
 

INSTITUTO DE INVESTIGACIONES QUÍMICO BIOLÓGICAS 

LABORATORIO DE BIOQUÍMICA ECOLÓGICA 

 

“Estudio del efecto de los volátiles emitidos por Beauveria 
bassiana en la conducta de oviposición y los patrones de 

consumo de Spodoptera frugiperda (Lepidoptera: 
Noctuidae) en plantas de Sorghum bicolor” 

 

Tesis que para obtener el grado de  

DOCTOR EN CIENCIAS EN BIOLOGÍA EXPERIMENTAL 

Presenta: 

M.C. Arturo Ramírez Ordorica 

 

Directora de tesis: 

D.C. Lourdes I. Macías Rodríguez 

Codirector: 

Dr. Robert Winkler 

 

Comité sinodal:  

D.C. Alfonso Luna Cruz 

D.C. Ernesto García Pineda 

D.C. Mauro Manuel Martínez Pacheco 

Morelia, Michoacán. Noviembre de 2023 

  

UNIVERSIDAD MICHOACANA DE SAN NICOLÁS DE 

HIDALGO 



 

 

2 
 

Agradecimientos 

Agradezco al amor y protección infinitos que me han regalado mis padres, 

Arturo y María Eugenia, así como al ejemplo que siempre han sido en mi vida. Ellos 

fueron mis primeros maestros y a quienes debo todo lo que soy. Todos los días son 

mi inspiración para dar lo mejor de mí, así como para perfeccionar todos los 

aspectos de mi vida. Por ser los mejores padres del mundo y haber dedicado sus 

vidas a darnos todo para salir adelante y encontrar nuestro propio camino. Porque 

ellos son y serán siempre la luz que guie mis decisiones, así como el origen de mi 

existencia. Mis infinitos agradecimientos. 

A mi hermano Alberto, porque además de ser mi amigo y compañero de vida, 

es un ejemplo de trabajo, perseverancia y valores en mi día a día, y la persona por 

la que más admiración siento. Mi hermano es un modelo de persona en todos los 

sentidos de la palabra. Sin su amor, protección e inspiración no hubiera podido llegar 

a este momento. Él es y ha sido siempre el mejor ejemplo de valores y cariño que 

se puede transmitir a un hermano. Una luz en mi vida. Gracias hermano mío. 

A mi asesora, la Dra Lourdes, que ha sido mi tutora académica a lo largo de 

estos años de formación como científico. Me siento profundamente agradecido por 

su guía y por los conocimientos que me ha proporcionado, además de ser un 

ejemplo de trabajo, profesionalismo, perseverancia, y una mujer de una calidad 

humana inmensa. Su asesoría y amistad han tocado profundamente mi formación. 

Mi más profundo respeto y admiración.  La impronta de sus enseñanzas y guía 

siempre estarán conmigo en mi futuro profesional y académico. Gracias Dra Lulú. 

A mis amig@s del Laboratorio de Bioquímica Ecológica, a quienes estimo 

con toda mi alma. Trabajar con ellos a lo largo de los años ha sido una de las 

mejores experiencias, y por quienes el trabajo de laboratorio se vuelve una 

enseñanza de vida. Ellos estarán en mi corazón a cualquier parte que me depare la 

vida. En especial a Sandra, Andrea, Mitzi, Jaime, Oscar, Iván, Alondra, y a todos 

que han pasado por el laboratorio y con quienes he tenido el privilegio de convivir. 

A la técnica Perla García por su amistad, las pláticas y los consejos que me ha dado 

a lo largo de estos años. Muchas Gracias. 

A mi novia, Yamilet, mi compañera de aventuras, mi cómplice y amiga. Ella 

me ha acompañado en los momentos buenos y malos, siendo mi inspiración y 

refugio, además de ser una mujer de valores y virtudes que me motivan a ser un 

mejor hombre cada día. Por su infinita paciencia y comprensión. Por todas las risas 

y los momentos dulces. Por las tardes que me acompañó en la universidad mientras 

hacía mis experimentos. Con ella está mi pensamiento y corazón. Gracias por estar 

presente en los momentos decisivos a lo largo de estos años. Gracias. 



 

 

3 
 

A mis amig@s de generación de Biología; colegas y profesionistas con los 

que aún tengo el privilegio de compartir platicas, momentos, consejos y aventuras. 

La vida nos permitió coincidir y conocernos para que compartiéramos intereses e 

inquietudes, y una inmensa hambre de conocer. En especial a Abdieel, Ma. 

Guadalupe, Angélica, Irene, Aurora, Violeta. Los amigos que hice en mi periodo 

universitario son muy importantes para mí, y a todos ellos los aprecio con todo mi 

corazón. Son amistades que durarán toda mi vida. A todos ellos, Gracias. 

A todos los amig@s y compañer@s del IIQB, por las pláticas y las 

experiencias en laboratorios y pasillos, por las ocurrencias, las risas, y las tasas de 

café. En especial a Donovan, Alejandra, Celeste, Katia, Jared, Alistair, Uber, Tania. 

A mis profesores y tutores que han dado enseñanzas positivas a lo largo de mi 

formación y se convirtieron en ejemplo de pasión y profesionalismo. A los consejos 

y opiniones profesionales de cada uno de los miembros de mi comité, los doctores 

Mauro, Ernesto y Alfonso. Particularmente, gracias al Dr. Alfonso por su auxilio 

cuando apenas comenzaba a manejar al cogollero del maíz, siendo nuestro 

proveedor inicial del insecto, además de escuchar en más de una ocasión mis dudas 

e inquietudes, y por los buenos consejos. A mi cotutor, Dr. Robert, así como al grupo 

de trabajo que dirige, el Laboratorio de Bioquímica Instrumental, del CINVESTAV, 

Irapuato. A mis compañer@s y amig@s del laboratorio de Ecología Química del 

IIES, UNAM, campus Morelia. Muy en especial a la técnico Yolanda García por ser 

nuestro enlace para participar de la crianza del gusano cogollero en sus 

instalaciones, así como para usar también esta población en mis ensayos. Las 

pláticas y el buen ambiente siempre han estado a la orden del día. Gracias. 

A mi alma mater, la UMSNH, por ser mi segundo hogar, y en quien he pasado 

muchos años de felicidad, alegrías, momentos buenos y también malos. Porque los 

alumnos y profesores que la integran representan en su conjunto los más altos 

valores de la sociedad libre, el espíritu universal y humanista. Soy nicolaita de 

corazón y llevo mi universidad a donde quiera que voy. 

Y a mí, por haberme dado la oportunidad de aprender día a día, de mejorar 

sobre mis errores, de no rendirme cuando hubo momentos en que sentía que no 

podría avanzar más. Por darme la oportunidad de buscar en mi interior lo mejor y 

tratar de llevarlo a la práctica, por alimentar siempre el deseo de cumplir mis sueños 

y para alcanzar muchos más. Por darme la oportunidad de ver lo mejor de mí, por 

sobre todo lo demás. 

En la realización de este trabajo, muchas personas y circunstancias han 

tenido que coincidir, que de una u otra forma me permitieron llegar a este momento. 

Mencionar a todos y cada uno me es imposible, así como lo sería el no mencionar 

a nadie.  



 

 

4 
 

Dedicatoria 

 

A mis padres y mi hermano. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

          

          

          

          

          

          

          

          

          

          

          

          

          

          

          

          

          

 

  



 

 

5 
 

INDICE 

 
RESUMEN .............................................................................................................. 8 

ABSTRACT ............................................................................................................. 9 

1. INTRODUCCIÓN ............................................................................................ 10 

2. ANTECEDENTES .......................................................................................... 12 

2.1. Hongos entomopatógenos ....................................................................... 12 

2.2. El ciclo infectivo de los hongos entomopatógenos ................................... 14 

2.3. Los hongos entomopatógenos y su interacción con las plantas .............. 17 

2.4. Beauveria bassiana como agente de biocontrol en insectos .................... 20 

2.5. Los semioquímicos en la comunicación interespecie ............................... 22 

2.6. La percepción odorífera en insectos y su contexto ecológico .................. 23 

2.7. Compuestos orgánicos volátiles (VOCs) emitidos por hongos ................. 24 

2.8. VOCs emitidos por B. bassiana ............................................................... 27 

2.9. Etología en insectos mediada por VOCs fúngicos ................................... 30 

2.10. Efectos conductuales inducidos por agentes entomopatógenos sobre 

insectos .............................................................................................................. 31 

2.11. Modulación de la conducta reproductiva y alimenticia en insectos 

mediada por VOCs fúngicos .............................................................................. 34 

2.12. Spodoptera frugiperda (Gusano cogollero del maíz, fall armyworm FAW) 

  .............................................................................................................. 38 

2.13. Importancia socioeconómica de S. frugiperda ...................................... 41 

2.14. El uso de agentes de biocontrol contra S. frugiperda ........................... 43 

2.15. Respuestas fisiológicas y bioquímicas de las plantas a los VOCs ........ 45 

2.16. El sorgo (Sorgum bicolor) y su importancia económica. ....................... 46 

3. JUSTIFICACIÓN ............................................................................................ 50 

4. HIPÓTESIS ..................................................................................................... 51 

5. OBJETIVOS ................................................................................................... 52 

5.1. Objetivo general ....................................................................................... 52 

5.2. Objetivos particulares ............................................................................... 52 



 

 

6 
 

6. ESTRATEGIA EXPERIMENTAL .................................................................... 53 

7. RESULTADOS ............................................................................................... 56 

Capítulo I. Volatiles released by Beauveria bassiana induce oviposition 

behaviour in the fall armyworm Spodoptera frugiperda (Lepidoptera: 

Noctuidae) ........................................................................................................ 57 

Capítulo II. Los VOCs emitidos por B. bassiana modifican el 

comportamiento de consumo de S. frugiperda en plantas de S. bicolor en 

un sistema in vitro ........................................................................................... 74 

II.1.  INTRODUCCIÓN .................................................................................... 75 

II.2. MATERIALES Y MÉTODOS .................................................................... 78 

II.3. RESULTADOS ........................................................................................ 87 

II.4. DISCUSIÓN ........................................................................................... 100 

II.5. CONCLUSIÓN ....................................................................................... 110 

II.6. BIBLIOGRAFÍA ...................................................................................... 111 

8. DISCUSIÓN GENERAL ............................................................................... 121 

9. CONCLUSIONES GENERALES .................................................................. 142 

10. BIBLIOGRAFÍA ......................................................................................... 144 

11. PRODUCCIÓN CIENTÍFICA ..................................................................... 190 

 

  



 

 

7 
 

INDICE DE FIGURAS 

Figura 1. Estrategia experimental del proyecto…………………………………………..........55 

Figura 2. Fotografía representativa del sistema de interacción de B. bassiana-S. bicolor 

mediada por VOCs a los 7 días post siembra…………………………………………………..81 

Figura 3. Fotografías representativas del sistema de herbivoría de S. frugiperda en hojas 

de S. bicolor.........................................................................................................................82 

Figura 4. Diagrama del dispositivo de olfatometría dual para larvas de S. frugiperda en 

estadio L2............................................................................................................................84 

Figura 5. Diagrama de flujo de los experimentos para estudiar modificaciones en la 

conducta de herbivoría y preferencias de elección de S. frugiperda inducidas por los VOCs 

fúngicos y el 3-metilbutanol.................................................................................................86 

Figura 6. Parámetros de crecimiento de S. bicolor en respuesta a la exposición de los VOCs 

fúngicos de los aislados de B. bassiana AI2 y AS5..............................................................88 

Figura 7. Parámetros de consumo de S. frugiperda en follaje de S. bicolor durante la 

exposición a lo VOCs fúngicos de los aislados de B. bassiana AI2 y AS5.........................90 

Figura 8. Parámetros de consumo de S. frugiperda entre distintas hojas del follaje de S. 

bicolor durante la exposición a lo VOCs fúngicos de los aislados de B. bassiana AI2 y 

AS5.....................................................................................................................................92 

Figura 9. Parámetros de consumo de las larvas de S. frugiperda en estadio L2 durante la 

exposición al 3-metilbutanol en follaje de S. bicolor.............................................................94 

Figura 10. Parámetros de consumo de las larvas de S. frugiperda en estadio L2 durante la 

exposición al 3-metilbutanol en diferentes hojas de S. bicolor.............................................95 

Figura 11. Ensayos de olfatometría de elección de larvas L2 de S. frugiperda con diferentes 

fuentes alimenticias y el micelio de B. bassiana AI2............................................................97 

Figura 12. Ensayos de olfatometría de elección de larvas L2 de S. frugiperda con diferentes 

fuentes alimenticias y el micelio de B. bassiana AS5...........................................................97 

Figura 13. Ensayos de olfatometría de elección de larvas L2 de S. frugiperda al follaje de S. 

bicolor pre tratado con los VOCs de B. bassiana.................................................................98 

Figura 14. Ensayos de olfatometría de elección de larvas L2 de S. frugiperda expuestas a 

8 μg de 3-metilbutanol.......................................................................................................  99 

Figura 15. Nicho microbiano y semioquímicos...................................................................125 

Figura 16. B. bassiana modifica la conducta reproductiva y de consumo de S. frugiperda 

por la mediación de los VOCs que emite...........................................................................137 

  



 

 

8 
 

RESUMEN 
Los compuestos orgánicos volátiles (VOCs) son moléculas de bajo peso 

molecular que se presentan en fase gaseosa a la temperatura ambiente. La función 

de los VOCs en la naturaleza se relaciona con la “comunicación” intra e 

interespecies. En este estudio se investigó el efecto de los VOCs emitidos por ocho 

aislados del hongo entomopatógeno Beauveria bassiana provenientes de 

cadáveres de insecto micosados y núcleos de suelo, con distintos grados de 

virulencia sobre las conductas reproductiva y alimenticia del lepidóptero Spodoptera 

frugiperda. Los aislados provinieron de diferentes comunidades del Estado de 

Chihuahua, México y su identidad taxonómica se corroboró por criterios 

morfológicos y moleculares. Los VOCs fúngicos se analizaron por la metodología 

de SPME-GC-MS. La actividad de los VOCs en adultos y larvas L2 de S. frugiperda 

se determinó mediante el uso de técnicas de olfatometría en jaulas y de elección y 

la cuantificación de la herbivoría en plantas de sorgo (Sorghum bicolor). Los perfiles 

aromáticos fueron cepa-específicos y se componen mayoritariamente de alcoholes, 

entre los que destaca la abundancia del alcohol de fusel 3-metilbutanol. Los VOCs 

de B. bassiana, así como el 3-metilbutanol modificaron la conducta de oviposición 

de los adultos y los patrones de herbivoría en el estadio larvario. Además, la 

respuesta olfatométrica es fuertemente condicionada por el contexto aromático. 

Este trabajo muestra evidencia de que los VOCs emitidos por el hongo 

entomopatógeno modulan los hábitos conductuales que son cruciales para la 

supervivencia del insecto, como son la reproducción, selección de sitio de 

oviposición y alimentación. Los resultados obtenidos aportan nueva información 

sobre el papel que desempeñan los VOCs en las interacciones hongo 

entomopatógeno-insecto dentro de contextos comunitarios y multitróficos. 

Palabras clave: hongos entomopatógenos, Beauveria bassiana, compuestos 

orgánicos volátiles, semioquímicos, Spodoptera frugiperda, olfatometría, conducta 

en insectos.  
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ABSTRACT 

Volatile organic compounds (VOCs) are low molecular weight molecules that 

occur in the gas phase at room temperature. The role of VOCs in nature is related 

to intra- and interspecies “communication”. In this study, the effect of VOCs emitted 

by eight isolates of B. bassiana from mycosed insect cadavers and soil cores with 

different degrees of virulence, on the reproductive and feeding behavior of the 

lepidopteran pest Spodoptera frugiperda was investigated. The isolates came from 

different communities in the State of Chihuahua, Mexico, and their taxonomic identity 

was corroborated by morphological and molecular criteria. The fungal VOCs were 

analyzed by SPME-GC-MS methodology. The activity of VOCs in adults and L2 

larvae of S. frugiperda was determined by using cage and choice olfactometry 

techniques and quantifying the herbivory rate on shorgum (Sorghum bicolor). The 

aromatic profiles were strain-specific and mainly composed by alcohols, being the 

fusel alcohol 3-methylbutanol the most abundant compound. The VOCs from B. 

bassiana and 3-methylbutanol modified the oviposition behavior of adults and larval 

feeding patterns. Furthermore, the olfactometric response was strongly conditioned 

by the aromatic context. This study provides evidence that VOCs from the 

entomopathogenic fungus modulate behavioral habits that are crucial for the survival 

of insects, such as reproduction, choice of oviposition site, and feeding. These 

results provide new information on the role of VOCs in fungal entomopathogen-

insect interactions in a multitrophic community contexts. 

Keywords: fungal entomopathogens, Beauveria bassiana, volatile organic 

compounds, semiochemicals, Spodoptera frugiperda, olfactometry, insect behavior.   
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1. INTRODUCCIÓN 

 Entre los grupos de organismos más abundantes de la biósfera se 

encuentran los microbios, de los cuales se ha estimado una biomasa de 70 Gt, 

superada únicamente por el de las plantas terrestres (Bar-On et al., 2018). Los 

microbios participan en procesos clave para el sostenimiento de la biósfera, como 

en los ciclos de reciclaje de bioelementos, dan estructura al suelo y los sedimentos 

marinos, facilitan la transferencia horizontal de genes entre taxones a lo largo de la 

historia evolutiva y, actualmente, establecen complejas interacciones entre ellos y 

otros organismos multicelulares. Estas interacciones son vitales para el 

funcionamiento de los ecosistemas y son el resultado de una larga historia de 

coevolución y desarrollo en ambientes con recursos restringidos, dando como 

resultado que estas relaciones ecosistémicas vayan desde la franca cooperación; 

como en el caso de los microbios promotores del crecimiento vegetal, hasta la 

competencia, la depredación, el parasitismo y la patogenicidad (Lang & Benbow, 

2013). 

 En su historia evolutiva, los patógenos no solo debieron desarrollar 

estrategias para facilitar el proceso de infección, sino además diferentes 

mecanismos para incrementar sus probabilidades de encontrar un potencial 

huésped. Por este motivo, diferentes parásitos poseen la capacidad de modificar la 

conducta de sus huéspedes al hacer uso de señales, entre ellas las señales 

químicas y que reciben el nombre de semioquímicos (Heil, 2014). 

 Los hongos entomopatógenos son un grupo de microorganismos 

especializados en parasitar y consumir a diferentes grupos de artrópodos, entre 

ellos a los insectos. Las especies pertenecientes al género Beauveria son hongos 

de distribución cosmopolita, parasitan alrededor de ~700 especies de insectos y 

muchos de sus huéspedes son de importancia comercial como plagas o agentes 

vectores de enfermedades en humanos y animales (Imoulan et al., 2017). Además, 

un aspecto interesante de la biología de B. bassiana es que se establece como 
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endófito en plantas. Esta interacción planta-hongo entomopatógeno ha generado 

mucho interés en los últimos años. 

 Las interacciones bióticas en la naturaleza se desarrollan dentro de un 

contexto comunitario y multitrófico, donde los miembros de diferentes taxones 

intercambian señales de distinta naturaleza, entre ellas diversas moléculas señal 

conocidas genéricamente como “semioquímicos” (gr. “semeion-”: señal) (Dicke & 

Sabelis, 1988). El estudio de estas señales químicas en el contexto ecosistémico 

representa uno de los objetivos principales de la ecología química, lo que contribuye 

a mejorar nuestra comprensión sobre los mecanismos evolutivos detrás de la 

comunicación en los seres vivos, así como ayuda a generar estrategias para su 

aplicación en áreas como el biocontrol de plagas agrícolas (Tyc et al., 2017).  

 Las plantas se benefician de su interacción con los microbios en el suelo al 

estimular sus mecanismos de resistencia frente al estrés biótico, entre ellos la 

resistencia a la herbivoría por insectos (Tyc et al., 2017). Si los hongos 

entomopatógenos estimulan estos mecanismos por mediación de semioquímicos 

volátiles y el impacto que tienen en su interacción con los insectos herbívoros es un 

aspecto de interés tanto teórico como aplicado. 

 El presente trabajo estudia el efecto de los compuestos orgánicos volátiles 

(VOCs) producidos por B. bassiana sobre la conducta reproductiva y alimenticia en 

insectos. El insecto modelo usado fue el lepidóptero Spodoptera frugiperda, mejor 

conocido como “cogollero del maíz”, que es un insecto de importancia económica y 

que además ha cobrado especial relevancia por su rápida expansión como plaga 

por todo el mundo. Se utilizó como cultivo modelo al sorgo (Sorghum bicolor) por su 

rápido crecimiento in vitro, además de su importancia como cultivo alimenticio en 

México y el mundo. 
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2. ANTECEDENTES 

2.1. Hongos entomopatógenos 

 Los hongos entomopatógenos constituyen un gremio trófico de 

microorganismos habitantes del suelo especializados en parasitar y consumir 

artrópodos de diferentes órdenes; entre ellos insectos. Son considerados entre los 

microbios parásitos de invertebrados más exitosos de la naturaleza por encontrarse 

distribuidos en todos los suelos de los ecosistemas terrestres y generalmente se 

considera que los suelos son su reservorio natural (Bruck, 2010). Hasta la fecha se 

conocen más de 1,000 especies de hongos entomopatógenos distribuidos en los 

filos Chytridiomycota, Blastocladiomycota, Entomophthotomycota, Microsporidia, 

Basidiomycota y Ascomycota. Dentro del orden de los Hypocreales (Ascomycota) 

se encuentra una gran diversidad de entomopatógenos ampliamente estudiados, 

junto con otros patógenos de plantas, endófitos, y micoparásitos. Entre los géneros 

más citados en la literatura y/o usados en formulaciones comerciales se encuentran 

Beauveria, Isaria, Metarhizium, Lecanicillium e Hirsutella (Vega et al., 2012; Wang 

& Wang, 2017). 

 Se especula que el estilo de vida parasítico de insectos se originó múltiples 

veces a lo largo de la historia evolutiva entre los diferentes grupos de hongos 

entomopatógenos, presumiblemente por saltos de huéspedes de diferentes filos, o 

incluso diferentes reinos. Esto pudo acontecer ya sea por la coexistencia del hongo 

con sus eventuales huéspedes artrópodos o bien por la cercanía o semejanza con 

un huésped ancestral (Wang & Wang, 2017). La evidencia fósil sugiere que la 

diversificación dentro del orden Hypocreales tuvo lugar en el periodo Cretáceo. Esto 

coincide con la expansión de las angiospermas en el planeta y la diversificación de 

los insectos dependientes directamente de las plantas con flores. En este orden 

encontramos muchos taxones con la capacidad de parasitar artrópodos, pero 

también a plantas y otros hongos, lo que sugiere que la diversificación de las plantas 

y su biota asociada (entre ellos los insectos fitófagos) impulsó el establecimiento de 
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nuevas interacciones parasitarias y patogénicas, principalmente con coleópteros, 

hemípteros y lepidópteros (Sung et al., 2008). 

 El rango de especificidad entre diferentes hongos entomopatógenos es 

variable aún dentro de un mismo género. Por ejemplo, diversos aislados de B. 

bassiana infectan una amplia variedad de insectos huéspedes y son reconocidos 

generalmente como patógenos generalistas (Ortiz-Urquiza & Keyhani, 2016). Por 

otra parte, Metarhizium acridum, se especializa en infectar insectos de la familia 

Acrididae, por lo que se le ha usado con éxito para el control de langostas y 

chapulines en México, Australia y el continente africano, lo que contrasta con M. 

anisopliae que tiene un rango amplio de huéspedes (Moon et al., 2017). Estas 

diferencias están correlacionadas con la variedad de enzimas proteasas, citocromos 

P450 y metabolitos secundarios secretados por ambos hongos y que suelen ser 

más diversas para el generalista M. anisopliae en comparación con M. acridum. A 

su vez, M. anisopliae al iniciar el proceso de infección en langosta y cucaracha utiliza 

un solo receptor de membrana acoplado a proteína G para el reconocimiento de 

ambas especies de huésped, sin embargo, M. acridum necesita la expresión de 

diferentes receptores de cutícula para poder infectar a huéspedes distintos (Sree & 

Joshi, 2015; Gao et al., 2011). Otro ejemplo de hongo patógeno especialista es M. 

rileyi que ataca principalmente a los lepidópteros de las familias Noctuidae, Erebidae 

y Nymphalidae (Binneck et al., 2019). 

 Algunos de los ejemplos de infecciones de entomopatógenos más 

sorprendentes en la naturaleza los encontramos en los hongos que manipulan el 

comportamiento de sus huéspedes antes de matarlos, esto con el fin de aumentar 

la dispersión de sus propágulos y completar su ciclo de vida. Por ejemplo, 

Massospora cicadina se especializa en la infección de cicadas (Magicicada spp.) en 

oleadas regulares sincronizadas con el ciclo de vida y la emergencia del insecto, en 

periodos de 13 a 17 años. Durante el ciclo infectivo, el hongo prolifera y esporula en 

el abdomen del huésped sin matarlo, esto conduce a la ruptura y pérdida del último 
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segmento abdominal del insecto, de tal forma que mientras el huésped se mueve el 

hongo propaga sus esporas por el ambiente. Otro aspecto interesante de esta 

especie es el hecho de que los machos infectados responden a los llamados de 

cortejo de otros machos con un sonido característico producido por el batido de sus 

alas semejante al producido solo por las hembras receptivas. Esto estimula a los 

machos sanos a intentar copular con los infectados y de esta forma se incrementa 

la propagación de la infección de las poblaciones de cicadas (Cooley et al., 2018). 

2.2. El ciclo infectivo de los hongos entomopatógenos 

 El ciclo de vida de los hongos entomopatógenos, en general, comienza con 

la liberación de las esporas por los esporangios en el micelio que crece sobre los 

cadáveres de los insectos micosados. Las esporas son arrastradas por las 

corrientes de aire o agua con mucha facilidad, pues en muchos casos tienen la 

característica de ser insolubles en agua debido a la presencia de proteínas 

conocidas como “hidrofobinas” que las recubren. Estos son péptidos de bajo peso 

molecular (~ 20 kDa) caracterizados por su alta hidrofobicidad y por la presencia de 

ocho residuos de cisteína conservados, que forman cuatro puentes disulfuro. Esta 

característica le confiere a la proteína una mayor afinidad por la cutícula hidrofóbica 

que recubre a los insectos y facilita la adhesión de las esporas al entrar en contacto 

con un potencial huésped (Bayry et al., 2012). Además de la adhesión provista por 

la propia hidrofobicidad de las esporas y la cutícula, se han encontrado receptores 

a componentes específicos en la cutícula, por ejemplo, la adhesina Mad1 de M. 

robertsii. Interesantemente, este hongo produce una segunda adhesina (Mad2) 

expresada cuando el hongo se expone a exudados de planta (Wang & Leger, 2007, 

Barelli et al., 2011). Las mutantes ΔMad1 no solamente muestran reducida su 

adhesión a la cutícula, sino también disminuye la germinación de las esporas, la 

producción de blastosporas y en general el fenotipo de virulencia. Sin embargo, el 

mecanismo de adhesión y el blanco molecular de estas adhesinas sigue sin ser 

caracterizado (Ortiz-Urquiza & Keyhani, 2013). A diferencia de otros patógenos de 
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invertebrados que necesitan ser ingeridos por el huésped para poder infectarlo, los 

hongos entomopatógenos comienzan el proceso de infección desde el exterior del 

insecto, al penetrar activamente la cutícula. Así, cuando los propágulos se han 

adherido al cuerpo del huésped, estas esporas germinan y en muchos casos forman 

un apresorio. Es interesante notar que dicho proceso en Metarhizium es promovido 

por lípidos polares, ácidos grasos de cadena larga, y diversos alcanos metilados y 

metil o etil esterificados, todos ellos forman parte de los componentes de la cutícula 

de los insectos (Li & Xia, 2022). Se conocen diferentes genes involucrados en los 

eventos de señalización durante estas etapas de germinación y reconocimiento del 

huésped, incluyendo a diferentes componentes de la vía de proteína cinásas 

activadas por mitógenos (MAPK), y que en B. bassiana incluyen a los genes BbBck1 

(MAPKKK), BbMkk1 (MAPKK), BbSlt2 y Hog1 (ambos MAPK) (Ortiz-Urquiza & 

Keyhani, 2016). Durante este proceso de penetración, el hongo también produce 

diversas enzimas encargadas de degradar los componentes del exoesqueleto del 

huésped, entre las que destacan las quitinasas y las proteasas por su sobre-

representación en el genoma de diferentes hongos entomopatógenos (Staats et al. 

2014). En cualquier caso, el hongo penetra los tegumentos del insecto hasta llegar 

al hemocele y que es el compartimento interno del insecto bañado en la hemolinfa 

(Li et al., 2020). 

 Los hongos entomopatógenos comparten con otros hongos patógenos su 

capacidad de dimorfismo; esta es una característica fundamental durante el proceso 

de infección (Gauthier, 2015). En el hemocele, el micelio sufre una transición a fase 

levaduriforme descrita como “cuerpos hifales”, también conocidas como 

“blastosporas” (Bidochka et al., 1987). Los factores desencadenantes de la 

transición de levadura a micelio en hongos entomopatógenos no se entienden 

completamente (Mascarin, et al., 2021). En otros hongos dimórficos, factores como 

la temperatura, las condiciones anaerobias, el estatus nutricional del medio 

circundante, o el reconocimiento de moléculas específicas por parte del hongo 

inducen esta transición (Gauthier, 2015). Una combinación de todos estos factores 
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junto con el reconocimiento de una señal molecular en la hemolinfa del huésped 

pueden ser los desencadenantes del paso de micelio a blastospora. La producción 

in vitro de esta fase en B. bassiana es favorecida por altas concentraciones de 

carbohidratos tales como la glucosa. La caracterización transcriptómica de 

blastosporas crecidas en medio líquido enriquecido con glucosa a concentración del 

20% revela la ejecución de un intenso programa celular que incluye procesos como 

un intenso transporte transmembranal, la activación del metabolismo de los 

carbohidratos, cambios en la respuesta al estrés oxidativo, y procesos que 

involucran a la replicación del DNA y transcripción (Mascarin et al., 2021). De 

manera semejante, en otro estudio transcriptómico que compara la fase filamentosa 

y levaduriforme inducida in vitro de M. anisopliae se encontró que los principales 

procesos fisiológicos asociados con los genes sobre expresados durante la fase de 

blastosporas son aquellos involucrados en la respuesta al estrés oxidativo, el 

catabolismo y anabolismo de aminoácidos, en procesos respiratorios, el transporte 

transmembranal y en la producción de metabolitos secundarios, en comparación 

con la fase filamentosa en donde los procesos asociados son el crecimiento celular 

y la reorganización de la pared celular principalmente (Iwanicki et al., 2020). 

Interesantemente, B. bassiana desarrolla una fase levaduriforme al ser crecida en 

medio agar Macconkey o en SDA suplementado con NaCl, esto llevó a especular a 

Alves et al. (2002) que la concentración de sal y la presión osmótica contribuyen 

también a la inducción de esta transición dimórfica. Esto es consistente con la 

observación de que las formulaciones utilizadas para la propagación de 

blastosporas dan mejores rendimientos al incrementar la presión osmótica del 

medio líquido, junto con el hecho de que la hemolinfa de los insectos es un medio 

altamente hiperosmótico (0.7-1.2 MPa) (Mascarin & Jaronski, 2016). 

 Al proliferar en el insecto, el hongo invade todos los tejidos del huésped, 

degradándolos y provocándole la muerte. Este proceso va acompañado de la 

producción de diversos metabolitos secundarios, entre ellos diferentes micotoxinas 

fúngicas que se especula contribuyen en el proceso y son consideradas factores de 
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virulencia (Tola et al., 2016). Muchos de estos metabolitos secundarios son péptidos 

no ribosomales o policétidos, como la bauvericina, bassianolido, oosporeina, 

bassiatina, tenelina, y diversos bauverólidos producidos por B. bassiana; por su 

parte las especies de Metarhizium spp. producen principalmente los 

hexadepsipéptidos denominados destruxinas (Pedrini, 2022). Muchos de estos 

compuestos no solamente actúan como micotoxinas, pues además tienen un efecto 

antimicrobiano. Tal es el caso de la oosporeina, de la que no se observó interviniera 

en la virulencia sobre Galleria mellonella en mutantes de B. bassiana afectadas en 

la biosíntesis de esta dibenzoquinona, pero sí inhibió el crecimiento bacteriano en 

cadáveres de insectos infectados por el hongo, y en consecuencia disminuyó la 

competencia del hongo con la microbiota bacteriana en el cadáver, permitiéndole de 

esta manera la máxima asimilación de nutrientes, seguido de la subsecuente 

esporulación sobre el cadáver (Fan et al., 2017). 

 Finalmente, la fase levaduriforme vuelve a sufrir una transición a micelio y 

germina para penetrar los tegumentos del insecto, dándole a los cadáveres 

infectados un aspecto blanco y algodonoso característico. Al esporular, el hongo 

vuelve a generar sus propágulos y el ciclo de infección vuelve a ocurrir. 

2.3. Los hongos entomopatógenos y su interacción con las plantas 

 Los hongos entomopatógenos no se limitan únicamente a establecer 

relaciones parasíticas con artrópodos, pues tienen además la capacidad de explotar 

otros nichos tróficos, incluidos el suelo, las raíces o el interior de los tejidos 

vegetales. Las consecuencias de estas interacciones en las relaciones microbio-

planta-insecto han comenzado a ser exploradas recientemente (Shikano, 2017). 

 En su interacción con los microbios del suelo, las plantas se enfrentan a 

potenciales agentes fitopatógenos. Las plantas responden de diferentes maneras, 

y una de ellas es al establecer interacciones benéficas con organismos que puedan 

ayudarles a defenderse por medio del antagonismo directo (por competencia de 

nutrientes o espacio, la producción de compuestos antimicrobianos, entre otros) 
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(Enebe & Babalola, 2019), o bien por la estimulación de los mecanismos de defensa 

innatos de la planta, en un fenómeno conocido como resistencia sistémica inducida 

(ISR, por sus siglas en inglés), mediado principalmente por la participación de las 

hormonas ácido jasmónico y etileno (Pieterse et al., 2012; Pieterse et al., 2014) y 

de cuya señalización se desencadenan la producción de, por ejemplo, peroxidasas, 

polifenol oxidasas y lipooxigenasas (Choudhary et al., 2007), la producción de 

péptidos antimicrobianos conocidos como defensinas (Khan et al., 2019) o la 

acumulación de fitoalexinas (Pandey et al., 2016; Ahuja et al., 2012). 

 De esta forma, se han reportado diferentes aislados fúngicos capaces de 

inducir ISR. En un ensayo de B. bassiana, M. brunneum y Trichoderma harzianum 

como cepa de referencia se encontró que la inoculación de estos aislados sobre 

plantas de jitomate (Solanum lycopersicum var. Ram) le conferían resistencia contra 

el ataque de los fitopatógenos Botrytis cinerea, Leveillula taurica, Oidium 

neolycopersici y Xanthomonas euvesicatoria a los tres días post inoculación. Esta 

respuesta se acompañó del incremento en la producción de especies reactivas de 

oxígeno y la expresión de las proteínas relacionadas a la patogénesis PR1a, PR1b 

y el factor de respuesta a etileno ERF1 (Gupta et al., 2022). 

 En un estudio sobre plantas de trigo (Triticum aestivum) con B. bassiana y M. 

brunneum se observó que durante los primeros 15 días posteriores a la inoculación 

con estos hongos disminuía la expresión de diferentes genes asociados con la 

inmunidad vegetal y la síntesis de las hormonas auxinas, citocinas y giberelinas, 

seguido de un incremento en la expresión de genes asociados con auxinas y 

giberelinas posterior a los 15 días. Estos eventos se asociaron con el comienzo de 

un estado de resistencia sistémica, evidenciado por la activación del gen PR10 y 

que está correlacionado con la activación de genes asociados a la biosíntesis de 

jasmonato, auxinas y ácido giberélico (González-Guzmán et al., 2022). 

 La coinoculación de B. bassiana (Balsamo) cepa B2 con las cepas 

Pseudomonas fluorescens Pf1 y AH1 en plantas de arroz induce un incremento en 
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la actividad de quitinasas y lipooxigenasas durante el ataque del lepidóptero plaga 

Cnaphalocrocis medinalis, así como la acumulación de peroxidasas y 

polifenoloxidasas durante el ataque del hongo patógeno Rhizoctonia solani, el 

agente causal del tizón de la vaina en el arroz. Lo más atractivo de esta 

aproximación en el uso de consorcios contra estos agentes dañinos del arroz es su 

eficacia, comparable incluso a los resultados obtenidos con el uso de la mezcla de 

los plagicidas comerciales clorpirifós y carbendazim (Karthiba et al., 2010). 

 La microbiota del suelo participa activamente en el reciclaje de nutrientes en 

la biósfera, y los hongos habitantes del suelo son una parte integral en estos ciclos. 

En particular, los entomopatógenos favorecen el reciclaje de nitrógeno en el suelo 

al conectar directamente las carcasas de los insectos micosados con las raíces de 

las plantas por medio de sus hifas. Utilizando a Galleria mellonella a la que se le 

habían incorporado aminoácidos marcados con 15N, Behie et al. (2012) demostraron 

que Metarhizium robertsii facilita la incorporación del nitrógeno de los cadáveres del 

insecto en la biomasa de plantas de frijol (Phaseolus vulgaris) y Panicum virgartum 

en un sistema de microcosmos. Ensayos posteriores demostraron que esta 

asociación endofítica y la transmisión de nitrógeno se observaba también en al 

menos cinco especies de Metarhizium (M. robertsii, M. brunneum, M. guizhouense, 

M. acridium y M. flavoviride) y cuatro especies vegetales (Phaseolus vulgaris, 

Glycine max, Panicum virgatum y Triticum aestivum). La asociación simbiótica de 

los entomopatógenos con las plantas les ayuda a estos a obtener una fuente de 

carbono a cambio de proveer a las plantas con el nitrógeno de los cadáveres de los 

insectos, de donde se estima contribuyen a las plantas con alrededor del 4.7% del 

total de nitrógeno fijado en todo el ecosistema (Behie et al., 2012; Behie & Bidochka, 

2014). 

 Los entomopatógenos además inducen la adquisición de Fe en medios 

calcáreos y no calcáreos con varias formas de hierro (ferrihidrita, hematita y goetita) 

haciendo uso de varios métodos inoculación (recubrimiento de semilla, tratamiento 
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del suelo o aspersión foliar) en plantas de sorgo (S. bicolor). El principal mecanismo 

para lograr esto es al cambiar el pH del sustrato. De esta forma, M. brunneum 

disminuye la acidez del medio al liberar ácidos orgánicos. Además, se especula que 

estos hongos liberan sideróforos para aumentar la disponibilidad de hierro del medio 

circundante (Raya-Díaz et al., 2017). El hierro también es un elemento limitante 

durante el proceso de patogénesis en el ciclo parasítico. Una pregunta abierta es si 

los mismos factores de virulencia implicados durante el proceso de infección como 

patógenos están a su vez relacionados con el proceso de captación de hierro 

durante su ciclo saprofítico, y si las plantas se benefician de este proceso para 

adquirir el hierro. Esta misma maquinaria de captación de hierro ambiental 

posiblemente desempeña funciones determinantes durante el proceso de infección 

en algunos hongos entomopatógenos, en vista de que las especies ancestrales de 

éstos eran probablemente endófitos (Wang & Wang, 2017). 

 Otros elementos que los hongos entomopatógenos ayudan a las plantas a 

captar del suelo son el fósforo, magnesio y calcio, además de incrementar la 

retención de agua en la raíz (Dara, 2019). Todos los beneficios anteriores permiten 

considerar a los hongos entomopatógenos no solamente como eficaces agentes de 

biocontrol, sino también como hongos promotores del crecimiento vegetal (PGPF, 

por sus siglas en inglés) (Jaber & Ownley, 2018). 

2.4. Beauveria bassiana como agente de biocontrol en insectos 

 El principal interés que han recibido los hongos entomopatógenos es por su 

uso como agentes de biocontrol contra diferentes plagas de artrópodos. Múltiples 

casos de éxito se reportan en la literatura sobre el uso de estos microbios en el 

control de plagas de insectos, lo que motiva la existencia de un mercado con 

productos con una amplia variedad de formulaciones fúngicas; ya sea en solitario o 

en consorcios microbianos (Faria & Wraight, 2007). 

 Beauveria es un género de hongos anamórficos, cosmopolitas, y patógenos 

facultativos de artrópodos y que habitan principalmente en el suelo. Su taxonomía 
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ha estado sujeta a diferentes modificaciones a lo largo del tiempo. Rehner et al. 

(2011) enumeran a 12 clados terminales con un soporte adecuado, esto por medio 

de un análisis filogenético multilocus basado en las secuencias parciales de RPB1, 

RPB2, TEF y la región nuclear intergénica Bloc. Las especies (clados terminales) 

que reconoce como válidas son: B. bassiana, B. amorpha, B. asiatica, B. australis, 

B. brongniartii, B. caledonica, B. kipukae, B. malawiensis, B. pseudobassiana, B. 

sungii, B. varroae y B. vermiconia (Rehner et al., 2011). 

 En particular, Beauveria bassiana se describió por primera vez en 1835 por 

Agostino Bassi como el agente causal de la llamada “muscardina blanca”, una 

enfermedad en insectos sobre la que se tenía especial interés, pues atacaba al 

gusano de la seda convirtiendo sus cuerpos en masas blanquecinas y endurecidas 

cubiertas de un polvo blanco, dándole el nombre a la enfermedad. Posteriormente, 

se clasificó por Jean Beauverie como Botrytis bassiana, en honor a Bassi, y 

eventualmente en 1912 Jean Paul Vuillemin lo renombró Beauveria bassiana 

(Dannon et al., 2020). Este hongo junto con M. anisopliae son los agentes más 

usados en las formulaciones tanto insecticidas como micopesticidas, con presencia 

en el 33.9% del total de productos (Faria & Wraight, 2007). 

Como agente de biocontrol, B. bassiana se ha usado contra un gran número 

de insectos plaga en el mundo, principalmente en países de África, América y Asia. 

La amplia variedad de huéspedes que coloniza lo convierte en un poderoso agente 

de biocontrol, con alrededor de 700 especies de insectos potencialmente atacados 

por este hongo. En general, la producción de B. bassiana en grandes volúmenes es 

económica comparada con la fabricación y almacenaje de pesticidas sintéticos. 

Aunado a esto, unos pocos propágulos adheridos a la cutícula del insecto son 

suficientes para infectarlo, y las poblaciones de plagas no generan mecanismos 

resistencia como en el caso de los pesticidas sintéticos (Dannon et al. 2020; 

Rohrlich et al., 2018). 
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2.5. Los semioquímicos en la comunicación interespecie 

La comunicación es un fenómeno presente en todos los sistemas vivos y es 

requerido para su funcionamiento en todos sus niveles. La comunicación en biología 

se define como el intercambio entre señales y respuestas entre emisor y receptor. 

Los ecosistemas dependen de la comunicación entre sus miembros para el 

mantenimiento de su organización y estructura, lo que involucra el intercambio de 

diferentes señales entre sus partes que logra la funcionalidad del sistema. La 

comunicación se da a diferentes niveles e involucra a distintos subsistemas (Scott-

Phillips, 2008; Carazo & Font, 2010). 

A las moléculas señal mediadoras de la comunicación química se les conoce 

con el nombre genérico de “infoquímicos” (Kost, 2008). Estos infoquímicos son 

clasificados en dos tipos. Cuando son requeridos en la comunicación dentro del 

propio organismo se les conoce como “hormonas”. Las hormonas se dividen en tres 

grandes categorías: exócrinas, endócrinas y parácrinas. Por otra parte, a los 

compuestos señal que se utilizan en la comunicación entre diferentes individuos se 

les conoce como “semioquímicos”. Estos se subdividen en función de si son usados 

para la comunicación intra- o inter- específica. En el primer caso, se les conoce con 

el nombre de “feromonas”, y en el segundo caso se les llama “alelomonas”. También 

existen diferentes subtipos de ambas categorías en función de los efectos y 

beneficios de los emisores y receptores (Wehrenfennig et al., 2013; Dicke & Sabelis 

1988). 

Se cree que las señales químicas surgen por medio de un mecanismo 

conocido como “ritualización química” (Steiger et al., 2011). Este mecanismo 

consiste en el paulatino desarrollo de un conjunto de estímulos y respuestas 

asociadas a la presencia de un compuesto producido por el organismo emisor. En 

un primer momento, este compuesto es percibido por el receptor e inicia una 

respuesta totalmente inespecífica que no involucra un aparato de comunicación 

especializado con un ajuste específico hacia la señal recibida. La presión selectiva 
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incrementa tanto la especificidad del receptor como su respuesta, además de la 

calidad de la señal emitida, lo que vuelve más eficiente el canal de comunicación 

establecido entre ambos miembros y, de esta manera, se crea un sistema de 

comunicación completamente funcional con el paso de las generaciones (Steiger et 

al., 2011). 

2.6. La percepción odorífera en insectos y su contexto ecológico 

Como el resto de los animales, los insectos perciben una gran variedad de 

señales de su medio, tanto del espectro electromagnético, presión, temperatura y/o 

vibraciones. Sin embargo, las señales químicas son las de mayor relevancia para 

que los insectos puedan tener una visión completa de su entorno y puedan 

completar su ciclo de vida (Fleischer et al., 2018). La quimiopercepción de aromas 

en los insectos está ubicada en diferentes regiones del cuerpo, pero principalmente 

en las antenas y los palpos maxilares (Wicher & Miazzi, 2021). Estas, a su vez, 

poseen estructuras parecidas a cabellos llamadas sensilas y en cuyo interior se 

localizan de una a cuatro neuronas sensoriales olfativas (en inglés olfactory sensory 

neurons; OSN) (Leal, 2013). En la membrana de estas neuronas se localizan 

diferentes tipos de proteínas receptoras, entre ellos los receptores a olores (odorant 

receptors, OR) que generalmente requieren de la acción conjunta de una proteína 

correceptora de olores (odorant receptor correceptor, Orco). Se cree que la unión 

de la molécula odorífera induce la formación de un canal catiónico heterodímérico 

OR-Orco de tipo no selectivo, permitiendo el paso de cationes Na+, Ca++ y K+ (éste 

último es particularmente abundantes en la hemolinfa que baña el interior de las 

sensilas) lo que desencadena la despolarización de la membrana. De esta forma se 

origina un potencial de membrana que es transmitido por el sistema nervioso del 

insecto (Pask & Ray, 2016). Otro tipo de receptor presente en el sistema nervioso 

de los insectos son los receptores ionotrópicos (ionotropic receptors; IR) que son 

proteínas pertenecientes a la familia de receptores de glutamato, con estructura de 

heterotetrámeros. Mientras que los OR se especializan exclusivamente en la 
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percepción de aromas, los IR están involucrados en la percepción tanto de aromas 

y sabores, como en la percepción de la temperatura o de la humedad (Wicher & 

Miazzi, 2021). Las señales generadas de esta forma son transmitidas al lóbulo 

antenal y de allí a otras regiones de integración y procesamiento de alto nivel en el 

sistema nervioso central del insecto (Galizia & Sachse, 2010). 

Los insectos perciben aromas en concentraciones extremadamente bajas, en 

el orden de los picogramos por metro cúbico de aire en lapsos de milisegundos para 

algunos compuestos en específico (Schott et al., 2013). Esto los convierte en 

organismos altamente sensibles a moléculas aromáticas. De esta forma, los 

insectos se crean de una visión global de su entorno. Esta capacidad constituye una 

parte importante en su supervivencia, utilizándola para encontrar fuentes de 

alimento, sitios de refugio, para la búsqueda de pareja, la evasión de potenciales 

amenazas y para la selección de sitios de anidamiento. La manera en que el insecto 

responde a los aromas es el resultado de diferentes factores tanto intrínsecos a su 

fisiología como al ambiente a su alrededor. Esto factores incluyen el estadio del ciclo 

de vida, las condiciones nutricionales, el grado de especialización, las experiencias 

previas (ligadas al aprendizaje asociativo y no asociativo) y el contexto aromático 

donde se encuentra el insecto al momento de percibir las señales químicas 

(Conchou et al., 2019; Su et al., 2011; Cook et al., 2020; Swanson et al., 2009). 

Además, diferentes especies de insectos expresan grupos distinto de OR con 

diversas afinidades y umbrales de sensibilidad a los aromas del medio. De esta 

manera, se ha definido como “paisaje aromático” (odorscape) al conjunto de 

compuestos aromáticos (volátiles) y que constituyen el espacio sensorial propio de 

una especie particular de insecto (Conchou et al., 2019). 

2.7. Compuestos orgánicos volátiles (VOCs) emitidos por hongos 

Se les llama compuestos orgánicos volátiles (en inglés volatile organic 

compounds, VOCs) a las moléculas de bajo peso molecular (<300 Da) que se 

encuentran en fase de vapor a temperatura ambiente, y por este motivo son capaces 
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de difundir con facilidad en el medio gaseoso, arrastrados por las corrientes de aire, 

o por difusión en medios líquidos como el agua (Ortiz-Castro et al., 2009; Weisskopf 

et al., 2021). Dentro de esta categoría se encuentran una gran variedad de 

compuestos pertenecientes a diferentes familias químicas sin un origen biosintético 

común (alcoholes, cetonas, éteres, ésteres, hidrocarburos lineales o ramificados, 

compuestos aromáticos, azufrados y derivados del nitrógeno, entre los principales), 

con diferentes grados de reactividad y vida media. Sin embargo, una característica 

fisicoquímica que comparten es el tener baja polaridad, esto junto con su peso 

molecular bajo les permite escapar a fase gaseosa en condiciones normales de 

presión y temperatura (Ortiz-Castro et al., 2009). Los VOCs son los responsables 

de impartir las propiedades aromáticas de la gran mayoría de los productos 

alimenticios, además de ser contaminantes trazas en el medio, o biomarcadores de 

la perturbación humana ambiental (Pagans et al., 2006). En ecología, a los VOCs 

se les ha atribuido diferentes propiedades como mediadores de la comunicación 

intra- e inter- reino, manifestándose en diferentes efectos en los organismos, por 

ejemplo: como promotores del crecimiento vegetal, moduladores de defensa, 

propician la adquisición de nutrientes del suelo en plantas, o inducen conductas en 

animales, por mencionar algunos (Weisskopf et al., 2021). 

Diferentes rutas metabólicas en hongos dan origen a los VOCs. Tanto el 

metabolismo primario como el secundario producen una gran cantidad de 

intermediarios y productos que son de naturaleza volátil. Las principales rutas 

implicadas en la producción de VOCs son la ruta del ácido shikímico, que genera 

compuestos benzenoides y fenilpropanoides, la ruta del ácido mevalónico que 

sintetiza terpenos, y la ruta de las lipooxigenasas que produce oxilipinas (Weisskopf 

et al., 2021). 

Los hongos sintetizan diversos terpenos. A diferencia de las plantas que 

cuentan con dos rutas de biosíntesis, los hongos cuentan exclusivamente con la vía 

del ácido mevalónico para la producción de los precursores isopentenil difosfato 



 

 

26 
 

(IPP) y dimetilalil difosfato (DMAPP). Las sucesivas condensaciones de IPP y 

DMAPP catalizadas por diferentes isoprenil difosfato sintetasas (IPPS) dan origen a 

isoprenil difosfatos de 10, 15 y 20 carbonos; estos son los precursores de los mono-

, sesqui- y diterpenos, respectivamente (Oldfield & Lin, 2012; Schmidt-Dannert, 

2014). Los terpenos de los hongos tienen múltiples funciones, entre ellas la 

señalización intra e inter- celular, forman parte de los componentes de la membrana 

celular, o actúan como micotoxinas (Schmidt-Dannert, 2014). 

Los hongos sintetizan compuestos fenólicos por medio de la ruta del 

shikimato, que utiliza a la eritrosa-4-fosfato del ciclo de las pentosas fosfato y del 

ciclo de Calvin, y al fosfoenolpiruvato de la glucólisis para la producción de los 

aminoácidos aromáticos L-fenilalanina, tirosina y triptófano, en donde se obtiene 

como un intermediario clave en esta vía al ácido shikímico, del cual recibe su 

nombre. Algunos VOCs producidos por esta vía son la 2-aminoacetofenona, el metil 

benzoato, o de forma indirecta el 2-feniletanol derivado de la L-fenilalanina por la 

vía de Erlich (Tzin et al., 2012; Weisskopf et al., 2021). 

La ruta de las lipooxigenasas es la responsable de producir el ácido 

jasmónico y los volátiles de hoja verde en plantas, así como las oxilipinas de ochos 

carbonos características de hongos. Esto ocurre debido a la acción de enzimas 

lipooxigenasas que forman el hidroperóxido del ácido linoleico (C18:2), molécula 

que posteriormente es escindida por la acción de una peróxido liasa en dos 

moléculas: el ácido 10-oxodecenóico (C10) y la 1-octen-3-ona (C8), y que gracias a 

la acción un alcohol oxidorreductasa se reduce para formar el 1-octen-3-ol, un 

compuesto implicado en el proceso de esporulación (Combet et al., 2006) y cuyo 

efecto en plantas está relacionado con la inducción de resistencia contra patógenos 

(Kishimoto et al., 2007). En función de donde se forme el hidroperóxido en el primer 

paso de la reacción también varía el producto de ocho carbonos final (Combet et 

al., 2006; Holighaus & Rohlfs, 2019). 
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Entre los VOCs emitidos por hongos, los alcoholes son la familia química más 

estudiada. De estos, es de destacar a los conocidos como alcoholes de fusel (fusel 

alcohols) que se producen como resultado de la transaminación de un L-

aminoácido, lo que da lugar a la formación de su respectivo alfa-cetoácido, seguido 

de su descarboxilación y reducción, que da como producto final un alcohol que 

conserva el grupo lateral del aminoácido original. Así, por ejemplo, la L-fenilalanina 

se transforma por esta ruta en 2-feniletanol, la L-treonina en 1-butanol, y la L-leucina 

se convierte en alcohol isoamílico (3-metilbutanol). Esta ruta recibe el nombre de la 

“vía de Ehrlich” y es especialmente importante en la industria alimenticia por los 

potentes aromas que estos alcoholes imparten a los alimentos y bebidas, 

particularmente aquellos obtenidos por procesos fermentativos (Dzialo et al., 2017; 

Ravasio et al., 2014). Además, se conoce su actividad como compuestos 

moduladores del crecimiento en hongos (Lorenz et al., 2000). 

Finalmente, otra fuente de VOCs son los procesos fermentativos (de donde 

se originan p. ej. etanol, acetoína), los intermediarios y productos del metabolismo 

del azufre (dimetil sulfuro, ácido sulfhídrico), entre otros (Weisskopf et al., 2021; 

Kaddes et al. 2019; Schulz & Dickschat, 2007). 

2.8. VOCs emitidos por B. bassiana 

Diferentes reportes de los VOCs producidos por B. bassiana y otros 

entomopatógenos indican que poseen una huella química diversa, compuesta de 

alcoholes, cetonas, hidrocarburos lineales y ramificados, compuestos aromáticos y 

terpenos. Sin embargo, la literatura carece de estudios dirigidos a obtener perfiles 

globales que representen la variación fenotípica y consideren diferencias cepa-

específicas, producto de las variaciones hacia la fuente ambiental o de la virulencia 

dentro de la misma especie. 

Lobo et al. (2018) caracterizaron los ácidos grasos de cadena corta emitidos 

por las glándulas de Brindley del insecto vector de la enfermedad de Chagas 

Triatoma infestans infectado con el entomopatógeno B. bassiana en comparación 
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con insectos sin infectar, y se observó que los insectos infectados emitían una mayor 

cantidad de ácido propiónico de los días 1 a 4 post infección, lo que se correlacionó 

con el incremento de la expresión de los genes TiBrnq (permeasa de aminoácidos 

de cadena ramificada) y TiBckdc (cinasa de deshidrogenasa de cetoácidos de 

cadena ramificada), ambos presuntamente involucrados en la biosíntesis de ácidos 

grasos de cadena corta (Lobo et al., 2018). 

Mburu et al. (2013) caracterizaron los volátiles de las cepas B. bassiana 

ICIPE 276 y 278, dominadas principalmente por el hexanol, 1-pentanol, 3-octanol, y 

octanol, además de las cetonas 4-nonanona y 2-nonanona. Junto a esto, destacaron 

la presencia de los monoterpenos alcanfor y borneol, y las lactonas butirolactona y 

4,5-dihidro-5-pentil-2-(3H) furanona. Notablemente, se observaron diferencias en la 

emisión de estos componentes, sin que se encontraran compuestos exclusivos de 

alguno de los aislados fúngicos. Además, se observaron diferencias en la repelencia 

inducida sobre la termita Macrotermes michaelseni en ensayos de olfatometría dual 

en Y. Estudios preliminares (Mburu et al., 2009) habían encontrado que estos 

aislados presentaban diferentes niveles de virulencia contra M. michaelsini. De esta 

manera, los autores concluyen que las diferencias en la virulencia de los aislados 

de B. bassiana hacia el insecto se ven reflejados en los diferentes perfiles de VOCs 

y niveles de repelencia asociados (Mburu et al., 2013). 

Hussain et al. (2010a) estudiaron la repelencia inducida sobre las termitas 

Coptotermes formosanus por diferentes aislados de hongos entomopatógenos de 

las especies M. anisopliae (EBCL 02049), B. bassiana (EBCL 03005) e Isaria 

fumosorosae (EBCL 03011) en un sistema de elección dual compuesto de dos 

compartimentos conectados a una fuente de VOCs que consistió del medio de 

cultivo agar papa dextrosa (PDA) inoculado. Los análisis de los perfiles de VOCs B. 

bassiana mostraron que estos estaban constituidos principalmente por los 

monoterpenos 2-thujeno y 2-isopropil-5-metil-3-ciclohexen-1-ona. Es notable que 

entre los compuestos emitidos se observó una gran diversidad de hidrocarburos 
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ramificados (2,5,9-trimetildecano, 4,6-dimetildodecano, 2,7,10-trimetildodecano) y 

un hidrocarburo lineal (el n-tetradecano) (Hussain et al., 2010a). 

Hussain et al. (2010b) estudiaron las diferencias en los perfiles de B. 

bassiana (EBCL 03005), M. anisopliae (EBCL 406) y M. anisopliae (EBCL 02049), y 

encontraron nuevamente perfiles de VOCs enriquecidos con diversos hidrocarburos 

ramificados (4,7-dimetilundecano, 2,3,7-trimetiloctano, 2,3,5-trimetiloctano, entre 

otros) y lineales (n-tetradecano y n-hexadecano). Adicionalmente, los perfiles 

obtenidos se modificaban sustancialmente con las resiembras, esto a su vez se 

correlacionó con la pérdida gradual de la virulencia de los aislados. De la misma 

forma, se observaron diferencias específicas entre las cepas M. anisopliae EBCL 

406 y 02049 (Hussain et al., 2010b). 

Crespo et al. (2008, 2002) perfilaron el aislado B. bassiana GHA crecido en 

medios definidos suplementados con glucosa o con el alcano n-octacosano, 

molécula elegida por su afinidad a los hidrocarburos encontrados en las cutículas 

de los insectos. Se encontró que al crecer el hongo en medio suplementado con 

glucosa se obtenían perfiles de VOCs enriquecidos con etanol y dos sesquiterpenos 

cuya identidad no se dilucidó en este trabajo. Por otra parte, al crecer el hongo en 

medio enriquecido con el n-octacosano los perfiles carecían de alcoholes y 

terpenos, pero se observó le presencia del n-decano. Esto es el reflejo de la 

adaptación del hongo al sustrato sobre el que crece, y en particular de la capacidad 

del hongo para degradar alcanos pues, según los autores, posiblemente esta 

correlacionado con un fenotipo de virulencia incrementado (Crespo et al., 2008; 

Crespo et al., 2002). 

El origen de los hidrocarburos observados en los perfiles de B. bassiana ha 

sido explicado como el resultado de la capacidad de la maquinaria enzimática del 

hongo para degradar los componentes de la cutícula del insecto durante las etapas 

iniciales de penetración. La presencia de estos hidrocarburos sería el resultado de 
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la degradación por beta oxidación de los hidrocarburos de cadena larga (alcanos, 

alquenos y derivados metilados) presentes en la cutícula (Ortiz-Urquiza et al., 2013) 

Lozano-Soria et al. (2020) estudiaron la capacidad de los VOCs emitidos por 

los aislados de entomopatógeno B. bassiana Bb1TS11, Bb203 y M. robertsii 

Mr4TS04, así como el hongo nematófago Pochonia clamydosporia Pc123, para 

repeler al picudo del plátano Cosmopolites sordidus. Los perfiles de B. bassiana 

(Bb1TS11 y Bb203) en conjunto mostraron un total de 27 compuestos. Los perfiles 

reportados en este estudio son relevantes porque muestran una gran variedad de 

compuestos de ocho carbonos característicos de los perfiles de VOCs fúngicos, 

como octenos y octadienos (1-octeno, 1,3-octadieno, 2,4-octadieno) y una octanona 

(3-octanona), y que en general se encuentran poco representados en otros reportes 

de VOCs emitidos por B. bassiana. Destacan además algunos monoterpenos (α- y 

β-pineno, 2-metil-2-borneno, borneol), y un sesquiterpeno (el gimnomiteno) 

(Lozano-Soria et al., 2020). 

2.9. Etología en insectos mediada por VOCs fúngicos 

Los insectos responden a los estímulos ambientales por medio de conductas 

adaptativas que les confieren la capacidad de enfrentar a las amenazas del medio, 

tanto bióticas como abióticas. Entre estos factores se incluyen los potenciales 

microbios patógenos a los que se encuentran expuestos. Diversos grupos de 

microorganismos atacan a los insectos, tanto virus, bacterias y hongos, por lo que 

la constante presión de selección ha impulsado en muchas ocasiones al desarrollo 

de estas conductas observadas a diferentes niveles: por una parte, en las 

decisiones tomadas por los insectos en individual y, por otra, en aquellos 

comportamientos grupales de los insectos eusociales (Roy et al., 2006). Estas 

conductas, a su vez, son mediadas por diferentes señales químicas que comunican 

tanto de la presencia del agente infeccioso, o bien son emitidas por los insectos 

como señales de alarma para alertar a sus congéneres de un potencial peligro 

(Fleischer et al., 2018). 
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2.10. Efectos conductuales inducidos por agentes entomopatógenos 

sobre insectos 

Entre las conductas mejor estudiadas de insectos hacia hongos 

entomopatógenos se encuentra la de evasión. Diversos reportes en diferentes 

grupos de insectos han mostrado su capacidad para reconocer la presencia de 

estos agentes patógenos y responder en consecuencia alejándose de los mismos. 

La conducta de evasión es mediada por la percepción de los VOCs emitidos por los 

entomopatógenos. Hussain et al. (2010a) observaron que el comportamiento de 

repelencia de la termita C. formosanus a diferentes aislados de entomopatógenos 

fúngicos era proporcional a la virulencia de los mismos, un comportamiento además 

correlacionado con la respuesta electroantenográfica de las obreras a estos mismos 

compuestos, lo que confirma la participación del estímulo olfativo en la conducta 

observada (Hussain et al., 2010a). Otro insecto eusocial con conducta evasiva es la 

termita Macrotermes michaelsini, capaz de discriminar entre diferentes aislados de 

B. bassiana y M. anisopliae en función de su virulencia: la respuesta evasiva de los 

insectos medida como dosis de repelencia media (RD50) mostró una alta correlación 

con la dosis letal media (LD50) para ambos aislados (B. bassiana R2=0.99, M. 

anisopliae R2=0.85) (Mburu et al., 2009). 

Además, los insectos tienen conductas higiénicas para eliminar partículas 

adheridas a su cutícula, una conducta conocida como acicalado (en inglés grooming 

behaviour). El acicalado se da individualmente, del insecto hacia su propio cuerpo 

(auto- o self grooming) o bien como un comportamiento social, conocido como 

acicalado social o de grupo (allogroming) (Zhukovskaya et al., 2013). 

Interesantemente, en C. formosanus se ha encontrado que la frecuencia de 

acicalado social entre termitas obreras incrementa en grupos expuestos a una 

suspensión de conidias de M. anisopliae. El análisis de los VOCs emitidos por la 

cutícula de los insectos tratados permitió identificar la presencia del ergosterol, un 

esterol que es un componente de la pared celular de muchos tipos de hongos. Esto 
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ayuda a la colonia a incrementar el acicalado social cuando hay individuos 

infectados por entomopatógenos (Chen et al., 2023). Las hormigas Lasius neglectus 

se defienden de la exposición a las conidias de M. brunneum por medio de una 

estrategia combinada: el acicalado social y la limpieza con ácido fórmico, este último 

actúa como un inhibidor de la germinación del hongo, y mitiga los daños del 

entomopatógeno en el nido (Tragust et al., 2013). Otra conducta reportada en 

insectos es la recolección de componentes antifúngicos para llevarlos a sus nidos. 

Formica paralugubris recolecta la resina producida por Picea abies para llevarlas a 

sus nidos; esta resina ha demostrado poseer actividad antifúngica y antimicrobiana 

(Christe et al., 2003). 

Aunque puede creerse que la repelencia a los VOCs de entomopatógenos 

sería la regla general, éste no es el caso. Pontieri et al. (2014) encontraron que las 

hormigas Monomorium pharaonis tienden a invadir nidos donde se encuentran 

cadáveres de hormigas infectadas con M. brunneun, en ensayos de elección duales. 

Si bien las hormigas son atraídas por diferentes hongos con el fin de consumirlos 

(conducta alimenticia denominada “micofagia”), en este caso los autores especulan 

que esta conducta responde a un mecanismo de “inmunización social”, en donde 

las hormigas eligen iniciar una nueva colonia en sitios donde se encuentra el hongo 

con el fin de inducir resistencia en todos los miembros de la colonia y de esta manera 

volverla resistente a futuros ataques del patógeno (Pontieri et al., 2014). 

Otro comportamiento inducido por la exposición y enfrentamiento a hongos 

entomopatógenos es el conocido como “fiebre conductual” (behavioural fever). Esta 

consiste en una elevación de la temperatura corporal en animales ectotérmicos al 

incrementar su tiempo de exposición a la radiación solar, o bien al desplazarse a 

localizaciones más calientes (Boltaña et al., 2013; Clancy et al., 2018). La fiebre 

conductual es un mecanismo bastante eficaz pues en muchos casos ayuda a frenar 

el avance de la infección inducida por hongos entomopatógenos, tal y como 

demostraron Inglis et al. (1996) al observar que las ninfas de Melanoplus 
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sanguinipes expuestas a gradientes de calor superiores de 35°C presentaban una 

disminución en la infección de B. bassiana. A su vez, también observaron que los 

insectos inoculados con el hongo preferían ubicarse en zonas del gradiente con 

mayor temperatura, esto indica un comportamiento de fiebre conductual en aquellos 

insectos infectados con el entomopatógeno (Inglis et al., 1996). De manera 

semejante, Blanford y Thomas (1999) encontraron una reducción considerable de 

la mortalidad de Schistocerca gregaria al ser confrontada a M. anisopliae var. 

acridum atribuido a la fiebre conductual creada en un gradiente con bulbos 

eléctricos. La mortalidad fue del 43% después de 30 días cuando se permitía la 

termorregulación en el insecto, en contraste con el grupo a temperatura constante 

en donde se observó una mortalidad del 100% a los 7 días (Blanford & Thomas, 

1999). 

Algunos de los ejemplos más impresionantes de modificaciones 

conductuales inducidas por hongos entomopatógenos son los casos en los que el 

huésped infectado participa activamente en la propagación del patógeno, lo que 

implica una alta especialización con su huésped para modificar su conducta. Los 

hongos de la familia Ophiocordycipitaceae son particularmente conocidos por su 

habilidad de controlar el comportamiento de los insectos; por ejemplo, la infección 

Ophiocordyceps unilateralis en la hormiga Camponotus leonardi modifica la 

conducta de su huésped para mejorar la dispersión de sus esporas ubicándolo en 

posiciones altas, haciendo además que muerda la corteza de las plantas justo antes 

de morir para asegurar el agarre del insecto (Andersen et al., 2009). 

Ophiocordycipitaceae incluye diversos parásitos de hormigas, termitas y dípteros 

que producen cuerpos fructíferos emergentes del cuerpo del insecto muerto para 

liberar esporas y propagarse a nuevos huéspedes, una característica compartida 

con algunos miembros de las familias Clavicipitaceae y Cordycipitaceae (Vega et 

al., 2012). 
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2.11. Modulación de la conducta reproductiva y alimenticia en insectos 

mediada por VOCs fúngicos 

Los hongos, por medio de sus aromas, cambian los patrones de alimentación 

y de conducta de los insectos que los perciben. Además, muchos insectos tienen la 

particularidad de ser micófagos, por lo que sus sistemas olfativos son 

particularmente sensibles a los VOCs fúngicos (Combet et al., 2006; Christiaens et 

al., 2014). 

Los dípteros de la familia Sciaridae habitan ambientes húmedos, y se 

alimentan de los hongos que viven en las superficies o en el suelo (Harris et al., 

1996). Uno de los miembros de esta familia, Lycoriella ingenua, es una plaga de los 

cultivos de champiñones. Este insecto degrada el compost utilizado para el cultivo 

del hongo, daña las hifas y transmite enfermedades a los cultivos. Se ha observado 

que las hembras de L. ingenua prefieren colonizar el compost sin inocular, y evitan 

el compost donde el hongo ya está creciendo. Esta respuesta es mediada por la 

presencia de los VOCs fúngicos 1-hepten-3-ol, 1-octen-3-ol y 3-octanona, que no 

están presentes en el compost sin inocular. Además, el oxalato de calcio presente 

en la superficie del micelio del hongo también retrasa y reduce la emergencia de las 

larvas. Con este comportamiento evasivo el insecto evita la oviposición en un 

sustrato desfavorable para el desarrollo de su descendencia (Kecskeméti et al., 

2020). 

 Algunos insectos se sienten atraídos a los aromas emitidos por los hongos 

que crecen sobre sus fuentes de alimento o en los sustratos sobre los que 

ovipositan, o también por sus hábitos fungívoros. Los VOCs emitidos por Fomes 

fomentarius y Fomitopsis pinicola atraen múltiples especies de insectos 

consumidores de corteza descompuesta (saproxílicos) y fungívoros, por ejemplo, 

Anaspis marginicolis, A. rufilabris y Malthodes fuscus, estos últimos son atraídos por 

el 1-octen-3-ol, así como al depredador Lordithon lunulatus que actúa como 

consumidor de los saproxílicos presentes. De esta forma, la cadena trófica local es 
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estructurada en última instancia por los compuestos aromáticos que atraen a los 

diferentes miembros de la comunidad, en un ejemplo sorprendente sobre el control 

ejercido por estos compuestos sobre la estructura de especies en una comunidad 

de artrópodos (Fäldt et al., 1999). 

Cuando las relaciones son mutualistas, hongos e insectos establecen 

interacciones que involucran la participación de señales para la búsqueda activa de 

sitios de oviposición donde se encuentre el hongo. La polilla de la manzana (Cydia 

pomonella) es una plaga de gran importancia económica en la producción de 

manzanas y peras (Kuyulu & Genc, 2019). Este insecto establece una relación 

mutualista con las levaduras del género Metschnikowia, las cuales son esenciales 

para su supervivencia, pues las larvas de C. pomonella se alimentan de las 

levaduras, promoviendo el desarrollo y reduciendo la mortalidad del insecto, y a su 

vez las levaduras proliferan a causa de la presencia del insecto que propicia su 

diseminación en el fruto. Interesantemente, las hembras adultas de la polilla son 

atraídas a los VOCs emitidos por las levaduras y prefieren ovipositar en manzanas 

inoculadas con la levadura. Esto implica la participación de los semioquímicos 

producidos por el hongo mutualista en la localización y selección para la oviposición 

de C. pomonella (Witzgall et al. 2012). 

Por otra parte, la selección de un sitio adecuado para la oviposición es un 

evento clave en el ciclo de vida de los insectos. Para poder llevarlo a cabo, el insecto 

procesa una gran cantidad de información ambiental que le permite evaluar la 

idoneidad de un sitio. Esta información incluye la ubicación espacial, la cercanía a 

fuentes de alimento y la presencia de potenciales agentes dañinos, como los 

entomopatógenos; estos últimos actúan como un factor disuasorio para la 

oviposición. Por ejemplo, el depredador generalista Anthocoris nemorum detecta las 

esporas de B. bassiana en la superficie de las hojas de la ortiga (Urtica dioica) y 

deposita una menor cantidad de huevos en comparación con los controles sin B. 
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bassiana en ensayos de elección. Además, los insectos evitan los cadáveres del 

áfido Microlophium carnosum contaminados con B. bassiana (Meyling & Pell, 2006). 

Investigaciones recientes han aportado evidencia de que los hongos 

entomopatógenos alteran la conducta reproductiva de sus huéspedes con el fin de 

facilitar su propia dispersión en el ambiente. Estas estrategias se dividen en al 

menos dos tipos: i) por una parte, el patógeno hace al huésped infectado más 

atractivo a sus conespecíficos sanos por medio de señales visuales o por la huella 

de VOCs emitidos, o bien, ii) modifica la conducta del huésped infectado por ejemplo 

al incrementar su frecuencia de cópula o el tiempo que le toma el acto (Hansen & 

De Fine Licht, 2019). 

Un ejemplo de la primera estrategia es la usada por el entomopatógeno 

Entomophthora muscae, que induce sobre los machos sanos la actividad de copular 

con los cadáveres de hembras de moscas infectadas con este hongo. A través de 

la utilización de técnicas de CG-MS y electroantenografía acopladas (GC-EAD), se 

ha demostrado que la emisión del etil octanoato y dos sesquiterpenos no 

identificados son los responsables de este comportamiento. Además, esto se ha 

correlacionado con un incremento en la expresión de los genes de la ruta del 

mevalonato en E. muscae en los cadáveres infectados. Sorpresivamente, el 

principal componente de la hormona sexual en moscas, el (Z)-9-tricosano, 

disminuye su producción en hembras jóvenes infectadas o no la modifica en 

hembras maduras, debido en parte al daño infligido por el hongo en los ovarios del 

insecto. Todo este conjunto de cambios en el perfil aromático de los insectos 

infectados crea una huella química característica que ayuda a explicar los intentos 

de cópula de los machos sobre los cadáveres contaminados (Zurek et al., 2002; 

Naundrup et al., 2022).  

Por otra parte, otra estrategia para mejorar su propagación es por medio de 

la asociación del hongo entomopatógeno con las raíces, desde donde modifica la 

fisiología de la planta huésped para hacerla más atractiva a sus potenciales 
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huéspedes herbívoros. De forma análoga, algunos fitopatógenos modifican la 

fisiología de las plantas para volverlas más atractivas al ataque de herbívoros 

vectores que facilitan su diseminación entre las plantas sanas (Heil, 2016). En este 

sentido, también se ha reportado que la inoculación de Metarhizium brunneum 

Met52 en plantas de coliflor (Brassica oloraceae var. capitata) incrementa la 

reflactancia de la planta y modifica el perfil hormonal de las plantas inoculadas con 

el hongo, lo que se observa en el incremento del ácido jasmónico, jasmonil-L-

isoleucina y el ácido salicílico. En su conjunto, estas modificaciones vuelven a las 

plantas más atractivas para las hembras de Delia radicum, que ovipositan en mayor 

cantidad en los cultivos de coliflor con la aplicación de este inóculo fúngico (Cotes 

et al., 2020). 

Todos estos ejemplos de modificaciones en la conducta de los insectos, 

inducidas por la percepción de compuestos orgánicos volátiles de origen fúngico 

sugieren que la producción de semioquímicos es un proceso ampliamente presente 

en la relación entre los insectos y otros organismos en su entorno, y no se limita 

únicamente a la interacción insecto-planta. Para tener una perspectiva clara de esto, 

es suficiente examinar algunos grupos de compuestos a los cuales los insectos son 

especialmente sensibles. Un ejemplo de ello son los alcoholes de fusel, presentes 

como subproductos metabólicos de diversos grupos de microbios (Dzialo et al., 

2017). Los insectos han desarrollado una sensibilidad particular hacia estos 

compuestos, lo cual se explica como una adaptación a la percepción de señales 

químicas provenientes de materiales orgánicos en proceso de fermentación o 

degradación, y que representan una fuente alimenticia para muchos de ellos (Davis 

et al., 2013; Davis et al., 2012). Por otro lado, los patógenos posiblemente 

aprovechan estos mismos subproductos para atraer a sus potenciales insectos 

huéspedes, y facilitar de esta manera su dispersión en el ecosistema. Sin embargo, 

los detalles y las implicaciones ecológicas de este fenómeno aún no han sido lo 

suficientemente explorados. 
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2.12. Spodoptera frugiperda (Gusano cogollero del maíz, fall 

armyworm FAW) 

Dentro del género Spodoptera (Lepidoptera: Nocuidae) se encuentran 

especies consideradas plagas de gran importancia económica y agrícola. La 

mayoría de ellas son insectos polífagos (Wu, 2022), pero algunos también se 

especializan en una (monófagos) o pocas especies vegetales (oligófagos) (Ma, 

1976). Es un género complejo desde el punto de vista taxonómico pues 

dependiendo de los autores, se reconocen alrededor de 31 especies pertenecientes 

a Spodoptera, aunque se ha debatido la existencia de hibridación o de especies 

crípticas dentro del complejo, por lo que el número de especies formalmente 

reconocidas probablemente cambiará en el futuro (Kergoat et al., 2021).  

La especie con mayor relevancia económica por los daños causados es el 

gusano cogollero del maíz S. frugiperda (conocido en inglés como fall armyworm, 

FAW). Se reconocen dos subespecies del insecto clasificadas en función de sus 

preferencias alimenticias, denominándose como las subespecies “maíz” y “arroz”, 

descubiertas por diferencias en la frecuencia de múltiples loci de alozimas y por 

variaciones en el gen mitocondrial COI (Drés & Mallet, 2002; Vélez-Arango et al., 

2008). Esta separación también es relevante desde el punto de vista de su manejo 

en campo puesto que la subespecie “maíz” es más resistente a diferentes agentes 

de control, como Bacillus thuringensis y a muchos insecticidas sintéticos como el 

carbaril, metil paration y el metomil (Paredes-Sánchez et al., 2021). Hay evidencia 

sobre la existencia de barreras pre- y post- cigóticas entre ambas subespecies, lo 

que ha planteado la posibilidad de que en realidad se trataría de dos especies 

diferentes en una etapa temprana de divergencia (especies crípticas). De cualquier 

modo, ambas subespecies compartan rangos de distribución semejantes (Pashley, 

1986; Johnson, 1987; Abbas et al., 2022). 

El ciclo de vida de S. frugiperda se divide en una etapa larvaria con seis 

estadios diferenciados entre sí por el tamaño y las ornamentaciones corporales de 
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las larvas, nombrado del L1 al L6. La fase larvaria (oruga) tiene una duración de 

aproximadamente 25 días que varía en función de factores como la temperatura, la 

humedad, así como de la disponibilidad y calidad de fuentes alimenticias. En su 

última fase larvaria, el insecto se entierra en el suelo. Allí, realizará su transición a 

pupa y permanecerá en esta fase por alrededor de 10 días, después de lo cual 

emergerá como imago (polilla). En esta etapa permanece por aproximadamente 15 

días. El insecto adulto tiene un marcado dimorfismo sexual, observado 

principalmente por el patrón de pigmentación de las alas, pues los machos poseen 

patrones vistosos y con un contraste de tonos mayor en comparación a las hembras, 

las cuales poseen un patrón de coloración más discreto (Ramírez-Cabral & 

Covarrubias, 2019). 

Los principales componentes de la feromona sexual en S. frugiperda son el 

(Z)-9-tetradecenil acetato (Z9-14:OAc) (correspondiente a la fracción mayoritaria), 

el (Z)-7-dodecenil acetato (Z7-12:OAc), (Z)-11-hexadecenil acetato (Z11-12:OAc), 

(Z)-9-dodecenil acetato (Z9-12:OAc) y el (E)-7-dodecenil acetato (E7-12:OAc). Es 

interesante observar la existencia de variaciones regionales en la respuesta de los 

insectos a los componentes mayoritarios de la feromona. Las poblaciones 

mexicanas son más sensibles al Z9-14:OAc y Z7-12:Oac, mientras que las 

poblaciones de S. frugiperda en Brasil responden además al E7-12:OAc (Cruz-

Esteban et al., 2020). Esto hace necesario optimizar la composición de las 

feromonas usadas en estrategias de control para diferentes regiones del mundo. 

Cada hembra copulada deposita aproximadamente 1,000 huevos a lo largo 

de su ciclo de vida, con un promedio de 150 huevos por cada puesta (Casmuz et 

al., 2010). Sin embargo, se ha observado que en el caso del maíz una puesta 

alcanza hasta 700 huevos (Volp et al., 2022). Como ocurre en otros insectos, 

algunos factores como el estado nutricional de la hembra, las fuentes de alimento y 

las condiciones ambientales tienen un impacto directo en la fertilidad y el éxito 

reproductivo de la especie (Prasad et al., 2022; He et al., 2021). 
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Para encontrar un sitio idóneo donde ovipositar, los insectos procesan una 

gran cantidad de información de su entorno (Honda, 1995). En el caso de S. 

frugiperda, las características táctiles de la superficie son importantes. En estudios 

de laboratorio, se ha observado que las hembras muestran preferencia por las 

superficies estriadas o con agujeros, además de evitar aquellas superficies 

previamente tratadas con extractos frescos de hojas de maíz. Esto se debe 

probablemente a la presencia de VOCs asociados al daño mecánico severo, y cuya 

presencia impulsa a las hembras a buscar otro lugar para depositar sus huevos 

(Rojas et al., 2003). Además, se conocen algunos de los componentes responsables 

de las preferencias alimenticias y de oviposición de S. frugiperda en cultivos de 

maíz, entre los que se encuentran el geranil acetato y el (E)-4,8-dimetil-1,3,7-

nonatrieno, ambos con capacidad de modular la conducta alimenticia de las larvas 

de este insecto (Yactayo-Chang et al., 2021). 

 Se han reportado hasta 182 especies vegetales atacadas por el insecto, 

distribuidas en 42 familias vegetales, principalmente Poaceae, Fabaceae, 

Solanaceae y Asteraceae (Casmuz et al., 2010). Esta cifra es mucho menor a lo que 

Montezano et al. (2018) reportarían posteriormente, con 353 especies en 76 

familias. Sin embargo, el insecto sigue teniendo patrones de preferencia claros 

hacia ciertos cultivos, principalmente al maíz, arroz y el sorgo (Volp et al., 2022; 

Silva et al., 2017). 

 Las técnicas de control en campo de las poblaciones de S. frugiperda se 

dividen en cuatro tipos: i) el uso de insecticidas sintéticos, ii) de compuestos 

bioactivos naturales, iii) el control biológico y iv) el uso de feromonas. Generalmente 

las larvas tienen preferencia a consumir brotes frescos y los meristemos de las 

plantas por lo que se recomienda realizar su control durante las etapas tempranas 

del cultivo (Paredes-Sánchez et al., 2021; Mitchell & McLaughlin, 1982).  

 Entre los insecticidas sintéticos más utilizados en su control destacan la 

metoxifenozida (un inductor de la muda prematura por su analogía estructural con 
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la hormona de insecto 20-hidroxiecdisona), los derivados de la quinoxalina 

(neurotóxicos en lepidópteros a nivel de receptores tipo colinesterasa), derivados 

sintéticos de los flavonoides, y antagonistas del ácido γ-aminobutírico como la 7-

pirazolopirimidina (Paredes-Sánchez et al., 2021). Sin embargo, hay múltiples 

reportes de resistencia a diversos insecticidas sintéticos. Por ejemplo, se ha 

observado el desarrollo de resistencia al clorantraniliprol y al espinetoram en 

poblaciones de Brasil, y que son utilizadas contra diversos grupos de lepidópteros 

(Bolzan et al., 2019; Lira et al., 2020) así como al indoxacarb (neurotóxico) y 

teflubenzuron (bloqueador de la quinitina sintetasa 1) (Hafeez et al., 2022; Amaral 

et al., 2023). Para las poblaciones mexicanas de S. frugiperda se conocen casos de 

resistencia desde la década de los 90’s (Pacheco-Covarrubias, 1993). Los múltiples 

reportes de resistencia a insecticidas ponen de manifiesto la plasticidad fenotípica 

de este lepidóptero y advierten sobre su enorme capacidad para adaptarse a las 

estrategias de control químico convencionales ante la presión selectiva tan fuerte 

que estos componentes representan para sus poblaciones, y obligan también a 

replantearse otras estrategias alternativas que evadan mejor estas adaptaciones. 

2.13. Importancia socioeconómica de S. frugiperda 

Como plaga polifágica, S. frugiperda genera daños considerables sobre los 

cultivos. Por las condiciones cálidas en buena parte del territorio mexicano, se 

encuentra presente durante todo el año con hasta cinco generaciones anuales, sin 

embargo, se ha predicho que este número se incrementará con el paso de las 

décadas hasta finales de siglo, cuando los modelos predicen una disminución del 

número de generaciones, todo esto impulsado por el calentamiento global y el 

cambio climático (Ramírez-Cabral et al., 2017; Ramírez-Cabral et al., 2019; Zacarias 

et al., 2020). 

Los daños económicos generados por esta plaga son mayores en los países 

pobres y en vías de desarrollo. En Brasil se han observado pérdidas de entre el 19 

y el 100%, por su parte en África tiene el potencial de generar pérdidas de entre el 
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21 al 53% anual en cultivos de maíz, lo que se estima en un costo entre 2.4 y 6.19 

billones de dólares anuales (Montezano et al., 2018). En contraste, en el territorio 

de Estados Unidos genera pérdidas de alrededor de 3 billones de dólares anuales 

(Sierra-Ruíz et al., 2022). En México, 3 millones de hectáreas son afectadas por 

esta plaga, lo que representa alrededor del 45% del maíz sembrado en el territorio 

nacional, siendo el periodo con mayor presencia de este insecto entre los meses de 

mayo y agosto (Blanco et al., 2014). 

Una de las principales preocupaciones con este insecto es que desde 2016 

inició un proceso de expansión que comenzó con su introducción en el este y centro 

de África y que continuó su avance por 70 países de África y Asia, hasta llegar a 

Australia a inicios de 2020 (Tay et al., 2022). Es un insecto con una notable 

capacidad de vuelo, manteniendo vuelos sostenidos hasta de 100 km en una sola 

noche, lo que incrementa su potencial de expansión (Johnson, 1987). La 

internacionalización de esta plaga en menos de un lustro puedo ser impulsado por 

el cambio climático; esto es consistente con los modelos de expansión propuestos 

para la plaga y que consideran diferentes variables climatológicas (Zacarias et al., 

2020; Yan et al., 2022). 

Los daños producidos por el insecto en campo son considerables. La mayoría 

de los cultivos son atacados por S. frugiperda, aunque la mayoría de los daños se 

observan en el maíz, arroz, sorgo, caña de azúcar y algodón, inclusive se ha 

observado que ataca cultivos genéticamente modificados con la endotoxina Cry1F 

(Jaramillo-Barrios et al., 2019). Normalmente se alimenta de las plantas jóvenes o 

de plántulas, y prefiere consumir los meristemos de la planta, encontrándose 

muchas veces oculto entre las hojas que lo rodean, siendo este hábito de conducta 

problemático para los métodos tradicionales de control, pues las hojas y los 

desechos del insecto dificultan su interacción con el insecticida (Paredes-Sánchez 

et al., 2021). 
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2.14. El uso de agentes de biocontrol contra S. frugiperda 

Por el desarrollo de resistencia a múltiples agentes plagicidas, se ha 

propuesto el control de S. frugiperda por medio del uso de agentes de biocontrol, 

entre ellos bacterias, virus y hongos entomopatógenos (Abbas et al., 2022).  

Los insectos parasitoides son aquellos que cumplen necesariamente una 

parte de su ciclo de vida como parásitos de otros insectos durante su fase larvaria, 

ocasionándole la muerte a su huésped, teniendo una fase adulta de vida libre 

(Bernal, 2007). Los taxones parasitoides son frecuentes en la naturaleza y 

contribuyen significativamente a mantener bajo control a las poblaciones de 

insectos en todos los ecosistemas (Lafferty & Kuris, 2002; Saunders & Ward, 2018). 

Mantienen una estrecha relación con sus huéspedes, pues dependen de ellos para 

completar sus ciclos de vida, además de que son altamente específicos y realizan 

una búsqueda activa de sus huéspedes, una conducta que está determinada 

genéticamente y es producto de la adaptación, lo que explica su alta eficacia como 

agentes de biocontrol en campo (Bernal, 2007).  

S. frugiperda tiene diferentes insectos parasitoides, los más relevantes 

ecológicamente son las avispas (Hymenoptera) de las familias Braconidae, 

Ichneumonidae, Tachinidae y Eulophidae. Algunas de las especies más relevantes 

de avispas parasitoides son Aleoides laphygmae, Chelonus sonorensis, C. insularis, 

Meteorus arizonensis, M. laphygmae, Campoletis sonorensis, Ophion flavidus, 

Pristomerus spinator y Euplectrus platyhypenae. La incidencia de parasitoides en 

las poblaciones nativas de S. fugiperda varía en la literatura, pero es probablemente 

de entre el 13.8 y 26% (Serrano-Domínguez et al., 2020; Molina-Ochoa et al., 2004; 

Hernández-Trejo et al., 2018). 

De entre los diversos grupos virales que infectan a los insectos, uno de los 

más estudiados son los baculovirus. Estos son virus de DNA que infectan 

poblaciones de artrópodos, principalmente insectos lepidópteros, himenópteros y 

algunos dípteros, ejerciendo importantes efectos sobre su dinámica poblacional 
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(Cory & Myers, 2003). Los baculovirus tienen la característica de producir agregados 

proteícos conocidos como “cuerpos de oclusión” (con un diámetro de 

aproximadamente 1μm) y que consisten en agregados de múltiples partículas 

virales, actuando como estructuras infectivas. En lepidópteros, la infección se 

disemina en todo el cuerpo del insecto y culmina con la transformación del cuerpo 

del huésped en millones de estos cuerpos de oclusión que son dispersados al 

ambiente cuando el insecto ha muerto. Por su parte, en otros grupos la infección 

está restringida al intestino medio, y estos cuerpos de oclusión son excretados por 

las heces del insecto al ambiente de manera continua (Rohrmann, 2019; Blissard & 

Theilmann, 2018). Se han utilizado los baculovirus para el biocontrol de S. 

frugiperda, sin embargo, la necesidad de dosis elevadas de este agente en campo, 

así como su lento ciclo de infección, limitan su eficacia cuando se le compara con 

el control químico tradicional (Hussain et al., 2021). 

B. turingensis es posiblemente el agente de biocontrol mejor conocido y del 

que se han reportado múltiples casos de éxito contra diferentes plagas de insectos, 

particularmente de lepidópteros. Se trata de una bacteria Gram positiva productora 

de toxinas insecticidas al pasar a su fase exponencial durante el proceso de 

esporulación, y que se agregan en una estructura cristalina conocida como “cristal 

parasporal” (Bravo et al., 2011). Este cristal proteico se compone principalmente de 

las toxinas Cry y Cyt (Bravo et al., 2007; Bravo et al., 2010). Las toxinas actúan al 

formar canales en la membrana de las células del intestino medio del lepidóptero, 

lo que tiene como consecuencia la lisis celular y el daño en el epitelio intestinal, lo 

que finalmente mata al insecto (Bravo et al., 2011). Diferentes estrategias se utilizan 

para aprovechar este agente en el control de plagas: desde la aplicación directa en 

forma de spray en el campo hasta la producción de cultivos transgénicos con la 

toxina Cry (Bravo et al., 2011). Sin embargo, existen múltiples reportes sobre el 

desarrollo de resistencia de S. frugiperda a estos cultivos (Machado et al., 2020; 

Omoto et al., 2016; Farias et al., 2014; Santos-Amaya et al., 2015), esto representa 
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una amenaza a su eficacia a mediano y largo plazo para contener a esta plaga (de 

Bortoli & Jurat-Fuentes, 2019). 

Entre otros entomopatógenos que han sido estudiados con fines de 

biocontrol para este lepidóptero encontramos M. anisopliae (Lezama et al., 2005; 

Graciano et al., 2016), Metarhizium pinghaense (Wu et al., 2022), Nomuraea rileyi 

(Lezama-Gutierrez et al., 1994), Paecilomyces fumosoroseu, P. javanicus (Lezama-

Gutierrez et al., 1996) y B. bassiana (Wraight et al., 2010; González-Maldonado et 

al., 2015; Idrees et al., 2022; Rivero-Borja et al., 2018; Ramos et al., 2020), además 

de algunos nemátodos como Heterorhabditis bacteriophora (García et al., 2008; 

Lezama-Gutierrez et al., 1996; Sánchez et al., 2019). 

2.15. Respuestas fisiológicas y bioquímicas de las plantas a los VOCs 

Por su baja polaridad y tamaño pequeño, los VOCs interactúan con la 

membrana celular y difunden en ella, ejerciendo diferentes efectos en los procesos 

celulares (Heil, 2014). La percepción de estos compuestos por parte de las plantas 

induce cambios en la arquitectura radicular, ganancias de biomasa, incremento de 

clorofila, o también inducen la activación de los mecanismos de defensa en las 

plantas (como ISR) y la resistencia al estrés biótico y abiótico (Heil, 2014; Sharifi & 

Ryu, 2018).  

Estos efectos fisiológicos son asociados con modificaciones en los perfiles 

químicos de los metabolitos que producen las plantas. Por ejemplo, la exposición 

del trigo al Z-3-hexenil acetato induce la producción de especies reactivas de 

oxígeno, asociado con un incremento de compuestos proveniente de la ruta de los 

fenilpropanoides, el metabolismo del glutatión y la ruta de los ácidos tricarboxílicos, 

así como un incremento en la glicosilación de diferentes metabolitos, entre ellos 

terpenoides iridoides e interesantemente el ácido salicílico observado en la forma 

de ácido salicílico-2-O-β-D-glicósido (Ameye et al., 2020). En particular, el Z-3-

hexenil acetato pertenece a los conocidos como “volátiles de hoja verde” (en inglés 
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green leaf volatiles, GLV), producidos por las plantas durante la herbivoría o el daño 

mecánico (Aartsma et al., 2017). 

Las plantas modulan su fisiología y metabolismo para adaptarse a las 

condiciones adversas del medio. Se ha observado que los VOCs microbianos 

modulan respuestas metabólicas para ayudar a las plantas a adaptarse al estrés. 

Así, Flores-Cortez et al. (2019) estudiaron el efecto de los compuestos gaseoso 

emitidos por Arthrobacter agilis UMCV2 sobre Medicago truncatula en condiciones 

de suficiencia y deficiencia de hierro, en donde observaron diferencias significativas 

en elementos del metabolismo primario como el piruvato, 3-pentanona, glicolato o 

la coenzima A, así como compuestos del metabolismo secundario implicados en 

procesos de estrés por deficiencia de hierro, como los brasinoesteroides, y otros 

involucrados en el estrés oxidativo como flavonoides, tiamina y galactinol. Estos 

profundos cambios metabólicos inducidos por VOCs microbianos abren la 

posibilidad de que cumplan funciones importantes en las plantas nativas al mejorar 

su adaptabilidad a condiciones nutricionales distintas al reducir el estrés al que se 

ven sometidas (Flores-Cortez et al., 2019). 

Santoro et al. (2011) examinaron los efectos de los VOCs liberados por 

Pseudomonas fluorescens, Bacillus subtilis y Azospirillum brasilense sobre los 

parámetros de crecimiento y la composición de aceites esenciales en la planta de 

menta (Mentha piperita). Además de observar modificaciones en el crecimiento 

vegetal, se observaron incrementos en los perfiles de monoterpenos en los 

tratamientos con exposición a los VOCs de P. fluorescens, de entre los que destacan 

incrementos en la emisión de pulegona y mentona, además de una reducción en la 

emisión de mentol en respuesta a la exposición de los VOCs de A. brasilense 

(Santoro et al., 2011).  

2.16. El sorgo (Sorgum bicolor) y su importancia económica. 

El sorgo (S. bicolor) es una planta de la familia Poaceae de ciclo anual, 

monoecia, que crece hasta 3 m de altura, con hojas con una anchura de 7 cm, largas 
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y liguladas, con panículas muy densas de hasta 50 cm. Posee espiguillas 

unifloradas agrupadas en parejas, una de las cuales es masculina y pedicelada, y 

la otra es femenina y sésil. Cada una de las espiguillas tiene tres glumas. La semilla 

es una cariópside ovoide de hasta 6 mm de largo (Canals et al., 2019).  

Es un cultivo tolerante a las sequias, inundaciones, salinidad y pH bajo, por 

lo que se le considera un cultivo de buena adaptabilidad. Por este motivo, muchas 

de las tierras cultivadas con este cereal se encuentran en regiones áridas y 

semiáridas de los trópicos y subtrópicos (Quintero et al., 2017). Sin embargo, 

también es vulnerable a diferentes patógenos e insectos plaga. Okosun et al. (2021) 

dan una lista no exhaustiva de algunos de los insectos plaga más dañinos en los 

cultivos de sorgo en Nortamérica, donde mencionan 31 especies de insectos clave 

pertenecientes principalmente a los órdenes Coleoptera, Hymenoptera, 

Heteroptera, y Lepidoptera, entre ellos Phyllophaga crinita, Solenopsis invicta, 

Sipha flava, Diatrea saccharalis, D. grandiosella, Helicoperva zea, Nysius raphanus 

y S. frugiperda. 

S. bicolor es el quinto cereal de importancia a nivel global en términos de 

producción y de tierras cultivadas. Actualmente es la fuente de alimentación de una 

parte considerable de las poblaciones de países en zonas marginadas de más de 

cien países, principalmente en África y Asia, donde se concentra alrededor de la 

mitad de la producción mundial de sorgo, seguido por el territorio del continente 

americano que produce alrededor del 30%. De los países latinoamericanos, México 

y Argentina son productores destacados de este cultivo, por lo que es de relevancia 

mundial su protección contra los diferentes insectos plaga que lo atacan, puesto que 

vulneran la seguridad alimentaria de los países pobres y en desarrollo, 

principalmente (Hariprasanna & Rakshit, 2016; Pérez et al., 2010). 

En México, el cultivo de sorgo contribuye con casi 2.2% del PIB agrícola 

nacional, lo que representa 4.43% del total de la producción de forrajes. La mayoría 

de este grano es usado en la producción de alimentos para el ganado, además de 
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ser utilizado como materia prima para la obtención de almidón, alcohol y glucosa, 

también de acetona y butanol por medio por medio de fermentación aceto butílica. 

La producción nacional de este cultivo ha logrado satisfacer hasta el 60% de los 

requerimientos totales del mercado mexicano, por lo que la producción sostenible 

de este cereal es clave para la industria agropecuaria en el país (SAGARPA, 2017). 

Uno de los insectos que atacan al sorgo es S. frugiperda, en donde produce 

daños considerables observados principalmente en los verticilos, además el insecto 

se alimenta de las espigas que están en desarrollo o maduración, y destruye el 

meristemo de la planta. En ocasiones el insecto corta la planta desde la base 

(Casmuz et al., 2010). Como ocurre con muchas plagas, la susceptibilidad al insecto 

también incrementa en condiciones de estrés, como en suelos ácidos o de calidad 

pobre, lo que genera plantas más bajas que son más susceptibles al ataque 

(Hariprasanna & Rakshit, 2016). La planta es más susceptible a S. frugiperda 

durante el estadio de cinco hojas, donde genera una reducción de la producción de 

hasta el 80%. Los daños más severos sobre este cultivo ocurren en los países 

pobres cuya población depende en buena medida del este cereal para sobrevivir. 

Con este fin, se desarrollaron algunas líneas mejoradas que son más resistentes al 

ataque por estos insectos, tal es el caso de la línea CIMMYT 1821 que presenta una 

mayor resistencia a S. frugiperda en Estados Unidos, así como las líneas GT-IR6/7/8 

desarrolladas en la década de los 90’s (Harris-Shultz et al., 2015; Diawara et al., 

1991).  

Todo lo anterior pone de manifiesto la necesidad de generar investigación 

alrededor de estrategias sustentables en la protección del cultivo de sorgo que 

tomen en cuenta de forma integral la conducta de S. frugiperda en diferentes 

condiciones ambientales, así como la participación de los compuestos señal en los 

patrones de conducta alimenticia y reproductiva tanto en su estadio larval y como 

de adulto. En este sentido, los métodos ofrecidos por la ecología química 

representan herramientas invaluables para generar conocimiento alrededor de la 
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mediación de los VOCs fúngicos sobre esta plaga en interacción con las plantas, 

como es el caso de S. bicolor, y ofrecen nuevos horizontes tanto en los procesos 

químicos que tienen lugar en las comunidades naturales de artrópodos y en las 

implicaciones que esto pueda tener en los programas de manejo. Así, surge la 

motivación para el planteamiento de la siguiente pregunta de investigación: ¿Cuál 

es el efecto de los VOCs emitidos por aislados de B. bassiana de diferente fuente 

ambiental y grados de virulencia en la conducta reproductiva y de herbivoría en S. 

frugiperda? 
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3. JUSTIFICACIÓN 

Los VOCs son las moléculas mediadoras de las interacciones en la 

naturaleza. Los lepidópteros dependen de la percepción de los aromas para 

orientarse en su medio, encontrar fuentes de alimento y seleccionar sitios de puesta, 

además de modular diferentes patrones de conducta que les facilitan el explotar los 

recursos de su medio. Los hongos entomopatógenos como B. bassiana emiten una 

gran diversidad de VOCs, por lo que los efectos que éstos tienen en la conducta en 

insectos es un área de interés en la ecología química moderna. Un estudio de 

ecología química y etología del lepidóptero plaga S. frugiperda en plantas de S. 

bicolor ayudaría a mejorar nuestra comprensión sobre la relación planta-microbio-

insecto durante la interacción por herbivoría. 
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4. HIPÓTESIS 

 Los compuestos orgánicos volátiles de Beauveria bassiana modifican el 

comportamiento reproductivo y los patrones de herbivoría del insecto defoliador 

Spodoptera frugiperda en plantas de Sorghum bicolor. 
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5. OBJETIVOS 

5.1. Objetivo general 

 Estudiar el efecto de los compuestos orgánicos volátiles (VOCs) de B. 

bassiana en el comportamiento y los patrones de herbivoría del insecto defoliador 

S. frugiperda en plantas de S. bicolor. 

 

5.2. Objetivos particulares 

1. Explorar la capacidad infectiva de distintos aislados de B. bassiana y analizar 

la variabilidad en la emisión de VOCs. 

2. Determinar si los VOCs fúngicos modifican los hábitos de comportamiento de 

oviposición en S. frugiperda. 

3. Estudiar el efecto de los VOCs fúngicos sobre los patrones de consumo de 

S. frugiperda por herbivoría en S. bicolor en un sistema de interacción 

tripartito. 
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6. ESTRATEGIA EXPERIMENTAL 

Para la realización del presente proyecto, se utilizaron ocho cepas del hongo 

entomopatógeno B. bassiana obtenidas de dos fuentes diferentes: por una parte, 

aislados del muestreo de núcleos de suelo de huertos frutales del estado de 

Chihuahua y de cadáveres de insectos micosados encontrados in situ en los mismos 

huertos. Estos aislados fueron donados por la D.C. Nuvia Orduño Cruz de la facultad 

de Ciencias Agropecuarias, de la Universidad Autónoma de Chihuahua. Los 

aislados se mantuvieron por resiembra en medio agar PDA. Por otra parte, como 

insecto modelo se utilizaron larvas de S. frugiperda en instar L2 y/o adultos recién 

emergidos obtenidos de una población experimental mantenida en condiciones 

controladas del Instituto de Investigaciones en Ecosistemas y Sustentabilidad de la 

UNAM, campus Morelia. El cultivo modelo usado para la realización del proyecto 

fue la planta de sorgo (S. bicolor variedad Fortuna) y que, por su importancia 

económica, la susceptibilidad al ataque de S. frugiperda y su facilidad de 

propagación en laboratorio la convierten en una planta modelo idónea para estudiar 

las interacciones planta-insecto (Silva et al., 2022). Los experimentos realizados se 

dividieron en tres grupos, dependiendo de la interacción de interés: i) interacción 

hongo-insecto, ii) interacción hongo-planta e iii) interacción tripartita (Fig. 1). 

Primeramente, se determinó la identidad taxonómica de los aislados de B. 

bassiana por la secuenciación del espaciador transcrito interno ribosomal (ITS) y la 

construcción de filogenias con secuencias tipo depositadas en la base de datos 

NCBI. Adicionalmente, se realizó un perfilado global de los VOCs emitidos por los 

ocho aislados de B. bassiana por medio de cromatografía de gases acoplado a 

espectrometría de masa (GC-MS) con el uso de microextracción en fase sólida (en 

inglés solid-phase microextraction, SPME) como método de extracción. Como cepa 

de referencia en esta caracterización se usó a Trichoderma atroviride IMI 206040 

con el fin de contrastar la variabilidad de la emisión de volátiles del entomopatógeno 

con otro hongo taxonómica y ecológicamente apartado. 
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Los ensayos hongo-insecto se orientaron con el fin de estudiar tres aspectos 

clave de la interacción del entomopatógeno con el huésped: i) la virulencia del 

entomopatógeno en la fase larvaria L2 del insecto, ii) el efecto de la percepción de 

los volátiles fúngicos en el comportamiento reproductivo del adulto y iii) el efecto de 

la percepción de los volátiles fúngicos en el comportamiento alimenticio de las 

larvas. Con este fin, se realizaron bioensayos de virulencia y mortalidad de los 

aislados en larvas de S. frugiperda, ensayos de oviposición en jaulas de los adultos 

de S. frugiperda expuestos a los VOCs fúngicos emitidos, ensayos de olfatometría 

en jaula con el compuesto estándar puro del alcohol isoamílico (3-metilbutanol) y 

finalmente ensayos de olfatometría de elección a diferentes combinaciones de 

micelio y fuentes alimenticias, o estándares presentados a las larvas. 

Con el fin de estudiar si los VOCs fúngicos afectan el desempeño de las 

plantas de sorgo y explorar su impacto potencial en la resistencia a la herbivoría i) 

se expusieron las plántulas de este cultivo a los volátiles fúngicos por medio de un 

sistema de compartimentos cerrados por un lapso de 7 días, y una vez transcurrido 

ese periodo se recolectaron las plantas para medir parámetros de crecimiento y 

desarrollo. Además, ii) se utilizó este follaje con el fin de someterlo a posteriores 

ensayos en olfatometría de elección. 

Finalmente, para explorar la participación de los VOCs fúngicos en la 

interacción por herbivoría de S. frugiperda en plantas de S. bicolor i) se realizaron 

ensayos de la cantidad de consumo por parte del insecto sobre el follaje recolectado 

de plántulas de sorgo de 7 días en un sistema de placa dividida donde el insecto 

percibe los aromas emitidos por el micelio crecido en PDA por 8 días y ii) se 

realizaron ensayos de olfatometría de elección de la larva L2 a una batería de 

alimentos y follaje previamente expuesto a los VOCs fúngicos de B. bassiana de los 

aislados de mayor y menor virulencia, para observar si la exposición previa de la 

planta modificaba la atracción de la larva a éste follaje pre tratado.  
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Figura 1. Estrategia experimental del proyecto 
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7. RESULTADOS 

 

 

 

 

 

 

Capitulo I. Volatiles released by Beauveria bassiana induce oviposition 

behaviour in the fall armyworm Spodoptera frugiperda (Lepidoptera: 

Noctuidae) 

 

Capitulo II. Los VOCs emitidos por B. bassiana modifican el comportamiento 

de consumo de S. frugiperda en plantas de S. bicolor en un sistema in vitro 
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Capítulo I. Volatiles released by Beauveria bassiana induce oviposition 

behaviour in the fall armyworm Spodoptera frugiperda (Lepidoptera: 

Noctuidae) 
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Resumen 

Los compuestos orgánicos volátiles (VOCs) emitidos por los hongos son 

moléculas sumamente importantes por su participación en la modulación de 

diferentes procesos como la esporulación o el dimorfismo, además de mediar las 

interacciones de los hongos con otros organismos en la naturaleza, por ejemplo, al 

inducir cambios en la conducta de los animales (Weisskopf et al., 2021). El hongo 

entomopatógeno B. bassiana produce VOCs que median distintas respuestas 

conductuales en insectos. Sin embargo, se desconoce que tan variable es la 

producción de VOCs en esta especie fúngica y si la fuente ambiental de los aislados 

tiene algún efecto en la naturaleza de los compuestos producidos, en tanto que B. 

bassiana coloniza diferentes nichos tróficos. Además, se desconoce que tan 

extendidos son estos efectos entre los diferentes grupos de insectos, como en el 

lepidóptero plaga S. frugiperda. En este estudio, se observó el efecto de los VOCs 

de B. bassiana en la conducta de oviposición de S. frugiperda. Para ello, se 

caracterizaron molecularmente y químicamente ocho aislados de B. bassiana 

obtenidos de dos fuentes ambientales: cadáveres de insectos micosados y núcleos 

de suelo. La tipificación molecular se realizó por medio de la amplificación de la 

región transcrita interna (ITS) de la secuencia genómica del mRNA 18S. Por su 

parte, los perfiles de VOCs fueron analizados por el método de microextracción en 

fase sólida (solid-phase microextraction, SPME) y cromatografía de gases acoplado 

a espectrometría de masas (GC-MS). Los grados de virulencia de los aislados se 

estimaron mediante el cálculo del tiempo letal medio (LT50) en larvas L2 del insecto 

utilizando el método de aspersión de esporas (108 esporas mL-1). El efecto de los 

VOCs fúngicos sobre la oviposición de S. frugiperda se evaluó utilizando ensayos 

de olfatometría en jaulas, donde se colocaron seis machos y seis hembras junto con 

ocho cajas de Petri con micelio de B. bassiana de 8 días de edad como fuente de 

VOCs fúngicos. Los insectos copularon y ovipositaron por 15 días, después se midió 

el número de huevos, el área y tamaño de las puestas, así como el conteo de las 

mismas. El análisis de VOCs permitió la identificación de 39 compuestos cuyas 
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categorías dominantes fueron alcoholes, terpenos, cetonas, ácidos grasos y 

compuestos fenólicos. Algunos de los compuestos detectados fueron el 3-

metilbutanol, 2-feniletanol, alcohol bencílico, etanol y 2-nonanona, entre otros. Estas 

moléculas se han reportado como semioquímicos entre diferentes familias de 

lepidópteros. La fracción mayoritaria correspondió al alcohol de fusel 3-metilbutanol, 

que contribuyó con más de la mitad de la abundancia total. Interesantemente, se 

observó que la variación en la composición de los perfiles refleja la fuente ambiental 

del aislado, ya sean de núcleos de suelo o de cadáveres micosados. Además, la 

virulencia de los aislados provenientes de cadáveres de insecto también fue mayor. 

Así, el aislado AI2 de insecto mostró el mayor nivel de virulencia, mientras que el 

menos virulento fue el AS5. Interesantemente, se observó que los VOCs de B. 

bassiana incrementaron el tamaño de puestas y el número de huevos colocados por 

los adultos de S. frugiperda. Esta respuesta fue de tipo dosis-dependiente. De 

manera semejante, el 3-metilbutanol indujo cambios en los patrones de oviposición 

de los insectos a dosis de 1µL. Por lo tanto, se concluyó que B. bassiana estimula 

la conducta de oviposición de S. frugiperda por mediación de los VOCs emitidos, lo 

que se interpreta como una ventaja adaptativa para el entomopatógeno al 

incrementar la población de su potencial huésped. Este efecto es en parte explicado 

por la emisión del 3-metilbutanol. Además, los perfiles de VOCs reflejan los 

ambientes de donde se obtuvieron los aislados, así como las diferencias en la 

virulencia. 
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Capítulo II. Los VOCs emitidos por B. bassiana modifican el comportamiento 

de consumo de S. frugiperda en plantas de S. bicolor en un sistema in vitro 
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II.1.  INTRODUCCIÓN 

La respuesta de los insectos a los aromas es dependiente de diferentes 

factores que le proveen de un contexto específico. En este sentido, las respuestas 

observadas son el producto de diversas estrategias adaptativas en donde el insecto 

ha encontrado la forma de optimizar su comportamiento acorde a las condiciones 

ambientales, dándole la capacidad de filtrar gran cantidad de información del medio 

circundante de acuerdo a las condiciones presentes. Algunos de estos factores 

determinantes de la respuesta incluyen el estadio de desarrollo, el sexo, factores 

climáticos y la presencia de otros organismos que puedan significar una oportunidad 

o una amenaza (Conchou et al., 2019). Uno de los contextos donde la respuesta 

probablemente se ve alterada es durante la alimentación de los insectos, en 

particular durante la herbivoría.  

El efecto de la presencia de los numerosos microorganismos que habitan con 

las plantas sobre su resistencia o susceptibilidad al consumo por los insectos es un 

aspecto de gran relevancia (Moisan et al., 2020; Howe & Jander, 2008), si se toma 

en consideración además que todas las plantas terrestres establecen relaciones con 

microbios del suelo (Gaiero et al., 2013). En consecuencia, el impacto de estas 

interacciones en el resultado global de la distribución y estructura de las 

comunidades vegetales se han subestimado (Dazzo & Ganter, 2009; Bulgarelli et 

al., 2013). Por ejemplo, la inoculación de T. atroviride induce el crecimiento y reduce 

la herbivoría en plantas de maíz infestadas con S. frugiperda, y esto se correlaciona 

con el incremento en la emisión de terpenos y ácido jasmónico en las plantas 

inoculadas (Contreras-Cornejo et al., 2018). Aún más revelador es el hecho de que 

las propias comunidades de artrópodos se modifican en los agroecosistemas de 

maíz inoculados con T. harzianum (Contreras-Cornejo et al., 2021). Además, los 

propios VOCs microbianos inducen resistencia a la herbivoría, de forma que en 

estos casos no se requiere siquiera el contacto del microbio y la planta para 

observar efectos biológicamente relevantes. Por ejemplo, la exposición de las raíces 

de Brassica rapa a los VOCs de Fusarium oxysporum y Phoma leveillei disminuye 
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el consumo de inflorescencias por la larva del lepidóptero plaga Pieris brassicae 

(Moisan et al., 2020). 

Entre las conductas modificadas por los aromas de los microbios se 

encuentra la preferencia de los insectos hacia una o más fuentes alimenticias en 

específico. Así, diferentes insectos usan VOCs microbianos para encontrar fuentes 

de alimento, como frutas, animales y plantas en descomposición, o en general 

materia orgánica en proceso de degradación (Davis et al., 2013). Los dípteros 

carroñeros localizan los cadáveres por la emisión de compuestos sulfurados 

producidos por la acción bacteriana sobre las carcasas en descomposición (Hyde 

et al., 2013). De hecho, algunas plantas imitan esta huella aromática para atraer 

moscas que funcionen como polinizadores, como la arácea Helicodiceros muscivoru 

(Stensmyr et al., 2002). Además de esto, los VOCs fúngicos benefician a las plantas 

que los perciben, disminuyendo el estrés por factores bióticos y abióticos, así como 

al promover su crecimiento o facilitando la adquisición de nutrientes del medio, como 

hierro y fósforo. La percepción de estos componentes volátiles tiene, en última 

instancia, un efecto global en la fisiología vegetal (Weisskopf et al., 2021). 

S. frugiperda es uno de los lepidópteros plaga con mayor relevancia en la 

actualidad, no solamente por ser una plaga de tipo polífago con la capacidad de 

generar daños considerables en cultivos estratégicos como el sorgo, sino además 

por su alarmante velocidad de expansión en todo el mundo impulsado por el cambio 

climático (Ramírez-Cabral et al., 2017). Además, es una plaga con una gran 

plasticidad fenotípica que genera resistencia a múltiples agentes de control químico 

tradicional, convirtiéndola en una seria amenaza para la seguridad alimentaria de 

países pobres o en vías de desarrollo (Tay et al., 2022). Si bien se conocen algunos 

de los factores que el insecto toma en cuenta para seleccionar una planta huésped 

(Rojas et al., 2003; Yactayo-Chang et al., 2021), no se conoce el impacto de la 

presencia de estos semioquímicos fúngicos en su conducta alimenticia. 
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Muchos insectos son atraídos a los aromas emitidos por las frutas en estado 

de fermentación. Por ejemplo, diferentes mariposas tropicales se alimentan de 

frutos maduros que han caído al suelo, y usan los VOCs producidos por la 

fermentación microbiana para localizarlos (Sourakov et al., 2012). Entre estas 

moléculas producto de la fermentación, destacan los alcoholes de fusel, originados 

de la transaminación y descarboxilación de diferentes aminoácidos por medio de la 

ruta de Ehrlich (Ravasio et al., 2014). Este proceso les permite a los microbios 

aprovechar el nitrógeno del grupo amino y genera como subproducto la formación 

de un alcohol ramificado o con una decoración aromática (Dzialo et al., 2017). Los 

alcoholes de fusel también son de importancia industrial pues confieren distintos 

atributos aromáticos y de sabor a los alimentos (Etschmann et al., 2002). Algunos 

ejemplos de estos compuestos son el 1-propanol y 1-butanol, derivados de la L-

treonina, el tirosol que deriva de la L-tirosina, el 2-metilbutanol que proviene de la 

isoleucina, el 2-feniletanol de la L-fenilalanina, y el 3-metilbutanol derivado de la L-

leucina (Hazelwood et al., 2008). 

Con esto en mente, queda abierta la cuestión de si los hongos 

entomopatógenos modifican las preferencias alimenticias de los insectos sobre las 

plantas al entrar en interacción con estas por mediación de sus VOCs fúngicos. En 

particular, B. bassiana establece interacciones tanto como organismo de vida libre, 

como parásito de insectos, o como endófito de plantas (Ortiz-Urquiza, 2021). Esta 

capacidad de variar su ciclo de vida lo convierte en un modelo de interés para 

estudiar el impacto de la presencia de los entomopatógenos en un sistema de 

interacción tripartito (planta-insecto-entomopatógeno) (Shikano, 2017) y el efecto 

que tiene en la proporción de consumo o en las preferencias alimenticias del insecto 

herbívoro. En un trabajo previo (Ramírez-Ordorica et al., 2022) se caracterizó el 

perfil de VOCs emitidos por diferentes aislados del B. bassiana provenientes de 

núcleos de suelo y cadáveres de insecto. Estos perfiles se compusieron 

predominantemente de alcoholes, terpenos, cetonas y ácidos grasos y cuyas 

proporciones son dependientes de la fuente del aislado. De especial relevancia es 
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que el alcohol mayoritario en estos perfiles fue el 3-metilbutanol, y cuya presencia 

redujo la oviposición de las hembras adultas de S. frugiperda a una dosis de 1 µL, 

siendo evidencia de la importancia de este componente emitido por el hongo 

entomopatógeno en la conducta reproductiva de sus potenciales huéspedes. 

Además, las hembras disminuyen la cantidad de huevos ovipositados al ser 

expuestas a la mezcla de VOCs emitidos por B. bassiana crecido en medio PDA 

(Ramírez-Ordorica et al., 2022). 

Con el fin de averiguar si el estadio larvario de S. frugiperda también es 

sensible a la presencia de los VOCs fúngicos y si su percepción modula la respuesta 

conductual del insecto, se propuso como objetivo de este trabajo estudiar la 

atracción de las larvas de S. frugiperda y la preferencia en el consumo del follaje de 

plantas de S. bicolor expuesto a los VOCs del entomopatógeno B. bassiana. 

II.2. MATERIALES Y MÉTODOS 

Material biológico 

Se utilizó el estadio L2 de S. frugiperda en condiciones de laboratorio 

mantenidas con dieta artificial (Sierra-Ruiz et al., 2022) en una cámara de 

crecimiento (Lumistell ®) con humedad relativa del 25%, temperatura de 28°C y 

fotoperiodo de 16 h luz y 8 h de oscuridad. Las larvas se mantuvieron en caja de 

plástico con capacidad de 1 L y la población mostró una proporción sexual 

aproximada 1:1 durante el desarrollo del estudio (Sierra-Ruiz et al., 2022). Además, 

S. bicolor variedad “Fortuna” certificada se adquirió de la comercializadora “Semillas 

Barriga”. El porcentaje de germinación en ensayos piloto fue cercano al 90%. 

Propagación y colecta de esporas de B. bassiana 

Los aislados de B. bassiana AI2 y AS5 se obtuvieron de fuentes ambientales 

diferentes. El aislado AI2 proviene del cadáver de un insecto micosado colectado in 

situ, y AS5 proviene de núcleos de suelo, ambos de huertos frutales del estado de 

Chihuahua (Ramírez-Ordorica et al., 2022). Ambas cepas se propagaron por 
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resiembra masiva en placas de Petri con medio agar PDA (BD Bixon ®, 211900, 

grado clínico), las cuales se inocularon y mantuvieron en la oscuridad a temperatura 

ambiente (25°C) por un lapso de 7 días, momento en el cual se observó la 

esporulación del hongo. Se realizó la colecta de las esporas del hongo por medio 

del raspado del micelio con asa bacteriológica y la adición del ~ 2 mL de una 

solución de Tween 0.01% en agua destilada, que se recuperó y almacenó en viales 

Eppendorf de 1.5 mL. La densidad de esporas se estimó por medio de cámara de 

Neubahuer y se ajustó la densidad del inóculo a 107 esporas mL-1. Las suspensiones 

de esporas se almacenaron a 4°C hasta su uso por un lapso no mayor a 24 h. 

Desinfección y germinación S. bicolor 

Las semillas de S. bicolor usadas se colocaron en tubos Falcon® de 50 mL 

para su limpieza y desinfección por medio de un enjuague inicial en hipoclorito de 

sodio al 12% en agitación por 3 min, seguidos de un enjuague con agua desionizada 

estéril por 30 s, posteriormente se agregó etanol al 70% y se mantuvo en agitación 

por 3 min. Finalmente se realizaron múltiples enjuagues con agua destilada estéril 

por al menos 10 min. Las semillas enjuagadas se colocaron en cajas de Petri con 

medio agar agua (fitoagar 10% v/v en agua destilada, PhytoTech ®, A111) y se 

mantuvieron en cámara de crecimiento en condiciones de humedad relativa del 

25%, temperatura de 28°C y fotoperiodo de 16 h luz y 8 h de oscuridad. Las cajas 

se orientaron en posición vertical por 4 días hasta que la raíz principal tuviera una 

longitud de ~ 1 cm para posteriormente ser usadas en los ensayos de interacción. 

Sistema de interacción B. bassiana - S. bicolor mediada por VOCs 

En frascos de taparrosca de 500 mL se vaciaron 25 mL de medio Murashige 

& Skoog 0.25x (1g de sales basales Sigma-Aldrich ®, M5519-50L, 6g sacarosa BD 

Bixon ®, 217000 grado clínico, 10 g fitoagar, 1 L de agua, pH 6), en donde se 

colocaron las plántulas de S. bicolor previamente germinadas, colocando la raíz 

principal en el medio. En el interior del frasco se colocó un vial con 1 mL de agar 

PDA inclinado ubicado en una orilla del frasco. Por cada frasco se colocaron tres 
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plántulas de S. bicolor. Las plantas se dividieron en tres grupos: un grupo control 

sin inocular, un grupo en donde se inoculó el vial con PDA con 106 esporas de la 

suspensión inicial con Tween 0.01% del aislado AS5 (tratamiento VOCs AS5) y un 

grupo donde se colocó de la misma forma 106 esporas del asilado AI2 en el vial 

(tratamiento VOCs AI2). Este sistema permitió que tanto el hongo como las plántulas 

de sorgo crecieran en cercanía, pero sin contacto directo, permitiendo el libre flujo 

de gases dentro del frasco, así se estableció un sistema de interacción mediado 

exclusivamente por los VOCs emitidos (Fig. 2). Las plántulas crecieron por un lapso 

de 7 días, momento en el cual se realizó la medición de distintos parámetros de 

crecimiento de la parte aérea y raíz de las plántulas. Cada planta a los 7 días en el 

sistema (~ 10 días post-germinación) tuvo tres hojas: una hoja basal (H1) que 

envuelve la base del tallo, una hoja media (H2) de mayor longitud, y una hoja joven 

en el centro del meristemo que no alcanzó la talla para ser usada en los ensayos y 

se descartó. En los casos donde se discriminó el tipo de hoja, se hace referencia a 

las hojas H1 y H2 con esta convención. 

Cada frasco se consideró una repetición (3 plantas por frasco), lo que 

contabilizó un mínimo de 3 y un máximo de 10 frascos por repetición por tratamiento 

(n=9-30 plantas) para la medición de parámetros de crecimiento, y 24 frascos (n=72 

plantas) para los ensayos de olfatometría de elección y 74 frascos (n=222 plantas) 

para los ensayos de herbivoría en interacción tripartita. 
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Figura 2. Fotografía representativa del sistema de interacción de B. bassiana-S. bicolor 

mediada por VOCs a los 7 días post siembra.  

Herbivoría y patrones de consumo en sistema tripartito (B. bassiana - S. 

bicolor - S. frugiperda) y en presencia del 3-metilbutanol 

Con el uso de placas de Petri divididas, se colocaron en un compartimento 

tres hojas de S. bicolor cosechadas de frascos sin exposición previa a los VOCs 

microbianos, o bien de hojas H1 o H2. En el segundo compartimento se creció 

previamente los de B. bassiana (AI2 o AS5) inoculados sobre agar PDA por goteo 

con 106 esporas por un lapso previo de 8 días. En estas cajas con la colonia de 

micelio B. bassiana y tres hojas de sorgo, se colocaron tres larvas de S. frugiperda 

estadio L2 con la ayuda de un pincel, posicionando a una larva por cada hoja en el 

sistema para que se alimentaran de las hojas ad libitum; previamente las larvas se 

sometieron a ayuno de 5 h, individualizadas en recipientes de plástico (Fig. 3). 

Inmediatamente las cajas se sellaron y se colocaron en cámara de crecimiento con 
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condiciones de humedad relativa del 25%, temperatura de 28°C y fotoperiodo de 16 

h luz y 8 h de oscuridad. Transcurridas 12 h, se retiraron las larvas de las cajas y se 

recuperaron las hojas con mordidas del insecto. Estas hojas se escanearon en 

fondo blanco y con una retícula milimétrica de papel al lado. Las imágenes 

generadas se analizaron para estimar el área consumida, el porcentaje de 

herbivoría y el número de mordidas por hoja. Para esto, se consideró el área total 

de las láminas en la imagen escaneada, además del número y el área de las 

regiones removidas por el consumo del insecto. Las imágenes se calibraron con la 

retícula milimétrica y se analizaron con la ayuda del software ImageJ. Por cada 

ensayo, se usaron un mínimo de 38 plantas y larvas de S. frugiperda L2 por 

triplicado, obteniendo un total de 183 hojas del tratamiento VOCs AI2, 114 hojas del 

tratamiento VOCs A5, y 147 hojas del control (N=222 plantas y 444 insectos). 

 

Figura 3. Fotografías representativas del sistema de herbivoría de S. frugiperda en hojas 

de S. bicolor. Panel a) Placa control con tres hojas H1 y PDA axénico, b) placa inoculada 

con 106 esporas de B. bassiana a los 8 días post inoculación. Se ilustran las mordidas 

dejadas por el insecto durante el ensayo. 
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Para estudiar el efecto del compuesto 3-metilbutanol (Sigma-Aldrich®, I9392-

500ML, >98.5% de pureza) en la herbivoría del insecto, se preparó una solución a 

una concentración de 80 μg μL-1 del compuesto puro disolviendo un volumen de 

9.88 μl en 100 μL de agua destilada, a esta solución se le llamó 10x (80 μg μL-1 de 

3-metilbutanol). Posteriormente de esta solución se tomaron 10 μL y se completó el 

volumen con agua destilada hasta 100 μL, para obtener una solución a una 

concentración de 0.00988 μg μL-1 de 3-metilbutanol, a esta solución se le llamo 1x 

(con 8 μg μL-1 de 3-metilbutanol). Finalmente, de cada solución se tomó un microlitro 

y se depositó en un círculo de papel filtro de 5 mm de ancho colocado en el lado de 

la caja con medio PDA, mientras en el otro compartimento se colocaron tres hojas 

de follaje H1 o H2. Nuevamente, se colocaron tres larvas L2 para que se alimentaran 

ad libitum de las hojas de follaje por un lapso de 12 h. Transcurrido dicho tiempo, se 

removieron a las larvas y se escanearon las hojas con las mordidas hechas por las 

larvas. Nuevamente, con las imágenes generadas se estimó el área consumida, el 

porcentaje de herbivoría y el número de mordidas por hoja; las imágenes se 

calibraron con una retícula milimétrica. Para este ensayo se usaron 59 plantas e 

insectos en el tratamiento control (sin exposición al 3-metilbutanol), 57 plantas e 

insectos para el tratamiento con 8 μg de 3-metilbutanol (tratamiento x1) y 57 plantas 

e insectos para el tratamiento de 80 μg de 3-metilbutanol (tratamiento x10) divididos 

en triplicados de 19 plantas (Fig. 5). 
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Olfatometría de elección de S. frugiperdia en estadio L2 

Para estos ensayos se construyó un dispositivo (Kecskeméti et al., 2020) que 

consistió en una placa Petri plástica a la que se unieron tres tubos Eppendorf de 0.6 

mL de capacidad por medio de tres orificios practicados en la base de la caja (Fig. 

4). Con el fin de evitar que los olores de la caja o los restos de plástico interfirieran 

con el ensayo, las cajas se limpiaron con aire comprimido y se dejaron en ventilación 

por al menos 48 h antes de los ensayos. 

Figura 4. Diagrama del dispositivo de olfatometría dual para larvas de S. frugiperda en 

estadio L2 (a), fotografía representativa del dispositivo montado y cargado con alimento en 

uno de los compartimentos (flecha) (b). 

Con el uso de este sistema, cada compartimento se llenó con diferentes 

materiales de prueba con el fin de observar la afinidad de la larva a ellos. En todos 

los casos se dejó un tubo vacío para registrar la incidencia de las larvas a caer en 

él. Como controles negativos se usaron 200 µL de agua destilada y se dejó un tubo 

vacío, y como control positivo se colocaron ~ 180 mg de dieta artificial en los 

contrastes correspondientes. 

Las pruebas se dividieron en tres fases: i) ensayos de afinidad por el micelio 

de los aislados AI2 y AS5 de B. bassiana, ii) ensayos de afinidad a las hojas de 

sorgo pretratadas (~ 3 mg) con los volátiles emitidos por AI2 y AS5 por 7 días, iii) 
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ensayos de afinidad a 8 μL del alcohol de fusel 3-metilbutanol. Los ensayos se 

realizaron con larvas de S. frugiperda en estadio L2 individualizadas en recipientes 

de plástico de 10mL y que se mantuvieron en ayuno por un lapso mínimo de 5 h (no 

mayor a 8 h). Para la realización del ensayo, en dispositivos individuales se colocó 

una larva en el centro, previamente se cargó cada muestra en los tubos respectivos. 

Posteriormente el dispositivo se cerró y se esperó un lapso de 12 h en la oscuridad. 

Transcurrido dicho tiempo, se procedió a registrar en que tubo se encontró el insecto 

al momento de realizar la observación, ya sea en el interior del tubo o bien en la 

entrada del mismo tocando el borde. En caso contrario, se registró como “sin 

respuesta”. Además, se registraron el número de insectos que eligieron el tubo 

vacío, cuya frecuencia en todo el ensayo no fue mayor del 1.6%. Cada ensayo se 

realizó con un mínimo de 10 insectos (controles vacíos) y un máximo de 21 insectos 

por tratamiento, el experimento se realizó por triplicados. En total se realizaron 16 

baterias de contraste, teniendo un mínimo de 30 y un máximo de 63 insectos por 

tratamiento (N=770 insectos) (Fig. 5). 
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Figura 5. Diagrama de flujo de los experimentos para estudiar modificaciones en la 

conducta de herbivoría y preferencias de elección de S. frugiperda inducidas por los VOCs 

fúngicos y el 3-metilbutanol.  

Análisis estadístico 

Para contrastar las medias de los parámetros de crecimiento se utilizó una 

prueba t-Student entre control y plantas expuestas a los VOCs. En los tratamientos 

de herbivoría se ajustaron los datos a una distribución Gamma y se contrastó por el 

uso modelos lineales generalizados. Finalmente, se utilizó una prueba Chi-cuadrada 

para los ensayos de olfatometría. Se tomó en consideración el total de insectos que 

respondieron. La significancia en todos los ensayos fue de α=0.05.  
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II.3. RESULTADOS 

La exposición de S. bicolor a los VOCs de B. bassiana no estimula el 

crecimiento vegetal 

Con el fin de estudiar si los VOCs del aislado más virulento (AI2) y menos 

virulento (AS5) de B. bassiana ejercen efectos sobre el crecimiento y desarrollo del 

sorgo en un sistema in vitro, se colocaron en frascos cerrados y en exposición a los 

volátiles fúngicos por un lapso de 7 días. A este tiempo, se registraron diferentes 

parámetros de crecimiento de follaje y raíz.  

La biomasa total (AI2: Control: 0.22 g, VOCs: 0.22 g; AS5: Control: 0.21 g, 

VOCs: 0.22 g), biomasa aérea (AI2: Control: 0.11 g, VOCs: 0.11 g; AS5: Control: 

0.07 g, VOCs: 0.08 g) y biomasa radicular (AI2: Control: 0.11 g, VOCs: 0.11 g; AS5: 

Control: 0.10 g, VOCs: 0.11 g) no mostraron incrementos significativos (Fig. 6 a-c). 

Tampoco se observaron incrementos significativos en la longitud total (AI2: Control: 

15.85 cm, VOCs: 16.38 cm; AS5: Control: 12.4 cm, VOCs: 13.87 cm), de follaje (AI2: 

Control: 12.07 cm, VOCs: 12.85 cm; AS5: Control: 8.55 cm, VOCs: 9.22 cm), ni de 

raíz (AI2: Control: 3.78 cm, VOCs: 3.52 cm; AS5: Control: 4.01 cm, VOCs: 4.63 cm) 

de las plantas expuestas a los VOCs fúngicos (Fig. 6 e-g), aunque sí se observaron 

incrementos en algunos de los promedios, si bien en ninguno de los casos fue 

significativo. De mera semejante, no se observaron diferencias significativas en el 

número de hojas y el número de raíces laterales (Fig. 6 d, h). 
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Figura 6. Parámetros de crecimiento de S. bicolor en respuesta a la exposición de los VOCs 

fúngicos de los aislados de B. bassiana AI2 y AS5. N=9/30, t-Student, α=0.05. 
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La presencia de los VOCs fúngicos de B. bassiana modifica los patrones 

de consumo de S. frugiperda en estadio L2 

Al exponer a las larvas de S. frugiperda a los VOCs de AI2 y AS5 durante el 

consumo de follaje de S. bicolor, se observó la disminución del porcentaje de 

herbivoría (Control: 7.88%, VOCs AI2: 5.11%; P=0.035) de alrededor del 20% en los 

tratamientos donde se expuso a las larvas a los volátiles de AI2 (Fig. 7 b). Si bien 

no hubo diferencias significativas en otros parámetros observados, si se observaron 

reducciones consistentes de los promedios de área consumida (Control: 9.25 mm², 

VOCs AI2: 6.87 mm², P=0.063) (Fig. 7 a) y número de mordidas promedio por hoja 

(Control: 3.58, VOCs AI2: 3.08. P=0.233) (Fig. 7 c) en el sistema de interacción por 

VOCs de AI2. En particular, es posible apreciar estos en la forma de la distribución 

de frecuencia del número de mordidas. De manera semejante, no se observaron 

diferencias significativas en los parámetros medidos para las larvas expuestas a los 

VOCs de AS5 en términos del promedio de área consumida (Control: 6.43 mm², 

VOCs AS5: 5.84 mm², P=0.566), el porcentaje de herbivoría (Control: 6.14%, VOCs 

AS5: 5.26%, P=0.423) ni el número de mordidas (Control: 3.45, VOCs AS5: 3.26, 

P=0.603) (Fig. 7 d-f). 
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Figura 7. Parámetros de consumo de S. frugiperda en follaje de S. bicolor durante la 

exposición a lo VOCs fúngicos de los aislados de B. bassiana AI2 y AS5. N=114/183, glm 

con distribución gamma, α=0.05. 

Con el fin de entender si en la dinámica observada influye la preferencia de 

las larvas de S. frugiperda en consumir un tipo de tejido, se realizó el ensayo 

tomando en consideración la separación de las hojas de las plántulas de sorgo en 

H1 y H2. De manera semejante a lo observado con anterioridad, existe una 

disminución consistente de los promedios de consumo de S. frugiperda al exponerla 

a los VOCs del aislado AI2 (Fig. 8). En particular, existen una reducción significativa 
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del porcentaje de herbivoría en las hojas H2 (Control H1: 8.9%, Control H2: 6.84%, 

VOCs AI2 H1: 6.28%, VOCs AI2 H2: 3.98%), acompañado de disminuciones 

semejantes en el área consumida (Control H1: 9.96 mm2, Control H2: 8.54 mm2, 

VOCs AI2 H1: 7.05 mm2, VOCs AI2 H2: 6.69 mm2) (Fig. 8 a, b), sin embargo el 

número de mordidas promedio (Control H1: 3.42, Control H2: 3.73, VOCs AI2 H1: 

2.86, VOCs AI2 H2: 3.29) fue ligeramente más alto en los tratamientos con 

exposición (Fig. 8 c). Interesantemente, éste no fue el caso para el tratamiento con 

exposición a los VOCs del aislado AS5, en donde no se observó un patrón claro de 

reducción que variara en función del tejido (Fig. 8 d, f). 
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Figura 8. Parámetros de consumo de S. frugiperda entre distintas hojas del follaje de S. 

bicolor durante la exposición a lo VOCs fúngicos de los aislados de B. bassiana AI2 y AS5. 

N=114/183, glm con distribución gamma, α=0.05. 
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El 3-metilbutanol induce modificaciones en el patrón de consumo de 

larvas de S. frugiperda en plantas de S. bicolor. 

En vista de que la emisión en las cepas AI2 y AS5 de B. bassiana está 

constituida mayormente por el alcohol de fusel 3-metilbutanol, además de la 

observación (Ramírez-Ordorica et al., 2022) de que la presencia de este alcohol 

modifica los patrones de oviposición del adulto de S. frugiperda, se probaron 

diferentes concentraciones del compuesto puro comparables a la emisión promedio 

observada en los perfiles de VOCs, y que fue ~ 8 µg. Con este fin, se probaron dos 

dosis: 8 µg (x1) y 80 µg (x10) (Fig. 9). Interesantemente, la dosis de 8 µg del 

compuesto indujo un ligero incremento del promedio de mordidas de S. frugipera en 

el follaje colectado de S. bicolor (Control: 11.66 mordidas, x1: 14.01 mordidas, 

P=0.37), lo que contrastó significativamente con el tratamiento de 80 µg en donde 

se observó una disminución marginal de dicho parámetro (Control: 11.66, x10: 9.01 

mordidas, P=0.15) (Fig. 9 c). Además, el número de mordidas contrastó 

significativamente entre los tratamientos de 8 y 80 µg (P=0.006). No se observaron 

diferencias significativas en los promedios de área consumida ni porcentaje de 

herbivoría (Fig. 9 a, b). 
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Figura 9. Parámetros de consumo de las larvas de S. frugiperda en estadio L2 durante la 

exposición al 3-metilbutanol en follaje de S. bicolor. N=114/183, glm con distribución 

gamma, α=0.05. 

Nuevamente, se buscaron diferencias que pudieran ser explicadas por el tipo 

de hoja consumida por el insecto. Así, se observó que el porcentaje de herbivoría 

disminuyó significativamente entre los tratamientos con hojas H2, en particular se 

observó un fuerte contraste entre el promedio de consumo del control H1 y el control 

H2 (Control H1: 14.07%, Control H2: 7.97%, P=0.002), entre los tratamiento de 8 µg 

de 3-metilbutanol con hoja H1 y 8 µg con hoja H2 (x1 H1: 13.81%, x1 H2: 8.59%, 

P=0.002) y entre los tratamiento de 80 µg de 3-metilbutanol con hoja H1 y 80 µg con 

hoja H2 (x10 H1: 11.17%, x10 H2: 5.78%, P=0.002). Otro parámetro cuyas 

diferencias fueron significativas entre las hojas H1 y H2 es el número de mordidas, 

en particular entre 8 µg de hoja H1 y 80 µg en hoja H2 (x1 H1: 14.07 mordidas, x10 

H2: 7.56 mordidas, P=0.005) (Fig. 10).  
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Figura 10. Parámetros de consumo de las larvas de S. frugiperda en estadio L2 durante la 

exposición al 3-metilbutanol en diferentes hojas de S. bicolor. N=114/183, glm con 

distribución gamma, α = 0.05. 
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Las preferencias de S. frugiperda a los VOCs fúngicos son 

dependientes del contexto de elección. 

En vista de los resultados anteriores, fue de nuestro interés entender las 

preferencias que la larva en L2 de S. frugiperda tiene hacia diferentes fuentes 

aromáticas asociadas a sus respectivas fuentes alimenticias y a los aromas del 

micelio de los aislados AI2 y AS5 de B. bassiana por medio de ensayos de 

olfatometría de elección (Fig. 11 y 12) 

De esta manera, se observó que las larvas prefieren consumir el micelio de 

los aislados AI2 y AS5 en situaciones donde no se les presenta con ninguna otra 

fuente alimenticia, por lo que contrasta fuertemente la frecuencia de larvas que 

eligen micelio al tratamiento vacío. Sin embargo, al presentarles como fuentes de 

alimentación los micelios de AI2 y AS5 y medio PDA, la mayoría de las larvas 

prefirieron consumir el PDA, esta preferencia fue marcada en el caso del contraste 

entre PDA vs micelio AS5 (P=0.0006) (Fig. 12). Por otra parte, en el caso de las 

baterías de alimento artificial vs micelios AI2 o AS5 se observó una marcada 

preferencia de las larvas a consumir el alimento, que fue altamente significativa en 

ambos casos (P < 0.0001) (Fig. 11 y 12). Como era de esperar, tanto los contrastes 

del control positivo (agua vs alimento) como del control negativo (vacío vs vacío) 

mostraron diferencias significativas (P < 0.0001) o bien no diferencias (P=0.142). 
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Figura 11. Ensayos de olfatometría de elección de larvas L2 de S. frugiperda con diferentes 

fuentes alimenticias y el micelio de B. bassiana AI2. N=40/53, prueba chi-cuadrada, α=0.05. 

 

 

Figura 12. Ensayos de olfatometría de elección de larvas L2 de S. frugiperda con diferentes 

fuentes alimenticias y el micelio de B. bassiana AS5. N=40/63, prueba chi-cuadrada, 

α=0.05. 
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La exposición previa de S. bicolor a los VOCs de B. bassiana no 

modifica las prefencias de consumo de S. frugiperda L2 

Para tratar de entender si la preferencia de las larvas de S. frugiperda al sorgo 

se ve modificada por la pre exposición del follaje de las plantas a los VOCs fúngicos 

de B. bassiana, se usaron plantas previamente expuestas por un lapso de 7 días al 

sistema dual S. bicolor- B. bassiana sin contacto directo (Fig. 13). Cuando se 

comparó la frecuencia de elección de las baterías de sorgo control vs agua, sorgo 

pre tratado con VOCs AI2 vs agua, y sorgo pre tratado con VOCs AS5 vs agua, se 

observó una clara preferencia hacia el follaje de sorgo en todos los casos (P<0.001). 

Sin embargo, al contrastar el sorgo control vs sorgo pre tratado (con VOCs AI2 o 

AS5) no se observaron diferencias en la preferencia de las larvas entre estos pares 

de elección. De forma semejante, no se observaron diferencias en la frecuencia de 

elección entre el sorgo pre tratado con los VOCs AI2 y el sorgo pre tratado con los 

VOCs AS5 (P=0.715) (Fig. 13). 

 

Figura 13. Ensayos de olfatometría de elección de larvas L2 de S. frugiperda al follaje de 

S. bicolor pre tratado con los VOCs de B. bassiana. N=30/46, prueba chi-cuadrada, α=0.05. 
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 El 3-metilbutanol no influye en el comportamiento de elección en las 

larvas 

 En vista de la observación de que el alcohol de fusel 3-metilbutanol induce 

cambios en los patrones de consumo de S. frugiperda durante la herbivoría del 

follaje de sorgo, se estudió la preferencia de las larvas a 8 μg de 3-metilbutanol. Sin 

embargo, no se observaron diferencias significativas en la frecuencia de elección 

entre el cebo con 3-metilbutanol y agua (P=1.00), además hay una preferencia 

marcada al alimento contra el alcohol (P < 0.0001) (Fig. 14). Por lo tanto, no existe 

preferencia de las larvas en estadio L2 por el alcohol de fusel 3-metilbutanol. 

Figura 14. Ensayos de olfatometría de elección de larvas L2 de S. frugiperda expuestas a 

8 μg de 3-metilbutanol. N=30/46, prueba chi-cuadrada, α=0.05. 
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II.4. DISCUSIÓN 

Recientemente ha crecido el interés en el estudio de los procesos etológicos 

desencadenados por los aromas en insectos y sus implicaciones en el control de 

plagas (Reisenman et al., 2016; Oppliger et al., 2000). En particular, resulta esencial 

comprender la relevancia de los aromas no solo en la localización y elección de 

fuentes de alimento, sino también en variables como la velocidad de consumo y en 

los patrones de selección de hábitat por parte de los insectos herbívoros, con 

implicaciones significativas para el control y gestión de plagas (War et al., 2011; Sun 

et al., 2021). 

Dado que las plantas y los insectos coexisten en un ambiente compartido con 

diversos microbios del suelo, ambos se encuentran expuestos a mezclas complejas 

de moléculas emitidas por los microorganismos, lo que ejerce un considerable 

impacto sobre la fisiología de las plantas y sus patrones de desarrollo y crecimiento 

(Weisskopf et al., 2021). No obstante, nuestro entendimiento acerca de cómo los 

VOCs microbianos influyen en el comportamiento de los insectos aún es limitado 

(Calcagnile et al., 2019). En este sentido, resulta intrigante y poco conocido cómo 

los aromas derivados de microbios entomopatógenos ejercen influencia sobre los 

insectos, más aún por el hecho de que estos microorganismos usan a los artrópodos 

como fuente de carbono. 

La reacción de los insectos ante los estímulos aromáticos se encuentra 

invariablemente ligada al contexto ambiental (Conchou et al., 2019). Esto se explica 

en términos adaptativos, pues posibilita una precisa modulación del comportamiento 

en correspondencia con diversas condiciones ambientales que demandan 

respuestas apropiadas y específicas (Zhou & Jander, 2022). Los insectos 

herbívoros no captan solamente las señales olfativas emanadas por la planta 

hospedera, pues también vigilan en busca de la presencia de señales de 

depredadores al acecho, la existencia de otros individuos de su misma especie o de 

otras con los que compiten al explotar los mismos rangos tróficos, así como las 
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condiciones atmosféricas y de iluminación, por mencionar solo algunas (Schröder & 

Hilker, 2008). Bajo circunstancias apropiadas y en el umbral de concentración 

adecuado, se observan respuestas diversas que deben adaptarse en función de 

estas exigencias contextuales (Renou, 2014). 

Los lepidópteros tienen la particularidad de explotar dos nichos tróficos y 

ambientales totalmente diferentes a lo largo de su ciclo de vida: mientras que las 

larvas son mayoritariamente herbívoras con una preferencia por las partes blandas 

del tejido de las plantas (hojas jóvenes principalmente) (Suits et al., 2017) y son de 

movilidad limitada, los adultos por su parte consumen el néctar de las flores, son 

eficientes polinizadores, y además tienen la capacidad de recorrer grandes 

distancias durante el vuelo (Berenbaum & Isman, 1989). Este cambio tan marcado 

de su estilo de vida al pasar a la fase de adulto exige también cambios drásticos en 

el tipo de señales químicas percibidas por el insecto y como responde a ellas. Esto 

tiene como consecuencia el hecho de que los comportamientos observados hacia 

la presencia de diferentes estímulos aromáticos en los adultos no necesariamente 

se observen en las larvas, inclusive entre larvas de diferentes estadios de desarrollo, 

como se ha demostrado por la expresión diferencial de receptores olfativos entre 

larvas L2 y L4 de S. littoralis, por mencionar un ejemplo (Revadi et al., 2021). 

En este trabajo se observó una disminución en el consumo de follaje por parte 

de las larvas de S. frugiperda expuestas a los VOCs derivados de B. bassiana. Cabe 

destacar que estos aislados poseen una característica distintiva: exhiben diversos 

niveles de virulencia (AI2 presenta una mayor virulencia y proviene de cadáveres 

de insectos, mientras que AS5 presenta una menor virulencia y se obtuvo de 

núcleos de suelo) (Ramírez-Ordorica et al., 2022). 

Se ha observado la existencia de diferencias innatas a nivel genético, 

fisiológico y bioquímico entre diferentes aislados de hongos entomopatógenos, 

resultado de su adaptación a poblaciones de huéspedes diversas, condiciones 

ambientales heterogéneas o a las variaciones en los modos tróficos del propio 



 

 

102 
 

hongo, pudiendo desarrollarse exitosamente como organismo de vida libre en el 

suelo, como endófito de plantas o como microbio entomopatógeno (Shikano, 2017). 

Este fenómeno sugiere que las emisiones de VOCs fúngicos posiblemente también 

difieren entre aislados, al ser productos del metabolismo derivados de una amplia 

variedad de vías y precursores, los cuales reflejan su diversidad bioquímica y los 

distintos modos de vida de los entomopatógenos (Farh & Jeon, 2020; Guo et al., 

2021). 

Estas diferencias explican también el hecho de que los efectos conductuales 

inducidos por los aislados AI2 y AS5 muestren ligeras variaciones en los parámetros 

de consumo registrados. Esta observación es acorde con otros reportes que 

muestran la especificidad de distintos aislados de entomopatógenos para generar 

respuestas conductuales variables en función de su nivel de virulencia en insectos. 

Un ejemplo es la respuesta de evasión en poblaciones completas de isópteros de 

la especie M. michaelseni ante el micelio infeccioso de los hongos B. bassiana y M. 

anisopliae, y que incrementa en proporción a la virulencia de dichos aislados (Mburu 

et al., 2009; Mburu et al., 2013). Hallazgos semejantes se conocen en otros grupos 

como heterópteros y coleópteros (Meyling & Pell, 2006; Villani et al., 1994), 

sugiriendo la existencia de un patrón de conducta condicionada por la virulencia que 

constituiría una estrategia adaptativa generalizada entre diversos grupos de 

insectos sometidos a una presión selectiva suficiente para detectar y evitar a 

agentes infecciosos como los hongos entomopatógenos. 

En el sistema de estudio usado, no fue posible observar diferencias 

significativas en los parámetros de crecimiento entre el grupo de plantas de sorgo 

expuesto a los VOCs fúngicos y las plantas control. La promoción del crecimiento 

vegetal inducida por entomopatógenos ha sido estudiada en diferentes cultivos con 

efectos muy variados (Jaber & Ownley, 2018), por ejemplo, se conocen casos en 

los que la promoción ha sido notable en cultivos de maíz (Liu et al., 2022), otros 

donde ejercen un efecto discreto (Tall & Meyling, 2018), así como estudios donde 
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han sido totalmente neutros (Tefera & Vidal, 2009). Esto probablemente es 

explicado por el hecho de que la promoción del crecimiento vegetal inducida por 

VOCs es dependiente de varios factores ambientales e intrínsecos de la interacción 

que afectan la eficacia o el resultado observado en condiciones naturales (Orellana 

et al., 2022; Blom et al., 2011; Liu & Zhang, 2015). 

Es interesante notar la disminución en el consumo de follaje cuando el insecto 

es expuesto a los VOCs de B. bassiana, lo que se refleja en la reducción consistente 

de los promedios de área consumida, porcentaje de herbivoría y número de 

mordidas sobre las hojas en el experimento. La respuesta de evasión a agentes 

infecciosos es bien conocida en insectos (Stock et al., 2023; de Roode & Lefévre, 

2012). Estas conductas se manifiestan en la forma de conductas de limpieza en los 

insectos eusociales (Zhukovskaya et al., 2013), hasta en el tiempo de huida en una 

superficie contaminada con esporas de hongos entomopatógenos (Meyling & Pell, 

2006). Por otra parte, la presencia de agentes infecciosos en fuentes alimenticias 

también genera respuestas de aversión, lo que disminuye las probabilidades de que 

la población de insectos sufra la enfermedad (Capinera et al., 1976; Parker et al., 

2010). Por ejemplo; se ha reportado que la fase larvaria de Lymantria dispar evita 

consumir el follaje contaminado con baculovirus patógenos (Parker et al., 2010).  

En nuestro trabajo, y en vista de que la fuente alimenticia no estaba 

propiamente contaminada en el sistema utilizado, además del hecho de que el 

follaje usado en los ensayos de herbivoría tampoco fue expuesto previamente a los 

VOCs fúngicos, la única explicación para esta reducción de los promedios es una 

respuesta conductual inducida exclusivamente por el aroma de los hongos 

presentes en el sistema en el momento. Una limitante en este sistema es que los 

VOCs fúngicos se acumulan progresivamente conforme transcurren las horas en el 

espacio de cabeza de la caja. En ambientes nativos, los VOCs fluyen con las 

corrientes de agua y aire (Weisskopf et al., 2021), además de que solo en 

circunstancias adecuadas alcanzarían umbrales de concentración tan elevados 
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como los obtenidos en este ensayo. Por este motivo, el umbral mínimo requerido 

para alcanzar las respuestas observadas no se puede determinar de esta manera. 

Sin embargo, los insectos también son particularmente sensibles a los olores. Por 

ejemplo, se ha estudiado que S. litoralis detecta los terpenos geraniol y linalool de 

origen vegetal en cantidades tan pequeñas como 10-14 g, mientras que al 

componente mayoritario de la hormona sexual de la hembra (el (Z,E)-9,12-

tetradecadienil acetato) los machos responden con alrededor de 10-19 g, equivalente 

a 240 moléculas de compuesto en fase gaseosa (Angioy et al., 2003). Además, la 

mayoría de los insectos poseen sistemas olfativos altamente especializados para 

detectar las moléculas emitidas por fuentes alimenticias en estado de fermentación, 

como los alcoholes de fusel emitidos en mayor abundancia por estos 

entomopatógenos (Dzialo et al., 2017; Becher et al., 2018), por lo tanto, sería de 

esperar que en un ambiente natural se lograra alcanzar la concentración necesaria 

para observar esta respuesta de disminución de la herbivoría. 

Muchos insectos herbívoros presentan preferencias en el consumo de 

diferentes tejidos vegetales (Ye et al., 2022), lo que se manifiesta también en su 

comportamiento de ubicación sobre la planta (Reisig et al., 2020). Los herbívoros 

prefieren el consumo de parte blandas y tejidos jóvenes, esto es debido a la mayor 

acumulación de azucares almacenados en estos órganos (Suits et al., 2017). En el 

sistema usado, los promedios más altos para todos los parámetros de consumo fue 

en la hoja basal H1 de las plántulas de sorgo, siendo esta la hoja más chica que 

presentaron las plántulas a los 10 días post germinación. 

En estas condiciones, el consumo tuvo una mayor reducción de los 

promedios en los tratamientos expuestos al aislado AI2 con mayor virulencia. Si bien 

algunos insectos responden a los aislados de entomopatógenos en función de su 

virulencia (Hussain et al, 2010a), no se tiene reportes de este comportamiento en 

larvas de lepidópteros. Otra deducción sacada del comportamiento de las larvas en 

nuestro sistema es que no se necesita un contacto directo entre el micelio y el 
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insecto para inducir estos cambios conductuales, basta con que el agente patógeno 

se encuentre en la cercanía para que el insecto se percate de la presencia del 

patógeno y responda en consecuencia. 

En la actualidad es bien sabido que los microbios participan en los procesos 

clave que determinan la estructura y composición de las comunidades vegetales 

(Williams et al., 2013; Marian et al., 2022), sin embargo, hasta qué punto la 

presencia de estos afectan las capacidades funcionales de las plantas para hacer 

frente al estrés biótico, con especial atención a la herbivoría, y las consecuencias 

que esto tendría para la composición de herbívoros en estas comunidades 

vegetales no se tiene del todo claro (Shikano, 2017). Por ejemplo, la aplicación de 

T. atrovidiride en cultivos de maíz induce una fuerte reestructuración en la 

comunidad de artrópodos asociados al cultivo en comparación con los cultivos 

testigos sin cultivar (Contreras-Cornejo et al., 2021). Los resultados obtenidos en 

las reducciones en los promedios de consumo de S. frugiperda sugieren que la 

presencias de entomopatógenos como B. bassiana probablemente impacta en la 

actividad de forrajeo de este insecto herbívoro por la emisión exclusiva de VOCs in 

situ, aunque esto deberá ser estudiado en mayor detalle con un sistema diseñado 

para este fin. 

La gran mayoría de los insectos tienen la capacidad de detectar los aromas 

generados por fuentes de alimento en diversas etapas de descomposición (Davis et 

al., 2013). Los lepidópteros, por ejemplo, responden a las fragancias liberadas por 

frutas maduras o en proceso de fermentación, y una parte crucial de estas 

fragancias está asociada a los alcoholes fusel (Dzialo et al., 2017). Entre los 

componentes aromáticos predominantes liberados por los aislados de B. bassiana 

se encuentran los alcoholes fusel, específicamente el 3-metilbutanol y el 2-

feniletanol. Resulta notable el hecho de que la exposición de las larvas a 

concentraciones de 3-metilbutanol de 8 y 80 μg provoque una disminución en los 

promedios de consumo. Este efecto es particularmente evidente en los valores 
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medios de área consumida y porcentaje de herbivoría. Lo anterior sugiere la 

presencia de una mayor cantidad de mordidas producidas por las larvas en las 

láminas de la hoja, sin que ello se traduzca en un aumento en el área consumida. 

En otras palabras, los insectos muerden con mayor frecuencia, pero con una menor 

remoción de material. Este comportamiento posiblemente se debe interpretar como 

una indecisión por parte de la larva en relación a consumir el follaje cuando está 

expuesto a la presencia del alcohol. Lo anterior es similar a lo reportado con 

respecto al tiempo que ciertos heterópteros tardan en comenzar a desplazarse 

sobre superficies contaminadas con el hongo entomopatógeno (Meyling & Pell, 

2006). Además, las diferencias en las respuestas observadas entre las dosis de 

alcohol probadas también sugieren la existencia de una relación dosis-respuesta. 

Esta relación ya ha sido observada en las alteraciones provocadas por el 3-

metilbutanol en el comportamiento de oviposición de los adultos (Ramírez-Ordorica 

et al., 2022). 

Es relevante destacar que estas variaciones dependientes de la dosis se 

hicieron más evidentes al analizar los promedios de consumo en distintas hojas. 

Similar al escenario de la exposición a la mezcla de VOCs fúngicos, los valores 

promedio de los parámetros disminuyeron de manera coherente al aumentar la 

cantidad del alcohol. Una vez más, se observó un mayor consumo en la hoja H1, 

donde las discrepancias en el porcentaje de herbivoría entre los controles, por 

ejemplo, eran casi duplicadas en magnitud. 

El patrón registrado concuerda con una reducción en el consumo que esta 

intrínsecamente ligada a la presencia del alcohol, y esta disminución se intensifica 

particularmente en el tejido preferido por el insecto (las hojas jóvenes H1). Aunque 

las tendencias de incremento en el número de mordidas entre las diferentes hojas 

no son tan claras, se evidencia claramente una disminución en las mordidas cuando 

se emplea la dosis más alta del alcohol. Esto probablemente ocurre cuando el 

insecto ha superado el umbral de percepción y respuesta. De esta forma, es 
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plausible que la dosis mínima percibida bajo nuestras condiciones de 

experimentación sea cercana a los 8 μg, ya que es a partir de esta cantidad cuando 

se comienza a apreciar una reducción marginal en el consumo, reflejada en el 

porcentaje de herbivoría en la hoja H1. 

La respuesta ante los aromas siempre se encuentra influenciada por el 

contexto ambiental circundante (Conchou et al., 2019). Esta tendencia se puso en 

evidencia en los resultados obtenidos de las pruebas de olfatometría de elección 

realizadas con las larvas L2 de S. frugiperda. En todos los escenarios, la reacción 

de los insectos hacia la fuente de alimento empleado para su crianza fue 

extremadamente pronunciada. Esta respuesta es claramente un resultado de las 

experiencias tempranas olfativas y gustativas de las larvas y posiblemente también 

como una adaptación a lo largo de múltiples generaciones en condiciones de 

laboratorio. 

No obstante, el insecto demuestra ser lo suficientemente adaptable como 

para responder y consumir otras fuentes de alimento. Cuando se les presentó el 

micelio de AI2 o AS5, en ambos casos los insectos respondieron positivamente si 

no disponían de ninguna otra fuente de alimento. Sin embargo, cuando se les 

presentó el micelio junto con otra fuente de alimentación, en todos los casos se 

observó una disminución en la frecuencia de respuesta hacia el micelio, mientras 

que la preferencia por las alternativas de alimento fue mayor. Este patrón de 

comportamiento se interpretaría como una respuesta de aversión de las larvas de 

S. frugiperda hacia el micelio del entomopatógeno. Estos hallazgos concuerdan con 

observaciones realizadas en otros grupos de insectos que evitan el contacto con 

agentes infecciosos (de Roode & Lefévre, 2012). 

Es relevante también notar que la proporción de larvas eligiendo el micelio 

de AI2 en comparación con no elegir ninguna opción (sin respuesta) fue menor en 

comparación con el micelio de AS5. En el caso de AS5, no solo la proporción de 

larvas que optaron por el micelio fue mayor, sino que el porcentaje de respuestas 
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favorables casi se duplicó. Esto sugiere que las larvas L2 sienten una mayor 

aversión hacia el aislado menos virulento, un resultado que contrasta con lo 

reportado para isópteros (Mburu et al., 2009; Mburu et al., 2013). 

El sorgo es un cultivo atacado por diversas plagas de insectos que ocasionan 

pérdidas considerables y, en consecuencia, esto ha impulsado el uso de 

biopesticidas sea particularmente útil con este cultivo (Okosun et al., 2021). Un 

efecto deseable de los bioinoculantes a base de microbios del suelo es generar 

efectos protectores al activar los mecanismos innatos de defensa de la planta 

(efecto conocido como resistencia sistémica inducida) (Mauch-Mani et al., 2017). La 

naturaleza de estos efectos en plantas ha sido poco explorada para 

microorganismos entomopatógenos, por lo tanto, sus implicaciones ecológicas no 

son bien conocidas (Shikano, 2017). Al ser un hongo también con hábitos endófitos, 

cabe la posibilidad de que una estrategia para propagarse como patógeno de 

insectos sea el volver a las plantas más atractivas para su consumo por los 

herbívoros. Esto ya ha sido observado antes en la inoculación de B. rapa con 

Metarrihizum en inoculación directa (Cotes et al., 2020). Sin embargo, en nuestro 

sistema por VOCs fúngicos, la pre exposición de las plántulas de sorgo de 10 días 

a estos compuestos no indujo cambios en la preferencia de las larvas a este follaje. 

Este efecto, de existir, probablemente dependería del contacto directo con la raíz o 

habitando en interior del tejido como hongo endófito. Sin embargo, se ha reportado 

que la exposición de las raíces a los VOCs cambia la tasa de consumo de insectos 

herbívoros de follaje y raíz en plantas más grandes y con mayor desarrollo (Moisan 

et al., 2020), por lo tanto, no se descarta la existencia de este efecto de forma 

acumulativa, requiriéndose de tiempos más prolongados de exposición y desarrollo 

de la planta para poder apreciarse. 

El 3-metilbutanol se ha reportado como atrayente de dípteros, en particular 

de Anastrepha suspensa (Epsky et al., 1998), y de lepidópteros adultos de las 

familias Thyatiridae, Noctuidae y Geometridae (Utrio & Eriksson, 1977; Tóth et al., 
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2010), además de ser un quimioestimulante en D. melanogaster (Oppliger et al., 

2000), sin embargo, en este trabajo no fue posible encontrar un efecto atrayente en 

el sistema de olfatometría de elección. La respuesta olfativa de los lepidópteros no 

es la misma entre los estadios adultos y larvarios, pues cada uno posee 

adaptaciones particulares para lidiar con los ambientes que colonizan y sus 

necesidades alimenticias. Así, mientras los adultos de mariposas son sensibles a 

este compuesto (Ramírez-Ordorica et al., 2022), lo mismo no necesariamente es 

verdad para las larvas. Este resultado es también consistente con la observación de 

que la exposición al 3-metilbutanol reduce los parámetros de consumo en las 

plantas de sorgo, por lo tanto, se concluye que en el sistema utilizado el alcohol 

actúa como compuesto repelente o disuasivo del consumo de follaje. 
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II.5. CONCLUSIÓN 

Los VOCs fúngicos emitidos por los aislados de B. bassiana AI2 y AS5 

modifican diferencialmente la conducta de herbivoría de las larvas L2 de S. 

frugiperda, lo que se observa en la reducción de los parámetros de consumo 

medidos. Además, el 3-metilbutanol participaría de este comportamiento al inducir 

un efecto disuasivo del consumo del follaje. Esto abre la posibilidad de que el efecto 

del hongo entomopatógeno B. bassiana en la conducta de los insectos herbívoros 

como S. frugiperda pueda ser un factor importante en la modulación del consumo y 

remoción de follaje en los agroecosistemas donde se aplica. 
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8. DISCUSIÓN GENERAL 

Como un producto de la adaptación, la conducta es un componente de la 

irritabilidad de los organismos que les permite modificar sus patrones de estímulo-

respuesta acorde a las condiciones presentes y, por lo tanto, es un carácter sujeto 

a los mismos mecanismos de selección que rigen a otras funciones adaptativas, 

además de ser uno de los componentes del fenotípicos que más rápidamente 

evoluciona, siendo notablemente distinto incluso entre especies estrechamente 

emparentadas en términos filogenéticos (Hernández et al., 2021). 

El presente trabajo nace de la motivación por mejorar la comprensión sobre 

la importancia de los semioquímicos en las interacciones que se desarrollan en la 

naturaleza y su implicación en la relación multitrófica planta-microbio-insecto. Sin 

lugar a dudas, la conducta influye notablemente en la relación de consumo de los 

insectos herbívoros. Decisiones básicas como la selección del sitio de puesta, la 

conducta misma de oviposición, la selección de una planta para consumir y la 

atracción de las larvas hacia una fuente alimenticia, marcan momentos clave en el 

ciclo de vida del insecto donde debe tomar la elección óptima con respecto a los 

recursos disponibles, y en donde la percepción aromática es fundamental. La 

presencia de microbios, entre ellos patógenos, así como los perfiles moleculares 

emitidos por estos, pueden desencadenar eventos conductuales en favor del 

insecto huésped, o también volverlo más vulnerable para ser infectado por un 

microbio patógeno, como el entomopatógeno B. bassiana. 

Los insectos poseen algunos de los sentidos más agudos de la naturaleza, 

siendo la quimio percepción de los más importantes y fundamental para la toma de 

decisiones clave en su ciclo de vida. Al ser tan importante para el insecto, su sistema 

olfativo debería ser capaz de percibir las señales correspondientes a amenazas 

particulares, en especial aquellas que ejercen una fuerte presión selectiva en las 

poblaciones. La presencia de agentes infecciosos como los hongos 

entomopatógenos tienen un efecto considerable en la regulación poblacional de los 
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insectos y, por lo tanto, sería de esperar que la capacidad de estos para responder 

acorde a la presencia de los entomopatógenos sería una característica general 

entre diversos órdenes (Baverstock et al., 2010). Sin embargo, son escasos los 

reportes de modificaciones en la conducta reproductiva en insectos inducidos por el 

ataque de hongos entomopatógenos (Hansen & de Fine Licht, 2019) y son pocos 

los que han explorado la posibilidad de que estos hongos modifiquen o incrementen 

el éxito reproductivo del insecto en favor del patógeno, en eventos tales como la 

inducción de la oviposición en un sitio (Cotes et al., 2020; Rännbäck et al., 2015), la 

cópula (Naundrup et al., 2022) o el consumo (Zhu et al., 2023). La razón no es del 

todo clara y se podrían barajar diferentes explicaciones, por ejemplo el ajuste fino 

de los mecanismos de infección del patógeno que han logrado moldear estas 

conductas para neutralizarlas, o en algunos casos reconducirlas en favor del 

patógeno, o inclusive que estas modificaciones posiblemente son demasiado sutiles 

para haber sido interpretadas correctamente, siendo necesario el desarrollo de 

estrategias experimentales mejor dirigidas hacia la observación de estos patrones 

de conducta (Hansen & de Fine Licht, 2019). En cualquier caso, el desarrollo de 

modelos experimentales dirigidos hacia entender en particular el comportamiento 

de lepidópteros en su interacción con hongos entomopatógenos debería ayudar a 

encontrar más casos correspondientes con estas adaptaciones conductuales. 

Las particularidades metabólicas subyacentes a los mecanismos de infección 

en patógenos, y en particular de los patógenos fúngicos, son claves para entender 

las estrategias de infección, su significado evolutivo y sus implicaciones en el éxito 

del establecimiento de una enfermedad (Ene et al., 2014). Si nos limitamos a 

entender al metabolismo sencillamente como la totalidad de reacciones químicas 

que acontecen en una célula viva (Sánchez & Raja, 2023), podemos perder de vista 

que, siendo un sistema complejo, en su funcionamiento hay una gran cantidad de 

componente y factores que no se deben entender como simplemente la suma de 

las partes; libre de las interacciones o de nuevas propiedades emergiendo del 

sistema (Ma’ayan, 2017). 
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Así, el metabolismo también puede ser visto como un sistema en equilibrio 

dinámico que acontece en condiciones ambientales particulares, con diferentes 

subsistemas a su vez con su propio equilibrio dependiente del influjo de otros 

factores externos. Siguiendo esta línea, el metabolismo es el mediador entre la 

célula y su entorno, siendo el enlace entre los procesos individuales dependientes 

enteramente de la fisiología del individuo y los procesos poblacionales que 

dependen del entorno (Pulido et al., 2018). El metabolismo también impone reglas 

básicas sobre la asignación de recursos en un medio cambiante a través de las 

propiedades de sus redes y módulos metabólicos, convirtiendo al sistema en una 

entidad altamente adaptable (Ravasz et al., 2002; Sambamoorthy et al., 2019). 

Por este motivo, el metabolismo en su abordaje ecológico, debe tener en 

consideración las interacciones tróficas en las que está ocurriendo, así como los 

factores de estrés bióticos y abióticos a los que se enfrenta el organismo (Chown & 

Gaston, 1999; Steiner & Van Buskirk, 2009). Una población en un proceso de 

especiación incipiente debe especializarse en la explotación de un conjunto 

particular de recursos y, en consecuencia, debe modificar también su metabolismo 

de acuerdo a las necesidades, incluyendo propiamente a la fuente de carbono de la 

cual depende (Martínez et al., 2023; Warsi et al., 2019). Estos cambios y 

especialización, en mayor o menor medida, deberían verse reflejados en la 

composición y abundancia de compuestos sintetizados y emitidos al medio, entre 

ellos los VOCs (Guo et al., 2021). Estos son percibidos por otros individuos para 

establecer diferentes relaciones, ya sea de competencia, depredación o 

cooperación, y por lo tanto son factores que les conferirán una ventaja, o bien, 

jugaran en su contra al desenvolverse en el medio. Si la emisión de estas moléculas 

tiene el potencial de mejorar la adecuación biológica del emisor (fitness darwiniano) 

(Demetrius & Ziehe, 2007) se convierten en candidatos a transformase en 

semioquímicos. La contribución y el sinergismo de todos estos factores convierten 

al estudio del metabolismo y de los compuestos semioquímicos, desde el punto de 

vista evolutivo y ecológico, en objetos de estudio particularmente desafiantes. 
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En ecología, entendemos por nicho a la representación de todos factores 

ambientales y recursos dentro de los cuales la tasa de crecimiento neto tiene valores 

positivos. La interacción entre factores bióticos (nicho eltoniano) y abióticos (nicho 

grineliano) determinan la capacidad de una especie para propagarse y colonizar 

ambientes distintos, pues afectan directamente la tasa de crecimiento de la 

población, siendo positiva en las regiones del nicho favorables (Baquero et al., 

2021). En especial, nos referimos al nicho trófico como aquellas dimensiones que 

solo toman en consideración a los sustratos y/o fuentes de carbono usadas por el 

organismo por el uso de diferentes estrategias (autotrofía, heterotrofía, detritívoro, 

etc.) (Bearhop et al., 2004). En la actualidad, se considera que los nichos son 

“fundamentales” (NF), cuando solo toman en consideración la idoneidad de los 

factores abióticos, o bien “realizados” (NR), cuando además se considera el efecto 

de las interacciones (benéficas o deletéreas) establecidas por un organismo, como 

la competencia, la depredación, el parasitismo, y que limitan o favorecen su 

proliferación (Soberón, 2007). En este contexto, los compuestos semioquímicos 

cumplirían su función al incrementar el número de interacciones llevadas a cabo de 

una especie con otras, incrementando de esta forma el NR siempre y cuando las 

interacciones establecidas por la mediación de estos compuestos sean positivas al 

menos para el emisor. A pesar de la enorme inversión de recursos implicados en la 

síntesis de estas moléculas, los hongos como B. bassiana dedican una parte 

considerable de su energía y carbono para producirlos (Inamdar et al., 2020). La 

explicación sería, en parte, las considerables ventajas conferidas a los hongos que 

las sintetizan con el fin de mejorar sus capacidades competitivas, o bien para 

explotar recursos nuevos debido a las interacciones bióticas mediadas por estos 

compuestos. En otros términos, los semioquímicos expanden el NR al incrementar 

la adecuación de la especie por la dimensión de factores bióticos, esto es, al 

incrementar el número de interacciones intra- e interespecíficas establecidas (Fig. 

15). Estas interacciones incluyen a las modificaciones conductuales inducidas por 
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los VOCs emitidos por los entomopatógenos, como estrategia que únicamente 

favorece al hongo en detrimento del insecto huésped. 

 

 

Figura 15. El conjunto de factores bióticos en conjunción de los abióticos (nicho 

fundamental) que necesita una especie para proliferar determina el componente ambiental 

del nicho (nicho realizado). Al incrementar el número y el tipo de interacciones bióticas 

establecidas por un organismo al emitir VOCs semioquímicos, el NR por su componente 

biótico se expande. Así, el costo-beneficio de la emisión es el balance de la inversión de su 

biosíntesis y los recursos obtenidos por las interacciones establecidas. Basado en 

(Soberón, 2007) con modificaciones. 

Esto explica el hecho de que los VOCs puedan predecir los estilos de vida de 

los microbios emisores (Guo et al., 2021), pues son un reflejo de sus capacidades 

metabólicas, confiriéndoles ventajas al explotar sus respectivos nichos. Siguiendo 

esta lógica, los organismos del suelo, sometidos a microambientes altamente 

heterogéneos, de alta competencia y donde ocurren simultáneamente una gran 

diversidad de interacciones (Philippot et al., 2013; Li et al., 2021) deberían de reflejar 

esa diversidad en sus perfiles químicos. Recientemente esto ha sido reportado (Guo 

et al., 2021; Gualtieri et al., 2022; Adelusi et al, 2022). Además, los hongos producen 

muchos compuestos cuya diversidad funcional y estructural también reflejan 
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claramente las necesidades ambientales que deben de cubrir para sus 

supervivencia y desarrollo (Duc et al., 2022). 

Los hongos patógenos, durante su ciclo de vida parasítico, explotan un 

ambiente particularmente hostil pues deben enfrentarse a las defensas activas del 

organismo huésped y, en consecuencia, la constante guerra armamentística 

establecida entre patógeno y huésped los ha llevado, a lo largo de su historia 

evolutiva, a la aparición de un sinfín de moléculas que funcionan como moduladores 

de la inmunidad, toxinas, o compuestos señal (Tola & Kebede, 2016; Hogan et al., 

1996; Mendes-Giannini et al., 2005). Además de esto, la disponibilidad de nutrientes 

es diferente en los distintos compartimentos celulares del huésped. Por ejemplo, 

existe evidencia de que los patógenos fúngicos Histoplasma y Paracoccidioides no 

utilizan el catabolismo de hexosas para su fase intracelular dentro de los fagocitos. 

En cambio, el catabolismo de aminoácidos libres dentro del fagosoma donde se 

encuentra parece ser la principal fuente de carbono para su crecimiento (Shen & 

Rappleye, 2020). Por otra parte, los hongos de vida libre se mantienen de la 

degradación de materia orgánica del ambiente tanto en condiciones aerobias como 

anaerobias (Hess et al., 2020). 

Los aislados fúngicos obtenidos en este proyecto presentaron perfiles de 

virulencia diferentes en correspondencia con la fuente ambiental de donde 

provienen (Fig. 16). Los aislados más virulentos de B. bassiana en este trabajo 

fueron los provenientes de cadáveres de insectos en comparación con los obtenidos 

de núcleos de suelo. Entre los hongos entomopatógenos existen notables 

variaciones en los rangos de huéspedes que atacan, así como en sus estrategias 

de propagación, y que son aún más acentuadas entre diferentes concentraciones 

de inóculo (Doolotkeldieva et al., 2019). Muchas de las diferencias observadas entre 

distintos tratamientos fúngicos de B. bassiana deberían ser interpretadas como la 

consecuencia de la especialización del hongo a explotar fuentes de carbono 

diferentes. La plasticidad fenotípica y metabólica de los entomopatógenos es amplia 
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si consideramos sus múltiples estilos de vida: parasitando insectos, creciendo como 

organismos de vida libre saprófitos o como organismos endófitos explotando los 

recursos disponibles en la interior de los tejidos vegetales (Cory & Ericsson, 2010; 

Shikano, 2017). El estilo de vida parásito ha aparecido en diferentes linajes de 

hongos en múltiples ocasiones a lo largo de la historia evolutiva, y en el caso de los 

entomopatógenos se piensa tuvieron ancestros más relacionados con el estilo de 

vida endófito, en un proceso de diversificación que coincide con la diversificación de 

sus huéspedes artrópodos (Wang & Wang, 2017). 

Parte de la discusión alrededor de la historia evolutiva de estos grupos gira 

en torno a la observación sobre como algunos géneros de patógenos fúngicos 

tienen huéspedes taxonómica y filogenéticamente muy distantes. Por ejemplo, los 

patógenos de plantas y de insectos son en muchos casos afines filogenéticamente. 

Aún más sorprendente es la afinidad entre el patógeno de abejas Ascophaera apis 

y Aspergillus fumigatus (Shang et al., 2016), un fenómeno que posiblemente se 

explica por la convivencia de potenciales huéspedes en los mismos ambientes que 

estos hongos parásitos en el pasado, o bien por la semejanza de los mecanismos 

de infección usados en huéspedes diferentes. Esto pone en relevancia la capacidad 

adaptativa de los hongos patógenos para explotar las diferentes fuentes de carbono 

a su disposición, lo que los llevó a realizar saltos entre huéspedes de diferentes filos 

o reinos (Wang & Wang, 2017). Las adaptaciones moleculares y metabólicas 

necesarias para infectar a huéspedes diferentes son de distinto grado (Shang et al., 

2016) pero requieren de una considerable inversión de recursos que se vería 

reflejado en el perfil de los VOCs emitidos; esto último es respaldado por las 

observaciones en este trabajo. 

De los aislados obtenidos de suelo y de cadáveres de insecto, las diferencias 

en los perfiles son lo suficientes como para clasificarlas en categorías diferentes. 

Notablemente, tanto los aislados de suelo como los de insecto conservan su 

infectividad independientemente del ambiente donde se obtuvieron, aunque con 
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diferentes grados de virulencia, por lo tanto, la correlación entre virulencia y emisión 

es consistente con observaciones hechas anteriormente (Hussain et al., 2010b; 

Mburu et al., 2009), con la posibilidad de que existan implicaciones funcionales 

capaces de favorecer al hongo durante el proceso de infección. Recientemente, se 

ha comenzado a cuestionar si los VOCs desempeñan una función como 

micotoxinas, y su implicación en otras funciones ignoradas hasta el momento 

durante el establecimiento de la enfermedad (Bennett & Inamdar, 2015; Que et al., 

2013; Inamdar et al., 2010). En consecuencia, no se descarta que los perfiles de 

VOCs caracterizados contengan compuestos directamente implicados durante el 

proceso de infección con S. frugiperda. 

Los perfiles de VOCs reportados anteriormente para entomopatógenos 

destacan por ser ricos en hidrocarburos de diferente tamaño, tanto lineales como 

ramificados. Sin embargo, la presencia de estos compuestos en los perfiles 

estudiados no se observó, y en los casos en donde fueron observados en las 

muestras de micelio también se observaron en los perfiles del medio de cultivo, 

motivo por el cual se descartaron del análisis. Por ejemplo, diferentes trabajos han 

reportado la presencia de decano, 2,4-dimetil-1-hepteno, 4-metiloctano, tridecano, 

tetradecano, hexadecano, 2,6,8-trimetildecano, entre muchos otros (Hussain et al., 

2010a; Hussain et al, 2010b, Camele et al., 2023). Si bien la presencia de estos 

compuestos ha sido asociada a las adaptaciones del hongo a degradar los 

componentes del exoesqueleto de los insectos que incluye diferentes proporciones 

de alcanos alifáticos, alquenos metil ramificados, o inclusive alquenos tan grandes 

como C29, C30 y C31 (Ortiz-Urquiza & Keyhani, 2013), la ausencia de estos 

componentes en nuestros perfiles (inclusive en aquellos pertenecientes a los 

aislados más virulentos) puede deberse al tipo de cepa, medio de cultivo, 

condiciones de crecimiento o a la especificidad del método de extracción usado. En 

este trabajo, se eligió el método de SPME que ha sido ampliamente reportado en el 

análisis de VOCs microbianos y que dependiendo del tipo de fibra utilizado se logra 

extraer compuestos de distinta naturaleza química. En particular, se eligieron las 
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fibras azules de PDMS/DVB por su especificidad para la captura de compuestos 

semivolátiles, alcoholes, ésteres, ácidos carboxílicos de cadena corta, aminas y 

compuestos aromáticos nitrogenados (Supelco®, 2023). 

La mayor parte de los compuestos emitidos por los diferentes aislados de B. 

bassiana cae dentro de la categoría de los alcoholes. Estos componentes son 

relevantes desde el punto de vista ecológico ya que una gran cantidad de 

compuestos semioquímicos son alcoholes, y entre estos destacan los alcoholes de 

fusel (Hazelwood et al., 2008). De estos, dos alcoholes destacaron por su 

abundancia y afinidad: el 3-metilbutanol (alcohol isoamílico) y el 2-feniletanol 

(alcohol fenetilico). Interesantemente, estos compuestos han sido ampliamente 

reportados como compuestos semioquímicos en diferentes grupos de insectos, 

entre ellos lepidópteros (El-Sayed, 2022), siendo además utilizados como cebos de 

trampas en campo (Landolt et al., 2007; Knight et al., 2017). Se puede suponer que 

esta particularidad de emitir compuestos semioquímicos de insectos por parte de B. 

bassiana se trata de una estrategia desarrollada por el parásito para hacerse de un 

huésped, lo cual consigue por al menos tres mecanismos: i) atrayendo al huésped 

por medio de una señal imitando la presencia de algún recurso aprovechado por el 

insecto, ii) al estimular fisiológicamente al huésped para incrementar el número de 

cópulas y mejorar su dispersión por proximidad entre insectos sanos e infectados, 

iii) emitiendo señales que alerten al huésped e incrementen la frecuencia de 

oviposición cerca del sitio donde se encuentra el patógeno como una estrategia de 

compensación. Ninguno de estos escenarios sería mutuamente excluyente y, por lo 

tanto, la explicación de las conductas observadas dependería tanto del costo-

beneficio para el hongo al explotar estas estrategias, así como del contexto 

ecológico en el cual se desarrolle esta interacción (Conchou et al., 2019). 

En este sentido, el incremento de la oviposición observado por S. frugiperda 

al exponerse a los VOCs de B. bassiana puede ser interpretado de diferentes 

formas. Una de ella es que al percibir los VOCs de B. bassiana se activa una 
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respuesta de defensa poblacional por el insecto, en donde las hembras grávidas 

incrementan el número de huevos colocados para maximizar el tamaño de su 

progenie en un contexto ambiental potencialmente hostil por la alta probabilidad de 

infección con el hongo entomopatógeno. Este comportamiento se ha reportado para 

el parasitoide Trybliographa rapae. Este parasitoide es susceptible a la infección 

tanto de M. brunneum KVL 04-57 como de B. bassiana KVL 03-90, al igual que 

ocurre con su huésped natural, el lepidóptero D. radicum. Cuando las hembras de 

este parasitoide se exponen a sustratos contaminados con los propágulos de los 

hongos entomopatógenos, se observa un aumento en el número de huevos 

depositados por el parasitoide en presencia del huésped. Además, la cantidad de 

huevos puestos por estas hembras guarda una correlación con la probabilidad de 

mortalidad de la hembra debido a la infección provocada por los hongos. Los 

autores del estudio interpretan este comportamiento como la respuesta del insecto 

frente a la amenaza que representa el hongo para el parasitoide mismo. Esta 

respuesta se traduce en un incremento en la oviposición como consecuencia de la 

disminución en la esperanza de vida de T. rapae como resultado de la infección por 

parte del entomopatógeno (Rännbäck et al., 2015). Sin embargo, se carece de 

reportes de esta estrategia en lepidópteros, además del hecho que los parasitoides 

están sujetos a una mayor presión selectiva por las enfermedades de sus 

huéspedes, puesto que dependen de ellos para completar su ciclo de vida, lo que 

no ocurre en el caso de los lepidópteros (Bernal, 2007). 

Una explicación alternativa sería que el insecto responda directamente a los 

VOCs fúngicos al ser estimulado por ellos a elegir un sitio particular para ovipositar, 

considerando que dicho efecto posiblemente debe atribuirse a uno o más 

componentes de la mezcla aromática. Al menos dos reportes (Zhu et al., 2023; 

Cotes et al., 2020) apuntan a que en circunstancias específicas los 

entomopatógenos modifican las señales químicas emitidas por las plantas 

huéspedes para atraer insectos. Por ejemplo, Zhu et al. (2023) observaron que la 

inoculación de plantas de maíz con B. bassiana tiene como efecto el incremento de 
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la oviposición de Ostrinia fornicalis sobre dichas plantas comparados con los 

controles sin inocular, esto correlacionado con la disminución de la tasa de 

supervivencia de la progenie crecida sobre este cultivo. Los incrementos en la 

oviposición reportados fueron casi del doble en comparación con los controles. Esto 

se correlacionó con el incremento de la emisión de diversos volátiles de hoja verde, 

como (Z)-3-hexenol, 2-etil-1-hexanol, (E)-2-hexenal, hexanal y el terpeno α-pineno, 

entre otros. Además, se observó el incremento en la oviposición del insecto en 

presencia de estos compuestos, por lo tanto, se les atribuyó un efecto estimulador 

de la oviposición, correlacionado con una respuesta electroantenográfica también 

incrementada. Los autores concluyen que esta disminución en la supervivencia de 

la progenie estaría relacionada con cambios en la calidad de los tejidos de la planta 

y cambios en el perfil de metabolitos secundarios de las hojas (Zhu et al., 2023). 

Las plantas inoculadas con el hongo en el trabajo mencionado presentaron además 

perfiles globales de emisión de VOCs alterados, notablemente enriquecidos con 

alcoholes, la misma familia que constituye la fracción mayoritaria en los perfiles 

observados para los aislados del presente trabajo. 

Por su parte, Cotes et al. (2020) observaron que el lepidóptero plaga Delia 

radicum prefiere ovipositar en plantas de Brassica oloraceae inoculadas con M. 

brunneum, esto en condiciones de invernadero y en campo. El hongo logra 

manipular a su planta huésped por medio de cambios en la absorbancia de las hojas 

de la planta y por los volátiles emitidos. Esto se traduce en mayores probabilidades 

del hongo para encontrar un potencial huésped artrópodo. Es importante destacar 

que, si bien los trabajos mencionados fueron realizados con ensayos en plantas 

inoculadas, demuestran el potencial de los hongos entomopatógenos para 

manipular la conducta de sus huéspedes y de esa manera facilitar su propia 

dispersión. Además, si se toma en consideración la diversidad de compuestos 

detectados en los perfiles de B. bassiana con reportes como semioquímicos de 

lepidópteros (3-metilbutanol, 2-feniletanol, alcohol bencílico, β-selineno, etanol, 
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ácido nonanoico, ácido octanoico, entre otros) (El-Sayed, 2022) es muy probable 

que estos sean los responsables de manipular la conducta de S. frugiperda. 

En primer lugar, el alcohol de fusel 3-metilbutanol (cuya abundancia 

representó más de la mitad del total de compuestos aromáticos emitidos) ha sido 

ampliamente reportado como modulador en la conducta de diferentes lepidópteros, 

en particular de los pertenecientes a la familia Noctuidae, donde parece ejercer una 

influencia significativa en la respuesta de atracción y comportamiento de estas 

especies (El-Sayed, 2022). En diversos estudios, se ha demostrado que este 

alcohol es un componente atractivo para las especies Lacanobia subjuncta, 

Mamestra configurata y Xestia c-nigrum. Al usar este componente en combinación 

con otros semioquímicos (como el ácido acético o el 3-metilpentanol) se observan 

altas tasas de captura en experimentos de trampeo (Landolt, 2000). En otro trabajo, 

77 especies diferentes lepidópteros de las familias Geometridae, Noctuidae, 

Nymphalidae y Thyatiridae se capturaron en trampas por el uso de una combinación 

de 3-metilbutanol y ácido acético (Landolt et al., 2007).  

Un caso semejante es el 2-feniletanol, también un alcohol de fusel, del que 

se ha reportado un efecto atrayente de lepidópteros como Mamestra brassicae, 

Trichoplusia spp., Pandemis limitata, Lobesia botrana y Choristoneura rosaceana 

(Jacquin et al. 1991; Haynes et al., 1991; Judd et al., 2017; Knight et al., 2017; Tasin 

et al., 2018, Tasin et al., 2012). Además, se tienen reportes de su efecto como 

disuasivo de la herbivoría para S. littoralis (Labbé et al., 2005). Este alcohol también 

ha sido señalado como uno de los componentes responsables de la atracción de 

los adultos Epiphyas postvittana a plantas de manzana atacadas por las larvas de 

su misma especie, en un notable ejemplo de atracción conespecífica mediada por 

volátiles (El-Sayed et al., 2016). Sin embargo, no se conocen reportes apuntando a 

la participación de este compuesto en la conducta reproductiva S. frugiperda. La 

capacidad del 3-metilbutanol y el 2-feniletanol para evocar una respuesta atractiva 

en diversos lepidópteros sugiere que se trata de una conducta general en este 
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grupo, considerando además que las emisiones de este alcohol de fusel se produce 

en fuentes alimenticias en fermentación ricas en azucares y, en consecuencia, los 

lepidópteros han desarrollado una reacción de aproximación hacia la fuente (Becher 

et al., 2018). 

Por otra parte, los efectos sobre el comportamiento inducidos por el alcohol 

bencílico han sido estudiados en el género Spodoptera. Por ejemplo, de Fouchier 

et al. (2018) muestran como varios compuestos volátiles emitidos por plantas 

poseen propiedades atrayentes para las larvas de S. littoralis. Entre los compuestos 

identificados como atrayentes se encuentran el 1-hexanol, la acetofenona, el 

benzaldehído, el (Z)-3-hexenol, el (E)-2-hexenol, el (Z)-3-hexenil acetato y el alcohol 

bencílico. Estas señales químicas ayudan a la larva durante la búsqueda de una 

planta huésped. Por otra parte, Wan et al. (2015) analizaron las respuestas 

neuronales en el lóbulo antenal de S. litura con relación a la exposición a diversos 

compuestos volátiles liberados por plantas. Los resultados obtenidos indicaron una 

respuesta altamente dependiente del sexo, con una marcada reacción en los 

machos. Estos machos demostraron ser particularmente atraídos por el 

benzaldehído y el alcohol bencílico, esto observado en experimentos de elección en 

túnel de viento. Entre otras familias para las cuales este compuesto está reportado 

como semioquímico son Noctuidae, Papilionidae, Pyralidae, Sphingidae, 

Geometridae y Thyrididae (El-Sayed, 2022), por lo cual, si bien no se han reportados 

efectos directos sobre S. frugiperda, no debe descartarse su participación en la 

estimulación de la oviposición observado. 

Los ácidos orgánicos influyen en la conducta alimentaria de los insectos. Un 

ejemplo se observa en el caso del ácido oxálico, cuya presencia desencadena una 

respuesta aversiva en el hemíptero Nilaparvata lugens, llevándolo a disminuir el 

consumo de los cultivares de arroz ricos en este compuesto (Kang et al. 2023). Así, 

los ácidos orgánicos afectan directamente las elecciones alimentarias de los 

insectos. Otro ejemplo es la formulación conocida como C8910, compuesta por los 
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ácidos octanoico, nonanoico y decanoico, y que ha sido estudiada para evaluar su 

efectividad como repelente ante moscas y mosquitos. Investigaciones llevadas a 

cabo por Samuel et al. (2015) así como Mullens col. (2009) respaldan la capacidad 

de esta formulación como repelente. Además, la influencia de los ácidos orgánicos 

en la conducta alimentaria se extiende a una variedad de especies de insectos. El 

ácido nonanoico, por ejemplo, ha demostrado su efecto disuasivo para el coleóptero 

Hylobius abietis en pruebas de selección realizadas con fragmentos de pino. 

Resultados similares se han observado en los coleópteros Trogoderma granarium y 

Tribolium castaneum (Mansson et al., 2006; Cohen et al., 1974). 

Otras investigaciones han explorado el potencial insecticida de ciertos ácidos 

orgánicos en lepidópteros. Así, se ha encontrado que los ácidos linolénico, linoleico 

y oleico son insecticidas para S. frugiperda y otros lepidópteros plaga como 

Helicoverpa zea, Lymantria dispar, Orgyia leucostigma y Malacosoma disstria 

(Ramsewak et al., 2001; Ramos-López et al., 2012; Figueroa et al., 2002). Estos 

descubrimientos subrayan aún más la versatilidad de los ácidos orgánicos en la 

manipulación de poblaciones de insectos perjudiciales, tanto a través de la 

modificación de sus comportamientos alimentarios como de su salud y 

supervivencia general. Si bien no queda clara la contribución de los ácidos grasos 

observados en los perfiles de B. bassiana en las modificaciones conductuales 

observadas en el presente trabajo, se sabe que el ácido octanoico y nonanoico 

actúan como semioquímicos de las familias Papilionidae y Danaidae (El-Sayed, 

2022). 

Es importante destacar que los efectos observados probablemente no deban 

atribuirse a un solo compuesto en específico, sino al conjunto de los componentes. 

La respuesta olfativa depende de la correcta percepción a diferentes niveles del 

aparato sensorial, cuya sensibilidad y especificidad también sigue patrones 

temporales y especiales. Los estímulos así percibidos son integrados por el sistema 

nervioso central del insecto a través del complejo aparato olfativo que poseen 
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(Renou, 2014). Con respecto a esto, las mezclas de compuestos aromáticos que 

imitan a los componentes florales son más efectivos en inducir respuestas 

conductuales consistentes en rangos de dilución de hasta mil veces al ser percibidos 

por el lepidóptero Manduca sexta en comparación con los componentes por 

separado. Esto pone en relevancia el sinergismo entre los componentes que 

codifican para un aroma sobre la respuesta del insecto (Riffell et al., 2009). Sin 

embargo, los resultados observados en este trabajo apoyan la idea que la fracción 

mayoritaria perteneciente al 3-metilbutanol participaría en la respuesta reproductiva 

y de consumo de S. frugiperda, sin descartar la importancia de los componentes 

minoritario perfiles el los perfiles de VOCs fúngicos (Fig. 16). 

Una mayor tasa de oviposición debería de traducirse en una progenie más 

abundante. Pero no es claro si los incrementos en la oviposición observados en este 

trabajo se traducen en una mayor tasa de infección del hongo entomopatógeno, 

puesto que no se realizó un seguimiento de la infección en la progenie. Sin embargo, 

se ha reportado de efectos transgeneracionales en patógenos de insectos sobre el 

desempeño de la progenie de progenitores infectados (Kangassalo et al., 2015). 

Además, en la naturaleza la tasa de contagio de una enfermedad incrementa al 

aumentar la densidad poblacional, motivo por el cual el entomopatógeno sacaría 

provecho al estimular la oviposición. La disminución del desempeño de una especie 

al incrementar la densidad poblacional es uno de los mecanismos de regulación 

denso-dependiente en la naturaleza y es un proceso clave en la regulación de las 

comunidades de animales (Freckleton & Lewis, 2006; Parker & Gilbert, 2019). Por 

ejemplo, un incremento en la incidencia de infecciones por los hongos 

entomopatógenos Cordyceps militaris, Paecilomyces farinosus y B. bassiana es el 

principal factor que controla la dinámica poblacional en los incrementos y 

disminuciones periódicos en la abundancia del lepidóptero Syntypistis punctatella 

en Japón en intervalos de entre 8 y 11 años de duración (Kamata, 2000). Más aún, 

se ha propuesto que la inversión en mecanismos de resistencia en los insectos 

incrementa al aumentar la densidad de las poblaciones (un fenómeno conocido 
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como “profilaxis denso-dependiente”) (Wilson et al., 2002), esto pone en evidencia 

la relevancia de este factor en el éxito de la propagación de las enfermedades de 

invertebrados. Así, se ha observado que S. littoralis es más resistente en 

poblaciones crecidas en alta densidad, además esta resistencia se correlaciona con 

una mayor melanización de la cutícula y la actividad de las enzimas fenoloxidasas 

(Wilson et al., 2001). De esta forma, también se especula en un escenario donde el 

incremento de la densidad poblacional por parte de S. frugiperda es explicado como 

una estrategia de resistencia para hacer frente a la presencia del patógeno en los 

sitios de oviposición, compensando de esta forma las pérdidas generadas por la 

letalidad de la enfermedad. Sería tentador especular si dichas estrategias por parte 

del insecto se ven reflejadas en el éxito de los programas de biocontrol con hongos 

entomopatógenos en la agricultura (Fig. 16). 
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Figura 16. B. bassiana modifica la conducta reproductiva y de consumo de S. frugiperda 

por la mediación de los VOCs que emite. a) Los perfiles caracterizados muestran que esta 

emisión es dependiente de la fuente ambiental de donde se obtuvieron los aislados, lo que 

se asocia con sus diferentes niveles de virulencia. El compuesto emitido en mayor 

abundancia fue el 3-metilbutanol. b) La percepción de estas moléculas por los adultos 

modifica su conducta de oviposición, traduciéndose c) en la estimulación y el incremento 

del número de huevos. d) Esto debería dar como resultado un incremento en la densidad 

de la progenie y e) podría incrementar la incidencia de la enfermedad en la población de S. 

frugiperda. Por otra parte, f) los VOCs fúngicos emitidos y el 3-metilbutanol disminuyen el 

consumo de follaje. f) Esto podría disminuir la herbivoría sobre la planta en campo. Sin 

embargo, la contribución de estos VOCs in situ en la propagación de B. bassiana y su efecto 

en la adecuación del sorgo en campo debe ser explorado con mayor detalle (f y g). 
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Además, que el patógeno haya desarrollado la capacidad de explotar estos 

mecanismos denso-dependiente con el fin de incrementar las probabilidades de 

contagiar a otros miembros en las poblaciones de S. frugiperda es un escenario 

plausible, en tanto estas modificaciones se entienden como la expresión de un 

fenotipo extendido del parásito/patógeno para mejorar su dispersión (Heil, 2016). 

Cambios en la conducta reproductiva han sido observados, por ejemplo, en la 

manipulación sexual de la mosca doméstica Musca domestica por el hongo 

entomopatógeno Entomophtora muscae, que induce la cópula de los machos en 

cadáveres de hembras infectados con el hongo (Zurek et al., 2002; Naundrup et al., 

2022). En otro ejemplo, la infección de M. acridum en la langosta Schistocerca 

gregaria tiene el efecto de inducir la conducta de cópula entre machos, cuya 

frecuencia incrementa conforme transcurren los días posteriores al inicio de la 

infección (Clancy et al., 2017). Es notable la escasez de reportes en la literatura 

sobre el tema, probablemente a consecuencia de la sutileza de estos efectos sobre 

la conducta, o bien, como producto de la falta de investigación en diferentes grupos 

de insectos (Hansen & de Fine Licht, 2019). 

Por otra parte, en el presente trabajo el insecto S. frugiperda fue capaz de 

responder en función del contexto odorífero presentado. Así, los adultos responden 

a la presencia del micelio de B. bassiana o del alcohol puro 3-metilbutanol, y además 

las propias larvas del adulto parecen ser más proclives a responder a la dieta 

artificial durante los ensayos de olfatometría dual. En este punto hay que destacar 

la compleja integración de las señales olfativas en los insectos, siendo un proceso 

que ocurre a diferentes niveles, comenzando en los receptores olfativos encargados 

de percibir los compuestos aromáticos y que desencadenan un potencial de acción 

transmitido por las neuronas receptoras olfativas (Leal, 2013; Wicher & Miazzi, 

2021). Los axones de estas neuronas hacen sinapsis con las dendritas de las 

neuronas de proyección en los glomérulos dentro del glóbulo antenal, constituyendo 

los centros olfativos primarios en insectos (Renou, 2014). A su vez, estas neuronas 

de proyección transmiten la señal a centros olfativos de segundo orden en el 
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sistema nervioso central del insecto tales como los “cuerpos de hongo” (también 

llamada corpora pedunculata) y el protocerebro, donde se llevan a cabo procesos 

de integración de mayor nivel, como por ejemplo el aprendizaje asociativo, un 

proceso que también ha sido reportado en insectos (Galizia & Sachse, 2010; Webb, 

2012). 

Debido a esta organización sensitiva y de integración, los insectos presentan 

una notable capacidad de integrar los estímulos del ambiente, además de tener 

capacidades cognitivas normalmente asociadas con animales superiores, 

poseedores de sistemas nerviosos más desarrollados (Punzo, 1985; Webb, 2012). 

En particular los lepidópteros han mostrado tener la capacidad de aprender por 

asociación de estímulos, esto es, el asociar una recompensa (muchas veces una 

fuente de alimento) o un estímulo con un contenido semántico intrínseco con otro 

estímulo ambiental neutro (Heard, 1999; Renou, 2014). Las mariposas aprenden a 

identificar las potenciales fuentes de alimento en su entorno, además de que 

presentan una notable plasticidad neuronal dependiente de experiencias previas y, 

por lo tanto, poseen por definición una “memoria olfativa” bastante desarrollada 

(Cunningham et al., 2004; Balkenius et al., 2006). Más aún, los lepidópteros 

modifican su respuesta hacia los olores percibidos en etapas más avanzadas por la 

influencia de experiencias previas durante el comienzo de su fase adulta (Gámez & 

Leon, 2018), y también en su etapa larvaria o durante la eclosión de la pupa (Olsson 

et al., 2006). Este condicionamiento clásico (“pavloviano”) explica lo observado con 

respecto a la respuesta consistente de las larvas a preferir la dieta artificial en los 

tratamientos control o cuando se les daba a elegir junto con otra fuente alimenticia, 

inclusive follaje fresco de sorgo, puesto que desde su crianza fueron sometidas al 

mismo estímulo olfativo y seguramente presentan cierto condicionamiento hacia 

esta fuente de alimento. 

Por otra parte, la contribución del aprendizaje de insectos en el 

reconocimiento de patógenos es un área completamente inexplorada. El 
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aprendizaje les permite a los animales reconocer correlaciones entre diferentes 

estímulos y de esa forma predecir el resultado futuro sobre la ocurrencia de un 

recurso (Smith, 1993). Se ha descrito que los insectos eusociales reconocen 

cadáveres infectados con patógenos y los evitan, así como limpian sus nidos de los 

restos de estos cadáveres infecciosos como medida profiláctica para evitar la 

propagación de brotes infecciosos en las colonias (Pereira & Detrain, 2020). El 

grado en que esto patrones de conducta son aprendidos o si son exclusivamente 

innatos es desconocido. Sin embargo, es posible especular que en ambientes 

donde la abundancia o la incidencia de enfermedades por entomopatógenos son 

altas, los insectos desarrollan mayor sensibilidad a los compuestos marcadores de 

la presencia de estos microorganismos. Se sabe que el lepidóptero Pieris rapae 

asocia las características ambientales de los sitios en donde oviposita en las 24 

horas previas, y esto influye en su conducta de oviposición. Cuando las hembras 

ovipositan en discos de color impregnados con el glucosinolato sinigrina (un 

compuesto estimulante de la oviposición), asocian dicho color con sus preferencias 

futuras a ovipositar en discos de ese mismo color sin que estén impregnados con la 

sinigrina (Traynier, 1984). Conductas semejantes atribuibles a esta plasticidad 

fenotípica en la conducta de los insectos se observa en las respuestas desarrolladas 

por estos para hacer frente a las modificaciones antrópicas (van Baaren & Candolin, 

2018), o en como los insectos modifican su afinidad a ovipositar sobre ciertas 

plantas huéspedes en función de experiencias previas en esa planta huésped para 

incrementar las posibilidades de éxito de su progenie (Heard, 1999).  

Siendo frecuentes los ejemplos de aprendizaje ligados a la reproducción en 

diversos grupos de insectos, es muy probable que escenarios semejantes en donde 

el insecto detecte la presencia de señales químicas asociadas con 

entomopatógenos también influyan en la selección de sitios de oviposición, o en la 

frecuencia y abundancia de puestas colocadas en estos ambientes. Esto también 

explica la dificultad en observar modificaciones conductuales en diferentes grupos 

de insectos inducidas por la presencia de entomopatógenos, siendo que en muchos 
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casos estas poblaciones experimentales están privadas de estímulos ambientales 

como ocurre en sus entornos silvestres, entre ellos las señales que marcan la 

presencia de microbios. Por lo anterior, se necesita profundizar la contribución del 

aprendizaje asociativo y no asociativo en el desarrollo de respuestas de evasión a 

agentes patógenos, así como en el desarrollo de estrategias experimentales que 

tomen en consideración aspectos como la memoria asociativa en la respuesta del 

insecto a los semioquímicos percibidos. 

El presente trabajo contribuye a mejorar nuestra compresión sobre la 

complejidad detrás de las interacciones entre insectos y entomopatógenos. Hay que 

destacar la escasez de reportes donde se aborde el tema de la conducta en 

lepidópteros en respuesta a entomopatógenos. En particular para B. bassiana, aun 

siendo uno de los agentes de control con mayor comercialización, ha sido poco 

estudiado desde este punto de vista. Además, los aspectos teóricos detrás de las 

implicaciones evolutivas de la emisión de VOCs desde un enfoque adaptativo tienen 

importantes implicaciones en entender cómo se constituyó la red de interacciones 

que acontece en los ecosistemas y contribuye, además, a mejorar y proponer 

alternativas sustentables en beneficio de la agricultura y para garantizar la seguridad 

alimentaria en el mundo.  
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9. CONCLUSIONES GENERALES  

Las conclusiones obtenidas en este estudio derivan de los resultados 

descritos en los capítulos I y II, en los que se aporta información sobre la relevancia 

de los VOCs emitidos por los hongos entomopatógenos como potenciales 

semioquímicos de insectos y sus funciones en las comunidades naturales, 

motivando la pregunta de investigación del presente proyecto: ¿los VOCs emitidos 

por aislados de B. bassiana de diferente fuente ambiental y grados de virulencia 

modifican la conducta reproductiva y de forrajeo de S. frugiperda? 

1. El perfil de VOCs es cepa-específico. La diversidad química de los perfiles 

de VOCs emitidos por los aislados de B. bassiana están asociados con la fuente 

ambiental, lo que se explica como una consecuencia de las adaptaciones 

metabólicas de estos hongos a sus nichos tróficos iniciales. Esto no había sido 

observado para hongo entomopatógenos hasta el momento y contribuye a otros 

reportes asociando la diversidad química de la microbiota del suelo con su 

diversidad trófica. 

2. Los perfiles de VOCs de los distintos aislados de B. bassiana pueden 

asociarse a los distintos grados de virulencia. El efecto de los VOCs fúngicos sobre 

las larvas L2 de S. frugiperda es consistente con la observación de que algunos 

grupos de insectos discriminan la virulencia de los entomopatógenos en función de 

los perfiles de VOCs emitidos. Este resultado representa el primer reporte de dicha 

relación para lepidópteros, lo que abre la posibilidad a la existencia de patrones más 

generales que asocien la diversidad química con la virulencia de entomopatógenos 

para otros grupos de insectos. 

3. Los VOCs de B. bassiana estimulan la conducta de oviposición de los adultos 

de S. frugiperda. Esto se explica en parte por la presencia del alcohol de fusel 3-

metilbutanol en los perfiles aromáticos, además de ser un efecto dependiente de la 

virulencia de los aislados, lo que no había sido observado con anterioridad para 

lepidópteros, contribuyendo a las pocas observaciones existentes sobre 
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modificaciones en la conducta reproductiva en insectos inducidos por 

entomopatógenos, y apuntan a que serían más abundantes de lo que se 

sospechaba para diferentes grupos de insectos. 

4. La percepción de los VOCs de B. bassiana y el 3-metilbutanol por las larvas 

L2 de S. frugiperda modificó la conducta de forrajeo. Esto probablemente tendría 

consecuencias positivas para el desempeño del sorgo en condiciones de campo. 

Este es el primer reporte sobre modificaciones en la conducta de consumo por la 

mediación de VOCs de entomopatógenos para lepidópteros, además de asociar 

este efecto a un compuesto en específico. 

5. La interacción de un hongo entomopatógeno con su hospedero es un evento 

complejo y dinámico. Los VOCs emitidos por el hongo forman parte crucial durante 

el reconocimiento por parte del hospedero que deriva en cambios en su 

comportamiento, por lo que se necesitan investigar otros aspectos relevantes de los 

fenómenos conductuales observados, como por ejemplo los efectos 

transgeneracionales que posiblemente existan en las poblaciones de S. frugiperda 

expuestas a los VOCs de B. bassiana, así como el impacto de estas moléculas en 

condiciones de campo. Además, es probable que existan cambios en los perfiles 

químicos del follaje de sorgo inducidos por estas moléculas y que disminuyan la 

defoliación por S. frugiperda, por lo tanto, los perfiles químicos de las plantas de S. 

bicolor expuestas a los VOCs fúngicos deberían ser estudiados. 
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