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RESUMO

Xanthomonas axonopodis  pv. manihotis é uma das principais 
limitações no cultivo da mandioca. Nesta pesquisa, com o auxílio de 
microscopia optica, foi realizada uma análise comparativa de as alterações 
morfológicas e histoquímicas no caule de uma variedade suscetível de 
mandioca (TMS60444) e uma resistente (CM6438-14), 7 e 14 dias após 
serem  inoculadas com a cepa patogênica CIO151. Detectouse que a 
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variedade resistente gera barreiras de calose nas paredes celulares do 
parênquima cortical e do floema, mantendo a funcionalidade deste tecido. 
Enquanto que nos tecidos vasculares da variedade suscetível há colapso, 
do floema por obstrução total por tampões de calose e por compostos 
fenólicos, e no xilema por formação do tilose e/ou por acúmulo de 
compostos fenólicos, sem parar a progressão da sistêmica doença.
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Xanthomonas axonopodis pv. manihotis is one of the major limitations 
for cassava cultivation. In the present study, optical microscopy was used to 
perform a comparative analysis of the morphological and histochemical changes 
in the stem of a susceptible (TMS60444) and a resistant (CM6438-14) cassava 
variety at 7 and 14 days after inoculation with the pathogenic strain CIO151. 
The resistant variety was detected to generate callose barriers on the cell walls 
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ABSTRACT

of the cortical parenchyma and phloem, maintaining the functionality of this 
tissue. On the other hand, for the vascular tissues of the susceptible variety 
there is collapse in the phloem due to total obstruction by deposits of callose 
and phenolic compounds and in the xylem due to tylosis formation and/or 
phenolic compound accumulation, without stopping the progression of the 
systemic disease.

Palavras-chave: Depósitos do calose, tilose, compostos fenólicos, epifluorescência.

RESUMEN

Xanthomonas axonopodis pv. manihotis es una de las principales 
limitaciones del cultivo de yuca. En esta investigación, mediante microscopía 
óptica, se realizó un análisis comparativo de los cambios morfológicos e 
histoquímicos en tallos de una variedad de yuca susceptible (TMS60444) y 
una resistente (CM6438-14), 7 y 14 días después de ser inoculadas con la 
cepa patogénica CIO151. Se pudo detectar que la variedad resistente genera 
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barreras de calosa en las paredes celulares del parénquima cortical y del floema, 
manteniendo funcional este tejido. En tanto que los tejidos vasculares de la 
variedad susceptible colapsan, el floema por obstrucción total con tapones de 
calosa y por formación de compuestos fenólicos, y el xilema por formación de 
tílides y/o acumulación de compuestos fenólicos, sin poder frenar el avance 
sistémico de la enfermedad. 

Palabras claves: Depósitos de calosa, tílides, compuestos fenólicos, epifluorescencia. 
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La yuca (Manihot esculenta Crantz) es una planta tropical perenne 
de la familia Euphorbiaceae, extensamente cultivada en más de 90 
países de Sudamérica, Asia y África (9), por su raíz almidonosa de alto 
valor alimentario que constituye la base de la alimentación de más de 
600 millones de personas en el mundo, consolidándose como el cuarto 
cultivo más importante después del arroz, el maíz y el trigo (9, 10). 

Una de las principales limitaciones del cultivo de yuca es 
la bacteriosis vascular, ocasionada por la bacteria Xanthomonas 
axonopodis pv. manihotis (Xam) (18). Se ha estimado que las pérdidas 
por esta enfermedad pueden llegar al 70-100% de la producción en tres 
ciclos de cultivo (19). Xam es una bacteria gram negativa, flagelada, 
que comparte la mayoría de las características tanto fisiológicas como 
bioquímicas de su género (18). Xam es un patógeno epífito, foliar y 
vascular, que presenta una amplia expresión de síntomas por parte 
de la planta durante el proceso de infección. Estos síntomas incluyen 
manchas foliares, marchitamiento, exudados y lesiones en el tallo. 
En muchos casos se presenta necrosis de los haces vasculares y en 
casos extremos puede incluso ocasionar la muerte total de la planta 
(1, 19). El proceso infeccioso comienza con la multiplicación epífita, 
y la consecuente penetración a la planta por los estomas o por heridas 
presentes en la epidermis provocadas por la lluvia, insectos o por el ser 
humano (1, 20). Una vez en el interior, la bacteria pasa por una fase 
de desarrollo intercelular en el mesófilo para posteriormente invadir el 
xilema en cuyo caso la infección se torna sistémica (18). Pese a  existir 
variedades de yuca resistentes, éstas no presentan buenas cualidades 
agronómicas y no son cultivadas por los productores. La comprensión 
de los mecanismos y estrategias que emplean las variedades resistentes 
permitiría transferirlas a las variedades comerciales que son, en la 
mayoría de los casos, susceptibles a la enfermedad, vía mejoramiento 
genético.

Las plantas frente a posibles infecciones por patógenos presentan 
barreras estructurales constitutivas y respuestas inducidas (2). Dentro 
de las primeras se encuentra la presencia de tricomas, paredes 
celulares o producción de metabolitos secundarios con actividad 
antimicrobiológica (3,4,8). Por ejemplo, durante la infección algunas 
plantas generan modificaciones en la pared con el fin de reforzar esta 
barrera estructural, entre ellas la deposición de calosa en aposiciones 
denominadas papilas (13), además de formación de tílides (tilosas) 
y taponamiento de haces vasculares. Por otro lado, las respuestas 
inducidas se dan como producto del reconocimiento del patógeno, 
lo que activa vías de transducción de señales que culminan con la 
reprogramación de la expresión génica y la producción de estructuras 
de refuerzo o de moléculas con actividad bioquímica deletérea para los 
patógenos (11, 13, 18, 24).

La microscopia óptica y electrónica ha permitido dilucidar 
diversos procesos de patogénesis, permitiendo conocer en detalle 
tanto los procesos de penetración de los patógenos, como los 
cambios morfológicos provocados en la planta hospedera. En 
diversas interacciones planta-patógeno se han identificado respuestas 
histoquímicas de la planta durante la infección; entre ellas, la producción 
de compuestos fenólicos y el refuerzo de las barreras constitutivas en 
xilema y floema por lignificación, suberificación o deposición de calosa 
(5, 11, 13, 14). El uso de coloraciones de contraste ha permitido también 
detectar cambios estructurales como formación de tílides, zonas de 
lignificación o de división celular e hiperplasia (24). 

En el caso particular de yuca, se han realizado estudios histoquímicos 
y citoquímicos para evaluar la respuesta de las plantas propagadas in 
vitro y aclimatadas en invernadero, a nivel de tallo principalmente, en 
respuesta a la infección por Xam (15, 16). Estos estudios, encontraron 
que se presentaban respuestas de defensa similares en tejidos vasculares 

de plantas resistentes y susceptibles, sin embargo la intensidad de las 
respuestas fue mayor en las variedades resistentes. Por otro lado se 
encontró que, mientras el número de células productoras de fenol no 
presentaba diferencia en plantas sanas (susceptibles y resistentes), hubo 
un incremento significativo en el número de estas células en el floema y 
xilema de plantas resistentes infectadas. Esto se relaciona con estudios 
previos en los cuales se ha mostrado una posible actividad bactericida 
de compuestos fenólicos en plantas infectadas con Xanthomonas (16). 

También se reportó la detección histoquímica de flavonoides dentro 
de vasos infectados (15). En plantas infectadas, la lignina se encontró 
diferencialmente acumulada en las paredes de células del floema y 
corticales. Se postula que esto contribuye con la prevención de fuentes 
secundarias de inóculo bacteriano. También se evidenció la acumulación 
de compuestos osmofílicos en las vacuolas y la formación rápida de 
tílides que obstruyen los vasos del xilema (15). Por otro lado, estudios de 
inmunocitoquímica han demostrado la importancia de lipopolisacáridos 
de Xam en su interacción con la pared celular de yuca (6).

Los estudios citoquímicos en yuca (15, 16), han utilizado múltiples 
metodologías tales como microscopía óptica (convencional y con 
epifluorescencia) y microscopía electrónica y el  uso de anticuerpos 
policlonales para inmunolocalización de calosa in situ, entre otros. 
Esta aproximación múltiple, si bien ha generado evidencia muy 
completa del proceso, dificulta el estudio del proceso de infección en 
el tiempo y el espacio. Trabajos en otros patosistemas han optado por 
utilizar solamente cortes finos en microscopía óptica, implementando 
múltiples pruebas histoquímicas en secciones seriadas. Por ejemplo, 
Fry & Milholland (12) realizaron tinciones con Hematoxilina-Naranja 
G y pruebas histoquímicas para pectinas, gomas, lignina y taninos, 
en secciones finas seriadas para estudiar las respuestas de la uva a la 
infección con Xyllela fastidiosa.

En este estudio se buscó evaluar las respuestas a nivel histológico 
de plantas de yuca adultas, a nivel de tallo a diferentes tiempos post 
inoculación y a diferentes distancias del punto de inoculación, aspecto 
que no ha sido tenido en cuenta en estudios previos. En este trabajo se 
aplicaron metodologías histoquímicas con secciones finas, seriadas y 
bajo microscopio óptico, para el estudio de las principales respuestas 
de plantas susceptibles y resistentes de yuca a la infección con Xam.

MATERIALES Y MÉTODOS

Cultivo, inoculación y diseño experimental
Estacas de plantas de yuca de las variedades TMS60444 

(susceptible) y CM6438-14 (resistente) se cultivaron bajo invernadero a 
28ºC y 80% de humedad relativa. Plantas de 53 días se inocularon con 
la cepa patogénica CIO151 de Xam, utilizando el método de punción 
(21). Para ello se aplicaron 10 µL de un cultivo bacteriano calibrado 
a una densidad óptica de 0.002 a 600 nm con MgCl

2
. La punción se 

realizó a una distancia de entre 5 y 8 cm del ápice del tallo, en el punto 
medio del primer entrenudo grande de la planta.

Se realizaron tres réplicas biológicas de inoculación (tres plantas). 
La planta control,  se punzó siguiento el procedimiento descrito 
previamente, y se le aplicó  la solución de MgCl

2 
sin bacterias (ésta 

no se incluyó en el diseño factorial). Las muestras se colectaron a 
los 0, 7 y 14 días post-inoculación (dpi). En cada uno de los días se 
tomaron muestras a 5, 10, 15 y 20 mm del punto de inoculación; por 
cada muestra se realizaron cortes seriados de 8 micras de grosor y se 
distribuyeron al azar en láminas para 5 tinciones diferentes, en cada 
lámina 5 cortes (pseudoréplicas).
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Fijación, inclusión en parafina y tinciones diferenciales
Las muestras a cortar fijaron en FAA (10:5:85, formol: ácido acético 

glacial: etanol 70%) por 48 horas. Posteriormente las muestras se 
deshidrataron en series ascendentes de etanol (70, 90, 95 y 100%). El 
etanol absoluto se remplazó mediante pasos en diferentes soluciones de 
etanol 100%-Histoclear (Sigma, agente aclarante; 10-90, 30-70, 50-50, 
70-30, 90-10, 100%). El histoclear a su vez se remplazó por paraplast 
plus (Sigma), que se utilizó como medio de inclusión, aplicando tres 
cambios.

Para la evaluación de cambios estructurales e histoquímicos se 
realizaron cinco tinciones diferenciales, en donde se evaluó la presencia 
de tílides, suberina, compuestos fenólicos y calosa en los tejidos de las 
plantas de las variedades resistente y susceptible. 

Para la detección de cambios estructurales en parénquima, xilema 
y/o floema, y detección de compuestos fenólicos se utilizaron dos 
metodologías, i) tinción policromática con toluidina O para cortes 
en parafina (26) y ii) azul de astra - fucsina (25). Para la detección 
histoquímica de lignina y compuestos afines se aplicó la coloración 
de floroglucinol-HCl (25). La detección de calosa se realizó mediante 
tinción con azul de anilina y se observó mediante epifluorescencia 
(15). El colorante sudan negro B  se empleó para la detección de 
suberina (25). 

Para los análisis cuantitativos se tuvieron en cuenta las siguientes 10 
variables de respuesta medidas en cada pseudoréplica: vasos obstruidos 
con tílides y/o compuestos fenólicos (Til); depósitos periféricos y 
totales de calosa en el floema (CalP y CalT); depósitos de calosa en 
parénquima cortical (CalC); compuestos fenólicos en corteza y floema 
(FenC y FenF) y suberina en corteza, médula, xilema y floema (SubC, 
SubM, SubX, SubF). Todas las variables se expresaron como número 
de células afectadas por sección histológica, siguiendo la metodología 
de Kpemoua et al. (15). El área promedio de las secciones histológicas 
fue de 13.1 ± 3,7 mm2 y 14,8 ± 3,0 mm2 para las variedades TMS60444 
y CM6438-14 respectivamente.

En cuanto al diseño experimental se empleó un factorial 2x4x3, 
bajo un modelo completamente al azar, siendo los factores: Variedades 
(Resistente: CM6438-14 y Susceptible: TMS60444), distancia del 
punto de inoculación (5, 10, 15 y 20 mm) y días post-inoculación (0, 
7 y 14 dpi; 0: control de tiempo). Dado que los resultados obtenidos 
no presentaron comportamiento estadístico ajustado a la normalidad,  
se realizaron pruebas estadísticas de Kruskal - Wallis (17) y pruebas de 
comparación pareadas realizando corrección de Bonferroni del valor P 
(7), utilizando el programa R (23).

RESULTADOS

Posterior a la infección con la cepa CIO151 de Xam, el tejido de 
tallo se colectó  a los diferentes tiempos post-infección (0, 7 y 14 dpi) 
para el análisis histoquímico en las dos variedades. Las condiciones 
del experimento fueron exitosas por cuanto las plantas control de la 
variedad TMS60444 a los 21-30 dpi mostraron síntomas típicos de 
bacteriosis, mientras que estos síntomas estuvieron ausentes en la 
variedad CM6438-14 (datos no mostrados). 

Estructura histológica general del tallo de yuca
Una vez colectados y procesados los tallos de las dos variedades 

se visualizaron por microscopia óptica. Los tallos inoculados de las 
dos variedades se caracterizaron por presentar una epidermis externa 
con cutícula delgada, corteza formada por 3 a 4 capas de parénquima, 
seguidos por 3-4 capas de colénquima y 2-3 capas de parénquima. 

En los tejidos vasculares se formó un anillo continuo debido a un 
crecimiento secundario incipiente, conformados por 1 a 2 capas de fibras 
perifloemáticas externas, seguidas de floema (6-9 células de grosor), 
zona cambial (4 células de grosor aproximadamente) y xilema de grosor 
variable. En el xilema se observó claramente las zonas correspondientes 
al xilema primario, en donde este tejido está más desarrollado y las 
zonas interfasciculares con desarrollo incipiente secundario. La médula 
está conformada por grandes células parenquimáticas (Figura 1A). En el 
parénquima cortical y medular se presentaron ocasionalmente cristales 
de oxalato de calcio de tipo drusa.

Respuestas a la infección por Xam
En el xilema, la infección con Xam se manifestó como obstrucción 

de los vasos por conformación de tílides (Figura 1B), o de compuestos 
fenólicos (Figura 1C); o una combinación de las dos situaciones. Este 
tipo de fenómeno se presentó en las dos variedades evaluadas. 

La formación de depósitos de calosa se presentó en el floema 
principalmente (Figura 1 D-E), pero también en la corteza (Figura 
1E) y en paredes o espacios intercelulares en las fibras perifloemáticas 
(Figura 1F). Los depósitos encontrados fueron de dos tipos: i) aquellos 
que bloquearon totalmente el lumen de los tubos cribosos y ii) aquellos 
situados periféricamente, presentes en las paredes de los tubos cribosos 
o en las fibras ya nombradas. 

Además, se presentaron compuestos fenólicos en floema y corteza, 
los cuales fueron detectados y cuantificados mediante tinciones con 
floroglucinol-HCl (Figura 1G) y/o azul de toluidina (Figura 1H). Estos 
compuestos se presentaron en la variedad resistente y susceptible, 
presentando diferencias significativas entre variedades solamente en 
el floema.

Comparación de las respuestas en las dos variedades
Con base en los cortes y las tinciones realizadas se pudo cuantificar 

diez tipos diferentes de respuestas conforme a la metodología. Estas 
variables  se cuantificaron en las dos variedades tanto a los 7 y 14 
dpi y a diferentes puntos del tallo, desde el punto de inoculación 
hasta 20 cm de distancia. Como respuesta general, las 10 variables 
evaluadas (Til, CalP, CalT, CalC, FenC, FenF, SubC, SubM, SubX y 
SubF) incrementaron de manera significativa entre el día 0 (control 
de tiempo donde los resultados fueron invariablemente 0) y el día 14. 
El incremento en el número de estructuras histológicas observado se 
generó específicamente como producto de la infección por Xam, ya 
que en los controles de inoculación (punción con solución libre de 
Xam), no se observó la presencia de este tipo de respuesta (valores 
invariablemente de 0). Esto significa que las dos variedades de yuca, 
resistente y susceptible, responden a la presencia de Xam incrementando 
suberina, calosa, compuestos fenólicos y formando tílides en los 
diferentes tejidos del tallo. 

Para evaluar más en detalle las respuestas diferenciales de las dos 
variedades a lo largo del tiempo y a las diferentes distancias del punto 
de inoculación se realizó una prueba de Kruskal-Wallis (17) y tests 
pareados con corrección de Bonferroni (7). Estos análisis permitieron 
identificar diferencias significativas entre las dos variedades en seis de 
las 10 variables histoquímicas evaluadas (Tabla 1). Con respecto a la 
distancia al punto de inoculación con Xam no se presentaron diferencias 
significativas  tampoco para  la interacción distancia por variedad 
(prueba de Kruskal-Wallis, datos no mostrados).

Tres de las variables que manifiestan diferencias entre variedades 
afectan el floema (CalT, CalP y FenF), dos a la corteza (CalC y SubC) 
y una al xilema (Til). Solamente la variable CalP mostró diferencias 
entre variedades a los 7 dpi.
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Como respuesta a la infección por Xam, los vasos del xilema de la 
variedad susceptible tienden a llenarse de tílides o compuestos fenólicos 
(Til; Figura 2A) en una proporción cuatro veces superior a la que se 
presenta en la variedad resistente.

La obstrucción total de los tubos cribosos por calosa (CalT; Figura 
2B) es significativamente mayor en el floema de la variedad sensible; 
en donde además, los depósitos son más frecuentes con el aumento de 
la distancia al punto de inoculación. En contraste, la variedad resistente 
genera más depósitos periféricos de calosa (CalP; Figura 2C) que 
limitan el daño causado por Xam al floema, manteniendo los tubos 

cribosos funcionales. La formación de depósitos de calosa en las paredes 
de las células parenquimáticas de la corteza se presentó solamente en 
la variedad CM6438-14 (Cal C; Figura 2D), mientras que éstas no se 
observaron en la variedad susceptible TMS60444.

Entre las dos variedades también se observaron diferencias 
contrastantes em la presencia de compuestos fenólicos en el floema. 
En la variedad susceptible se presentaron valores altos a todas las 
distancias del punto de inoculación evaluadas, mientras que en la 
variedad resistente se presentaron valores más bajos y confinados a la 
cercanía del punto de inoculación (Figura 2E).

Figura 1. Tinciones diferenciales en secciones transversales de Manihot esculenta. A- Vista general (azul de astra-fucsina); B,C. Detalle de tílides y depósitos fenólicos 
en vasos de xilema a los 14 días de inoculación (azul de astra-fucsina); D,E. Vista general observada bajo fluorescencia (azul de anilina); F. Reacción positiva de 
calosa en fibras perifloemáticas (azul de anilina); G. Reacción positiva de algunas células corticales (Floroglucinol-HCl);  H. Tinción positiva del floema (Azul 
de toluidina). A,B,C,D. Variedad TM60444; E,F,G,H. Variedad CM6438-14. Abreviaturas = c: corteza, cal: calosa, calc: calosa en corteza, calp: calosa periférica, 
calt: calosa total, cf: compuestos fenólicos,  dr: drusas, e: epidermis, f: floema, fenc: compuestos fenólicos en corteza, fenf: compuestos fenólicos en floema, fp: 
fibras perifloemáticas, pm: parénquima medular, til: tílides, x: xilema, x1: xilema primario, x2: xilema secundario. Escalas: A = 100 mm, B,C,F,H = 10 mm, D = 
50 mm, E,G = 25 mm.
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Tabla 1. Resultados de la prueba de Kruskal-Wallis y test de Bonferroni para seis variables histológicas medidas a 4 distancias del punto de inoculación de 
Xanthomonas axonopodis pv. manihotis en la variedad resistente CM6438-14 y la variedad sensible TM60444 de yuca (Manihot esculenta). * diferencia significativa; 
** diferencia altamente significativa.

Til CalT CalP CalC SubC FenF

Prueba de Kruskal Wallis Variable x variedad 0,1775 0,002877
**

0,2695 0,002956
**

0,1241 0,01865
*

Variable x distancia 0,9379 0,5276 0,5191 0,9998 0,9822 0,7368

Prueba de comparación de medias de 
Bonferroni

variedad 
día 7

0,8818 0,1914 0,02821
*

NA 0,3031 NA

variedad
día 14

0,0009886
**

0,0009911
**

0,02089
*

0,0009597
**

0,01531
*

0,000983
**

Distancias
día 14

0,8729 0,803 0,9734 0,9913 0,2565 0,5311

Figura 2. Variables histológicas medidas a cuatro distancias del punto de inoculación de Xanthomonas axonopodis pv. manihotis en dos variedades de yuca 
(Manihot esculenta)
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DISCUSIÓN

En este trabajo se evaluó la respuesta histológica de plantas de 
yuca resistentes y susceptibles a Xam a diferentes tiempos y sitios del 
punto de inoculación post-infección . Mediante cortes histológicos y 
coloraciones diferenciales se pudo establecer que la variedad resistente 
genera barreras de calosa en el parénquima cortical (Figuras  1E-F, 2D) 
y en el floema (Figuras 1E, 2C), manteniendo así funcional este tipo 
de tejido. En tanto que en la variedad susceptible los tejidos vasculares 
colapsan, el floema por obstrucción total por tapones de calosa y por 
compuestos fenólicos (Figuras 1D, 2B) y el xilema por la formación 
de tílides y/o acumulación de compuestos fenólicos (Figuras 1B-C, 
2A), sin poder frenar con ello el avance sistémico de la enfermedad.

Respuestas a nivel del xilema: tílides y compuestos fenólicos
En este estudio se pudo evidenciar la presencia de tílides y 

compuestos fenólicos en los vasos del xilema como respuesta a la 
infección en las dos variedades (Figuras 1 B-C y 2A). Las células 
del xilema, al igual que todas las células vegetales, son capaces de 
reconocer a los potenciales patógenos a través de receptores extra 
o intracelulares los cuales activan respuestas de defensa generando 
barreras físicas o químicas (8). Los mecanismos asociados a la defensa 
del xilema están asociados al parénquima paratraqueal y consisten 
frecuentemente en la secreción de compuestos fenólicos (2, 3), gomas 
y/o sobrecrecimiento de las propias células parenquimáticas (tílides) 
para contener al patógeno o inhibir su desarrollo (27). En el presente 
estudio se observaron tanto tílides y producción de compuestos 
fenólicos en las dos variedades de yuca estudiadas. Aunque se ha 
puesto en evidencia en otras especies que estas respuestas se dan 
tanto en plantas sensibles como resistentes, se ha demostrado que en 
las resistentes la reacción es más rápida e intensa, particularmente en 
las cercanías del punto de infección, logrando con ello contener al 
patógeno (3, 27). Para el caso particular de yuca, estudios previos de 
citoquímica comparativa entre una variedad sensible (Fetonegbodgi) y 
otra resistente (TMS 91934) realizado en plantas jóvenes provenientes 
de propagación in vitro, no se encontraron diferencias en la formación 
de tílides entre las dos variedades a los 6 dpi  (15, 16). Los resultados 
obtenidos en el presente estudio no solo concuerdan con estos reportes 
previos, los cuales estuvieron delimitados a un solo punto de muestreo 
a los 5 mm del punto de inoculación, sino que permiten hacer una 
expansión al realizar un análisis a cuatro puntos distantes del punto de 
inoculación. Sin embargo, al analizar las respuestas a los 14 dpi si se 
observaron diferencias entre las dos variedades de yuca. En este período 
de avance del patógeno, se presenta una mayor cantidad de vasos de 
xilema taponados con tílides y/o compuestos fenólicos en la variedad 
sensible, en relación con la resistente (Tabla 1 y Figura  2A). Estos 
resultados parecen sugerir que existen otras barreras o mecanismos que 
actúan tempranamente, permitiéndole a la variedad resistente mantener 
funcional el xilema. Mientras que en la variedad sensible el sellamiento 
de los vasos, sin formación de nuevos, podría estar generando estrés 
al impedir el flujo de agua y nutrientes hacia las hojas, tal y como ha 
sido propuesto por Fradin y Thoma (11).

Depósitos de calosa y compuestos fenólicos en floema y 
parénquima cortical

La calosa es un polisacárido que actúa como refuerzo de las 
paredes celulares de las plantas y es una de las respuestas inducidas 
más comunes que éstas presentan en respuesta a diferente tipo de 
patógenos (8). En tanto que los compuestos fenólicos son sustancias 
con actividad desinfectante. Estos dos tipos de respuestas inducidas 

tienen como objetivo evitar la colonización del patógeno a células 
circundantes sanas. En el presente trabajo se observó un aumento 
de calosa, compuestos fenólicos, suberina y tílides como un tipo de 
respuesta específica a la infección por Xam a los 14 dpi (Tabla 1, Figura 
2). Kpémoua et al. (15) observaron diferencias significativas entre 
la variedad resistente y susceptible en cuanto a número de “células 
fenólicas” tanto en los parénquimas del floema y xilema siendo mayores 
en la variedad resistente, mientras que el número de vasos infectados 
y la cantidad de bacterias fue mayor en la variedad susceptible. Estos 
resultados sugieren fuertemente que los compuestos fenólicos actúan 
efectivamente como una posible barrera para la expansión de la 
infección. En concordancia con los resultados anteriores, Pereira et 
al. (22) encontraron que los niveles de la enzima fenilalanina amonio-
liasa, involucrada en la síntesis de compuestos fenólicos de tipo 
fenilpropanoides, se incrementa mucho más en el caso de una respuesta 
de resistencia entre yuca y X. cassavae.

Adicionalmente, en este trabajo se observó que la variedad 
resistente genera barreras a la infección, conformadas principalmente 
por compuestos de tipo calosa en las células de parénquima cortical 
(Fig. 2C) y en las paredes de célulares del  floema (depósitos periféricos, 
Fig. 2D). Estas barreras parecieran ser efectivas ya que disminuyen 
el avance de la infección al interior de los tubos cribosos, como 
consecuencia, en la variedad resistente la cantidad de elementos de tubo 
criboso totalmente taponados por calosa (Figura 2B) y por compuestos 
fenólicos (Figura 2E) es menor que en la variedad sensible a los 14 
dpi. Una respuesta similar se ha observado en el caso de la interacción 
tomate - Fusarium oxysporum f.sp. lycopersici, raza 1, en donde la 
acumulación de calosa impide la infección (3, 4). Cabe señalar que 
aunque la presencia de compuestos fenólicos es menor en las células de 
floema en la variedad resistente, su presencia está asociada a la cercanía 
del punto de inoculación y en consecuencia pueden estar asociados a la 
contención de la infección, tal como ha sido propuesto por Beckman (3).

A partir de los resultados presentados en este estudio se puede 
concluir que la resistencia que presenta la variedad CM6438-14 frente 
a Xam, parece estar relacionada principalmente con la generación de 
barreras de calosa en el parénquima cortical y en las paredes del floema. 
En tanto que la ausencia de este tipo de respuesta (o su respuesta 
limitada) en la variedad sensible TMS60444, determina que a los 14 dpi 
se presente un mayor taponamiento del xilema por tílides y del floema 
por tapones totales de calosa, lo cual genera un colapso vascular de la 
planta, provocando su muerte.
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