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ABSTRACT. Most tomato cultivars are susceptible to a 
wide range of arthropod pests, which can cause significant 
losses, including complete destruction of the crop. The use 
of chemicals has had a negative impact on the environment, 
which has led the scientific community to assess the 
genetic resistance as a key element in the Integrated Pest 
Management (IPM) as a more durable and safe. Few 
results of genetic resistance to insects in the wild species 
of the genus Solanum and in particular, its introgration into 
cultivated tomato. This paper compiles the main findings 
regarding genetic resistances possessing wild species, 
which have been associated, in most cases, to the presence 
of glandular trichomes and the type of substance they store: 
type trichomes IV and VI present in S. habrochaites S. Knapp 
& DM Spooner and type IV glandular trichomes present in 
S. pennellii Correll and S.pimpinellifolium L. Besides the 
physical effect that could exercise the trichomes on insect 
behavior, the resistances are based primarily on the effect of 
antibiotic and antixenótico reserve compounds in trichomes. 
The three main groups of allelochemicals associated with 
these resistances are methylketones, sesquiterpenes and 
acilazúcares. In this paper we report the main sources of 
resistance to insect pests have been found in wild Solanum 
species. It also discusses the limitations and perspectives of 
introgression of insect resistance in tomato.
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breeding
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RESUMEN. La mayoría de los cultivares de tomate son 
susceptibles a una variedad amplia de plagas de artrópodos, 
las que ocasionan pérdidas cuantiosas, incluida la devastación 
del cultivo. La comunidad científica valora la resistencia 
genética como un elemento clave en el Manejo Integrado de 
Plagas (MIP), como una vía más duradera e inocua con el 
ambiente. Son escasos los resultados obtenidos en el estudio 
de la resistencia genética a insectos en las especies silvestres 
del género Solanum y, en particular, su introgresión al 
tomate cultivado. En este trabajo se muestran los principales 
resultados en cuanto a las resistencias genéticas que poseen 
las especies silvestres, asociadas, en su mayoría, a la presencia 
de tricomas glandulares y al tipo de sustancia que estos 
almacenan: tricomas glandulares tipo IV y VI, presentes en  
S. habrochaites S. Knapp & D.M Spooner y tricomas 
glandulares tipo IV presentes en S. pennellii Correll  
y S. pimpinellifolium L. Además del efecto físico que pudieran 
ejercer los tricomas sobre la conducta de los insectos, las 
resistencias se basan, fundamentalmente, en el efecto antibiótico 
y antixenótico que provocan los compuestos almacenados en 
estos. Los tres grupos principales de aleloquímicos asociados 
a estas resistencias son las metilcetonas, los sesquiterpenos 
y los acilazúcares. En este trabajo, además de informar las 
principales fuentes de resistencia a plagas de insectos que se han 
encontrado en las especies silvestres de Solanum, se discuten las 
limitaciones y perspectivas de la introgresión de la resistencia 
a insectos en el tomate. 

INTRODUCCIÓN

El tomate cultivado (Solanum 
lycopersicum L.) es una de las 
hortalizas de mayor importancia 

Marta Álvarez Gil)

para la alimentación humana, ya 
sea para consumir en fresco o 
procesado industrialmente. Es el 
segundo cultivo vegetal (después 
de la papa) de mayor consumo y el 
más popular como cultivo de jardín 
en el mundo (1).

A pesar de la gran cantidad 
de cultivares que se ha generado 
y comercializado de esta especie, 

la mayoría es susceptible a una 
variedad amplia de plagas de 
artrópodos, capaces de ocasionar 
pérdidas cuantiosas, incluida la 
devastación completa del cultivo (2).

La comunidad de artrópodos 
asociados a plagas en el tomate 
es amplia. Comprende numerosas 
especies de áfidos, moscas 
blancas, tr ips, lepidópteros, 
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coleópteros, dípteros y algunas 
especies de ácaros (3, 4). 

Esto exige, frecuentemente, 
el empleo de productos químicos 
con un impacto negativo sobre 
el ambiente (5), la aparición de 
poblaciones resistentes del insecto, 
nuevas plagas y desequilibrios 
biológicos que afectan al hombre 
y a los enemigos naturales del 
insecto plaga (6). 

En la actual idad, se ha 
incentivado la creación de formas 
alternativas de control, el biológico, 
con menor perjuicio que el químico 
para el medio ambiente, ya que 
utiliza organismos patógenos o 
depredadores del insecto y plantas 
insecticidas; no obstante, a pesar 
de ejemplos de control efectivo 
por esta vía, en ocasiones, no es 
efectivo. Otra estrategia para el 
control de las plagas sería el empleo 
de cultivares resistentes, por su 
durabilidad e inocuidad. Esta ha 
estado limitada porque la mayoría 
de los cultivares no poseen un 
alto nivel de resistencia como para 
permitir una reducción significativa 
de químicos, disponiéndose de muy 
pocos cultivares comerciales con 
resistencia específica a insectos (3).

En la agricultura moderna, 
la  res is tencia de la  p lanta 
huésped (HPR, del inglés host 
plant resistance) se incorpora 
al manejo integrado de plagas, 
MIP (IPM, del inglés, integrated 
pest management), como un 
componente integral  de un 
programa para la regulación de 
plagas de artrópodos. Además 
de los beneficios ecológicos 
que ello implica, el empleo de 
cultivares resistentes a artrópodos 
es ventajoso para el productor 
porque el costo para el control 
de la plaga está implícito en el 
costo de la semilla (11). Para 
lograr avances en la obtención de 
cultivares resistentes a artrópodos 
e integrar estos en los programas 
de manejo integrado de plagas, 
deberá existir una colaboración 
interdisciplinaria que permita 
aprovechar las oportunidades que 
ofrece la genómica de artrópodos 

para estos fines y los avances 
logrados en las investigaciones 
sobre las bases moleculares de la 
resistencia a artrópodos (12). 

En el tomate, a pesar de 
la amplia variabilidad genética 
presente y explotable en las 
especies silvestres de Solanum 
(7), existen pocos cultivares con 
resistencia a artrópodos. Han 
sido informadas como fuentes de 
resistencia a muchas plagas de 
artrópodos las especies silvestres 
relacionadas, fundamentalmente  
S. habrochaites S. Knapp & D.M 
Spooner, S. peruvianum L. y  
S. pennellii Correll (8). También, 
algunas resistencias a insectos han 
sido encontradas en las especies  
S. lycopersicum L., S.pimpinellifolium 
L., S. cheesmaniae (L. Riley) 
Fosberg, S. chmielewskii (C.M. 
Rick, Kesicki, Fobes y M. Holle) 
D.M. Spooner, G.J. Anderson 
& R.K. Cansen y S. chilense 
(Dunal) Reiche (9). No obstante, la 
introgresión de estas resistencias 
en los cultivares de tomate ha 
estado limitada por las dificultades 
en el mantenimiento de los niveles 
uniformes de infestación necesarias 
para la selección de la resistencia 
(10) y otras dificultades implícitas 
en la introgresión de caracteres 
complejos,  desde especies 
silvestres hacia el tomate cultivado. 

En este trabajo, se presentan 
algunos elementos fundamentales 
de la resistencia a insectos en 
plantas y el caso particular de la 
resistencia presente en algunas de 
las especies silvestres de tomate 
(Solanum spp.) y las limitaciones 
y perspectivas que ofrece para 
la mejora del tomate, como 
alternativa de control de plagas. 

Resistencia a insectos  
en plantas

Continuamente, las plantas 
se enfrentan a diversos factores 
del medio ambiente, entre los que 
se incluyen: fluctuaciones de la 
temperatura, intensidad de la luz 
y su calidad, disponibilidad de 
agua, una amplia gama de virus, 

patógenos y animales fitófagos (13). 
Los fitófagos afectan la integridad 
de los tejidos vegetales para 
obtener los nutrientes contenidos 
en el follaje, las semillas, el polen, 
el néctar, las raíces o tallos, que 
necesitan para vivir y reproducirse 
(14). De forma amplia, la planta 
deberá protegerse de los múltiples 
“consumidores” que acuden en 
busca de alimento, desde varios 
tipos de herbívoros (mamíferos, 
caracoles e insectos), hasta 
los parásitos típicos (insectos, 
ácaros, hongos y bacterias)  
o fitopatógenos.

Para protegerse de esa 
amplia gama de “consumidores” 
las plantas, de igual forma, han 
desarrollado una amplia gama de 
mecanismos. En este epígrafe 
se referirán aquellos conceptos 
principales que se relacionan 
con la resistencia genética de la 
planta huésped a plagas, algunos, 
genéricos y aplicables a herbívoros 
o artópodos; otros, se refieren, de 
manera particular, a los insectos. 

La respuesta de las plantas 
a los herbívoros es compleja. Los 
genes que se activan frente al 
ataque de los herbívoros están 
fuertemente correlacionados con el 
modo de alimentación del herbívoro 
y el grado de daño sobre el tejido, 
en el sitio de alimentación (15). 
Las plantas, durante su evolución, 
han desarrollado mecanismos 
de “defensa”, esencialmente, 
factores aleloquímicos o biofísicos 
responsables de las interacciones 
incompatibles entre un artrópodo  
y una planta resistente (12). 

Estas “defensas” de las plantas 
pueden ser directas o indirectas. 
Las directas son aquellas en que 
solamente la planta y su “agresor” 
toman lugar en las interacciones 
antagónicas (16), incluyen aquellas 
estructuras de la planta (la dureza 
del tejido, pubescencia, tricomas 
glandulares y no glandulares) que 
sirven de obstáculo al artrópodo. 
También, aquellos compuestos 
aleloquímicos contenidos en 
los tejidos de las plantas que 
exhiben efectos antialimentarios, 
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tóxicos, o de repelencia sobre los 
artrópodos que las atacan, tales 
como glucósidos cianogénicos, 
inhibidores de enzimas digestivas, 
lectinas, glucosinolatos, alcaloides 
y terpenoides (17, 18). 

En las indirectas, en cambio, 
intervienen otros organismos, 
predadores foráneos, parasitoides, 
que liberan a la planta de sus 
“agresores” (19); consisten en 
compuestos orgánicos volátiles 
que son liberados por las plantas, 
una vez que han sido dañadas 
por la plaga de artrópodos y 
estos compuestos pueden atraer  
a los depredadores y parasitoides 
naturales del fitófago o repeler 
la ovoposición de este sobre la 
planta (20).

Las estrategias de “defensa” 
directa de las plantas se dividen, 
artificialmente, en: constitutivas 
e inducidas, en función de si los 
mecanismos de defensa de la 
planta estaban presentes o no 
antes que ocurriera el contacto de 
esta con el herbívoro. Ambos tipos 
de defensa pueden coexistir para 
impedir la colonización y dificultar 
la alimentación, el crecimiento, el 
desarrollo y la fecundidad/fertilidad 
de los herbívoros (13, 21). Este tipo 
de “defensa” directa es el que más 
interesa, desde el punto de vista 
de la mejora genética de la planta 
huésped, sobre todo, la combinación 
efectiva de varios mecanismos 
constitutivos e inducidos que 
refuercen la respuesta de la planta 
frente a la plaga.

Sin embargo, el desarrollo 
de los mecanismos defensivos 
tiene un “costo” para la planta, 
que se podría reflejar en una 
disminución de su desarrollo 
vegetativo y reproductivo. En este 
sentido, la planta deberá balancear 
las respuestas de “defensa” 
inducidas y constitutivas, sin 
sacrificar su viabilidad, longevidad 
y reproducción (15). Un ejemplo 
de esto se suele observar, en 
ocasiones, cuando la planta 
“atacada” por alguna plaga acorta 
su ciclo de vida y se reproduce, 
aunque sea de forma precaria. 

P or  muchos  años ,  l as 
investigaciones sobre la respuesta 
defensiva de las plantas ante la 
presencia de fitopatógenos fue 
muy pobre y muchos aspectos 
no eran entendidos (22); sin 
embargo, en los últimos años se 
han intensificado las investigaciones 
relacionadas con el entendimiento 
de los tipos y mecanismos de 
defensa de las plantas, en especial, 
ante los herbívoros artrópodos, 
pues en la agricultura moderna, la 
resistencia de la planta huésped es 
un componente integral en el control 
de las plagas de artrópodos en los 
programas de manejo integrado de 
plagas (MIP) (23).

Es necesario, dado el enfoque 
de mejora genética de este artículo, 
definir qué se entiende por planta 
resistente a artrópodos. Para ello, 
se han tomado los criterios de C. 
M. Smith, expuestos en su reciente 
revisión acerca de las bases 
moleculares de la resistencia a 
artrópodos: Resistencia de la 
planta huésped (HPR, del inglés 
Host plant resistance) es la suma 
de las cualidades genéticamente 
heredadas que posee una planta, 
de un cultivar o especies, que 
resulta en que esta sea menos 
dañada por el artrópodo de 
la plaga, que aquella planta 
susceptible que carece de estas 
cualidades (12). Como se puede 
apreciar, este autor considera los 
daños causados por la plaga sobre 
la planta, en comparación con la 
planta huésped susceptible, no 
haciendo referencia a los efectos 
sobre el artrópodo. 

Para que el mejorador pueda 
evaluar, de forma precisa, los daños 
ocasionados por la plaga en el 
huésped, deberá establecer una 
forma controlada y estandarizada, 
lo cual es difícil y costo, en el caso 
de las plagas de insectos. En 
las primeras etapas, sobre todo, 
no se podrá limitar, solamente, 
a la respuesta de las plantas 
en el campo, bajo libre elección 
del insecto; pues otros múltiples 
factores, ajenos a la “defensa” de 
la planta, podrían estar influyendo 

sobre el comportamiento de este. 
La falta de métodos estandarizados 
para la evaluación de las fuentes de 
resistencia y, posteriormente, para 
las etapas de selección, ha sido, 
a nuestro juicio, la principal causa 
de los resultados limitados que se 
han obtenido en la mejora para la 
resistencia a plagas en las plantas.

Se ha avanzado más en 
el estudio de los aleloquímicos 
asociados a la resistencia en la 
planta. La importancia de estos 
aleloquímicos en la “defensa” de 
las plantas ha sido explicada por 
algunos autores por los efectos 
antixenóticos o antibióticos que 
estos tienen sobre los herbívoros (24). 

Los conceptos de antibiosis 
y antixenosis están claramente 
definidos. Antibiosis: los efectos 
adversos que provoca una planta 
resistente sobre la supervivencia, 
desarrollo, o fecundidad de un 
artrópodo. Antixenosis: la reacción 
de no preferencia del artrópodo 
por una planta resistente, cuando 
factores biofísicos o aleloquímicos 
a fec tan  nega t i vamen te  e l 
comportamiento del artrópodo, 
ocasionando la aceptación tardía 
o el rechazo de la planta como 
huésped  (12). 

La antixenosis, que incluye 
la repelencia como un ejemplo de 
este mecanismo, está dada por 
un conjunto de características, 
color, olor, sabor de la planta, 
por las cuales un cultivar es 
menos preferido por el herbívoro 
para el proceso de ovoposición  
y alimentación. Los mecanismos 
pueden ser físicos (presencia de 
tricomas, superficies cerosas, 
dureza de tejidos) o químicos, 
como repelentes (terpenos, 
aceites) ó disuasivos (alcaloides, 
flavonoides, lectonas, fenoles, 
taninos)A. 
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La expresión de la ocurrencia 
de este mecanismo en una planta 
es su incapacidad para servir 
como hospedero de un insecto 
herbívoro, y obl iga a estos  
a cambiar de planta huésped 
para alimentarse y realizar la 
ovoposición. Este mecanismo 
reduce la tasa de acumulación 
inicial, y las sucesivas, de la 
población de insectos (25).

En tanto, la antibiosis repercute 
en la supervivencia, el desarrollo 
o la fecundidad del artrópodo, al 
intentar utilizar la planta resistente 
como huésped, causando la 
mortalidad o disminuyendo la tasa 
de crecimiento de este (12). Este 
tipo de resistencia actúa como un 
insecticida natural producido por la 
planta para protegerla del insecto 
y puede deberse a la presencia 
de factores químicos tales como: 
proteínas, toxinas (alcaloides, 
quetonas, ácidos orgánicos), 
inhibidores (de alfa amilasa, tripsina, 
proteasas) o de factores físicos 
(crecimientos hipersensitivos, 
tricomas, deposiciones de sílice). 
Estos pueden causar un efecto 
letal en las ninfas, impidiendo 
su desarrollo; una prolongación 
excesiva del ciclo de vida o impedir 
la reproducción de este en el cultivar 
resistente (26, 27).

Otro término que se maneja, 
f recuen temente ,  en t re  los 
agricultores y mejoradores, es el 
de tolerancia de la planta a los 
insectos. La tolerancia es un rasgo 
poligénico que le permite a la planta 
soportar o recuperarse del daño 
que le ocasiona el artrópodo, sin 
que se afecte la supervivencia y el 
crecimiento de los artrópodos que 
la atacan (12). Esta característica 
de la planta ha sido importante para 
la agricultura y existen cultivares 
tolerantes de diferentes especies 
que se explotan comercialmente, 
por falta de cultivares con genes 
de resistencia. Sin embargo, se 
conoce poco sobre la tolerancia, 
ya que es difícil de medir y es 
confundida, usualmente, con formas 
cuantitativas de resistencia (28).

Si bien es cierto que los 
mejoradores de plantas y los 
entomólogos, mediante el uso 
de métodos convencionales 
de mejora de plantas,  han 
desarrollado cultivares resistentes 
a algunos artrópodos en los últimos 
50 a 60 años; para muchos de 
estos cultivares, los genes de 
resistencia no han sido nombrados 
y se desconocen las bases de los 
mecanismos de la resistencia, 
aunque estos se utilicen en los 
sistemas de cultivo, en todo el 
mundo, para reducir el daño 
provocado por insectos y ácaros. 
Por el contrario, solo algunos 
genes han sido identificados 
e incorporados en cultivares 
mediante el uso de los enfoques 
clásicos de la genética (29, 30, 31).

En la actualidad, existen 
numerosas oportunidades para 
utilizar los avances en las técnicas 
moleculares para identificar de 
manera más eficiente, controlar  
y manipular los genes de resistencia 
a artrópodos en cultivares. Sin 
embargo, se tendrán que lograr 
colaboraciones interdisciplinarias 
efectivas para que se logre la 
integración exitosa de estos 
cultivares en los programas de 
manejo integrado de plagas con 
tácticas de control biológico, 
químico y cultural (12).

Resistencia a insectos  
en tomate

El cultivo del tomate no es 
una excepción, con respecto a la 
situación general que presentan las 
plantas cultivadas. Actualmente, los 
cultivares comerciales de tomate 
no tienen niveles suficientemente 
altos de resistencia a las plagas 
que permitan reducir, de forma 
significativa, la aplicación de 
pesticidas. Por consiguiente, 
la incorporación de cultivares 
resistentes al manejo integrado 
de plagas, con vistas a reducir el 
costo y el impacto medioambiental 
que tiene la aplicación de químicos 
durante el cultivo, es un objetivo a 
alcanzar, para la mayor parte de 
las plagas. 

En general, los mecanismos 
de resistencia que han sido 
estudiados en el tomate suelen 
ser identificados en dos grupos: 
1) aquellos que están asociados 
a la presencia de tricomas foliares 
(glandulares o no glandulares)  
y a las sustancias secretadas y 2) 
aquellos asociados con la lamela 
de la hoja, el fruto o el hábito de 
crecimiento de la planta (32). 

La resistencia en el tomate ha 
estado asociada, en su mayoría, al 
primer grupo, específicamente, a la 
presencia de tricomas glandulares; 
mecanismo no específico que está 
presente de forma constitutiva 
en la planta y que se relaciona 
con el tipo de sustancia que 
estos almacenan. Los tricomas, 
considerados células epidérmicas 
diferenciadas, son estructuras uni 
o pluri celulares que cubren las 
superficies de las hojas y tallos 
de las plantas y que difieren en su 
morfología y funcionalidad. 

La c las i f icac ión de los 
tricomas por su morfología se 
basa en criterios tipológicos para 
la diferenciación morfológica y se 
realizó para el tomate en 1943, 
por Luckwill, quien distinguió siete 
tipos de tricomas distribuidos 
en las diferentes especies de 
Solanum (I-VII). Posteriormente, 
luego de la revisión de esta 
clasificación, se propuso un 
tipo adicional, tricoma tipo VIII 
(Mirar tabla) (32). En cambio, la 
clasificación por funcionalidad está 
relacionada con que los tricomas 
sean glandulares (aquellos que 
poseen células diferenciadas que 
almacenan diferentes sustancias 
o compuestos) o no glandulares. 

Los tricomas no glandulares 
(II, III, V y VIII) son altamente 
similares entre sí, dif ir iendo 
solamente en la longitud, según 
algunos autores; en cambio, los 
tricomas glandulares (I, IV, VI  
y VII) contienen y son capaces 
de liberar aleloquímicos que se 
han relacionado con la resistencia  
a insectos  (33). 
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Los tricomas glandulares en 
plantas han estado asociados 
a la producción de metabolitos 
secundar ios vo lá t i les  y  no 
volátiles, incluyendo acilazúcares, 
terpenoides, fenilpropanoides 
y flavonoides (34, 35). Existen 
informes acerca de la diversidad de 
aleloquímicos que están presentes 
en los tricomas glandulares de 
las especies silvestres del tomate  
y que se asocian a la resistencia 
a las plagas: las metilcetonas, los 
sesquiterpenos y los acilazúcares 
(2), son los tres grupos más 
conocidos, quizás por ser los mas 
estudiados. 

Se ha demostrado que los 
tricomas presentes en las especies 
si lvestres de tomate (tabla) 
confieren resistencia a muchos 
taxa que pueden constituir plagas, 
aunque las investigaciones en el 
tomate han estado focalizadas 
en lepidópteros y hemípteros, 
como plagas principales. La 
resistencia a artrópodos se 
asocia, frecuentemente, con 
las altas densidades de los 
tricomas glandulares del tipo IV 
y VI y a los aleloquímicos que 
contienen, fundamentalmente, las 
tridecanonas (metilcetonas), los 
sesquiterpenos (terpenoides) y los 
acilazúcares. 

Entre las especies silvestres 
más estudiadas por su resistencia 

a artrópodos está  S. habrochaites. 
En esta especie, en la que se 
desarrollan de forma abundante, 
los tricomas del tipo IV y VI 
se han descrito resistencias a 
más de 16 especies de plagas. 
Solamente una entrada,  la  
PI 134417 (S. habrochaites var. 
glabratum), es portadora de 12 de 
esas 16 resistencias a plagas que 
han sido informadas (32). Otras 
accesiones, LA 407, PI 134418  
y PI 126449, de esta especie y tipo, 
han demostrado ser resistentes 
a plagas; también, accesiones 
de S. habrochaites var. hirsutum, 
LA 1362 y LA1624, han sido 
estudiadas por su resistencia. 

E n t r e  l a s  p l a g a s  m á s 
importantes a las que esta especie 
ha mostrado resistencia se 
encuentran Tuta absoluta Meyrick 
(37, 38, 39, 40), Neoleucinodes 
elegantalis Guenée, Tetranychus 
(41, 42, 43, 44), Bemisia tabaci 
(Genn.)  (45) ,  Hel iocoverpa 
zea  (Boddie) ,  Tr ia leurodes 
vaporar iorum (Westw) (46), 
Keiferia lycopersicella (Wals.), 
Spodoptera exigua (Hübner) (47), 
entre otras.

Varios autores discuten la 
posible asociación de la resistencia 
a insectos en S. habrochaites 
(citado como tipo glabratum) 
con la presencia de metilcetonas 
(tridecanonas). Las tridecanonas, 

en general, tienen un efecto 
tanto de repelencia como de 
toxicidad. Se han aislado dos 
metabol i tos secundarios, la 
2-tridecanona y la 2-undecanona 
(44, 48, 49, 50, 51, 52) presentes 
en los tricomas glandulares de 
tipo VI en S. habrochaites var. 
glabratum y, demostrado su efecto, 
principalmente la 2-tridecanona, 
contra plagas de T. urticae (43, 
53, 54), moscas blancas (56),  
T.  vaporar io rum   (45 ,  57)  
y T. absoluta (55), entre otras.

E l  con t ro l  gené t i co  de 
la 2-tridecanona es complejo. 
Algunos autores informan que la 
herencia de los altos niveles de 
este compuesto está controlada 
por, al menos, tres genes recesivos 
(58, 59), así también, se han 
informado valores de heredabilidad 
en sentido amplio de 0,61±0,18 lo 
que sugiere que la selección por 
la misma podría ser efectiva como 
criterio de selección indirecta 
para la resistencia a artrópodos 
(60). También, se han identificado 
entre 3 y 5 QTLs implicados en 
la síntesis de la 2-tridecanone, 
en cruces S. lycopers icum  
y S. habrochaites (49, 61). 

Ot ro  de  los  grupos de 
compuestos que confieren al 
tomate resistencia a insectos es 
el de los sesquiterpenos, de la 
familia de los terpenoides y se 
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Género Solanum, sección Lycopersicon I II III IV V VI VII VIII

S. habrochaites +  +  +  +  +
S. lycopersicum +  +  +  +  +  +
S. pennellii  +  +
S. cheesmaniae, S. galapagense  +
S. pimpinellifolium +  +b  +  +

S. peruvianum, S. arcanum, S. corneliomuelleri, S. huaylasense + +a  +  +  +
S. chilense  +  +  +
S. chmielewskii  +  +
S. neorickii          +  +  

a Descrito en la variedad F. glandulosum por Luckwill, 1943, actual S. corneliomuelleri 
b Descrito en la línea TO-937 (36)

Tabla. Distribución de los diferentes tipos de tricomas en el tomateB.

B Alba J. M. Herencia de los mecanismos de resistencia a araña roja en tomate. [Tesis de Doctorado]. Departamento de Biología Vegetal. Facultad  
de Ciencias. Universidad de Málaga. 2006. 242 pp.



105

ha encontrado en los tricomas de  
S. habrochaites. El zingibereno (un 
tipo de sesquiterpeno) es producido 
por los tricomas glandulares de tipo 
VI, presentes en S. habrochaites 
var. hirsutum. Se ha asociado 
las altas concentraciones de 
zingibereno con la resistencia  
a insectos, T. evansi (62), T. 
urticae, (44, 63); B. tabaci (64) y T. 
absoluta (65), entre otros. También, 
se han detectado sesquiterpenos 
presentes en los tricomas tipo IV 
de la especie S. habrochaites var. 
hirsutum (43). 

Algunos informes revelan 
la complejidad de su herencia. 
La segregación observada en la 
generación F2 (S. lycopersicum x S. 
habrochaites) para la densidad de 
tricomas indicó que esta sigue una 
genética de aditividad-dominancia 
controlada por la acción de un 
gen mayor recesivo, influenciado 
por algunos genes menores (64), 
también, se han informado algunos 
avances acerca de la presencia 
de los genes que sintetizan para 
diferentes sesquiterpenos y que 
han sido clonados en líneas casi 
isogénicas NILs (66). 

U n o  d e  l o s  a s p e c t o s  
a definir, previo a un programa de 
mejora, es el aleloquímico/tipo de 
tricoma que es más conveniente 
para la selección indirecta de la 
resistencia de la planta ante la 
plaga. Así, en estudios realizados 
con Bemisia argentifolii (67) se 
demostró que los niveles altos de 
la 2-tridecanona inducían niveles 
bajos de repelencia y toxicidad, de 
la 2-undecanona, niveles altos de 
repelencia y actividad fumigante, 
mientras que del zingibereno 
provocó alta toxicidad y repelencia. 

Una vez escogido el carácter 
a incorporar, deberá conocerse 
su tipo de herencia o los genes 
que intervienen, ya que esto 
determinará la estrategia de mejora, 
la técnica a emplear y la forma de 
seleccionar. En realidad, aún no 
se tienen suficientes datos que 
sustenten las bases hereditarias 
de la presencia de tricomas/ 
aleloquímicos responsables de 

la resistencia en S. habrochaites. 
Esto ha dificultado, en gran 
medida, junto a otros factores, 
como la complejidad del carácter 
y el manejo de las poblaciones de 
insecto, que esta especie no haya 
sido más explotada como fuente 
de resistencia a plagas, a pesar 
de haber sido la mas estudiada 
con esta finalidad.

Mientras, en la especie  
S. pennel l i i ,  la  res is tencia  
a nueve plagas de artrópodos 
h a  s i d o  e x p l i c a d a  p o r  l a 
presencia de tricomas de tipo IV, 
fundamentalmente, en la entrada 
LA 716, que es resistente a ocho 
de estas plagas (32). Esta entrada 
ha mostrado altos niveles de 
resistencia a numerosas plagas, 
al complejo de moscas blancas B. 
tabaci/B argentifolii, Macrosiphum 
euphorbiae (Thomas), Myzus 
persicae (Sulzer), Tetranychus spp. 
y  lepidópteros plagas (68, 69, 70), 
incluyendo T. absoluta (71, 72).

En el caso de S. pennellii, 
la resistencia a plagas ha sido 
atribuida los altos niveles de 
acilazúcares (5), una tercera familia 
de aleloquímicos relacionada 
con la resistencia a plagas en el 
tomate. Estos compuestos han 
sido detectados en los exudados 
de los tr icomas glandulares 
t ipo IV y son responsables 
de la resistencia presente en  
S. pennellii, en la entrada LA 716 
(73), demostrándose un efecto 
nocivo sobre varios artrópodos 
herbívoros (74, 75). 

Se han logrado líneas de  
S. lycopersicum (TOM-687, TOM-688, 
TOM-689) con altos contenidos de 
acilazúcares, demostrándose que 
estos compuestos han mediado 
la efectividad de la resistencia  
a un amplio espectro de plagas,  
T. urticae, B. argentifolii y T. absoluta. 
El modo de herencia simple 
del contenido de acilazúcares, 
informada por Resende et al., en el 
2002 y confirmada, posteriormente, 
por Gonçalves et al., en el 2007, 
favoreció la obtención de estas 
líneas; lográndose introgresar 
en el tomate cultivado los altos 

contenidos de aci lazúcares 
presentes en LA 716 (5).

Por otra parte, al menos  
5 QTLs estuvieron involucrados 
en la herencia del contenido de 
acilazúcares de esta entrada (76); 
mientras valores moderados de 
heredabilidad (h2 b = 0,476) fueron 
informados (77). De cualquier 
forma, se requieren estudios 
más precisos para conocer con 
mayor profundidad la herencia de 
este carácter y localizar todas las 
regiones génicas implicadas. Sin 
embargo, los resultados antes 
referidos confirman que se pueden 
lograr avances en la obtención de 
líneas mejoradas, con mejores 
condiciones para enfrentar las 
plagas, mediante la selección 
indirecta por los altos niveles del 
aleloquímico, aún cuando no se 
pueda contar aún con marcadores 
para conducir una selección asistida 
para la resistencia a la plaga.

R e c i e n t e m e n t e  s e  h a 
informado la presencia de altas 
densidades de tricomas de tipo IV 
y el alto contenido de acilazúcares 
presentes en S.pimpinellifolium, 
en la entrada TO-937 (78), 
relacionados con la resistencia  
a plagas. Se ha estudiado la 
herencia de la resistencia a T. urticae 
y la presencia de tricomas tipo IV, 
presentes en TO-937, de la que fue 
obtenida la línea de tomate ABL  
14-8, resistente a T. urticae y T. evansi. 
La resistencia estuvo controlada 
por un locus simple, de efecto 
mayor, dominante; pero modulada 
por loci desconocidos, de efectos 
menores. En cambio, la presencia 
de tricomas estuvo gobernada por 
dos loci dominantes no ligados. 

E l  m o d o  d e  h e r e n c i a , 
relat ivamente simple, de la 
presencia de acilazúcares en 
los tricomas tipo IV de TO-937 
indicó que podría realizarse, de 
forma exitosa, la introgresión 
de la resistencia en cultivares 
comerciales, desde una especie 
si lvestre cercana al  tomate 
cultivado (36, 79). Esto se demostró 
al obtenerse la línea ABL 14-8, 
mediante la mejora convencional, 
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con niveles de resistencia, también, 
a mosca blanca (B. tabaci) (80)  
y T.  absoluta (81). 

Muy poco se conoce acerca 
de la resistencia presente en 
S. peruvianum (82).  Entre los 
escasos informes se encuentra la 
resistencia a Tetranychus ludeni 
Zacher y Aculops lycopersici 
(Massee) (83) y T. evansi. (84); 
de igual forma, otras especies a 
las que se les había relacionado 
con la resistencia a plagas  
(S. lycopersicum, S. cheesmaniae, 
S. chmielewskii y S. chilense) (9). 

La  mayor  par te  de los 
informes de trabajos recientes en 
búsqueda de resistencia a plagas 
importantes, moscas blancas, por 
ser transmisora de virus; y Tuta 
absoluta, por emerger como una 
plaga devastadora, emplean como 
fuentes de resistencia las especies 
S. habrochaites, S. pennelli i  
y S.pimpinellifolium.

Algunos autores han sugerido 
que las investigaciones futuras 
dirigidas a la resistencia del tomate 
a las moscas blancas, podría 
dirigirse hacia los genotipos que 
posean tricomas glandulares del 
tipo IV, ya que se encuentran de 
forma abundante en S. pennellii, 
S. habrochaites, S. habrochaites f. 
glabratum (33) y S.pimpinellifolium 
(80) y se disminuirían los problemas 
relacionados con la transmisión de 
virus por B. tabaci biotipo B.

Se le ha prestado mucha 
atención a la resistencia a plagas 
relacionada con la producción de 
acilazúcares, exudados por los 
tricomas tipo IV de S. pennellii, 
identificándose cinco loci de 
caracteres cuantitativos (QTLs, 
del inglés Quantitative traits locus) 
y dos interacciones epistáticas 
controlando este carácter. Para 
facilitar el trabajo de mejora se 
plantean trabajos futuros para 
el mapeo fino de los QTLs que 
determinan los altos contenidos 
de los acilazúcares (85). También, 
el grupo del Dr. Maluf W.R., de la 
Univ. Federal de Lavras, Brasil; 
han logrado introgresar con éxito 
altos contenidos de acilazúcares 

en líneas de tomate (TOM-687,  
TOM-688, TOM-689) y demostraron 
el amplio espectro de resistencia 
que confiere este aleloquímico 
frente a tres plagas importantes en 
el tomate; T. urticae, B. argentifolii 
y T.  absoluta (5).

L a  i n t r o g r e s i ó n  d e  l a 
resistencia a plagas en el tomate 
asociada a la densidad de tricomas 
y contenido de aleloquímicos está 
siendo realizada por los diferentes 
grupos de trabajo; no obstante, 
para la obtención de líneas con 
altos niveles de aleloquímicos  
y alta densidad de tricomas se 
hace necesario la profundización 
en los conocimientos del control 
genético de estos caracteres para 
facilitar el proceso de mejora. 

Otro aspecto que habría que 
tener en cuenta es la viabilidad a 
largo plazo de la resistencia del 
tomate asociada a la presencia de 
tricomas para controlar las plagas 
en el cultivo, pues aún no está 
suficientemente documentada. 
Existe la posibilidad de que los 
artrópodos puedan desarrollar 
resistencia a las toxinas contenidas 
en los tricomas, sobre todo, la 
resistencia por antibiosis, que 
suele ser controlada por genes 
mayores, esta podría ser transitoria 
y surgir poblaciones de insectos 
que son afectados por los genes 
de resistencia de la planta. Otro 
inconveniente potencial es que, 
en algunos casos, el nivel de 
resistencia por antibiosis en un 
cultivar podría ser incompatible 
con algunos agentes de control 
biológico, lo cual no es conveniente 
si se tiene en cuenta que los 
cultivares resistentes serían parte 
integrante de un programa de 
control integral de la plaga. 

Por el contrario, las “defensas” 
basadas en tricomas glandulares 
pudieran ser más duraderas, si 
se combinan las múltiples toxinas 
encontradas en los exudados de los 
tricomas glandulares de algunas 
especies silvestres de Solanum  
y también sería favorable el hecho 
de que se combinen mecanismos 
físicos (por ejemplo, atrapamiento) 

y químicos. La combinación con 
el efecto antixenótico de los 
exudados de tricomas glandulares 
también podría aumentar la 
durabilidad de este mecanismo 
por repeler las plagas, sin dañar 
significativamente las poblaciones 
de los insectos. 

Estos factores hacen que la 
búsqueda de la resistencia de la 
planta hospedante por esta vía sea 
atractiva, a pesar de la escasez de 
información disponible en algunas 
áreas. También, los efectos 
negativos de los plaguicidas y el 
número creciente de insectos que 
se están volviendo resistentes  
a los pesticidas sintéticos, justifica 
la investigación continuada en 
estos mecanismos de resistencia. 

Un aspecto a tener en cuenta 
en la mejora de la resistencia  
a plagas es la dificultad práctica 
en la introgresión de la resistencia 
desde las especies silvestres hacia 
el tomate cultivado, principalmente, 
para aquellas provenientes de  
S. habrochaites y S. pennellii. 
Esa es una ventaja que ofrece 
la resistencia que se informa por 
la presencia de tricomas tipo IV, 
que contienen acilazúcares, en 
S.pimpinellifolium, muy cercana  
a S. lycopersicum.

En resumen, la mejora para la 
resistencia a plagas en el tomate 
ha tenido muchas dificultades; 
sin embargo, los resultados de la 
aplicación de las nuevas tecnologías 
al estudio de los mecanismos y su 
herencia, aportarán elementos 
que incrementen la efectividad 
de las introgresiones; como la 
identificación de marcadores 
asociados a la resistencia que 
permitan asistir la selección durante 
la obtención de cultivares de tomate 
resistentes a plagas de insectos. 
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