Wang et al. 2015)
Nygolaimus, Sectonema Heterodera schachtii (Thorne 1930)

Orden Seinura onondagensis Aphelenchoides s Rhabditis s (Kaisa 2000)
Aphelenchida g P P-y P:
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Figura 4. Ejemplo de formas de queliceros de acaros, segtin su habito de alimentacion. (A) Cuerpo del acaro, (B)Vista anterior de la cabeza del acaro
mostrando sus queliceros, (C) Quelicero de acaro omnivoro (Lasioseius berlesei), (D) Quelicero de acaro predador de nematodos-artrépodos
Protogamasellus hibernicus, (E) Quelicero de acaro nematéfago (Cheiroseius sp).

Figure 4. Example of chelicera shapes of mites, according to their eating habits. (A) Body of the mite, (B) Anterior view of the mite head showing their che-
licera, (C) Chelicerae of omnivore mite (Lasioseius berlesei), (D) Chelicerae of predatory mite of nematodes-arthropods Protogamasellus hibernicus, (E)

Chelicerae of nematophagous mite (Cheiroseius sp).

de modificar su dieta (Maraun et al. 2020), pudiendo aumentar su
tasa de consumo con el aumento de la abundancia de la presa
(Chen et al. 2013).

El consumo de nematodos depende de los mecanismos que
posee el acaro predador, tales como piezas bucales, modos de ali-
mentacioén, tamafos corporales (Woodward y Hildrew 2002; Man-
waring et al. 2020), asi como también de la variacion de los
microhabitats y los mecanismos de busqueda de las presas (Hei-
demann et al. 2014b). Los acaros pueden explorar y excavar pe-
quenas grietas para atrapar nematodos de menor tamano
(Bowman 2021). Coleoscirus simplex es un acaro que localiza a
los nematodos mediante una busqueda constante, pudiendo atacar
rapidamente y devorarlos (Walter y Kaplan 1991).

Los acaros predadores (Mesostigmata) mayormente son orga-
nismos moviles de vida libre en el suelo y la hojarasca (Manwaring
et al. 2018). Suelen ser agresivos y voraces por lo que aumenta su
efectividad en el consumo de nematodos. Encuentran a su presa
mediante estimulos quimicos o tactiles (Koehler 1999). Los nema-
todos son una fuente clave como presa de acaros en los sistemas
de produccion agricolas (Walter y Stirling 2018) ya que algunos sue-
len requerirlos en sus dietas para reproducirse (Beaulieu y Walter
2007), por lo que actualmente se estan evaluando muchos acaros
como posibles agentes de control bioldgico para contrarrestar las
poblaciones de nematodos fitoparasitos (Azevedo et al. 2019). Por
ejemplo, los acaros Stratiolaelaps scimitus y Blattisocius dolichus
han mostrado ser un potencial predador de M. incognita (Xu et al.
2014; Azevedo et al. 2020). Los acaros Mesostigmata podrian con-
siderarse enemigos naturales de nematodos en el suelo de cultivos
de cafia de azucar (Manwaring et al. 2018; Walter y Stirling 2018).

El analisis del contenido intestinal de los acaros oribatidos en
evaluaciones de laboratorio como en habitats naturales indican el
consumo eficiente de nematodos (Heidemann et al. 2011; Heide-
mann et al. 2014b).Los resultados que proporcionan las investiga-
ciones sobre los mecanismos de predacion empleados por los
acaros, reducen la brecha del conocimiento y evidencian el poten-
cial que tienen como predadores efectivos de nematodos de vida
libre y fitopatdgenos (Stirling et al. 2017).

Subclase Collembola. Los colémbolos son abundantes en el
suelo, capaces de alimentarse de una amplia variedad de recursos
tales como bacterias, hongos, detritos, polen, desechos vegetales,
protozoarios y nematodos (Buse et al. 2013). De acuerdo con eva-
luaciones en suelos forestales mediante pruebas de marcadores
de ADN especificos en el contenido estomacal de colémbolos, se
ha demostrado su potencial predacion en nematodos de vida libre
(Heidemann et al. 2014a). Los colémbolos pueden llegar a consu-
mir hasta 2000 individuos en 24 horas (Gilmore 1970). Estos orga-
nismos, han demostrado ser eficientes en reducir poblaciones de
nematodos en suelo de cultivo de cafia de aztcar (Manwaring et al.
2015; Walter y Stirling 2018).

Como estrategia de depredacion para capturar nematodos, es
posible que varias especies de la familia Neanuridae hayan mo-
dificado sus maxilares (Malcicka et al. 2017; Raymond-Léonard
et al. 2019). El colémbolo Folsomia candida a pesar de ser fungi-
voro, ha mostrado preferencia en su dieta al alimentarse de ne-
matodos del suelo (Lee y Widden 1996; Read et al. 2006). Se ha
comprobado que el colémbolo Hypogastura scotti Yosii, puede ali-
mentarse de estados juveniles de Steinernema feltiae (Epsky
et al. 1988).
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Filo Tardigrada

Los comunmente denominados tardigrados son micrometazo-
arios que miden desde los 50 ym hasta los 1200 ym. Son conoci-
dos como 0sos de agua por su aspecto curvado y fueron llamados
tardigrados por su lento movimiento (Coleman et al. 2018). Los tar-
digrados pueden sobrevivir varios periodos prolongados en estado
de anhidrobiosis lo que les confiere una mayor tolerancia a la de-
secacion (Schill y Fritz 2008). Sin embargo, la eleccién de los ali-
mentos puede correlacionarse con la morfologia del aparato bucal
y, en consecuencia, su distribucion suele estar asociada a la dis-
ponibilidad de alimentos (Schill et al. 2011).

Los tardigrados pueden ser consumidores potenciales de ne-
matodos en el suelo, reduciendo significativamente la abundancia
y su numero (Hyvonen y Persson 1996). Los adultos pueden ser
capaces de tragar los nematodos enteros y los juveniles succionar
el contenido de sus presas (Bryndova et al. 2020). Se ha demos-
trado que un tardigrado adulto puede consumir en cuatro horas
hasta 4.6 ug de biomasa de nematodos correspondiente al 43% de
la masa corporal del tardigrado (Hohberg y Traunspurger 2005).
Macrobiotus richtersi 'y M. harmsworthi, pueden llegar a consumir
en condiciones experimentales hasta 61 nematodos por dia, lo que
sugiere ser un predador eficaz (Sanchez-Moreno et al. 2008).

Conclusiones

Basados en la presente revision, los nematodos representan un
fuerte componente en los niveles de la red trofica, siendo impor-
tantes en la dieta de diversos grupos de organismos. Los nemato-
dos tienen diferentes enemigos naturales, pudiendo ser
consumidos y parasitados por bacterias, hongos, acaros, colémbo-
los, tardigrados e incluso de otros nematodos predadores. Por lo
que la literatura registra diferentes tipos de mecanismos para ser
capturados, colonizados o devorados. Seria conveniente que las
futuras investigaciones se encaminen hacia las nuevas tecnologias
que permitan una masiva secuenciacion de nueva generacion
(NGS) para caracterizar decenas de muestras por producto de PCR
y asi revelar el aporte de las diferentes especies de nematodos en
el funcionamiento de los ecosistemas, tomando en cuenta el papel
que desempeian en la nutricion de predadores y parasitos.
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