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RESUMEN

La enfermedad del huanglongbing (HLB), causada por Candidatus Liberibacter asiaticus (CLas),
es una de las mas devastadoras que afectan a los citricos a nivel mundial. La infeccién por este
patogeno induce alteraciones fisiologicas y metabdlicas severas que impactan negativamente el
crecimiento, la productividad y la sanidad de las plantas. Entre los principales efectos de CLas se
encuentra la disrupcion en el transporte de fotoasimilados, lo que provoca desbalances hormo-
nales y la generacion de estrés oxidativo. Asimismo, la alteracion en el equilibrio de nutrimentos
esenciales intensifica la sintomatologia del HLB y reduce la capacidad defensiva de las plantas.
Comprender las respuestas fisiolégicas y metabdlicas inducidas por la infeccion es clave para el
desarrollo de estrategias de manejo eficaces. En esta revisidn, se analizan los principales procesos
fisiologicos y metabdlicos alterados por CLas y su relacion con la patogenicidad del microorganis-
mo, con el objetivo de aportar bases cientificas para la implementacion de estrategias de control

con enfoque integral.
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ABSTRACT

Huanglongbing (HLB), caused by Candidatus Liberibacter asiaticus (CLas), is one of the most dev-
astating diseases affecting citrus worldwide. Infection by this pathogen induces severe phys-
iological and metabolic alterations that negatively impacting plant growth, productivity, and
health. Among the main effects of CLas is the disruption of photoassimilate transport, leading
to hormonal imbalances and the generation of oxidative stress. In addition, disturbances in the
balance of essential nutrients intensify HLB symptom expression and reduce the defensive ca-
pacity of plants. Understanding the physiological and metabolic responses induced by infection
is key to the development of effective management strategies. This review analyzes the major
physiological and metabolic processes altered by CLas and their relationship with the pathoge-
nicity if the microorganism, with the aim of providing a scientific basis for the implementation

of integrated control strategies.
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INTRODUCCION

Los citricos son de importancia mundial, con una
amplia presencia en al menos 149 paises que, en con-
junto, producen anualmente 188,618,407.02 toneladas
de citricos. Los principales paises productores son
China, Brasil, India, México y Espafia (Organizacion
de las Naciones para la Alimentacion y la Agricultura,
2022). En México, la citricultura se distribuye en 29
estados dedicados a la produccién de diversos citricos
como naranja, limdn, tangerina y toronja, en una
extension total de 639,987.52 hectareas. Veracruz se
destaca como el principal estado productor de citricos
en el pais (Servicio de Informaciéon Agroalimentaria y
Pesquera, 2023).

Los citricos son afectados por diversas enferme-
dades, dentro de las mas importantes se encuentra
el Huanglongbing (HLB), siendo la mas devastadora
a nivel mundial (Bové, 2012; Mora-Aguilera et al.,
2014). Esta enfermedad es causada por Candidatus
Liberibacter (cL) spp. y trasmitida por el psilido asia-
tico de los citricos (pac) Diaphorina citri Kuwayama.
Se han reportado cuatro especies que provocan el
HLB: CL americanus, presente inicamente en Brasil; cL
africanus, limitada al continente africano; cL caribbe-
anus, encontrada en Colombia, y cL asiaticus (CLas),
la especie mas extendida a nivel mundial y presente
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en México (Brlansky et al., 2009; Jagoueix et al., 1994;
Keremane et al., 2015; Thapa et al., 2020).

El objetivo de este estudio es integrar los cam-
bios metabdlicos y fisioldgicos que son afectados por
la infeccion de CLas, con la finalidad de proporcionar
informacién relevante que ayude en la implementaciéon
de estrategias de manejo para la enfermedad.

Afinidad entre planta-vector y transmision de CLas

Los psilidos vectores del HLE son insectos pertenecientes
alafamilia Liviidae, del orden Hemiptera (Monzo et al.,
2015). En las plantas, un vector es cualquier organismo
capaz de adquirir, retener y transmitir un agente infec-
cioso a otro organismo. En el caso especifico del HLB,
un psilido se considera vector cuando puede adquirir
el patégeno de una planta enferma, retenerlas por un
periodo de tiempo y, finalmente, transmitirlas a una
planta sana durante su alimentacion. De acuerdo con
las caracteristicas del proceso de adquisicion, retencion
y transmision del patdgeno, la diseminacion de bacte-
rias por insectos se clasifica en tres tipos generales: no
persistente, semipersistente y persistente (Grillet, 2019;
Lopez-Arroyo et al., 2022).

La transmision de CLas por insectos ocurre exclusi-
vamente a través del psilido Diaphorina citri Kuwayama,
de manera persistente-circulativa (Inoue et al., 2009).

Figura 1. Proceso de transmision del huanglongbing (Candidatus Liberibacter asiaticus) por el psilido asiatico de los citricos (Diaphorina citri).
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Tras la adquisicion del patdgeno, el psilido mantiene
su capacidad de transmision durante toda su vida,
aunque requiere de un periodo latente antes de poder
transmitirla. La diseminacién requiere de un periodo de
alimentacion de 5-7 horas. En general, un psilido adulto
puede infectar arboles sanos en un periodo de 1 a 25
dias, mientras que una ninfa proveniente de una gene-
racion infectiva puede transmitir la bacteria tan pronto
como esta emerge (Ammar et al., 2016) (Figura 1).

Estudios de transmisiéon realizados en distintas
partes del mundo indican que la concentracion de CLas
en D. citri es mayor cuando la bacteria se adquiere
durante el estado ninfal, lo que permite que el insecto
permanezca infectado a lo largo de todo su ciclo bio-
logico. En su fase adulta, D. citri muestra una mayor
preferencia por alimentarse de plantas enfermas de HLB
en comparacion con plantas sanas (Luo et al., 2015). Esta
afinidad se atribuye a cambios histologicos en las hojas
de las plantas enfermas, como el engrosamiento de la
capa cuticular y el aumento progresivo del contenido de
almidon (Cen et al., 2012). Estas modificaciones pueden
hacer que las plantas enfermas sean mas atractivas para
D. citri, favoreciendo la transmision de la bacteria.

Sintomatologia del HLB

Las plantas enfermas de HLB desarrollan una serie de
sintomas distintivos que afectan tanto su estructura
aérea como su sistema radicular. En la parte aérea, se
observa amarillamiento sectorizado en el dosel, acom-
paniado de adelgazamiento progresivo de las ramas,
reduccion de la brotacion vegetativa y floral. Las hojas
presentan un moteado clorético asimétrico, con zonas
amarillas dispersas que contrastan con areas verdes
irregulares, ademas de engrosamiento, textura cor-
chosa, aspecto agrandado y coriaceo, asi como venas
amarillas prominentes, sintomas que pueden confun-
dirse con deficiencias de zinc, magnesio y manganeso.
Los frutos presentan deformaciones con menor tamafio
y peso, asi como una maduracién inversa que inicia
en el pedunculo. El sistema radicular también se ve
gravemente afectado, con una marcada reduccién de
las raices secundarias, lo que limita la absorcion de
minerales y la retencion de agua. La combinacion de
estos sintomas conduce a un menor vigor general de
las plantas (Bové, 2006; Esquivel-Chavez et al., 2012;
Robles-Gonzalez et al., 2017; Sagaram et al., 2009).
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Impacto en la produccién citricola por HLB

A nivel mundial, las pérdidas por efecto del HLB varian
entre el 42 % (Brasil) y hasta el 60 % (México). En
México, diversos estudios han evaluado los impactos
productivos inducidos por CLas en diferentes espe-
cies de citricos (Cuadro 1). El primer reporte en el pais
se realizd en Yucatdn, en una huerta de limdn persa,
donde se observé que los arboles enfermos de HLB pre-
sentaban afectaciones en los frutos, con una reducciéon
del 17.31 % en su peso, lo que implic6 pérdidas de 2.4
toneladas por hectarea. En la zona del Pacifico, en limén
mexicano, se han documentado pérdidas de vigor en
los arboles, con una reduccion en la produccion de
frutos de entre 40-60 %. En Veracruz, la principal zona
citricola del pais, se ha reportado una disminuciéon del
15.8 % en el peso de los frutos de limon persa, equiva-
lente a aproximadamente 2.4 toneladas por hectarea.
En este mismo estado, las pérdidas de naranja Valencia
alcanzan hasta el 56 %, lo que representa una reduccion
de 8 toneladas por hectarea. En el caso de la naranja
March, la disminucién en la produccion oscila entre el
48 % y el 58.73 % con pérdidas de 6.83 a 8.36 toneladas
por hectarea (Cuadro 1).

Cuadro 1. Pérdidas productivas causadas por HLB en
diferentes especies de citricos en México.

México Variedad Pérdidas Fuente
Yucatan Limén 17.30 % Flores-
persa Sanchez et
al. (2015)
Colima Limén 40-60 % Robles-
mexicano Gonzalez et
al. (2017)
Martinez Limén 15.80 % Ortiz-
de la Torre, persa Saavedra et
Veracruz al. (2022)
Tihuatlan, Naranja 56 % Mendoza-
Veracruz Valencia Garcia et al.
(2023)
Tihuatlan, Naranja 48-58.73 % Mendoza-
Veracruz March Garcia et al.
(2023)

Las pérdidas reportadas se han asociado con el
efecto negativo de CLas en las plantas, provocando
un desbalance en la concentracion de nutrientes y la
expresion genética. Este desbalance impacta en la dis-
minucion de calcio (Ca), magnesio (Mg), manganeso
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(Mn) y zinc (Zn), afectando principalmente la sintesis
de proteinas y el metabolismo de las plantas infec-
tadas (Cuadro 2) (Kwakye & Kadyampakeni, 2022;
Manzanilla-Ramirez et al., 2022).

Cuadro 2. Cambios fisioldgicos en citricos asociados a la
infeccion de CLas.

Concentracion HLB (-) HLB (+)
Zn 2 \2
Fe 3 \2
Cu 2 \2
Ca * \2
Mg * \2
Mn * \2
K * T
Clorofila * \2
Almidoén en hoja * T
Glucosa / Nervadura * 0
Almidon en raiz * \2
Sintesis de proteinas * \2
Metabolismo general * 2
Superdxido dismutasa ) T

Aumento = T; disminucién = J; Estables = *.

En México, para mitigar los dafios y el impacto
de la enfermedad, la estrategia del modelo integral
incorpora el manejo agronémico — principalmente la
nutricibn— como un factor clave para convivir con la
enfermedad de una manera rentable y sustentable. En
Colima y Veracruz, esta estrategia se ha implementado
con éxito en cultivos de limén mexicano y limén persa,
respectivamente, mediante una nutriciéon balanceada
con énfasis en N-P-K-Mg-S y Ca (Cuadro 3) (Flores-
Sanchez, Huesca et al., 2024).

La nutricién balanceada, como parte del manejo
integrado, ha generado cambios positivos ante el

Alteraciones fisiolégicas y metabdlicas por Candidatus Liberibacter

impacto del HLB. En limén persa, se ha observado un
incremento en la producciéon (Flores-Sanchez et al,
2023), asi como un aumento en las reservas energéticas
radiculares en forma de almidon (Mendoza-Garcia et
al., 2024). Estos efectos han favorecido un mayor vigor
general del cultivo, estimulando la produccion floral,
vegetativa y productiva (Flores-Sanchez, Dominguez-
Monge et al. 2024).

Generalidades entre una interaccién de planta
y patogeno

Las plantas han desarrollado mecanismos de defensa
frente al estrés bidtico y abiotico, como la produc-
cidon de especies reactivas de oxigeno, movilizaciéon
de iones y activaciéon de factores de transcripcion,
que generan proteinas de defensa (Pitino et al. 2017).
Su sistema inmunolégico sigue un modelo en zigzag
con tres fases: deteccion de patrones moleculares aso-
ciados a microorganismos, reconocimiento de patrones
especificos de patdgenos e identificacion de dafios en
tejidos vegetales, identificados por receptores de reco-
nocimiento de patdgenos (Gomez-Gémez & Boller,
2002; Jones & Dangl, 2006). Ante una infeccion, las
plantas activan dos respuestas principales. Primero, la
de hipersensibilidad (HR), caracterizada por la muerte
celular localizada y la produccién de especies reactivas
de oxigeno (ros) para contener al patdgeno. Luego, la
respuesta sistémica adquirida (sar), mediada por el
acido salicilico (sa), la cual fortalece las defensas en
otras partes de la planta. Los patdgenos biotroficos
activan la via del sa, mientras que los necrotroficos
inducen las vias del acido jasmonico y etileno, pro-
moviendo la produccién de enzimas antioxidantes y
proteinas antimicrobianas para bloquear la infeccion
(Figura 2) (Glazebrook, 2005; Howe, 2004).

Cuadro 3. Escenarios de aplicacion de la nutricion balanceada en limén mexicano y limdn persa afectados por el HLB de los

citricos en México.

Zona Cultivo Formulacion Otros tratamientos Produccion
aplicada

Tecoman, Colima Limén mexicano N-P-K-Mg-Sy Ca vs. N-P-K (120-60-60) 27 % T
(HLB+) (149-73-120-20-53- Manejo regional

150) Sin aplicacion 37 %71

N-P-K

Martinez de la Limon persa N-P-K-Mg-Sy Ca vs. N-P-K (180-50-150) 13% T
Torre, Veracruz (HLB+) (225-68-222-20-90- Manejo regional

119) Sin aplicacién N-P-K 53 %1
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Figura 2. Mecanismo de defensa inducidos en respuestas al ataque de patogenos.

Interaccion CLas en citricos

Aunque se han estudiado sus mecanismos de patogeni-
cidad en citricos, aun no se comprenden por completo.
CLas evade la inmunidad de la planta mediante la
secrecion de proteinas efectoras, como Las5315, que
modifican procesos celulares y facilitan la infeccién
(Pitino etal., 2016). A diferencia de otros patdgenos como
Pseudomonas o Xanthomonas, que utilizan un sistema de
secrecion tipo 111 (T3SS), CLas cuenta con al menos 16 pro-
teinas efectoras que acttian por otros mecanismos (Jones
& Dangl, 2006; Pitino et al., 2016). Una vez infectada, la
planta responde activando defensas que incluyen la acu-
mulacién de cido salicilico (sa), produccion de especies
reactivas de oxigeno, apoptosis, deposicion de calosa y
sintesis de proteinas PP2, las cuales bloquean el floema
e inhiben el transporte de fotoasimilados. Sin embargo,
CLas produce una peroxidasa que degrada el peréxido
de hidrégeno (H,0,), permitiendo su supervivencia
y provocando un exceso de ros en la planta, lo que
genera estrés oxidativo (Figura 3) (Mukesh et al., 2015;
Pitino et al., 2017). Este desbalance afecta estructuras
celulares esenciales como el sistema tilacoide en los clo-
roplastos, causando clorosis y acumulacion de almidén
en el floema, sintomas caracteristicos de la enfermedad
(Rosales & Burns, 2011; Schaffer et al., 1986).

Mendoza-Garcia et al.

Generalidades del almidon en las plantas

El almidén es la principal fuente de almacena-
miento de carbohidratos en las plantas y participa en
diferentes rutas metabdlicas esenciales para su super-
vivencia (Tofifio et al., 2006). Su funcién clave radica
en el almacenamiento temporal de los fotoasimilados
generados durante el ciclo de las pentosas. Durante el
dia, estos compuestos se acumulan en las hojas como
sacarosa dentro de las vacuolas o como almidon en el
estroma de los cloroplastos del mesofilo. Por la noche,
el almidén se moviliza para cubrir las necesidades de
carbono del metabolismo no fotosintético (Santacruz
et al., 2004). El transporte de los fotoasimilados hacia
los 6rganos de destino (vertederos) se realiza en forma
de sacarosa o compuestos de la serie rafinosa, segtn la
especie vegetal y el tipo de transporte en el floema, ya
sea por via simplastica o apoplastica. En estos drganos
de destino, como semillas, raices u hojas en desarrollo,
el metabolismo del almidén estd determinado por la
proporcién de sintesis entre almidon y sacarosa en el
tejido fuente, asi como con la eficiencia en la expor-
tacién de sacarosa y la capacidad de absorcion del
vertedero (Minchin & Lacointe, 2005; Schoning &
Kollmann, 1997).

Acta Agricola y Pecuaria 12: 0111009
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Figura 3. Modelo conceptual de la interaccion de Candidatus Liberibacter asiaticus en citricos, destacando el proceso de transmision y el mecanismo de patogenicidad
asociados a HLs. Adaptado y modificado a partir de Dalio et al. (2017).
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Respuestas fisiologicas y metaboélicas
de la planta ante la presencia de CLas

La infeccion de CLas en la planta cambia los pro-
cesos metabdlicos (Curtolo et al., 2020), ocasionando
la acumulacién de calosa en los tubos cribosos como
mecanismo de defensa para bloquear la propagaciéon
de la infeccion. No obstante, la acumulacién continua
de calosa, inducida por efectores como Las5315, oca-
siona una irritacién constante del floema, bloqueando
el transporte adecuado de nutrientes (Koh et al., 2012;
Pitino et al., 2016). Lo anterior, provoca la acumulacién
de almidén en las hojas, lo que bloquea el transporte de
azucares y reduce la disponibilidad de carbohidratos
en el sistema radicular (Manzanilla-Ramirez et al.,
2019; Pitino et al., 2016). Ademas, este bloqueo afecta
la fotosintesis, dafiando los cloroplastos y ocasionando
clorosis. La figura 4 sintetiza esos cambios fisioldgicos
y metabolicos provocados por la infeccion de CLas;
asimismo, describe las principales alteraciones respon-
sables de la sintomatologia tipica del HLB.

Uno de los efectos mas evidentes de la infeccién
es la reduccion de la tasa fotosintética y la disminucion
del contenido de clorofila en las hojas. CLas coloniza

el floema, afecta el transporte de nutrientes y genera
estrés oxidativo, lo que dana la estructura y funcion
de los cloroplastos (Schaffer et al., 1986). Este estrés
oxidativo ocasiona la acumulacion de ros, que afectan
la integridad de las membranas celulares y reducen la
eficiencia fotosintética (Pitino et al., 2017; Sagi & Fluhr,
2006). Ademas, la infeccion induce la acumulacién de
almidon en las hojas debido a la interrupcion en la
translocacidn de carbohidratos (Manzanilla-Ramirez et
al., 2019; Manzanilla-Ramirez et al., 2022), generando
un mecanismo de autorregulacién que inhibe atin mas
la fotosintesis. Asimismo, la interrupcién en el trans-
porte de minerales esenciales como manganeso (Mn),
zinc (Zn), magnesio (Mg) y hierro (Fe) afecta la forma-
cion de clorofila y la actividad de enzimas clave en la
fotosintesis (Kwakye & Kadyampakeni, 2022).

La interrupcion del transporte de aztcares es
otro efecto critico de la infeccion por CLas. Como res-
puesta defensiva, la planta acumula calosa en los tubos
cribosos, lo que bloquea el flujo de fotoasimilados y
contribuye a la disfuncion del floema (Koh et al., 2012).
Ademas, la inhibicién de enzimas clave como sacarosa
sintasa y sacarosa invertasa limita la movilizacion de
carbohidratos, lo que impide que los azticares sean

Figura 4. Respuestas metabolicas inducidas por la transmision de Candidatus Liberibacter asiaticus en diferentes érganos de la planta.
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transportados a otras partes de la planta, particular-
mente hacia la raiz y los frutos (Nwugo et al., 2013;
Pitino et al., 2016). Como consecuencia, la acumulacién
de almidén en las hojas y la deficiencia de azutcares
en otros drganos vegetales conducen a un desbalance
energético que afecta el desarrollo y crecimiento de la
planta (Nabors, 2006).

La infeccién también ocasiona un desbalance hor-
monal que afecta el desarrollo general de la planta. Se ha
observado un aumento en los niveles de acido abscisico
y jasmonatos, el cual genera una respuesta de estrés que
inhibe la actividad de auxinas y citoquininas, hormonas
esenciales para el crecimiento y desarrollo vegetal
(Massenti et al., 2016). Asimismo, la alteracion en la sin-
tesis de etileno contribuye a la maduracién anormal de
los frutos, provocando su caida prematura y la inversién
del color. Por otro lado, las alteraciones en los niveles de
giberelinas y citoquininas interfieren con el desarrollo de
los érganos vegetales, potenciando ain mas los efectos
negativos de la enfermedad (Manzanilla-Ramirez et al.,
2022; Pérez-Zarate et al., 2022).

Finalmente, la disminucién del contenido de
almidon en las raices y el desbalance energético deri-
vado de la infeccién aceleran atin mas el deterioro
fisiolégico de la planta. La reduccion en la actividad
de sacarosa sintasa y amilasas complica la conversion de
carbohidratos en energia, al afectar la produccién de
ATP y limitar el crecimiento y desarrollo de la planta. La
escasez de reservas energéticas en la raiz disminuye su
capacidad para mantener el metabolismo y sostener la
estructura de la planta, lo que conduce a una disminu-
cion progresiva de su vigor y productividad (Bernal et
al., 2022; Tofino et al., 2006).

CONCLUSIONES

La infeccion por CLas induce cambios fisiolégicos
y metabolicos en las diferentes especies de citricos,
afectando su crecimiento, desarrollo y productividad.
Entre los efectos mas importantes se encuentran el blo-
queo del transporte de carbohidratos, el desbalance
hormonal y la generacion del estrés oxidativo, todo lo
cual compromete la integridad celular y la eficiencia
fotosintética. Ante esta situacion, es fundamental
comprender los procesos que ocurren en las plantas
afectadas por HLB. Este conocimiento resalta la impor-
tancia de enfoques integrales de manejo que combinen
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practicas nutricionales balanceadas con el control
regional de Diaphorina citri.
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