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Resumen. Los nematodos endoparásitos seden-
tarios introducen en el hospedante, a través de su 
estilete, moléculas efectoras que son previamente 
sintetizadas en sus glándulas esofágicas, las cua-
les inducen una reprogramación de la expresión 
génica en las células del hospedante para provo-
car modificaciones en el metabolismo, fisiología y 
estructura celular del hospedante, necesarios para 
la formación de sitios especializados de alimenta-
ción. La planta responde expresando mecanismos 
de defensa como el incremento de la actividad de 
enzimas clave de la ruta de los fenilpropanoides, 
mediante la cual se sintetizan metabolitos secunda-
rios con propiedades antimicrobianas y monóme-
ros que conforman la lignina, que tienen un papel 
estructural y de defensa en las plantas. Dependien-
do de los cambios que se induzcan en su síntesis 
será el tipo de interacción planta-nematodo que se 
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Abstract. Sedentary endoparasitic nematodes 
introduce into their host, through its stylet, effector 
molecules that are previously synthesized in their 
esophageal glands, which induce reprogramming of 
gene expression in the host cells to promote changes 
in their metabolism, physiology and structure, 
necessary for the formation of the specialized 
feeding sites. The plant responds by expressing 
defense mechanisms such as the increase in the 
activity of key enzymes in the phenylpropanoid 
pathway, involved in the synthesis of secondary 
metabolites with antimicrobial properties and 
monomers that make up the lignin, which has a 
structural and defense roles in plants. The plant-
nematode interaction established (compatible or 
incompatible), will depend on whether the changes 
induced in the lignin synthesis are favorable or not 
for the differentiation of the specialized feeding 
site. The aim of this review is to present information 
on the biosynthesis, composition and deposition 
of lignin, as well as the updated knowledge on 
its role as a potential physical barrier against the 
establishment of phytonematodes in incompatible 
interactions and their possible participation in the 
formation of specialized feeding sites in compatible 
interactions.
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establezca (comptible o incompatible), en función 
de si los cambios son o no favorables para la dife-
renciación del sitio especializado de alimentación. 
Esta revisión tiene como objetivo presentar infor-
mación sobre la biosíntesis, composición y depo-
sición de lignina, así como el conocimiento que a 
la fecha se tiene, en su función como barrera física 
potencial contra el establecimiento de nematodos 
fitopatógenos en interacciones incompatibles, y su 
posible participación durante el proceso de forma-
ción de los sitios especializados de alimentación en 
las compatibles. 

Palabras clave adicionales: lignina; monoligno-
les, pared celular, interacciones, nematodos endo-
parásitos.

La lignina es un polímero tridimensional com-
plejo cuyas subunidades aromáticas son sinteti-
zadas a través de la ruta de los fenilpropanoides 
(Dixon et al., 2002), es además un componente 
fundamental que refuerza y proporciona rigidez a 
los tejidos vegetales (Dixon et al., 2002; Weng y 
Chapple, 2010) y se deposita de manera abundante 
en células específicas de las plantas como las escle-
reidas, traqueidas, elementos de los vasos, y fibras 
del xilema y floema (Vance et al., 1980; Dixon et 
al., 2002). La lignina se considera también un me-
canismo de defensa importante, su biosíntesis y de-
posición en paredes celulares se incrementa cuando 
las plantas son sometidas a estrés de tipo biótico o 
abiótico (Weng y Chapple, 2010). Por si misma, la 
lignina constituye una barrera física inicial contra 
el ingreso de fitopatógenos en el hospedante y en 
algunos casos limita su crecimiento o los confina 
(Wuyts et al., 2006). Al depositarse en las paredes 
celulares incrementa su resistencia a la degrada-
ción por enzimas (Wuyts et al., 2006; Menden et 
al., 2007), limita la difusión de toxinas secretadas 
por el patógeno y la de nutrientes del hospedante 

Additional key words: lignin, monolignols, cell 
wall, interactions, endoparasitic nematodes.

Lignin is a complex three-dimensional polymer, 
whose aromatic subunits are synthesized through 
the phenylpropanoid pathway (Dixon et al., 2002). 
It is also a basic component that reinforces and 
provides rigidity to plant tissues (Dixon et al., 
2002; Weng and Chapple, 2010) and is deposited 
abundantly in specific plant cells such as sclereids, 
tracheids, elements of the vessels, and xylem and 
phloem fibers (Vance et al., 1980; Dixon et al., 
2002). Lignin is also considered an important 
defense mechanism; its biosynthesis and deposition 
in cell walls increases when plants undergo biotic 
or abiotic stress (Weng and Chapple, 2010). On its 
own, lignin is an initial physical barrier aginst the 
entry of pathgens in the host and, in some cases, 
it limits their growth  or confines them (Wuyts et 
al., 2006). Deposited on cell walls, it increases its 
resistance to degradation by enzymes (Wuyts et al., 
2006; Menden et al., 2007), it limits the diffusion 
of toxins secreted by the pathogen and of nutrients 
from the host to the pathogen, and is also a source 
for the production of toxic precursors and free 
radicals (Nicholson and Hammerschmit, 1992).

In plant-nematode interactions, the stylets of 
nematodes participate in the penetration of the cell 
walls of its host, they help ingest the cell content and 
inject the effectors produced in their  esophageal 
glands, to induce the modification of the host cells 
to form feeding cells. In the case of root-knot 
nematodes, they are known as giant cells, and are 
basically a product of repeated nuclear divisions 
without cytokinesis, whereas those induced by 
cyst nematodes are known as syncytia, and are a 
result of the fusion between protoplasts and the 
gradual breakup of the walls of cells that form 
them; both especilize feeding sites (SFS) make up 
a highly metabolic and multinucleated structure 
which will be the nematode’s food source, and it 
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hacia el patógeno, constituye además una fuente 
para la producción de precursores tóxicos y radica-
les libres (Nicholson y Hammerschmit, 1992).

En las interacciones planta-nematodo, el esti-
lete de los nematodos participa en la penetración 
de las paredes celulares de su hospedante, ayuda 
a ingerir el contenido celular y sirve además como 
canal conductor de los efectores producidos en sus 
glándulas esofágicas, los cuales inducen la modifi-
cación de las células de alimentación de los nema-
todos, en el caso de los nematodos agalladores se 
conocen como células gigantes y básicamente son 
producto de divisiones nucleares repetidas sin cito-
cinesis, mientras que los inducidos por nematodos 
enquistadores se conocen como sincitios,  y son 
producto de la fusión de protoplastos y la disolu-
ción gradual de las paredes de las células que los 
integran; ambos sitios especializados de alimen-
tación (SEA) constituyen células de alimentación 
altamente metabólicas y multinucleadas, que serán 
la única fuente de alimentación del nematodo y 
le aportarán los nutrientes requeridos para su cre-
cimiento y desarrollo (Hussey, 1989; Ithal et al., 
2007; Gheysen y Mitchum, 2011; Mitchum et al., 
2013). Una modificación importante que ocurre en 
las células hospedantes es la alteración en la ligni-
ficación de las paredes celulares; de la formación 
exitosa del SEA dependerá que el nematodo pueda 
establecerse y completar su ciclo de vida. En la pre-
sente revisión se describe la biosíntesis, estructura y 
composición de la lignina y el conocimiento que a la 
fecha se tiene de su función en la interacción planta-
nematodo, tanto compatible como incompatible.

Biosíntesis y composición de la lignina
La lignina es un componente fundamental de la 

pared celular (PC) vegetal; la PC es un complejo 
extracelular dinámico, que además de la lignina, 
está básicamente formada por celulosa, hemice-
lulosa, pectina, proteínas, cutina, suberina y sales 

will provide the nutrients required for its growth 
and development (Hussey, 1989; Ithal et al., 2007; 
Gheysen and Mitchum, 2011; Mitchum et al., 
2013). An important modification that takes place 
in the host cells is the alteration in the lignification 
of cell walls; whether the nematode will stay and 
complete its life cycle will depend on the successful 
formation of the SFS. This review describes the 
biosynthesis, structure, and composition of lignin 
and the knowledge there is to this day on its function 
in the plant-nematode interaction, both compatible 
and incompatible.

Biosynthesis and Composition of Lignin. 
Lignin is a basic component of the cell wall 

(CW) in plants; the CW is a dynamic, extracellular 
complex that is formed by lignin, but also by 
cellulose, hemicellulose, pectin, proteins, cutin, 
suberin, mineral salts, and others (Bonawitz and 
Chapple, 2010). 

Lignin biosynthesis implies the participation of 
two metabolic pathways, starting with the shikimate 
pathway for the production of L-phenylalanine 
and L-tyrosine, and the phenylpropanoid pathway 
from L-phenylalanine to the final biosynthesis of 
the cinnamyl alcohols (Figure 1.) (Boerjan and 
Baucher, 2003); in the latter pathway, not only lignin 
is synthesized; also, other phenolic compounds, 
such as (e)-stilbenes, coumarins, flavonoids and 
some phytoalexins (Dixon et al., 2002).

The synthesis of lignin monomers (monolignols) 
begins with the de-amination of the phenylalanine 
to form cinnamic acid, and later a series of 
hydroxylations and subsequent O-methylation 
modify the aromatic rings of the cinnamic acid, 
reducing its lateral chain from an acid to an alcohol. 
This results in the production of monolignols: 
paracoumaryl alcohol (4-hidroxycinnamyl), 
conferyl alcohol (3-methoxy 4-hidroxycinnamyl), 
and sinapyl alcohol (3,5-dimethoxy 
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minerales, entre otros (Bonawitz y Chapple, 2010). 
La biosíntesis de lignina implica la participa-

ción de dos rutas metabólicas comenzando por la 
ruta del shikimato para la producción de L-fenila-
lanina y L-tirosina, y la ruta fenilpropanoide desde 
la L-fenilalanina hasta la biosíntesis final de los al-
coholes cinamílicos (Figura 1) (Boerjan y Baucher, 
2003); en esta última ruta, además de la lignina, 
también se sintetizan otros compuestos fenólicos, 
como estilbenos, coumarinas, flavonoides y algu-
nas fitoalexinas (Dixon et al., 2002).

La síntesis de los monómeros de lignina (mo-
nolignoles) comienza con la des-aminación de la 
fenilalanina para formar ácido cinámico, poste-
riormente una serie de hidroxilaciones y subse-
cuentes reacciones de O-metilación modifican los 
anillos aromáticos del ácido cinámico reduciendo 
su cadena lateral de un ácido a un alcohol. Esto da 
como resultado la producción de los monolignoles: 
alcohol p-coumarílico (4-hidroxicinamílico), alco-
hol coniferílico (3-metoxi 4-hidroxicinamílico) y 
alcohol sinapílico (3,5-dimetoxi 4-hidroxicinamí-
lico); éstos difieren en su grado de metoxilación, 
el alcohol coniferílico presenta un grupo metoxilo 
(-OCH3) en la posición 3 del anillo aromático, el si-
napílico dos metoxilos en sus posiciones 3 y 5, y el 
p-coumarílico carece de sustituyentes en su anillo 
aromático. Después de su incorporación al políme-
ro de lignina, estos monómeros se refieren como 
unidades p-hidroxifenil (H), guaiacil (G) y siringil 
(S), respectivamente, y su disposición y abundan-
cia determinan las propiedades físicas de la PC  
(Rastogi y Dwivedi, 2007; Vanholme et al., 2008; 
Bonawitz y Chapple, 2010; Vanholme et al., 2010). 
En general, los monómeros G y S son los princi-
pales componentes de la lignina en dicotiledóneas 
angiospermas, mientras que en gimnospermas la 
lignina consiste principalmente de monómeros de 
G con bajos niveles de unidades H, en cambio los 
pastos contienen mayor cantidad de unidades H 

4-hidroxycinnamyl); these differ in their degrees 
of methoxylation, coniferyl alcohol displays a 
methoxyl group (-OCH3) in the position 3 of the 
aromatic ring, sinapyl has two methoxyls in its 
positions 3 and 5, and paracoumaryl lacks substitutes 
in its aromatic ring. After their incorporation into 
the lignin polymer, these monomers are referred as 
p-hidroxyphenyl (H), guaiacol (G), and syringyl 
(S) units respectively, and their dispositions and 
abundance determine the physical properties of the 
CW (Rastogi and Dwivedi, 2007; Vanholme et al., 
2008; Bonawitz and Chapple, 2010; Vanholme et al., 
2010). In general, monomers G and S are the main 
components of lignin in dicotyledon angiosperms, 
whereas in gymnosperms, lignin consists mostly of 
G monomers with low levels of H units, and grasses 
contain more H units than dicotyledons (Bonawitz 
and Chapple, 2010). Although lignin is generally 
compose of H, G, and S units, in transgenic plants 
with alterations of the genes that codify for both 
O-methyltransferases: CCoAOMT and COMT; 
atypical lignin units have also been identified, 
such as catechol (C) and 5-hydroxy-guaiacyl (5H) 
(Marita et al., 2003; Vanholme et al., 2010; Weng 
and Chapple, 2010).

The biosynthesis of monolignols requires 
the participation of 10 enzymes:  phenylalanine 
amonnia lyase (PAL), three cytochrome P450-
monoxygenases (cinnamate-4-hydroxilase, 
p-coumarate-3-hydroxylase and ferulate-5-
hydroxylase, C4H, C3H, and F5H, respectively), 
two methyltransferases (caffeoyl-CoA-O-
methyltransferase and caffeic acid caffeate-
O-methyltransferase, CCoAOMT and COMT, 
respectively), and two oxidoreductases 
(cinnamoyl-CoA-reductase and cinnamyl-alcohol 
dehydrogenase, CCR and CAD, respectively), 
as well as the enzymes 4-coumarate CoA ligase 
(4CL) and hydroxicinnamoyl-CoA shikimate 
(HCT), which are required for the synthesis of the 
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que las dicotiledóneas (Bonawitz y Chapple, 2010). 
Aunque la lignina generalmente se compone de las 

different intermediaries that act as substrates in 
later reactions (Bonawitz and Chapple, 2010).
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Figura 1. Rutas del shikimato (plastidio) y fenilpropanoide (citoplasma) para la biosíntesis de lignina. EPSP sintasa: ácido 
5-enolpiruvilshikímico 3-P sintasa; FMNH2 corismato sintasa: flavin mononucleótido corismato mutasa; CM: 
corismato mutasa; PAT: prefenato aminotransferasa; ADT: arogenato deshidratasa; TyrAC: arogenato deshidrogenasa; 
PAL: fenilalanina amonio liasa; TAL:  tirosina amoniaco liasa; C4H: cinamato-4-hidroxilasa; 4CL: 4-cumarato:CoA 
ligasa; HCT: hidroxicinamoil transferasa; CCoAOMT: cafeoil CoA-O-metiltransferasa; CCR: cinamoil-CoA reductasa; 
F5H: ferulato 5-hidroxilasa; COMT: ácido caféico O-metiltransferasa; CAD: cinamil alcohol deshidrogenasa; POX: 
peroxidasas; LAC: lacasas. Modificado de Liu (2012).

Figure 1. Pathways of shikimate (plastid) and phenylpropanoid (cytoplasm) for the biosynthesis of lignin. EPSP synthase: acid 
5-enolpyruvylshikimate-3-P synthase; FMNH2 chorismate synthase: flavin mononucleotice chorismate mutase; CM: 
chorismate mutase; PAT: prephenate aminotransferase; ADT: Arogenate dehydratase; TyrAC: arogenate dehydrogenase; 
PAL: phenylalanine ammonia lyasa; TAL: tyrosine ammonia lyase; C4H: cinnamate-4-hydroxylase; 4CL: 
4-coumarate:CoA ligase; HCT: hydroxycinnamoyl transferase; CCoAOMT: caffeoyl CoA-O-methyltransferase; CCR: 
cinnamoyl-CoA reductase; F5H: ferulate 5-hydroxylase; COMT: caffeic acid O-methyltransferase; CAD: cinnamyl 
alcohol-dehydrogenase; POX: peroxidases; LAC: lacasses. Modified from Liu (2012).
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unidades H, G y S, en plantas transgénicas en las 
que se han alterado los genes que codifican para 
las dos enzimas O-metiltransferasas: CCoAOMT y 
COMT también se han identificado unidades atípi-
cas de lignina como catecol (C) y 5-hidroxiguaiacil 
(5H) (Marita et al., 2003; Vanholme et al., 2010; 
Weng y Chapple, 2010).

Para la biosíntesis de monolignoles se requie-
re de la participación de 10 enzimas:  fenilalanina 
amonio liasa (PAL), tres citocromo P450-monoxi-
genasas (cinamato-4-hidroxilasa, p-cumarato-3-
hidroxilasa y ferulato-5-hidroxilasa, C4H, C3H 
y F5H, respectivamente), dos metiltransferasas 
(cafeoil-CoA-O-metiltransferasa y ácido caféico-
O-metil-transferasa, CCoAOMT y COMT, respec-
tivamente) y dos oxidoreductasas (cinamoil-CoA-
reductasa y cinamoil alcohol deshidrogenasa, CCR 
y CAD, respectivamente), además de las enzimas 
4-cumarato CoA ligasa (4CL) e hidroxicinamoil-
CoA shikimato (HCT), las cuales son requeridas 
para la síntesis de los diferentes intermediarios que 
sirven como sustratos en reacciones posteriores 
(Bonawitz y Chapple, 2010).

Los monómeros de lignina se unen covalente-
mente a hemicelulosas y proveen de fuerza y ri-
gidez a la PC de la planta y al sistema vascular le 
confieren la hidrofobicidad necesaria para el trans-
porte de agua y solutos (Vanholme et al., 2008); 
la lignina puede clasificarse en condensada y no 
condensada con base en el tipo de enlace que se 
establece entre los monolignoles y entre éstos y 
otros componentes de la PC (Cuadro 1). En la com-
posición de la PC también participan los ácidos 
p-hidroxicinámicos (principalmente p-cumárico y 
ferúlico), los cuales contribuyen a la unión de la 
lignina con la hemicelulosa mediante enlaces éster 
y éter; el ácido ferúlico, es el principal responsable 
de los puentes entre la lignina y los polisacáridos, 
mientras que las uniones entre monómeros dan lu-
gar a la conformación de una estructura tridimen-

Lingin monomers are bonded covalently to 
henicelluloses and provide the plant’s CW with 
strength and  rigidity and gives the vascular system 
with the hydrofobicity it needs to carry water 
and solutes (Vanholme et al., 2008); lignin can 
be classified as condensed and non-condensed, 
based on the type of bond established between the 
monolignols and between the former and latter 
components of the CW (Table 1). Also involved in 
the composition of the CW are p-hydroxycinnamic 
acids (mainly p-coumaric and ferulic acids) 
which contribute to the linkage of lignin with 
the hemicelulose by ester-ester bonds; ferulic 
acid is responsible for the bridges between lignin 
and polysaccharides, whereas bonds between 
monomers give way to the formation of a new 
three-dimensional structure (Sun et al., 2002).

Both the lignification of the CW and the 
incorporation of each monomer are regulated in 
space and time and vary with the plant species, age, 
and tissue, and also depending on whether the cell 
walls are primary or secondary. In early stages of 
lignification, the coniferyl alcohol is coplymerized 
with small amounts of p-coumaryl in the primary 
wall to form lignins G and H and during the growth 
of the secondary CW the amount of sinapyl alcohol 
is copolymerized with the coniferyl alcohol to form 
lignin S and G (Grabber, 2005).

The monolignols precursors to lignina are 
synthesized in the endoplasmic reticulum of the 
cytosol and are later transported to the cell wall, 
where they are finally deposited (Santiago et al., 
2013). Given its relative toxicity for the cell, it has 
been suggested that they are exported in the form of 
monolignols-glucosides and once in the CW, they 
are converted by the action of peroxidases and/or 
laccases, to the units H, G, or S. The deposition of 
each unit in the plant tissue is controlled spacially 
and temporarily; first, the H units are deposited, 
followed by G, and finally, S (Dixon et al., 2002; 
Bonawitz and Chapple, 2010; Santiago et al., 
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sional (Sun et al., 2002).
Tanto la lignificación de la PC como la incor-

poración de cada monómero están reguladas en el 
espacio y en el tiempo y varían de acuerdo a la es-
pecie de planta, edad y tejido, y de si se trata de 
paredes celulares primarias o secundarias. En eta-
pas tempranas de lignificación, el alcohol conife-
rílico se copolimeriza con pequeñas cantidades de 
p-coumarílico en la pared primaria para formar lig-
ninas G y H y durante el desarrollo de la PC secun-
daria, se incrementa el contenido de alcohol sina-
pílico que se copolimeriza con el coniferil alcohol 
para formar lignina S y G (Grabber, 2005).

Los monolignoles precursores de la lignina, se 
sintetizan en el retículo endoplásmico del citosol y 
posteriormente se transportan a la PC en donde fi-
nalmente se depositan (Santiago et al., 2013). Dada 
su relativa toxicidad a la célula, se ha sugerido que 
se exportan en forma de monolignoles-glucósidos 
y ya en la PC son convertidos, mediante la acción 
de peroxidasas y/o lacasas, a las unidades H, G o 
S. La deposición de cada unidad en el tejido de la 
planta se controla espacial y temporalmente; pri-
mero se depositan las unidades H, enseguida las G 
y al final las S (Dixon et al., 2002; Bonawitz y Cha-
pple, 2010; Santiago et al., 2013). La composición 
y características de la lignina, son determinadas por 
la abundancia de cada uno de los monolignoles y 
varían considerablemente entre taxones, tipos de 
células, e incluso entre capas de las paredes celula-

2013). The composition and characteristics of 
lignin are determined by the abundance of each one 
of the monolignols and vary considerably bewteen 
taxons, cell types, and even between layers of the 
cell walls; environmental factors and the growth 
of the plant itself also contribute (Boerjan and 
Baucher, 2003; Bonawitz and Chapple, 2010; 
Vanholme et al., 2010; Weng and Chapple, 2010).

Lignification is a highly coordinated process, 
and is regulated by a set of harmonized metabolic 
events; so far the action of 10 enzymes have been 
identified in the monolignols synthesis process 
(Sattler and Funnell-Harris, 2013). In the different 
species of plants, the synthesis of most of these 
enzymes is directed by the action of different genes 
and proteins present in multiple isoforms that vary 
in their kinetic properties and their distribution in 
the plant; however, the large amount of substrates, 
as well as the extense family of genes has made it 
difficult to identify and characterize the isoforms 
that are specifically involved in the lignification 
process (Bonawitz and Chapple, 2010).

PAL participates in the syntheses of different  
compounds of the primary and secondary 
metabolism, it catalizes the non-oxidative de-
amination of L-phenylalanine to trans-cinnamic 
acid and is involved in the biosynthesis of salicylic 
acid (SA) and other phenolic compounds such as 
chlorogenic acid and the phytoalexins, flavonoids 
with antimicrobial properties, all involved 

Cuadro 1. Características de la lignina condensada y no condensada.
Table 1. Characteristics of condensed and non-condensed lignin.

Características Condensada No condensada
Tipo de enlace entre monolignoles Enlaces C-C (β-5, β-1, 5-5 y β-β) Enlaces aril-alquil éter (β-O-4 y 4-O-5)
Tipo de monolignoles H y G S
Estructura de la lignina Ramificada Lineal
Polimerización Mayor polimerización Menor polimerización
Degradabilidad Más resistentes a la degradación, recalcitrante Fácil degradación

C-C: enlaces carbono-carbono; H: p-hidroxifenil; G: guaiacyl; S: siringil  /  C-C: carbon-carbon bonds; H: p-hydroxyphenyl; G: 
guaiacol; S: syringyl.
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res; también contribuyen los factores ambientales 
y el desarrollo mismo de la planta (Boerjan y Bau-
cher, 2003; Bonawitz y Chapple, 2010; Vanholme 
et al., 2010; Weng y Chapple, 2010).

La lignificación es un proceso altamente coordi-
nado y regulado por un conjunto de eventos meta-
bólicos armonizados, hasta ahora se ha identifica-
do la acción de 10 enzimas durante el proceso de 
síntesis de monolignoles (Sattler y Funnell-Harris, 
2013). En las diferentes especies de plantas, la sín-
tesis de la mayoría de estas enzimas es dirigida por 
la acción de diversos genes y las proteínas presen-
tan múltiples isoformas que varían en sus propieda-
des cinéticas y en su distribución en la planta; sin 
embargo, la gran cantidad de sustratos, así como la 
extensa familia de genes ha dificultado la identifi-
cación y caracterización de las isoformas que están 
específicamente involucradas en el proceso de lig-
nificación (Bonawitz y Chapple, 2010).

La PAL, participa en la síntesis de diferentes 
compuestos del metabolismo primario y secunda-
rio, cataliza la des-aminación no oxidativa de la 
L-fenilalanina a ácido trans-cinámico y está invo-
lucrada en la biosíntesis de ácido salicílico (SA) y 
otros compuestos fenólicos como el ácido clorogé-
nico y las fitoalexinas, flavonoides con propieda-
des antimicrobianas, todos ellos implicados en la 
defensa en las plantas (Huang et al., 2010). Con-
secuentemente, alteraciones en la expresión del 
gen PAL tiene un impacto fundamental durante las 
interacciones planta-patógeno (Sattler y Funnell-
Harris, 2013), ya que participa en la formación de 
complejos enzimáticos, conocidos como metabolo-
nes o compartimentos metabólicos, responsables de 
la canalización metabólica para la síntesis de los di-
versos compuestos fenólicos (Rasmussen y Dixon, 
1999). La síntesis de la enzima es inducida por di-
ferentes tipos de estrés biótico y abiótico (Dixon y 
Paiva, 1995; MacDonald y D’Cunha, 2007).

La enzima C4H cataliza la hidroxilación del ci-
namato para producir 4-Coumarato, también cono-

in the defense of plants (Huang et al., 2010). 
Consequently, alterations in the expression of the 
gene PAL has a crucial impact during plant-pathogen 
interactions (Sattler and Funnell-Harris, 2013), 
since it participates in the formation of enzymatic 
complexes, known as metabolons or metabolic 
compartments, responsible for the metabolic 
channeling for the synthesis of the diverse phenolic 
compounds (Rasmussen and Dixon, 1999). The 
enzyme synthesis is induced by different types of 
biotic and abiotic stress (Dixon and Paiva, 1995; 
MacDonald and D’Cunha, 2007).

The enzyme C4H catalyzes the hydroxylation 
of the cinnamate to produce 4-Coumarate, also 
known as paracoumarate (Fraser and Chapple, 
2011), which along with enzymes F5H and C3H are 
mono-oxygenases dependant on cytochrome P450 
that are involved in the biosynthesis of monolignols 
(Ehlting et al., 2006; Boudet, 2007).

Enzyme 4CL catalyzes the formation of ATP 
dependant on the CoA thioester 4-coumaroyl CoA 
(p-coumaroyl CoA). This enzyme not only is the point 
of entry for the biosynthesis of phenylpropanoids 
compounds, but also for other types of secondary 
metabolites such as proantocianidins, tannins, 
flavonoids, isoflavonoids, and phytoalexins (Allina 
et al., 1998; Ehlting et al., 1999; Ehlting et al., 
2001; Fraser and Chapple, 2011). Like PAL and 
C4H, 4CL exists as a family of multigenes, and 
although its resulting isoforms have not been fully 
characterized, they seem to have different functions 
in the secondary metabolism of plants; since its 
acivity in different substrates and space and time 
expression patterns suggest different physiological 
functions (Ehlting et al., 1999; Ehlting et al., 2001; 
Raes et al., 2003; Costa et al., 2005). For example, 
in Arabidopsis isoforms At4CL1 and At4CL2 seem 
to be involved in lignification, whereas At4CL3 
acts in the biosynthesis of flavonoids (Ehlting et al., 
1999) and At4CL4 probably acts in the activation of 
sinapate (Hamberger and Hahlbrock, 2004). During 
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cido como p-coumarato (Fraser y Chapple, 2011), 
ésta y las enzimas F5H y C3H son monooxigena-
sas dependientes del citocromo P450 que están in-
volucradas en la biosíntesis de monolignoles (Ehl-
ting et al., 2006; Boudet, 2007).

La enzima 4CL cataliza la formación de ATP 
dependiente del CoA tioester 4-coumaril CoA (p-
coumaroil CoA). Esta enzima además de repre-
sentar el punto de entrada para la biosíntesis de 
compuestos fenilpropanoides, también lo es para 
otro tipo de metabolitos secundarios, como las 
proantocianidinas, taninos, flavonoides, isoflavo-
noides y fitoalexinas (Allina et al., 1998; Ehlting 
et al., 1999; Ehlting et al., 2001; Fraser y Chapple, 
2011). Al igual que PAL y C4H, 4CL existe como 
una familia de multigenes y aunque sus isoformas 
resultantes no han sido del todo caracterizadas pa-
recen tener diferentes funciones en el metabolismo 
secundario de las plantas; pues su actividad en di-
ferentes sustratos y patrones de expresión espacio-
temporales, sugieren distintas funciones fisiológi-
cas (Ehlting et al., 1999; Ehlting et al., 2001; Raes 
et al., 2003; Costa et al., 2005). Por ejemplo, en 
Arabidopsis las isoformas At4CL1 y At4CL2 pare-
cen estar involucradas en la lignificación, mientras 
que At4CL3 actúa en la biosíntesis de flavonoides 
(Ehlting et al., 1999) y At4CL4 probablemente par-
ticipa en la activación de sinapato (Hamberger y 
Hahlbrock, 2004). Durante la última etapa de la 
biosíntesis de monolignoles en gimnospermas, los 
aldehídos p-coumarílico, coniferílico y sinapílico, 
son transformados a su correspondiente alcohol por 
la enzima CAD (Fraser y Chapple, 2011), mientras 
que en angiospermas SAD (sinapil alcohol deshi-
drogenasa) es requerida para la biosíntesis de uni-
dades S (Li et al., 2001).

Modificaciones de la PC durante la formación 
del SEA inducido por nematodos endoparásitos 
sedentarios.

Aunque en etapas tempranas las células que dan 

the last stage of the biosynthesis of monolignols in 
gymnosperms, aldehydes paracoumaryl, coniferyl, 
and sinapyl aldehydes are transformed into their 
corresponding alcohol by the enzyme CAD (Fraser 
and Chapple, 2011), while in angiosperms SAD 
(sinapyl alcohol dehydrogenase) is required for the 
biosynthesis of S units (Li et al., 2001).

Modifications of the CW during the formation 
of the SFS induced by Sedentary Endoparasitic 
Nematodes. 

Although in early stages the cells that give way 
to the formation of giant cells and the syncytia 
undergo similar changes, throughout the period 
of formation of SEAs the progressive molecular 
dialog between the nematode and its host presents 
distinctive features, depending on whether it is 
a nematode that induces the formation of giant 
cells or syncytia; this in turn produces structural 
differences between both types of SFS. Changes 
in the CW include modifications in the thickness 
and extension of the CW, as well as the formation 
of invaginations in areas adjacent to the xylem 
vessesl, both in giant cells and in syncytia.

In the formation of giant cells, the initial 
expansion zones where the thickening of the CW 
begins, are the first to form; these changes then 
extend to cover large areas of it (Rodiuc et al., 2014). 
The mechanisms used to regulate the deposition of 
new material to the CW and its thickening vary, and 
as the giant cells form, highly reticulated regions 
are created from these  expansion zones that 
resemble CW labyrinths called “invaginations”, 
through which the transportation of solutes into 
and out of the giant cell intensifies (Vieira et al., 
2012; Rodiuc et al., 2014). Such invaginations 
develop throughout the process of maturation of 
the nematode and degenerate once it reaches its 
maturity and completes its life cycle (Rodiuc et al., 
2014).
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lugar a la formación de las células gigantes y los 
sincitios sufren cambios similares, a lo largo del 
periodo de formación de los SEA, el diálogo mole-
cular progresivo entre el nematodo y su hospedan-
te, presenta particularidades dependiendo de si se 
trata de un nematodo que induce la formación de 
células gigantes o de sincitio; esto a su vez genera 
diferencias estructurales entre ambos tipos de SEA. 
Los cambios en la PC incluyen modificaciones en 
el engrosamiento y extensión de la PC, así como 
la formación de invaginaciones en zonas contiguas 
a los vasos del xilema, tanto en células gigantes 
como en sincitios.

En la diferenciación de las células gigantes pri-
mero se forman zonas iniciales de expansión donde 
comienza el engrosamiento de la PC, estos cambios 
se extienden para abarcar grandes regiones de la 
misma (Rodiuc et al., 2014). Los mecanismos me-
diante los cuales se regula la deposición de nuevo 
material a la PC así como su engrosamiento son 
variables, y a medida que la formación de la células 
gigantes progresa, a partir de esas zonas de expan-
sión se generan regiones altamente reticuladas que 
asemejan laberintos de PC llamadas “invaginacio-
nes”, a través de las cuales se intensifica el trans-
porte de solutos hacia adentro y afuera de la célula 
gigante (Vieira et al., 2012; Rodiuc et al., 2014). 
Dichas invaginaciones se desarrollan a lo largo del 
proceso de maduración del nematodo y degeneran 
una vez que éste alcanza su madurez y completa su 
ciclo de vida (Rodiuc et al., 2014).

Existen reportes que revelan la importancia 
de los plasmodesmos durante la formación de los 
SEA. Los plasmodesmos son canales de membra-
na localizados en las paredes celulares y aportan 
continuidad citoplasmática entre las células, con-
formando una red de intercambio intercelular. De 
manera natural estos plasmodesmos se encuentran 
distribuidos en la PC de forma dispersa, mientras 
que en el caso de las células gigantes se forma una 

There are reports that reveal the importance of 
the plasmodesmata during the formation of the SFS. 
Plasmodesmata are membrane canals located in the 
cell walls, which provide cytoplasmic continuity 
between cells, creating a network of intercellular 
exchange. In a natural way, these plasmodesmata 
are found dispersed in the CW, while in the case 
of giant cells, a large amount of them is formed 
between the walls of giant cells and on the walls 
that surround them (Hofmann et al., 2010). 
This suggests the existence of a massive solute 
transportation system via symplast (Hofmann et 
al., 2010; Vieira et al., 2012). In addition, the flow 
of nutrients to and from the giant cells can also be 
mediated by specialized transport proteins located 
in the membrane (Rodiuc et al., 2014).

From the beginning of the formation of 
the syncytium, the dissolution of cell walls, 
alterations in their configuration, and increases 
in their syntheses are evident. These changes are 
necessary for both the formation of invaginations 
in areas near the xylem and for the thickening of 
the CW that surrounds the syncytium (Golinowski 
et al., 1996; Rodiuc et al., 2014); since although 
the cell walls that make up the syncytium break, 
the cell walls that confine it extend and thicken to 
resist the increase in pressure created inside the 
SFS (Golinowski et al., 1996). In addition, the 
deposition of new material obstructs the existing 
plasmodesmata and some neighboring cells divide 
and fuse and others differentiate in the new xylem 
(vessels) and phloem (sieve tube elements) tissues 
(Hoth et al., 2008; Rodiuc et al., 2014).  As in giant 
cells, during the conformation of the syncytium, 
CW invaginations takes place near the xylem and 
phloem, which are elongated, branched, and form 
sophisticated reticulations that expand apically, 
making the basal parts of the invaginations fuse 
and wide CW thicknesses form. However, these 
invaginations are only evident 5 to 7 days after the 
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gran cantidad de ellos entre las paredes de las células 
gigantes y también en las paredes de las células 
que las rodean (Hofmann et al., 2010). Lo anterior 
sugiere la existencia de un sistema de transporte 
masivo de solutos vía simplasto (Hofmann et al., 
2010; Vieira et al., 2012). Adicionalmente, el flujo 
de nutrientes fuera y dentro de las células gigan-
tes también puede estar mediado por proteínas de 
transporte especializadas localizadas en la mem-
brana (Rodiuc et al., 2014).

 Durante el inicio de la formación del sincitio 
son evidentes la disolución de las paredes celula-
res, las alteraciones en su configuración y los in-
crementos en su síntesis. Estos cambios son nece-
sarios tanto para la formación de invaginaciones en 
regiones próximas al xilema, como para el engro-
samiento de la PC que rodea al sincitio (Golinows-
ki et al., 1996; Rodiuc et al., 2014); pues aunque 
las paredes de las células que integran el sincitio 
se rompen, las paredes celulares que lo delimitan 
se extienden y engrosan para resistir el aumento de 
presión generado dentro del SEA (Golinowski et 
al., 1996). Adicionalmente la deposición de nuevo 
material obstruye los plasmodesmos existentes, al-
gunas células vecinas se dividen y fusionan y otras 
se diferencian en nuevo tejido de xilema (vasos) 
y floema (elementos cribosos) (Hoth et al., 2008; 
Rodiuc et al., 2014).  Al igual que en las células 
gigantes, durante la conformación del sincitio ocu-
rre la formación de invaginaciones de PC cerca del 
xilema y floema, las cuales son elongadas, rami-
ficadas y forman sofisticadas reticulaciones que 
se expanden apicalmente, haciendo que las partes 
basales de las invaginaciones se fusionen, confor-
mándose amplios engrosamientos de PC; sin em-
bargo, éstas invaginaciones sólo son evidentes a los 
5 ó 7 días después de ocurrida la infección, una vez 
que el proceso de formación del SEA está avanza-
do (Golinowski et al., 1996). Parece ser que en los 
sincitios la formación de invaginaciones en PC es 
una respuesta secundaria y sin relación con la dife-

infection occurs, once the process of SEA formation 
has advanced (Golinowski et al., 1996). It seems 
that in the syncytia the formation of invaginations 
in the CW is a secondary reaction, unrelated to 
the differenciation of the syncytium and could be 
caused by an increase in the flow of solutes to the 
SFS (Golinowski et al., 1996; Rodiuc et al., 2014).

The CW of immature syncytia thickens in a 
uniform manner, except in sections of the wall that 
are in direct contact with the sieve tubes, the walls 
of which remain thin until the neighboring walls 
thicken (Grundler et al., 1998). Plasmodesmata are 
important points of initial degradation of cell walls, 
and are therefore essential for the formation and 
expansion of the syncytium (Hofmann et al., 2010); 
in early stages of the syncytium formation, due 
to the temporary deposition on callose, nutrients 
are transported from the phloem apoplastically 
through transmembrane transporters (Hofmann 
and Grundler, 2006; Rodiuc et al., 2014); between 
4 and 7 days after innoculation (dai),the amount 
of plasmodesmata increases and the deposition of 
callose decreases (Hofmann and Grundler, 2006), 
and in later stages, after 10 dai, the syncytia connect 
through the plasmodesmata, making the transfer of 
nutrients possible (Hofmann and Grundler, 2006; 
Hofmann et al., 2010).

The modifications that take place during 
the formation of the SFS could be the result of 
coordinated alterations induced by the nematode 
through the manipulation of the expression of host 
genes that codify for proteins such as extensins 
(EXT), expansins (α- y β expansinas), pectin 
acetylesterases (PAE), pectate lyases (PEL), and 
endoglucanases (endo-β-1,4-glucanasas), which 
participate in the modification of cell walls in 
giant cells, whereas in syncytia it is attributed to 
the participation of genes that codify for expansins 
(α- and β expansins), endoglucanases (endo-β-
1,4-glucanasas), EXT, polygalacturonases (PG) y 
pectin acetilasas (PE) (Rodiuc et al., 2014).
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renciación del sincitio y podría ser causada por un 
aumento en el flujo de solutos al SEA (Golinowski 
et al., 1996; Rodiuc et al., 2014).

La PC de los sincitios inmaduros se engrosa de 
manera uniforme, excepto en aquellos fragmentos 
de pared que están en contacto directo con los tubos 
cribosos, cuyas paredes permanecen delgadas hasta 
que las de las células vecinas al tubo se engrosan 
(Grundler et al., 1998). Los plasmodesmos repre-
sentan importantes puntos de inicio de degradación 
de paredes celulares, por lo que son esenciales para 
la formación y expansión del sincitio (Hofmann et 
al., 2010); en etapas tempranas de formación del 
sincitio, debido a la deposición temporal de calosa, 
los nutrientes son transportados desde el floema de 
forma apoplástica a través de transportadores trans-
membranales (Hofmann y Grundler, 2006; Rodiuc 
et al., 2014); entre los 4 y 7 después de la inocula-
ción (ddi), incrementa la cantidad de plasmodes-
mos y disminuye la deposición de calosa (Hofmann 
y Grundler, 2006), y en etapas posteriores, después 
de los 10 ddi, los sincitios se conectan a través de 
los plasmodesmos haciendo posible la transferen-
cia de nutrientes  (Hofmann y Grundler, 2006; Ho-
fmann et al., 2010).

Las modificaciones que se suscitan durante la 
formación del SEA podrían ser el resultado de alte-
raciones coordinadas inducidas por el nematodo a 
través de la manipulación de la expresión de genes 
de su hospedante que codifican para proteínas tales 
como: extensinas (EXT), expansinas (α- y β expan-
sinas), pectin acetilesterasas (PAE), pectato liasas 
(PEL) y endoglucanasas (endo-β-1,4-glucanasas), 
que participan en la modificación de paredes celu-
lares en células gigantes, mientras que en el caso de 
los sincitios se atribuye la participación de genes 
que codifican para expansinas (α- y β expansinas), 
endoglucanasas (endo-β-1,4-glucanasas), EXT, 
poligalacturonasas (PG) y pectin acetilasas (PE) 
(Rodiuc et al., 2014).

Modifications in the synthesis and accumulation 
of lignin in the SFS. 

SFS are the only food source for sedentary 
endoparasitic nematodes and are essential for their 
growth and reproduction, which is why nematodes, 
through the induction of extensive changes in the 
gene expression, must include complex changes 
in the morphology, metabolism, and physiology 
of host cells, for their formation. SFS are found 
in the vascular cylinder, ensuring the necessary 
contact with the xylem and phloem to provide 
the SFS with nutrients, therefore alterations in the 
morphology, thickness, and composition of the CW 
are a necessary requirement for the formation of the 
SFS, and therefore, for the successful establishment 
of sedentary endoparasitic nematodes.

The effectors, synthesized in the oesophageal 
glands and secreted through the stylet of nematodes, 
induce the de-differentiation and re- differentiation 
of the root cells in SFS , although the identification 
of these secretions is limited (Mitchum et al., 
2013). It is known that of the three oesophageal 
glands, the two subventrals have a greater activity 
during the invasion of the root and the migration of 
the nematodes in early stages, whereas the dorsal 
gland increases its activity during the formation and 
manintenance of the SFS, that is, in the nematode´s 
sedentary stage (Davis et al., 2008; Mitchum et al., 
2013).

Nematodes such as Rotylenchulus spp., 
Tylenchulus spp., Nacobbus spp., and Xiphinema 
spp. Also induce the formation of SFS  in the roots 
of hosts, although they have been studied little 
in comparison to those induced by the root-knot 
nematodes Meloidogyne spp. (giant cells) and those 
that form cysts (Globodera spp. and Heterodera 
spp., syncytiums). Both types of SFS  share some 
structural characteristics, yet their ontogeny is 
different (Jones and Northcote, 1972; Rodiuc et al., 
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Modificaciones en la síntesis y acumulación de 
lignina en los SEA.

Los SEA constituyen la única fuente de alimen-
tación para los nematodos endoparásitos seden-
tarios y resultan esenciales para su crecimiento y 
reproducción, por ello los nematodos, a través de 
la inducción de cambios extensivos en la expresión 
de genes, deben inducir complejos cambios en la 
morfología, metabolismo y fisiología de las célu-
las hospedantes, para su conformación. Los SEA 
se localizan en el cilindro vascular, asegurando el 
contacto necesario con el xilema y floema para pro-
veer al SEA de nutrientes, por lo tanto, alteracio-
nes en la morfología, grosor y composición de la 
PC, son un requisito necesario para la formación y 
mantenimiento del SEA y por consiguiente, para el 
establecimiento exitoso de los nematodos endopa-
rásitos sedentarios. 

Los efectores, sintetizados en las glándulas 
esofágicas y secretados a través del estilete de los 
nematodos inducen la des-diferenciación y re-dife-
renciación de las células de la raíz en SEA, sin em-
bargo la identificación de estas secreciones es limi-
tada (Mitchum et al., 2013). Se sabe que de las tres 
glándulas esofágicas, las dos subventrales tienen 
mayor actividad durante la invasión de la raíz y la 
migración de los nematodos en etapas tempranas, 
mientras que la glándula dorsal incrementa su ac-
tividad durante la formación y mantenimiento del 
SEA, es decir, en la etapa sedentaria del nematodo 
(Davis et al., 2008; Mitchum et al., 2013). 

Nematodos como Rotylenchulus spp., Tylenchu-
lus spp., Nacobbus spp. y Xiphinema spp. también 
inducen la formación de SEA en las raíces de sus 
hospedantes, aunque han sido poco estudiados en 
comparación con aquellos inducidos por los ne-
matodos agalladores Meloidogyne spp. (células 
gigantes) y los que se enquistan (Globodera spp. 
y Heterodera spp., sincitios). Ambos tipos de SEA 

2014). Root-knot nematodes induce the formation 
of giant cells when the J2 are hosted in the area 
of differentiation of the vascular cylinder and 
each individual induces the differentiation of five 
to seven parenchymal cells in giant multinuclear 
cells (Abad et al., 2009). The syncytium, in 
turn, is formed when the J2 are hosted near the 
vascular cylinder and from only one cell begins 
the progressive thickening or narrowing of the 
plasmodesmata, until the cell from which the SFS 
formation  began fuses with neighboring cells by 
the CW dissolution to form a large multinuclear 
syncytium (Turner and Rowe, 2006). In both 
feeding sites there is an increase in metabolic 
activity and cytoplasmic density, numerous small 
vacuoles, proliferation of organelles, particularly 
of the Golgi apparatus, mitochondria, plastids, 
ribosomes, and endoplasmic reticula (Rodiuc et 
al., 2014).

Nematode infection promots the synthesis 
of phenylpropanoids compounds (Edens et al., 
1995; Balbridge et al., 1998). The induction of 
lignin biosynthesis occurs as a response to biotic 
and abiotic stress and is considered an important 
defense mechanism during the plant-pathogen 
interaction. Although it is true that this induction 
will occur in every plant-nematode interaction, 
it is also true that the regulation of its synthesis  
will vary, depending on whether the interaction 
is compatible or incompatible. In order for the 
restructuring of host cells to take place during the 
formation of the SFS, changes in the expression 
in a large number of genes are crucial. In this 
regard, Jammes et al. (2005) carried out a global 
analysis of the A. thaliana transcriptome during its 
compatible interaction with M. incognita and found 
that out of 22089 genes monitored, 15% displayed 
a differential expression during the development 
of giant cells; the expression of genes involved in 
the regulation of the cell cycle, DNA processing, 
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comparten algunas características estructurales 
pero su ontogenia es diferente (Jones y Northcote, 
1972; Rodiuc et al., 2014). Los nematodos agalla-
dores inducen la formación de las células gigantes 
cuando los J2 se alojan en la zona de diferenciación 
del cilindro vascular y cada individuo induce la di-
ferenciación de cinco a siete células parenquimato-
sas en células gigantes multinucleadas (Abad et al., 
2009). El sincitio en cambio es formado cuando los 
J2 se alojan cerca del cilindro vascular y a partir 
de una sola célula ocurre el ensanchamiento o dila-
tación progresiva de los plasmodesmos, hasta que 
la célula a partir de la cual se inició la formación 
del SEA, se fusiona con sus células vecinas por la 
disolución de las paredes celulares para constituir 
un gran sincitio multinucleado (Turner y Rowe, 
2006). En ambos sitios de alimentación existe un 
incremento en la actividad metabólica y densidad 
citoplásmica, numerosas vacuolas pequeñas, proli-
feración de organelos, particularmente del aparato 
de Golgi, mitocondrias, plastidios, ribosomas y re-
tículo endoplásmico (Rodiuc et al., 2014). 

La infección por nematodos promueve la sínte-
sis de compuestos fenilpropanoides (Edens et al., 
1995; Balbridge et al., 1998). La inducción de la 
biosíntesis de lignina ocurre como respuesta a es-
trés biótico y abiótico y se la considera un impor-
tante mecanismo de defensa durante la interacción 
planta-patógeno; si bien es cierto que en toda in-
teracción planta-nematodo ocurrirá su inducción, 
también es cierto que la regulación de su síntesis 
variará dependiendo de sí la interacción es compa-
tible o incompatible. Para que ocurra la reestruc-
turación de las células del hospedante durante la 
formación de los SEA, son esenciales cambios en 
la expresión de una gran cantidad de genes. Al res-
pecto, Jammes et al. (2005) realizaron un análisis 
global del transcriptoma de A. thaliana durante su 
interacción compatible con M. incognita y encon-
traron que de 22089 genes monitoreados, el 15% de 

protein synthesis and energy presented high levels 
of expression, as well as the expression of genes 
related to the metabolism of the cell wall that codify 
for pectate lyases, expansins, glycoside hyrdolases, 
xyloglucan endotransglycosylases and one glucose 
oxidase; in contrast, two genes related to defense, 
patatin and a protein similar to germin, turned out 
to be the most strongly repressed; however, they 
do not report the monitoring of genes specifically 
involved in the biosynthesis of lignin.

Ithal et al. (2007) reported that in soya plants 
innoculated with the nematode Heterodera glycines 
the activity of genes implied in the pathway of 
the phenylpropanoids, favoring the synthesis of a 
wide variety of secondary metabolites in plants, 
such as flavonoids and anthocyanins, and lignin 
and suberin, which make up the cell walls. The 
accumulation of phytoalexins, the deposition of 
lignin and the accumulation of phenolic compounds 
are characteristic of the defense response in 
plants; however, the functions of these secondary 
metabolites in the plant-nematode interactions are 
not entirely clear, since although its overexpression 
could be a part of the response of the plant to the 
infection by the nematodes in an incompatible 
interaction, these components could play another 
part in a compatible interaction (Ithal et al., 2007). 

During the development of syncytia, the 
extensive thickening of its cell walls takes place, 
and although the composition of the new material 
deposited has not been characterized, histological 
studies show that the center of the external cortical 
walls, as well as the center of some fragments of 
cell wall inside the syncytia, become dyed with 
tolonium chloride, indicating the presence of lignin 
and some polyphenoles (Jones and Northcote, 
1972). In this way, the increase in the synthesis and 
accumulation of lignin, not only becomes part of 
the plant’s defense against infection by nematodes, 
but can also contribute to the formation of the cell 



57

Revista Mexicana de FITOPATOLOGÍA

Volumen 34, Número 1,  2016

ellos desplegaron una expresión diferencial durante 
el desarrollo de las células gigantes; la expresión de 
genes involucrados en la regulación del ciclo celu-
lar, procesamiento de DNA, energía y síntesis de 
proteínas presentaron altos niveles de expresión así 
como la expresión de aquellos genes asociados al 
metabolismo de la pared celular que codifican para 
pectato liasas, expansinas, glucósido hidroxilasas, 
xiloglucano endotransglucosilasas y una glucosil 
oxidasa; en contraste, dos genes relacionados con 
defensa, patatina y una proteína similar a la germi-
na, resultaron ser los más fuertemente reprimidos; 
sin embargo,  no reportan el monitoreo de genes 
específicamente involucrados en la biosíntesis de 
lignina.

Ithal et al. (2007) reportaron que en plantas de 
soya inoculadas con el nematodo Heterodera gly-
cines se estimuló la actividad de genes implicados 
en la vía de los fenilpropanoides, favoreciendo la 
síntesis de una amplia variedad de metabolitos se-
cundarios en las plantas, como flavonoides y anto-
cianinas, y lignina y suberina componentes de las 
paredes celulares secundarias. La acumulación de 
fitoalexinas, la deposición de lignina y la acumu-
lación de compuestos fenólicos caracterizan la res-
puesta de defensa de las plantas; sin embargo, las 
funciones de estos metabolitos secundarios en las 
interacciones planta-nematodo no están del todo 
claras, pues aunque su sobreexpresión podría ser 
parte de la respuesta de la planta a la infección por 
los nematodos en una interacción incompatible, es-
tos componentes podrían desempeñar otro papel en 
una interacción compatible (Ithal et al., 2007). 

Durante el desarrollo de sincitios ocurre el en-
grosamiento extensivo de las paredes celulares del 
mismo, y aunque la composición del nuevo mate-
rial depositado no ha sido caracterizado, estudios 
histológicos muestran que el centro de las paredes 
corticales externas, así como en el centro de algu-
nos fragmentos de pared celular, dentro de los sin-

wall de novo, to help protect and strengthen the 
syncytium (Ithal et al., 2007). The transcription 
of POX genes that codify for peroxidases has 
been reported to increase during the formation 
of syncytia. Peroxidases not only eliminate the 
oxygen-reactive species produced typically as a 
plant’s early defense response against a wide variety 
of pathogens (Marrs, 1996; Blokhina et al., 2003), 
but they also seem to be involved in strengthening 
the cell wall of the syncytium by the crossing of 
cell wall polymers (Schopfer, 1996; Darley et al., 
2001), or by its contribution to polymerization of 
extensins and to the crossing of polysaccharides by 
the dimerization of phenols (Darley et al., 2001).

The fact that most of the genes that codify for 
enzymes involved in the biosynthesis of lignin 
(PAL, C4H, C3H, F5H, CCoAOMT, COMT, CCR, 
and CAD) have been overexpressed in soybean 
during the formation of syncytium at 2, 5, and 10 
days after infection by H. glycines, indicates that 
these genes also have an important function in the 
formation of SFS  (Ithal et al., 2007). In Arabidopsis 
thaliana plants that overexpressed the C4H (early 
enzyme in the pathway of the phenylpropanoids) 
and F5H (enzyme that catalyzes the irreversible 
hydroxylation of G precursors toward the 
biosynthesis of S units) enzymes, in which the 
production of G units was inhibited and the amount 
of S units increased by 50%, as compared to the wild 
plants, the nematode reproduction was significantly 
reduced (Wuyts et al., 2006).  The increase of S 
lignin in the vascular bundles might had inhibited 
the flow of nutrients towards the giant cells or 
impeded nematode feeding (Wuyts et al., 2006). 
Similarly when the content of S units was reduced 
by 10% in tobacco plants in which the expression of 
the enzyme isoflavona O-metiltransferasa (OMT) 
was blocked, M. incognita completed its life cycle 
in a shorter time and there was a higher number 
of juveniles as compared to the plants where OMT 
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citios, se tiñen con azul de toluidina, indicando la 
presencia de lignina y algunos polifenoles (Jones y 
Northcote, 1972). Así el incremento en la síntesis 
y acumulación de la lignina, no sólo forma parte 
de la defensa de la planta contra la infección por 
nematodos, sino que también puede contribuir a la 
formación de pared celular de novo, para ayudar a 
proteger y fortalecer el sincitio (Ithal et al., 2007). 
Se ha reportado que la transcripción de genes POX 
que codifican para peroxidasas, se incrementa du-
rante la formación de sincitios; las peroxidasas, 
además de eliminar las especies reactivas de oxi-
geno producidas típicamente como respuesta de 
defensa temprana de las plantas, contra una amplia 
variedad de patógenos (Marrs, 1996; Blokhina et 
al., 2003), también parecen estar involucradas en el 
fortalecimiento de la pared celular del sincitio a tra-
vés del entrecruzamiento entre polímeros de pared 
celular (Schopfer, 1996; Darley et al., 2001), o por 
su contribución a la polimerización de extensinas 
y al entrecruzamiento de polisacáridos mediante la 
dimerización de fenoles (Darley et al., 2001).

El hecho de que la mayoría de los genes que 
codifican para enzimas involucradas en la biosínte-
sis de lignina (PAL, C4H, C3H, F5H, CCoAOMT, 
COMT, CCR y CAD) se hayan sobre-expresado en 
soya, durante la formación del sincitio a los 2, 5, y 
10 días posteriores a la infección con H. glycines, 
indica que estos genes también tienen una impor-
tante función para la formación de los SEA (Ithal 
et al., 2007). En plantas de Arabidopsis thaliana 
en las que se sobre-expresaron las enzimas C4H 
(enzima temprana en la ruta de los fenilpropanoi-
des) y F5H (enzima que cataliza la hidroxilación 
irreversible de precursores G hacía la biosíntesis 
de unidades S), hubo un incremento del 50 % en 
el contenido de unidades S, en comparación con 
las plantas silvestres; mientras que la producción 
de unidades G se inhibió, ocasionando que en las 
plantas modificadas la reproducción del nemato-

was not bocked (Wuyts et al., 2006). In contrast to 
the above, Quentin et al. (2009) found that in A. 
thaliana plants in which the levels of S lignin fell 
due to the blockage of activity in enzyme COMT, 
the growth of the nematode and its life cycle were 
similar to that observed in control plants in which 
the enzyme was not blocked. However, A. thaliana 
is, by nature, susceptible to M. incognita, and 
therefore in this case the differences in the content 
of lignin monomers (G or S) in the plant tissues 
did not influence the infection and life cycle of 
the nematode in A. thaliana, although one cannot 
exclude the possibility that in other plants, changes 
in the activity of enzyme COMT can determine the 
type of interaction (compatible or incompatible) 
(Pegard et al., 2005).

Based on investigations cited, it is possible 
to infer that it is very likely that the type and 
predominance of the monolignols that form the 
lignin, specifically the type of monomeric unit (S, 
G, or H) deposited, can influence the infection and 
reproduction of sedentary endoparasitic nematodes 
during its interaction with its host, since these 
nematodes establish their SFS inside the vascular 
cylinder, where there is an abundant deposition of 
polymers for the formation of secondary walls and 
a high lignification of roots.

On the other hand Wuyts et al. (2007) 
point out that it is possible for the pathway of 
phenylpropanoids to be redirected towards the 
synthesis of compounds related to resistance. In 
this way, the hydroxycinnamic acids covalently 
bonded to the polysaccharides of the CW constitute 
a possible second physical (and chemical) barrier 
to the nutrition and migration of the nematodes 
in the cortex of the roots. Given the physiological 
importance of the products in the pathway of 
the phenylpropanoids in the plant-sedentary 
endoparasitic nematode, the pathway seems to be 
directed, in the new CW synthesis, towards the 
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do M. incognita fuera menor en comparación con 
las plantas silvestres (Wuyts et al., 2006).  Posi-
blemente el incremento de lignina S en los haces 
vasculares, impidió el flujo de nutrientes hacia las 
células gigantes o que los nematodos se alimenta-
ran de las células gigantes (Wuyts et al., 2006). De 
manera similar cuando el contenido de unidades S 
se redujo en 10 %, en plantas de tabaco en las que 
se bloqueó la expresión de la enzima isoflavona O-
metiltransferasa (OMT), disminuyó el tiempo en 
que M. incognita completó su ciclo de vida y hubo 
un mayor número de juveniles en comparación con 
las plantas en las que no se bloqueó al gen OMT  
(Wuyts et al., 2006). En contraste con lo anterior, 
Quentin et al. (2009) encontraron que en plantas 
de A. thaliana en las que el nivel de lignina S se 
redujo debido al bloqueo de la actividad de la enzi-
ma COMT, el desarrollo del nematodo y el tiempo 
que le llevó completar su ciclo de vida fue similar 
al observado en plantas testigo, en las que no se 
bloqueó a la enzima; esto es, la reducción del sirigil 
no agregó ni positiva ni negativamente el estableci-
miento del nematodo. Se menciona que A. thaliana 
es por naturaleza susceptible a M. incognita, lo que 
podría explicar porque en este caso las diferencias 
en el contenido de los monómeros de lignina (G o 
S) en los tejidos de la planta, no influyó en la in-
fección y ciclo de vida del nematodo. Sin embargo, 
puede ser que en otras plantas modificaciones en la 
actividad de la enzima COMT determinen el tipo 
de interacción (compatibilidad o incompatibilidad) 
(Pegard et al., 2005).

Con base en las investigaciones referidas se in-
fiere que es muy probable que el tipo y predomi-
nancia de los monolignoles que forman a la lignina, 
específicamente el tipo de unidad monomérica (S, 
G o H) depositada, puede influir en la infección y 
reproducción de los nematodos endoparásitos se-
dentarios durante su interacción con su hospedante, 
ya que estos nematodos establecen sus SEA dentro 

formation of the monomers that form a type of 
lignin that favors the formation of functional SFS. 
As opposed to what occurs in incompatible ones, 
the pathway is directed towards the biosynthesis 
of lignin, which is a barrier for physical defense 
and secondary metabolites with antimicrobial 
properties. 

CONCLUSIONS

The changes that take place in plant cells 
as a result of the reprogramming of the genetic 
expression induced by the nematode in the root of 
its host are perfectly coordinated and synchronized. 
Metabolic, physiological, and structural alterations 
also include the modification of the components 
of the plant’s CW. Lignin is more frequently 
conceived as a potential physical barrier against 
pathogens. In the plant-sedentary endoparasitic 
nematode interaction, its biosynthesis, deposition, 
and composition are a part of the modifications 
involved in the restructuring of the cell walls of the 
host’s roots. This process is crucial for the formation 
of the specialized functional nutrition site, which 
will allow the nematode to complete its life cycle. 
In the particular case of lignin, the nematode 
modifies the abundance and disposition of the 
monolignols that compose it, and depending on the 
dialog that takes place between plant and nematode 
(compatible or incompatible interaction) the lignin 
will contribute to the creation of a favorable 
environment for the successful establishment of 
the nematode or an environment that hinders its 
growth and life cycle completion. The potential of 
nematodes is well-known for modifying important 
metabolical pathways during its interaction with 
its host, such as the pathway of phenylpropanoids. 
However, given the complexity of the pathway, 
due, on one hand, to the existence of multiple 
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del cilindro vascular, sitio en el que ocurre abundante 
deposición de polímeros para la  formación de pa-
redes secundarias y alta lignificación de raíces.

Por otro lado Wuyts et al. (2007) señalan que 
es posible que la ruta de los fenilpropanoides se re-
direccione hacia la síntesis de compuestos relacio-
nados con la resistencia. Así los ácidos hidroxici-
námicos unidos covalentemente a los polisacáridos 
de la PC, constituyen una posible segunda barrera 
física (y química) para la alimentación y migración 
de los nematodos en el cortex de las raíces. Dada 
la importancia fisiológica de los productos de la 
ruta de los fenilpropanoides, en las interacciones 
planta-nematodos endoparásitos sedentarios, la 
ruta parece ser dirigida, durante la síntesis nueva 
de PC, hacia la formación de los monómeros que 
forman un tipo de lignina que favorece la forma-
ción de SEA funcionales. En contraste en las in-
compatibles, la ruta se dirige hacia la biosíntesis de 
lignina que constituye una barrera física de defensa 
y de metabolitos secundarios con propiedades an-
timicrobianas.

CONCLUSIONES

Los cambios que se suscitan en las células ve-
getales, resultado de la reprogramación de la ex-
presión génica inducida por el nematodo en la raíz 
de su hospedante, están perfectamente coordinados 
y sincronizados; las alteraciones metabólicas, fisio-
lógicas y estructurales también incluyen la modifi-
cación de los componentes de la PC vegetal. Con 
más frecuencia se concibe a la lignina como una 
barrera física potencial contra la invasión por fito-
patógenos; en la interacción planta-nematodos en-
doparásitos sedentarios su biosíntesis, deposición 
y composición, son parte de las modificaciones 
involucradas en la reestructuración de las paredes 
de las células de la raíz del hospedante. Este 

isoforms of the genes responsible for codifying 
the enzymes involved, and on the other hand, to 
the abundant variation of metabolites produced 
through it, it has become difficult to elucidate the 
behavior and function of the genes implied in the 
pathway during the plant-nematode interaction. The 
functional characterization of these genes and the 
explanation of the part they play in the biosynthesis 
and deposition of monolignols is a challenge 
that has begun to be tackled using techniques 
such as infrared spectroscopy, separation by gas 
chromatography (GC) and identification by mass 
spectrometry (MS). Likewise, molecular techniques 
such as hybridation with microarrangements, 
which helps compare the genic expression of a set 
of genes in different conditions, and the availability 
of new sequencing equipment can contribute to the 
identification and characterizatio of the isoforms 
implied in the biosynthesis of monolignols. In this 
way, it will be possible to know more about the role 
played by lignin in the plant-nematode interactions, 
which could provide elements for the design of new 
ways to control these plant pathogens. 
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proceso es fundamental para la formación del 
sitio especializado de alimentación funcional, 
que le permitirá al nematodo completar su ciclo de 
vida. En el caso particular de la lignina, el nema-
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todo modifica la abundancia y disposición de los 
monolignoles que la integran, y dependiendo del 
diálogo que se establezca entre el nematodo y la 
planta (interacción compatible o incompatible) la 
lignina contribuirá a la creación de un medio favo-
rable para el establecimiento exitoso del nematodo 
o un ambiente que le impida desarrollarse y com-
pletar su ciclo de vida. A la fecha se tiene conoci-
miento del potencial que tienen los nematodos para 
modificar importantes rutas metabólicas durante la 
interacción con su hospedante, como la de los feni-
lpropanoides. No obstante, dada la complejidad de 
la ruta, debido por un lado, a la existencia de múl-
tiples isoformas de los genes responsables de codi-
ficar a las enzimas involucradas y por el otro, a la 
abundante variación de metabolitos que son produ-
cidos a través de ella, ha resultado difícil elucidar el 
comportamiento y función de los genes implicados 
en la ruta durante la interacción plata-nematodo. La 
caracterización funcional de estos genes y el escla-
recimiento del papel que juegan en la biosíntesis 
y deposición de monolignoles constituye un reto 
que se ha empezado a abordar mediante técnicas 
como la espectroscopía infrarroja, separación por 
cromatografía gaseosa (GC) e identificación por 
espectrometría de masa (MS); así mismo, técnicas 
moleculares como la hibridación con microarrre-
glos, que permite la comparación de la expresión 
génica de un conjunto de genes en condiciones 
distintas, y la disponibilidad de nuevos equipos de 
secuenciación pueden contribuir a la identificación 
y caracterización de las isoformas implicadas en la 
biosíntesis de monolignoles. De esta manera se po-
drá avanzar en el conocimiento del papel de lignina 
en las interacciones planta-nematodo, mismo que 
podría aportar elementos para el diseño de nuevas 
formas de control de estos fitopatógenos. 
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